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RESUMO 

 

A salinidade elevada do solo pode estar associada à escassez de K+, propiciando estresses 

interativos sobre a nutrição das plantas, os quais prejudicam a produção agrícola. Os mecanismos 

de transporte de Na+ e K+ nas interfaces solo-simplasto radicular-xilema são decisivos para o 

estabelecimento da toxicidade de Na+ nas plantas submetidas ao estresse salino, especialmente 

sob baixa disponibilidade de K+. Assim sendo, o objetivo desse trabalho foi caracterizar 

fisiologicamente os mecanismos de transporte de Na+ e K+ envolvidos com a absorção e o 

carregamento do xilema nas raízes de feijão caupi [Vigna unguiculata (L.) Walp.]. A absorção de 

Na+ por mecanismos de baixa afinidade, investigada por experimentos de influxo em raízes 

destacadas, foi mediada por uma via sensível e uma via insensível ao Ca2+. A via sensível ao Ca2+ 

deve envolver os canais de cátions não-seletivos (NSCCs), enquanto a via insensível deve 

depender dos canais de K+ e dos transportadores de K+ sensíveis ao NH4
+. A absorção de K+ por 

mecanismos de alta afinidade, examinada pela técnica de influxo em raízes destacadas, envolveu 

uma via sensível e uma via insensível ao NH4
+. A via sensível ao NH4

+ deve ser mediada pelos 

transportadores das famílias KT/HAK/KUP e HKT e a via insensível, pelos canais de K+. O 

carregamento de Na+ e K+ no xilema, estudado por experimentos de exudação radicular, indicou 

que a elevada seletividade K+/Na+ apresentada por feijão caupi foi colapsada sob concentrações 

externas de Na+ superiores a 20 mM, na presença de K+ 1 mM. O acesso quase irrestrito de Na+ 

ao xilema radicular foi compensado pela liberação aumentada de K+ na seiva e pela manutenção 

do fluxo de K+ para a parte aérea. A compartimentalização de Na+ nas raízes deve atuar como 

barreira fisiológica para excluir Na+ das folhas e, conseqüentemente, deve evitar a toxicidade 

desse íon em feijão caupi pela manutenção da alta relação K+/Na+ foliar. A privação de K+ aliada 

ao tratamento salino intensificou o fluxo de Na+ e restringiu o fluxo de K+ no xilema radicular, 

além de aumentar a acumulação de Na+ nas folhas novas, propiciando condições menos 

favoráveis à homeostase iônica em feijão caupi, em comparação com o estresse salino aplicado 

isoladamente. 

 

Palavras-chave: Absorção de Na+ e K+. Carregamento de Na+ e K+ no xilema. Partição de Na+ e 

K+. Vigna unguiculata. 

 



ABSTRACT 

 

High soil salinity can be associated with K+ starvation enabling interactive stresses on 

plant nutrition that impair crop production. The transport mechanisms on the soil-root symplast-

xylem boundaries are crucial to the establishment of Na+ toxicity under salt stress, especially 

under low K+ availability. Then, the aim of this work was the physiological characterization of 

Na+ and K+ uptake and xylem loading in the roots of cowpea [Vigna unguiculata (L.) Walp.]. 

Low-affinity Na+ uptake, investigated by influx experiments using detached roots, was mediated 

by Ca2+-sensitive and Ca2+-insensitive pathways. The Ca2+-sensitive pathway may involve non-

selective cation channels (NSCCs), while the Ca2+-insensitive pathway may depend on K+ 

channels and NH4
+-sensitive K+ transporters. High-affinity K+ uptake, examined by the excided 

root technique, involved NH4
+-sensitive and NH4

+-insensitive pathways. The NH4
+-sensitive 

pathway may be mediated by K+ transporters from the KT/HAK/KUP e HKT families and the 

NH4
+-insensitive pathway may depend on K+ channels. Xylem loading, assessed by root 

exudation experiments, indicates that the high K+/Na+ selectivity showed by cowpea was 

collapsed under external Na+ concentrations above 20 mM in the presence of 1 mM K+. The Na+ 

access to the root xylem was almost unrestricted and it was compensated by enhanced K+ release 

to the sap. The Na+ compartmentation into the root cells may act as a physiological barrier to Na+ 

exclusion from the leaves, avoiding Na+ toxicity in cowpea due to the maintenance of the high 

leaf K+/Na+ ratio. K+ starvation associated with salt stress intensified the Na+ flux and restricted 

the K+ flux into the root xylem, as it enhanced Na+ accumulation in the young leaves, allowing 

unfavourable conditions to ionic homeostasis in cowpea in comparison with salt stress applied 

individually. 

 

Keywords: Na+ and K+ uptake. Na+ and K+ xylem loading. Na+ and K+ partitioning. Vigna 

unguiculata. 
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1.1 NUTRIÇÃO DE K+ E TOXICIDADE DE Na+ 

 

O K+ é um dos nutrientes minerais requeridos pelas plantas em maiores quantidades e é o 

cátion mais abundante nas células vegetais (GIERTH; MÄSER, 2007; LEBAUDY et al., 2007; 

MAATHUIS; AMTMANN, 1999). Apesar da concentração de K+ na solução do solo ser 

geralmente baixa, da ordem de 0,1 a 6,0 mM, o conteúdo de K+ nos tecidos vegetais é elevado, 

perfazendo de 2 a 10% da massa seca (ASHLEY et al., 2006). Entretanto, a distribuição desse 

nutriente nos diferentes órgãos das plantas parece não ser uniforme, uma vez que o conteúdo de 

K+ nas raízes e nos caules pode ser inferior ao encontrado nas folhas (ASHRAF; HAMAD, 2000; 

CABOT et al., 2005; DURAND; LACAN, 1994; MISRA; DWIVEDI, 2004). A concentração de 

K+ pode variar nos diversos compartimentos subcelulares, pois no citosol é mantida acima de 100 

mM (APSE; BLUMWALD, 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 1999) e no vacúolo pode variar 

de 20 a 200 mM, dependendo do tecido e da disponibilidade desse nutriente (ASHLEY et al., 

2006).  

As funções biológicas desempenhadas pelo K+ nas plantas envolvem processos celulares e 

fisiológicos diversos. Nas células vegetais, o K+ atua na manutenção do potencial da membrana 

plasmática, no balanço das cargas negativas do citosol e na manutenção da pressão osmótica do 

vacúolo (GIERTH; MÄSER, 2007; LEBAUDY et al., 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 1999). 

Ainda, diversas enzimas da fotossíntese, da respiração e da biossíntese de proteínas dependem do 

K+ como cofator (GIERTH; MÄSER, 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 1999). Considerando a 

planta completa, a acumulação de K+ nos elementos de vaso do xilema mantém a pressão 

radicular que movimenta a seiva bruta das raízes para as folhas na ausência da transpiração 

(LEBAUDY et al., 2007; MENGEL; KIRKBY, 2001). Outros movimentos também dependem 

do K+, como os tropismos e os nastismos, além dos movimentos dos estômatos e pulvinos 

(LEBAUDY et al., 2007). 

As plantas adquirem K+ a partir da solução do solo, de modo que a disponibilidade desse 

nutriente depende não apenas do seu conteúdo total no solo, mas também da sua dinâmica. A 

dinâmica de K+ pode ser alterada pela concentração de outros íons na solução do solo, 

prejudicando a sua aquisição pelas plantas (ASHLEY et al., 2006). Assim, a elevada salinidade 

dos solos consiste em uma das principais condições ambientais adversas que comprometem a 

nutrição potássica. Os solos salinos têm elevada concentração de sais solúveis, apresentando 



condutividade elétrica igual ou superior a 4 dS m-1 nos extratos de pasta saturada, o que equivale 

a NaCl 40 mM. Como o NaCl é geralmente o sal mais solúvel e comum nos solos salinos, a 

salinidade pode ser decorrente da elevada sodicidade. Os solos sódicos apresentam alta 

porcentagem de Na+ trocável, igual ou superior a 15% (MUNNS, 2005). De acordo com essas 

características, o Na+ pode ser o principal íon tóxico para as plantas expostas aos solos salinos. A 

toxicidade de Na+ sobre a nutrição de K+ pode ser agravada pela escassez desse nutriente, 

condição comum sob estresse salino (RODRÍGUEZ-NAVARRO, 2000). 

Em plantas que habitam solos com baixa salinidade, as células normalmente mantêm 

elevadas concentrações de K+ (100-200 mM) e baixas concentrações de Na+ (1-10 mM) no 

citosol. Essa elevada relação K+/Na+ é considerada fundamental para a homeostase iônica das 

células vegetais, pois é favorável à atividade das enzimas citosólicas dependentes do K+ (APSE; 

BLUMWALD, 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 1999; ZHU, 2003). Portanto, em plantas que 

crescem em solos salinos, as células podem apresentar distúrbios na homeostase iônica devido ao 

aumento da concentração de Na+ e/ou a diminuição da concentração de K+ no citosol, causando a 

conseqüente redução da relação K+/Na+ (SERRANO; RODRÍGUEZ-NAVARRO, 2001; ZHU, 

2003).  

Devido às similaridades físico-químicas entre Na+ e K+, a alta concentração de Na+ aliada 

à baixa concentração de K+ na solução dos solos salinos pode acarretar a competição entre esses 

cátions por sítios de transporte na interface solo-simplasto radicular. Assim, a absorção de K+ 

pode ser reduzida, causando a deficiência desse nutriente (MAATHUIS; AMTMANN, 1999; 

ZHU, 2003). Além disso, a acumulação de Na+ no citosol pode causar distúrbios metabólicos 

devido à competição entre K+ e Na+ pelos sítios de ligação nas enzimas dependentes do K+ 

(MAATHUIS; AMTMANN, 1999; TESTER; DAVENPORT, 2003). Essas evidências indicam 

que a elevada salinidade e a escassez de K+ podem apresentar efeitos interativos sobre a nutrição 

potássica, exacerbando a toxicidade de Na+ sobre a absorção, a distribuição e a utilização do K+ 

pelas plantas (APSE; BLUMWALD, 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 1999). 

Nesse contexto, os mecanismos de transporte de Na+ e K+ exercem papel central na 

homeostase iônica, sobretudo em plantas privadas de K+ e expostas a solos salinos. As interações 

entre esses cátions em mecanismos de transporte são complexas, pois envolvem processos que 

operam nas células, nos tecidos ou órgãos e até mesmo na planta completa (TESTER; 

DAVENPORT, 2003). Nas células vegetais, a intercomunicação entre o apoplasto, o citosol e o 



vacúolo envolve o transporte de íons através da membrana plasmática e do tonoplasto 

(SERRANO; RODRÍGUEZ-NAVARRO, 2001; ZHU, 2003). Além disso, o transporte de Na+ e 

K+ na planta completa compreende os processos de absorção pelas raízes, distribuição pelo 

xilema, recirculação pelo floema e efluxo para o solo (MAATHUIS; AMTMANN, 1999; 

TESTER; DAVENPORT, 2003). 

Os mecanismos de absorção na interface solo-simplasto radicular, envolvendo as células 

epidérmicas e corticais, determinam quais íons entram no simplasto e em qual proporção. Em 

seguida, os mecanismos de carregamento na interface simplasto radicular-xilema, 

desempenhados pelas células parenquimáticas adjacentes aos elementos de vaso, determinam o 

envio dos íons absorvidos para a parte aérea (MAATHUIS; AMTMANN, 1999). Dessa forma, a 

interferência de Na+ sobre a absorção e o carregamento de K+ no xilema é um fator primário para 

o estabelecimento de distúrbios na homeostase iônica de plantas crescidas sob salinidade elevada. 

A elucidação dos mecanismos de transporte de Na+ e K+ nas interfaces solo-simplasto radicular-

xilema é fundamental para a identificação dos processos utilizados pelas plantas para superar os 

estresses nutricionais causados pelo excesso de Na+ associado à escassez de K+. 

 

 

1.2 MECANISMOS DE TRANSPORTE DE Na+ E K+ NA INTERFACE SOLO-SIMPLASTO 

RADICULAR 

  

As primeiras iniciativas voltadas para a elucidação dos mecanismos de absorção de Na+ e 

K+ pelas raízes das plantas são baseadas em experimentos de influxo utilizando-se isótopos 

radioativos. A caracterização cinética do influxo de 42K+, 86Rb+ (EPSTEIN et al., 1963) e de 
22Na+ (RAINS; EPSTEIN, 1967a; RAINS; EPSTEIN, 1967b) em raízes destacadas de cevada 

demonstra que a absorção de Na+ e K+ é mediada por dois componentes saturáveis. O primeiro 

componente opera em concentrações micromolares desses íons, representando o mecanismo de 

transporte 1 de cátions alcalinos ou de alta afinidade, enquanto que o segundo componente atua 

em concentrações milimolares, consistindo no mecanismo de transporte 2 ou de baixa afinidade. 

O transporte de Na+ pelo mecanismo 1 é abolido por K+ (RAINS; EPSTEIN, 1967a), mas o 

transporte de K+ pelo mesmo mecanismo é apenas parcialmente inibido por Na+ (EPSTEIN et al., 

1963). Devido à elevada seletividade K+/Na+, o mecanismo de transporte 1 é caracterizado como 



via de alta afinidade para a absorção de K+ (EPSTEIN et al., 1963; RAINS; EPSTEIN, 1967a). 

Em comparação, o transporte de Na+ pelo mecanismo 2 é parcialmente inibido por K+, indicando 

que esse mecanismo consiste na principal via para a absorção de Na+ (RAINS; EPSTEIN, 1967a; 

RAINS; EPSTEIN, 1967b). 

Em segmentos radiculares de milho, o influxo de 86Rb+ indica a participação de um 

componente saturável e um componente linear na absorção de K+. O componente saturável pode 

ser mediado por carreadores, agindo no transporte de alta afinidade, ao passo que o componente 

linear deve envolver a atividade de canais, atuando no transporte de baixa afinidade (KOCHIAN; 

LUCAS, 1982). De acordo com o efeito inibitório do NH4
+ sobre o influxo de 86Rb+, o 

componente saturável pode ser identificado como via sensível ao NH4
+ e o componente linear, 

como via insensível a esse cátion (VALE et al., 1987). Em experimentos de eletrofisiologia com 

protoplastos isolados de raízes de Arabidopsis thaliana, correntes dependentes de K+ em 

concentrações micromolares envolvem mecanismos de co-transporte H+/K+ (MAATHUIS; 

SANDERS, 1994). Complementarmente, correntes similares são inibidas com o aumento do pH e 

na presença de NH4
+ em células apicais das raízes dessa espécie (SPALDING et al., 1999), 

mostrando que o transporte de K+ por mecanismos de alta afinidade sensíveis ao NH4
+ é mediado 

por co-transportadores H+/K+. 

O influxo de 22Na+ em raízes de milho apresenta um componente saturável sensível ao K+, 

estimulado sob hiperpolarização induzida por FC (ativador de H+-ATPases) e inibido sob 

despolarização causada por FCCP (desacoplador), indicando a contribuição de carreadores 

envolvidos no transporte ativo de K+. Outro componente, não-saturável e insensível ao K+, à FC e 

ao FCCP pode ser mediado por canais insensíveis à voltagem (JACOBY; HANSON, 1985). Em 

raízes de algodão, o influxo líquido de Na+ apresenta um componente saturável sensível ao Ca2+ 

que opera em concentrações baixas de Na+ e um componente linear insensível ao Ca2+ que atua 

em concentrações elevadas de Na+ (CRAMER et al., 1987). 

Transportadores de membrana envolvidos nos mecanismos de transporte de Na+ e K+ em 

plantas estão sendo identificados por técnicas de eletrofisiologia e biologia molecular. Diversas 

evidências experimentais indicam interações complexas entre Na+ e K+ nos mecanismos de 

transporte mediados por canais de cátions não seletivos (NSCCs) (BUSCHMANN et al., 2000; 

RUBIO et al., 2003), transportadores de cátions que apresentam baixa afinidade (LCT) 

(SCHACHTMAN et al., 1997) e transportadores de K+ das famílias AKT/KAT (GOLLDACK et 



al., 2003; SPALDING et al., 1999), KT/HAK/KUP (NIEVES-CORDONES et al., 2007; 

SANTA-MARÍA et al., 1997) e HKT (FAIRBAIRN et al., 2000; HORIE et al., 2001; HORIE et 

al., 2007; WANG et al., 2007). Os NSCCs devem ser os principais transportadores implicados na 

absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade em espécies glicófitas (ESSAH et al., 2003; 

RUBIO et al., 2003), mas os transportadores de K+ que apresentam alta afinidade também podem 

estar envolvidos (HORIE et al., 2007; LAURIE et al., 2002; RUS et al., 2001; SANTA-MARÍA 

et al., 1997). 

Os NSCCs identificados por experimentos de eletrofisiologia em protoplastos isolados de 

raízes de milho (ROBERTS; TESTER, 1997a), trigo (DAVENPORT; TESTER, 2000; 

BUSCHMANN et al., 2000) e A. thaliana (DEMIDCHIK; TESTER, 2002) medeiam correntes 

dependentes de Na+, as quais são insensíveis à voltagem e parcialmente inibidas pelo Ca2+. De 

acordo com essas propriedades, a absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade 

envolvendo a via sensível ao Ca2+ deve ser mediada por NSCCs. Embora a identidade molecular 

desses canais ainda não esteja elucidada, canais de cátions sensíveis a nucleotídeos cíclicos 

(CNGCs) e receptores de glutamato (GLRs) são candidatos a NSCCs (TESTER; DAVENPORT, 

2003). A participação dos CNGCs e GLRs no transporte de Na+ é salientada em experimentos 

com protoplastos obtidos a partir de raízes de A. thaliana, nos quais correntes dependentes de Na+ 

são inibidas por nucleotídeos cíclicos (MAATHUIS; SANDERS, 2001) e estimuladas por 

glutamato (DEMIDCHIK et al., 2004). A via de absorção de Na+ sensível ao Ca2+ também pode 

ser mediada pelo LCT1, identificado em raízes de trigo (SCHACHTMAN et al., 1997). A 

expressão heteróloga desse transportador em leveduras propicia o transporte de Na+ sob 

concentrações milimolares, o qual é inibido parcialmente pelo Ca2+. Entretanto, parece que o 

LCT1 é um transportador típico de trigo, já que transportadores similares não têm sido 

identificados em outras espécies. 

Transportadores da família AKT/KAT são canais de K+ do tipo “Shaker” que medeiam 

condutâncias retificadoras de entrada de K+ (KIRCs) sob hiperpolarização de membrana ou 

condutâncias retificadoras de saída de K+ (KORCs) sob despolarização (LEBAUDY et al., 2007). 

Os KIRCs expressos em raízes, como AKT1 de A. thaliana (HIRSH et al., 1998), SKT1 de batata 

(ZIMMERMANN et al., 1998) e LKT1 de tomate (HARTJE et al., 2000) estão implicados no 

transporte de K+ por mecanismos de baixa afinidade. No entanto, experimentos utilizando o 

mutante com perda de função akt1 de A. thaliana, indicam que o AKT1 também está envolvido 



no transporte de K+ por mecanismos de alta afinidade insensíveis ao NH4
+ (HEIRSH et al., 1998; 

SPALDING et al., 1999). Embora esses canais apresentem alta seletividade K+/Na+, presume-se 

que os KIRCs podem mediar o transporte de Na+ por mecanismos baixa afinidade em condições 

de salinidade elevada (AMTMANN; SANDERS, 1999). De fato, a expressão de AKT1 em raízes 

de arroz é diminuída nas variedades resistentes cultivadas sob estresse salino (GOLLDACK et 

al., 2003). 

A família KT/HAK/KUP inclui transportadores de K+ que devem catalisar o co-transporte 

H+/K+ (RODRÍGUEZ-NAVARRO, 2000). A expressão de HAK1 de cevada (SANTA-MARÍA 

et al., 2000), arroz (BAÑUELOS et al., 2002) e pimenta (MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005) e 

HAK5 de tomate (NIEVES-CORDONES et al., 2007) em raízes sob privação de K+ coincide 

com a presença de uma via sensível ao NH4
+ que medeia a absorção de K+ em concentrações 

micromolares. Além disso, a expressão heteróloga de HAK1 de cevada (SANTA-MARÍA et al., 

1997; SANTA-MARÍA et al., 2000) e arroz (BAÑUELOS et al., 2002) e HAK5 de A. thaliana 

(RUBIO et al., 2000) em leveduras mutantes deficientes em transportadores de K+, confirmam 

que os HAKs estão envolvidos no transporte de K+ por mecanismos de alta afinidade sensíveis ao 

NH4
+. Apesar disso, o HAK1 de cevada também pode mediar o transporte de Na+ por 

mecanismos de baixa afinidade (SANTA-MARÍA et al., 1997). 

Os transportadores pertencentes à família HKT, inicialmente caracterizados como 

transportadores de K+ que apresentam alta afinidade (SCHACHTMAN; SCHROEDER, 1994), 

também podem ser induzidos em raízes sob privação de K+ (HORIE et al., 2001; WANG et al., 

1998). Experimentos de expressão heteróloga em ovócitos de Xenopus leavis e leveduras 

demonstram que HKT1 de trigo (GRASSMAN et al., 1996), HKT1 e HKT2 de Eucalyptus 

camaldulensis (FAIRBAIRN et al., 2000; LIU et al., 2001) e HKT2 de arroz (HORIE et al., 

2001) atuam como co-transportadores Na+/K+, enquanto HKT1 de A. thaliana (UOZOMI et al., 

2000) e arroz (HORIE et al., 2001) agem como transportadores de Na+ que apresentam baixa 

afinidade. Além disso, mutantes com perda de função hkt1 de A. thaliana (RUS et al., 2001), 

trigo (LAURIE et al., 2002) e arroz (HORIE et al., 2007) apresentam sensibilidade diminuída à 

salinidade, indicando indiretamente o papel desse transportador na absorção de Na+. 

Corroborando com essas evidências, correntes dependentes de K+ em concentrações 

micromolares são estimuladas por Na+ nas raízes do mutante akt1 de A. thaliana (SPALDING et 

al., 1999). 



As vias para a absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade podem apresentar 

variações entre espécies glicófitas. Em raízes de milho, a caracterização cinética do influxo de 
22Na+ demonstra a participação de canais de cátions insensíveis à voltagem e transportadores de 

K+ dependentes de energia metabólica na absorção de Na+ (JACOBY; HANSON, 1985). A 

acumulação de Na+ nas raízes de pimenta depende de uma via principal sensível ao Ca2+ e uma 

via secundária insensível a esse cátion (RUBIO et al., 2003). Como a acumulação de Na+ é 

parcialmente inibida por K+ e 8-bromo-cGMP (análogo de cGMP permeável a membranas), 

sugere-se que a via sensível ao Ca2+ seja mediada por NSCCs e a via insensível, por 

transportadores de K+ das famílias KT/HAK/KUP e HKT.  Em raízes de A. thaliana, o influxo 

instantâneo ou unidirecional de 22Na+ também envolve uma via sensível e a uma via insensível ao 

Ca2+ (ESSAH et al., 2003). Aparentemente, essas vias são mediadas por NSCCs, pois o influxo 

de Na+ é estimulado por GABA e glutamato, é reduzido por cGMP e inibidores inespecíficos de 

canais de cátions, mas não é alterado por bloqueadores de canais de K+ e Ca2+. Nessa espécie, a 

participação de AKT1 e HKT1 na via insensível ao Ca2+ é descartada porque  os mutantes com 

perda de função akt1 e hkt1 apresentam influxo de Na+ similar ao de plantas selvagens. Como os 

NSCCs não são completamente bloqueados pelo Ca2+ (DAVENPORT; TESTER, 2000), a 

absorção de Na+ pela via sensível e insensível ao Ca2+ nas raízes de A. thaliana deve envolver 

diferentes tipos de NSCCs (ESSAH et al., 2003). 

Em contraponto, a absorção de Na+ em raízes da halófita Suaeda maritima não depende 

dos NSCCs, pois o influxo instantâneo de 22Na+ e a acumulação de Na+ nos tecidos não são 

inibidos pelo Ca2+ e pelo cAMP (WANG et al., 2007). As raízes dessa espécie apresentam duas 

vias para absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade. A via 1 atua sob salinidade baixa 

(NaCl 25 mM) e deve depender dos transportadores de K+ da família HKT, por ser sensível a 

Ba2+ e insensível a tetraetilamônio (TEA+) e Cs+. A via 2 é ativa sob salinidade elevada (NaCl 

150 mM) e deve ser mediada por canais de K+ da família AKT/KAT, pois é sensível a Ba2+, 

TEA+ e Cs+. Estas observações demonstram claramente que as investigações limitadas à planta 

modelo A. thaliana são insuficientes para esclarecer a multiplicidade das vias que possibilitam a 

absorção de Na+ pelas raízes das plantas. A caracterização dessas vias em outras espécies pode 

contribuir sobremaneira para a compreensão mais ampla dos mecanismos de transporte de Na+ e 

K+ que ocorrem na interface solo-simplasto radicular. 

 



1.3 MECANISMOS DE TRANSPORTE DE Na+ E K+ NA INTERFACE SIMPLASTO 

RADICULAR-XILEMA 

 

 A distribuição não-uniforme de Na+ e K+ em plantas expostas à salinidade elevada é uma 

das primeiras evidências de que mecanismos seletivos atuam no carregamento desses íons no 

xilema. Flores, frutos e folhas, especialmente as mais novas, apresentam comumente maior 

conteúdo de K+ que as partes basais (BLOM-ZANDSTRA et al., 1998; CABOT et al., 2005; 

JESCHKE et al., 1986; WOLF et al., 1991). Inversamente, as partes basais ou mais velhas 

apresentam geralmente maior conteúdo de Na+ que as partes mais novas. Raízes, caules e 

pecíolos podem atuar como estruturas acumuladoras de Na+ em dicotiledôneas sob estresse salino 

(CABOT et al., 2005; DURAND; LACAN, 1994; JESCHKE et al., 1986; SIBOLE et al., 2003), 

enquanto entrenós basais, bainhas e folhas mais velhas podem exercer papel semelhante em 

monocotiledôneas (YEO et al., 1985; WOLF et al., 1991; DAVENPORT et al., 2005). A 

manutenção do conteúdo de K+ e a prevenção do acúmulo de Na+ nas folhas preserva os tecidos 

fotossintetizantes dos efeitos tóxicos de Na+. Essa habilidade tem sido reconhecida como um 

fator de resistência à salinidade elevada em espécies glicófitas (MUNNS; TESTER, 2008; 

TESTER; DAVENPORT, 2003). 

O estabelecimento da distribuição não-uniforme de Na+ e K+ em plantas sob estresse 

salino depende de mecanismos eficientes para exclusão seletiva de Na+ da corrente transpiratória 

na interface simplasto radicular-xilema. A distribuição de 22Na+ em plantas de feijão comum 

(Phaseolus vulgaris) demonstra a formação de um gradiente decrescente das raízes para as 

folhas. Assim, mecanismos de retenção de Na+ nas raízes e nas partes basais do caule podem 

competir com mecanismos de carregamento de Na+ no xilema, evitando a acumulação desse íon 

nas folhas (JACOBY, 1964). Em plantas de Phaseolus coccineus tratadas com NaCl, a análise de 

cortes transversais de raízes congeladas por raios-X revela que as células parenquimáticas do 

xilema (XPCs) acumulam até 40 vezes mais Na+ que as células corticais e os elementos de vaso. 

Desse modo, as XPCs diferenciadas em células de transferência parecem desempenhar algum 

papel na exclusão de Na+ da corrente transpiratória (KRAMER et al., 1977). A utilização da 

mesma técnica em raízes de videira mantidas sob estresse salino demonstra que Na+ é 

compartimentalizado no vacúolo de células localizadas no córtex interno, na endoderme e no 

periciclo. Esse processo de compartimentalização pode atuar como uma barreira contra o 



carregamento de Na+ nos elementos de vaso em plantas de videira (STOREY et al., 2003). 

Experimentos de recirculação de 22Na+ em plantas de feijão comum mostram que a exposição de 

uma parte do sistema radicular a esse isótopo permite a detecção de Na+ até a base do caule e no 

meio externo que banha a outra parte do sistema radicular, não exposta ao isótopo. Esses 

resultados indicam que essa espécie pode apresentar mecanismos de reabsorção de Na+ a partir da 

seiva de xilema, impedindo a transferência desse íon para as folhas (JACOBY, 1979). 

A quantificação de Na+ e K+ na seiva de xilema em plantas expostas à salinidade elevada 

permite comparar a habilidade apresentada por dicotiledôneas e monocotiledôneas para excluir 

Na+ e manter K+ na corrente transpiratória. Comparando a concentração de Na+ medida na seiva 

de xilema com aquela aplicada na solução externa, estima-se que as dicotiledôneas conseguem 

excluir apenas 25 a 60% do Na+ externo (DURAND; LACAN, 1994; JESCHKE et al., 1986), 

enquanto as monocotiledôneas podem excluir mais de 90% (WATSON et al., 2001; WOLF et al., 

1991). Desse modo, as monocotiledôneas apresentam maior habilidade para excluir Na+ da 

corrente transpiratória sob salinidade elevada. Apesar disso, as dicotiledôneas (DURAND; 

LACAN, 1994; JESCHKE et al., 1986) podem apresentar concentração de K+ na seiva de xilema 

até duas vezes maior que aquela encontrada em monocotiledôneas (WATSON et al., 2001; 

WOLF et al., 1991) quando estas plantas são tratadas com NaCl. Ainda, o tratamento salino 

aumenta a liberação de K+ no xilema em dicotiledôneas (CABOT et al., 2005; DURAND; 

LACAN, 1994; LACAN; DURAND, 1995;), mas não apresenta efeito semelhante em 

monocotiledôneas. Esses achados salientam que as dicotiledôneas demonstram maior capacidade 

de transportar K+ para a parte aérea sob estresse salino. 

A homeostase iônica das plantas pode depender de interações complexas entre os 

mecanismos que medeiam o transporte de Na+ e K+ na interface simplasto radicular-xilema. Esses 

mecanismos envolvem não apenas o carregamento de Na+ e K+ nos elementos de vaso após a 

absorção do meio externo, mas também o recarregamento após a recirculação via floema e a 

reabsorção da corrente transpiratória ao longo da raiz. Modelos propostos para o transporte de 

Na+ e K+ em plantas de cevada sob estresse salino procuram ressaltar as principais interações 

entre xilema e floema. As folhas mais velhas são os principais drenos de Na+ e K+ transportado 

pelo xilema, causando a diminuição das concentrações desses íons conforme a seiva ascende. O 

fornecimento de K+ para as folhas mais novas e as raízes depende da recirculação via floema a 

partir das folhas mais velhas, mas a restrição da recirculação de Na+ garante a retenção desse íon 



nas partes basais (WOLF et al., 1991; WOLF; JESCHKE, 1987). Dessa maneira, as XPCs devem 

executar continuamente o carregamento de íons absorvidos do meio externo e daqueles oriundos 

do floema, contribuindo para a circulação de íons entre raízes e parte aérea. 

Mecanismos envolvidos na reabsorção de Na+ a partir da corrente transpiratória são 

indicados pela redução acrópeta da concentração de Na+ na seiva de xilema em plantas de soja 

tratadas com NaCl (DURAND; LACAN, 1994). Experimentos de perfusão em raízes de soja 

demonstram que as XPCs apresentam mecanismos eficientes para reabsorver Na+ e liberar K+ na 

seiva de xilema sob salinidade moderada. A concentração de K+ na seiva pode ser dobrada em 

relação à concentração externa, enquanto que a concentração de Na+ pode ser reduzida à metade 

(LACAN; DURAND, 1995). Estes mecanismos dependem do gradiente de pH entre o simplasto 

radicular e a seiva do xilema, mantido pela atividade de H+-ATPases, e do potencial de 

membrana das XPCs, envolvendo o transporte simultâneo de ânions, especialmente Cl-. O 

modelo proposto para o intercâmbio Na+/K+ na interface simplasto radicular-xilema em soja 

envolve a atividade de contra-transportadores H+/K+ e H+/Na+ e de co-transportadores H+/A-, 

onde A- significa ânion monovalente (LACAN; DURAND, 1996). 

Experimentos utilizando técnicas de eletrofisiologia e biologia molecular estão 

esclarecendo a identidade molecular dos transportadores de membrana implicados nos 

mecanismos de transporte de Na+ e K+ na interface simplasto radicular-xilema. Correntes 

dependentes de K+ são conduzidas por KIRCs e KORCs em protoplastos do estelo radicular de 

cevada (WEGNER; RASCHKE, 1994) e milho (ROBERTS; TESTER, 1995). Esses canais 

apresentam elevada seletividade por K+ em relação a outros cátions monovalentes, devendo atuar 

no transporte de K+ entre as XPCs e os elementos de vaso (ROBERTS; TESTER, 1997b; 

WEGNER; DEBOER, 1997). Os KORCs devem mediar o carregamento passivo de K+ no 

xilema, favorecido pelo potencial de membrana estimado para as células parenquimáticas e pelo 

gradiente de K+ existente entre estas células e a seiva (ROBERTS; TESTER, 1995; WEGNER; 

RASCHKE, 1994). Os KORCs também apresentam elevada permeabilidade para Ca2+ e a 

atividade destes canais é aumentada com a diminuição da concentração externa de K+ e da 

concentração interna de Ca2+. Desse modo, é possível que os KORCs sejam regulados pela 

concentração apoplástica de K+ e estejam envolvidos em vias de sinalização mediadas por Ca2+ 

citosólico (ROBERTS; TESTER, 1997b; WEGNER; DEBOER, 1997). Presume-se que a 

concentração apoplástica de K+ sinaliza a recirculação desse íon via floema, regulando o 



carregamento de K+ no xilema via KORCs de acordo com a demanda da parte aérea (WEGNER; 

DEBOER,, 1997). 

A ativação dos KIRCs pela hiperpolarização da membrana sugere que esses canais podem 

manter potenciais menos negativos entre as XPCs e a seiva, favorecendo a atividade dos KORCs. 

Alternativamente, os KIRCs podem estar envolvidos na reabsorção de K+ a partir da corrente 

transpiratória (DEBOER; WEGNER, 1997). Além dos KIRCs e KORCs, condutâncias 

retificadoras de saída não-seletivas (NORCs) ocorrem em protoplastos do estelo radicular de 

cevada. Estas condutâncias devem ser mediadas por canais ativados pela despolarização da 

membrana, com baixa seletividade por cátions monovalentes e sensíveis ao aumento da 

concentração interna de Ca2+ (DEBOER; WEGNER, 1997; WEGNER; RASCHKE, 1994). É 

possível que estes canais atuem no carregamento de Na+ no xilema devido à elevada 

permeabilidade para esse íon. Ainda, sugere-se que vias de sinalização sistêmica de lesões 

mediadas por Ca2+ citosólico podem ativar os NORCs, propagando a despolarização da 

membrana nas XPCs e o aumento da pressão osmótica nos elementos de vaso (DEBOER; 

WEGNER, 1997). 

Um canal do tipo “Shaker”, clonado a partir das raízes de A. thaliana, é expresso no 

periciclo e nas XPCs (GAYMARD et al., 1998). Esse canal retificador de saída de K+ do estelo 

(SKOR) apresenta propriedades semelhantes às dos KORCs identificados em cevada (WEGNER; 

RASCHKE, 1994) e milho (ROBERTS; TESTER, 1995), como elevada seletividade K+/Na+, alta 

permeabilidade para Ca2+ e sensibilidade à concentração externa de K+ e à concentração interna 

de Ca2+. Além disso, experimentos usando o mutante com perda de função skor-1 indicam que 

esse canal medeia o carregamento de K+ no xilema de A. thaliana (GAYMARD et al., 1998). 

Segundo estas evidências, SKOR pode representar a identidade molecular dos KORCs 

previamente caracterizados nas XPCs de cevada (WEGNER; RASCHKE, 1994) e milho 

(ROBERTS; TESTER, 1995). A expressão de SKOR é reduzida por ABA e a atividade desse 

canal é inibida pela acidificação do citosol. Dessa maneira, a liberação de K+ no xilema pode ser 

regulada pela inativação de SKOR devido à diminuição do pH intracelular induzida por ABA em 

condições de estresse hídrico (LACOMBE et al., 2000). 

O transporte de Na+ na interface simplasto radicular-xilema pode ser mediado por 

transportadores das famílias NHX e HKT. O transportador SOS1, identificado em um mutante de 

A. thaliana com alta sensibilidade ao estresse salino, é um membro da família NHX induzido por 



NaCl (WU et al., 1996; SHI et al., 2000). SOS1 é expresso na membrana plasmática de células 

localizadas em ápices radiculares e no cilindro vascular de raízes, caule e folhas (SHI et al., 

2002). Experimentos baseados na dissipação de gradientes de pH em vesículas de membrana 

plasmática demonstram que SOS1 atua como contra-transportador Na+/H+ (QIU et al., 2003). 

Esse transportador pode estar envolvido no efluxo de Na+ para o meio externo em ápices 

radiculares e na exclusão de Na+ da corrente transpiratória sob estresse salino (SHI et al., 2002). 

Em condições de salinidade branda, o mutante com perda de função sos1 acumula menos Na+ na 

parte aérea que o genótipo selvagem. No entanto, condições de salinidade elevada causam maior 

acumulação de Na+ na parte aérea desse mutante em comparação com os indivíduos selvagens. 

Assim, é possível que a expressão de SOS1 induzida por sal permita a exclusão de Na+ da 

corrente transpiratória em A. thaliana pela reabsorção desse íon a partir da seiva. Contudo, as 

condições termodinâmicas associadas ao transporte de Na+ na interface simplasto radicular-

xilema são desfavoráveis para a captação desse íon pelas XPCs (MUNNS; TESTER, 2008). 

SOS1 pode estar implicado em uma via de sinalização proposta para o estresse hídrico e 

salino, denominada via SOS. Nessa via, a elevada osmolaridade associada à escassez de água ou 

ao excesso de sais no solo é percebida por sensores desconhecidos, que medeiam o aumento da 

concentração citosólica de Ca2+ (ZHU, 2003). Assim, a proteína ligante ao Ca2+ semelhante à 

calcineurina SOS3 (LIU; ZHU, 1998) pode ser ativada, interagindo com a quinase de proteína do 

tipo serina/treonina SOS2 (LIU et al., 2000). O complexo SOS2/SOS3 pode ativar SOS1 e inibir 

HKT1 na membrana plasmática, reduzindo a concentração citosólica de Na+ (HALFER et al., 

2000). Presume-se que um domínio citoplasmático de SOS1 pode atuar como sensor intracelular 

de Na+ (ZHU, 2003). A identificação de transportadores similares a SOS1 em espécies 

filogeneticamente distantes, como a briófita P. patens (BENITO; RODRIGUES-NAVARRO, 

2003), a halófita Cymodocea nodosa (BENITO et al., 2003) e as glicófitas arroz (QUINTERO et 

al., 2005) e tomate (BELVER; DONAIRE, 2005), pode indicar que estes mecanismos estão 

amplamente distribuídos no reino vegetal. 

A despeito dos transportadores da família HKT serem associados à entrada de Na+ no 

simplasto radicular (HORIE et al., 2007; LAURIE et al., 2002; RUS et al., 2001), muitas 

evidências experimentais apontam para a participação desses transportadores na reabsorção de 

Na+ a partir da seiva de xilema. A localização de HKT1 de arroz (GOLLDACK et al., 2002) e A. 

thaliana (MÄSER et al., 2002) é favorável para o seu envolvimento em mecanismos de 



transporte na interface  simplasto-xilema, pois HKT1 é fortemente expresso no estelo de raízes e 

nos feixes vasculares de folhas. HKT1 pode promover a retenção de Na+ nas células do estelo, 

pois linhagens transgênicas de trigo com atividade reduzida desse transportador apresentam 

menor acumulação de Na+ no estelo e maior dispersão pelo córtex, em comparação com plantas 

não transformadas (LAURIE et al., 2002). O tratamento salino acarreta aumento do conteúdo de 

Na+ em raízes e diminuição desse conteúdo em folhas no mutante com perda de função hkt1 de A. 

thaliana, em relação ao genótipo selvagem (MÄSER et al., 2002). A inativação de HKT1 

também causa o aumento da concentração de Na+ na seiva de xilema (SUNARPI et al., 2005) e 

diminui a capacidade apresentada pelas raízes para excluir Na+ da parte aérea sob estresse salino 

(DAVENPORT el al., 2007). Esses resultados indicam fortemente que HKT1 medeia a 

reabsorção de Na+ a partir da seiva de xilema, contribuindo para a menor exposição dos tecidos 

fotossintetizantes à toxicidade de Na+. 

 

 

1.4 CONSIDERAÇÕES FINAIS E PERSPECTIVAS FUTURAS 

 

Tomando em conjunto as informações disponíveis, é possível propor um modelo 

integrativo para os mecanismos de transporte de Na+ e K+ nas interfaces solo-simplasto radicular-

xilema em plantas sob privação de K+ e estresse salino (Fig. 1.1). A escassez de K+ pode ser 

atenuada por mecanismos de transporte de alta afinidade para absorção desse nutriente em 

concentrações micromolares na periferia das raízes. Estes mecanismos envolvem a participação 

de transportadores localizados nas células epidérmicas e corticais, como os AKTs, HAKs e 

HKTs. Os AKTs devem mediar a via insensível ao NH4
+, enquanto os HAKs e HKTs medeiam a 

via sensível a esse íon, induzida pela privação de K+. Em condições de salinidade elevada, a 

entrada de Na+ no simplasto radicular envolve a participação dos NSCCs e LCTs na via sensível 

ao Ca2+ e dos AKTs, HAKs e HKTs na via insensível. Alcançando o simplasto radicular, Na+ 

pode ser transportado até as XPCs via plasmodesmos. O carregamento de Na+ na seiva de xilema 

pode depender dos NORCs, mas a contribuição de SOS1 não pode ser descartada. Os KORCs são 

as principais vias para liberação de K+ nos elementos de vaso, enquanto os KIRCs e HKTs 

podem contribuir para reabsorção desse íon da seiva de xilema. A exclusão de Na+ da corrente 

transpiratória deve envolver principalmente a atividade dos HKTs. Esse modelo ressalta a 



complexidade dos mecanismos de transporte de Na+ e K+ nas interfaces solo-simplasto radicular-

xilema. Os transportadores destinados à captação ou carregamento de K+ na seiva de xilema, 

também podem atuar no transporte de Na+, comprometendo a homeostase iônica das plantas. 

Desse modo, mais investigações são necessárias para esclarecer a contribuição relativa dos 

diferentes transportadores para manter o aporte de K+ e evitar a toxicidade de Na+ em plantas 

expostas simultaneamente à privação de K+ e ao estresse salino. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1.1 – Modelo proposto para os mecanismos de transporte de Na+ e K+ nas interfaces solo-simplasto radicular-

xilema em plantas sob privação de K+ e estresse salino. 
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CARACTERIZAÇÃO FISIOLÓGICA DAS VIAS PARA A ABSORÇÃO DE Na+ 
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2.1 INTRODUÇÃO 

 

A salinização dos solos cultivados tem aumentado principalmente nas áreas irrigadas, 

causando a redução da produtividade de várias culturas (MUNNS, 2008). Os prejuízos causados 

pela salinidade elevada dos solos têm sido atribuídos aos efeitos tóxicos de Na+ sobre a nutrição e 

o metabolismo das plantas, especialmente sobre a absorção, a distribuição e a utilização de K+ 

(APSE; BLUMWALD, 2007). Apesar da absorção de Na+ pelas raízes ser um processo crítico 

para desencadear a acumulação e a toxicidade desse íon nas plantas, as vias para a entrada de Na+ 

no simplasto radicular ainda não são completamente conhecidas. A identificação dos 

transportadores de membrana que medeiam a absorção de Na+ em células vegetais pode viabilizar 

programas de transformação genética para aumentar a resistência das plantas cultivadas ao 

estresse salino (MUNNS, 2008). 

A absorção de Na+ pelas raízes das plantas envolve mecanismos de transporte que 

apresentam alta e baixa afinidade. Os mecanismos de alta afinidade operam em concentrações 

micromolares de Na+, enquanto os mecanismos de baixa afinidade atuam em concentrações 

milimolares desse cátion (RAINS; EPSTEIN, 1967a; RAINS; EPSTEIN, 1967b). Como solos 

salinizados apresentam concentrações elevadas de Na+ trocável (MENGEL; KIRKBY, 2001), os 

mecanismos de baixa afinidade tem sido mais investigados. A absorção de Na+ por mecanismos 

de baixa afinidade em raízes de espécies glicófitas é geralmente mediada por vias sensíveis e 

insensíveis ao Ca2+ (CRAMER et al., 1987; ESSAH et al., 2003; RUBIO et al., 2003). 

Os canais de cátions não-seletivos (NSCCs) (ESSAH et al., 2003; RUBIO et al., 2003; 

TESTER; DAVENPORT, 2003) e o transportador de cátions que apresenta baixa afinidade 

(LCT1) (SCHACHTMAN et al., 1997) devem atuar nas vias para a absorção de Na+ sensíveis ao 

Ca2+. Os NSCCs identificados em raízes medeiam correntes dependentes de Na+, as quais são 

insensíveis à voltagem e parcialmente inibidas pelo Ca2+ (ROBERTS; TESTER, 1997; 

DAVENPORT; TESTER, 2000; BUSCHMANN et al., 2000; DEMIDCHIK; Tester, 2002). 

Embora a identidade molecular desses canais ainda não esteja elucidada, os canais de cátions 

sensíveis a nucleotídeos cíclicos (CNGCs) (MAATHUIS; SANDERS, 2001) e os receptores de 

glutamato (GLRs) (DEMIDCHIK et al., 2004) são candidatos a NSCCs. O LCT1 de trigo 

(SCHACHTMAN et al., 1997) também pode contribuir para as vias de absorção de Na+ sensíveis 

ao Ca2+, porque é expresso em raízes, apresenta baixa afinidade pelo Na+ e é parcialmente inibido 



pelo Ca2+. Apesar disso, transportadores similares ao LCT1 não têm sido identificados em outras 

espécies. 

As vias para a absorção de Na+ insensíveis ao Ca2+ podem envolver os canais retificadores 

de entrada de K+ (KIRCs) da família AKT/KAT (AMTMANN; SANDERS, 1999) e os 

transportadores de K+ das famílias KT/HAK/KUP (SANTA-MARÍA et al., 1997; RUBIO et al., 

2003) e HKT (GRASSMAN et al., 1996; FAIRBAIRN et al., 2000; UOZUMI et al., 2000; 

HORIE et al., 2001), além dos NSCCs (TESTER; DAVENPORT, 2003). Os KIRCs medeiam a 

absorção de K+ por mecanismos de alta e baixa afinidade em raízes (HIRSCH et al., 1998; 

ZIMMERMANN et al., 1998; HARTJE et al., 2000) e podem permitir a entrada de Na+ no 

simplasto radicular sob salinidade elevada (AMTMANN; SANDERS, 1999; GOLLDAK et al., 

2003). Os HAKs devem atuar como co-transportadores H+/K+ com alta afinidade pelo K+ 

(RODRÍGUEZ-NAVARRO, 2000) e podem ser induzidos em raízes sob a privação desse 

nutriente (SANTA-MARÍA et al., 2000; RUBIO et al., 2000; BAÑUELOS et al., 2002; 

MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005; NIEVES-CORDONES et al., 2007). O HAK1 de cevada 

pode mediar o transporte de Na+ em concentrações milimolares desse íon (SANTA-MARÍA et 

al., 1997). Além disso, os HKTs também podem ser induzidos em raízes crescidas na ausência de 

K+ e podem agir como co-transportadores Na+/K+ com alta afinidade (FAIRBAIRN et al., 2000; 

HORIE et al., 2001) ou transportadores de Na+ com baixa afinidade (GRASSMAN et al., 1996; 

UOZUMI et al., 2000; HORIE et al., 2001). Tendo em vista que as atividades dos KIRCs 

(ROBERTS; TESTER, 1995) e dos HAKs (SANTA-MARÍA et al., 2000; MARTÍNEZ-

CORDERO et al., 2005) e HKTs (TYERMAN; SKERRETT, 1999; LIU et al., 2001) não são 

inibidas pelo Ca2+, esses transportadores podem apresentar algum papel central nas vias para a 

absorção de Na+ insensíveis ao Ca2+. No entanto, a participação dos NSCCs nessas vias não pode 

ser descartada, pois as correntes dependentes de Na+ mediadas pelos NSCCs não são 

completamente bloqueadas pelo Ca2+ (DAVENPORT; TESTER, 2000; TESTER; 

DAVENPORT, 2003). 

Em espécies glicófitas, os NSCCs têm sido considerados como os principais 

transportadores que medeiam a entrada de Na+ no simplasto radicular (ESSAH et al., 2003; 

RUBIO et al., 2003; TESTER; DAVENPORT, 2003). Em raízes de milho, a caracterização 

cinética do influxo de 22Na+ demonstra a existência de um componente não-saturável  insensível 

à FC (ativador de H+-ATPases) e ao FCCP (desacoplador), indicando a participação dos canais de 



cátions insensíveis à voltagem na absorção de Na+ (JACOBY; HANSON, 1985). A acumulação 

de Na+ nas raízes de pimenta depende de uma via principal sensível ao Ca2+ e 8-bromo-cGMP 

(análogo de cGMP permeável a membranas), atribuída aos NSCCs, e de uma via secundária 

insensível ao Ca2+ e inibida pelo K+, a qual é possivelmente mediada por transportadores de K+ 

(RUBIO et al., 2003).  Nas raízes de Arabidopsis thaliana, o influxo instantâneo ou unidirecional 

de 22Na+  deve ser mediado por diferentes tipos de NSCCs, pois é estimulado por GABA e 

glutamato, é reduzido pelo cGMP e por inibidores inespecíficos de canais de cátions e não é 

afetado por bloqueadores de canais de Ca2+ e K+(ESSAH et al., 2003). Contrariamente, o influxo 

instantâneo de 22Na+ e a acumulação de Na+ não marcado nas raízes da halófita Suaeda maritima 

não dependem dos NSCCs, pois esses processos não são inibidos pelo Ca2+ e pelo cAMP. A 

absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade nessa espécie envolve as vias 1 e 2, que 

atuam sob salinidade baixa (NaCl 25 mM) e salinidade elevada (NaCl 150 mM), 

respectivamente. A via 1 deve depender dos transportadores de K+ da família HKT, por ser 

sensível a Ba2+ e insensível a tetraetilamônio (TEA+) e Cs+, enquanto a via 2 deve ser mediada 

pelos canais de K+ da família AKT/KAT, pois é sensível a Ba2+, TEA+ e Cs+ (WANG et al., 

2007). 

 A despeito do transporte de Na+ ser mediado por canais de K+ nas raízes de uma espécie 

halófita (WANG et al., 2007), o papel desses canais na absorção de Na+ em espécies glicófitas, 

especialmente em plantas cultivadas, ainda permanece incerto. Assim sendo, o objetivo desse 

trabalho é investigar a contribuição relativa dos NSCCs e dos canais e transportadores de K+ na 

absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade nas raízes de feijão caupi. A escolha dessa 

espécie como modelo experimental baseia-se no seu amplo cultivo em regiões áridas e semi-

áridas freqüentemente submetidas ao estresse salino (EHLERS; HALL, 1997). Os resultados 

obtidos nesse estudo indicam que a absorção de Na+ pelas raízes dessa espécie é principalmente 

mediada pelos NSCCs e pelos canais de K+, havendo a contribuição dos transportadores de K+ 

sensíveis ao NH4
+, especialmente quando as plantas são crescidas na ausência do NH4

+. A 

participação desses transportadores nas vias de absorção de Na+ sensível e insensível ao Ca2+ é 

discutida. 

 

 

 



2.2 MATERAL E MÉTODOS 

 

2.2.1 Material vegetal 

 

 As sementes de feijão caupi [Vigna unguiculata (L.) Walp.] cultivar Pitiúba foram 

coletadas de plantas cultivadas no campo experimental do Setor de Horticultura do Departamento 

de Fitotecnia da Universidade Federal do Ceará. As vagens secas foram colhidas e debulhadas 

manualmente e as sementes foram uniformizadas com o uso de peneiras com orifícios de 6 mm 

de diâmetro. Os estoques foram mantidos em câmara fria a 10°C e 45% de UR e renovados a 

cada seis meses. 

 A germinação das sementes foi conduzida em sistema de rolo (VIEIRA; CARVALHO, 

1994). Para tanto, as sementes foram desinfetadas com NaClO 0,2% (m/v) por 5 min sob agitação 

eventual, lavadas três vezes e embebidas por 30 min em água destilada deionizada. Em seguida, 

as sementes foram distribuídas em folhas de papel Germitest (280 x 380 mm) umedecidas com 

água destilada deionizada na proporção de duas vezes e meia a massa do papel. Dez sementes 

foram distribuídas em fileira no terço superior de duas folhas sobrepostas. Outra folha foi 

utilizada para cobrir as sementes e as três folhas foram enroladas. Três rolos, contendo 10 

sementes cada, foram enrolados com uma folha adicional. Esse sistema foi envolvido com dois 

sacos plásticos transparentes desinfetados com etanol 70% (v/v), os quais foram dispostos em 

direções opostas e fixados com atilho. As sementes foram mantidas em condições controladas 

(240 µmol m-2 s-1, fotoperíodo de 12 h, 27±2°C) por quatro dias. 

 Plântulas de quatro dias em estádio de gancho plumular foram transferidas para bandejas 

plásticas com 20 L de solução nutritiva completa (HOAGLAND; ARNON, 1950) contendo 

Ca(NO3)2 625 µM, NH4Cl 250 µM, K2HPO4 125 µM, MgSO4 125 µM, KNO3 500 µM, Fe-

EDTA 25 µM e micronutrientes (HBO3 10 µM, MnCl2 2,25 µM, CuSO4 0,75 µM, ZnSO4 1,75 

µM e Na2MoO4 0,025 µM), pH 6,0. Para a obtenção de plantas privadas de NH4
+, essa solução 

foi alterada para Ca(NO3)2 750 µM, K2HPO4 125 µM, MgSO4 125 µM, KNO3 500 µM, Fe-

EDTA 25 µM e micronutrientes, pH 6,0. As plantas foram mantidas em condições de casa de 

vegetação por sete dias.  

 

 



2.2.2 Experimentos de influxo de Na+ 

 

 Para caracterizar as vias para a absorção Na+ por mecanismos de baixa afinidade nas 

raízes de feijão caupi, foram realizados experimentos de influxo utilizando a técnica de raízes 

destacadas (HUANG et al., 1992). Para tanto, plantas de onze dias com a primeira folha 

trifoliolada expandida foram utilizadas nos experimentos. As plantas foram coletadas e as raízes 

foram destacadas da parte aérea e lavadas em CaCl2 0,1 mM à temperatura ambiente por 4 min. 

Em seguida, as raízes foram secadas suavemente com papel toalha e foram transferidas para 

frascos de Erlenmeyer com 50 mL de meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, 

CaCl2 0,1 mM e demais adições, de acordo com o experimento. Para testar o efeito do tempo, as 

raízes foram mantidas em meio de incubação adicionado de NaCl 50 mM a 30°C por 0, 20, 40, 

60, 80 e 100 min. Quando a dose de NaCl foi testada, as raízes foram tratadas com meio de 

incubação suplementado com NaCl 0, 10, 20, 40, 60, 80 e 100 mM a 30°C por 30 min. 

Para testar o efeito do Ca2+, as raízes foram lavadas em CaCl2 0, 0,1, 0,5, 1 e 2 mM à 

temperatura ambiente por 4 min. Em seguida, as raízes foram expostas a meio de incubação 

contendo NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de Ca2+ utilizadas nas lavagens, sendo 

mantidas a 30°C por 1 h. Quando K+, inibidores de canais de cátions e bloqueadores de canais de 

K+ foram testados, as raízes foram lavadas em CaCl2 0,1 mM adicionado de concentrações 

crescentes desses compostos, à temperatura ambiente por 4 min. Logo depois, as raízes foram 

mantidas em meio de incubação acrescido de NaCl 50 mM e das mesmas concentrações de K+ ou 

inibidores usados nas lavagens, permanecendo a 30°C por 1 h. Para testar o efeito de NH4
+, as 

raízes de plantas privadas e supridas de NH4
+ foram lavadas em CaCl2 0,1 mM adicionado de 

concentrações crescentes desse cátion, à temperatura ambiente por 4 min. Em seguida, as raízes 

foram tratadas com meio de incubação contendo NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de 

NH4
+ utilizadas nas lavagens, permanecendo a 30°C por 1 h. Ao final de todos os experimentos, 

as raízes foram lavadas em CaCl2 0,1 mM gelado (2-4°C) por 4 min para deslocamento do Na+ 

apoplástico e foram secadas a 70°C por 48 h. O influxo de Na+ foi calculado a partir da 

acumulação de Na+ nos tecidos em comparação com raízes não tratadas com NaCl. 

 

 

 



2.2.3 Determinação de Na+ 

 

As amostras secas das raízes foram pulverizadas com gral e pistilo e armazenadas em 

tubos plásticos fechados à temperatura ambiente até a determinação do conteúdo de Na+. 

Amostras de 50 mg de massa seca pulverizada foram extraídas com 10 mL de água destilada 

deionizada a 100°C por 60 min em tubos hermeticamente fechados. Depois do resfriamento, os 

extratos foram filtrados em algodão e as leituras foram realizadas em fotômetro de chama 

(Micronal, modelo B462) calibrado com solução padrão de Na+ 50 ppm. 

 

2.2.4 Delineamento experimental e análise estatística 

 

Os experimentos foram conduzidos conforme delineamento inteiramente casualizado com 

cinco repetições por tratamento. Cada repetição consistia em um frasco contendo um sistema 

radicular individual. Os resultados obtidos nos experimentos de tempo e dose de NaCl foram 

analisados por regressão não-linear. Os resultados dos demais experimentos foram submetidos à 

análise de variância seguida do teste de comparação de médias de Tukey ao nível de significância 

de 5%. 

 

2.3 RESULTADOS 

 

2.3.1 Caracterização cinética da absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade nas raízes 

de feijão caupi  

 

 Os experimentos de influxo de Na+ em função do tempo de exposição ao Na+ e da dose 

aplicada foram conduzidos para caracterizar cineticamente a absorção de Na+ por mecanismos de 

baixa afinidade nas raízes de feijão caupi. O efeito do tempo de exposição ao Na+ 50 mM foi 

analisado por regressão não-linear e possibilitou o ajuste dos valores obtidos à função do tipo 

hipérbole retangular (R2 = 0,98). De acordo com essa análise, a acumulação de Na+ nas raízes 

aumentou progressivamente até 40 min de exposição e alcançou a saturação a partir desse 

período (Fig. 2.1). Com base nesses resultados, o tempo de exposição de 30 min foi escolhido 

para testar o efeito da dose de Na+, porque períodos mais prolongados poderiam acarretar a 



estabilização do influxo de Na+, principalmente em concentrações externas mais elevadas. Além 

disso, tempos de exposição mais curtos poderiam reduzir significativamente a acumulação de Na+ 

nas raízes, dificultando a verificação de alterações no influxo de Na+ em função do aumento da 

concentração externa desse cátion. Para os demais experimentos, os tratamentos foram realizados 

durante 60 min, pois esse período permitiria a constatação de efeitos inibitórios de diferentes 

cátions e fármacos sobre o influxo líquido máximo verificado nas condições experimentais 

utilizadas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 2.1 – Efeito do tempo de exposição ao Na+ externo sobre a acumulação de Na+ nas raízes de feijão caupi. As 
plantas foram crescidas em solução nutritiva completa (Hoagland e Arnon, 1950) por sete dias em casa de vegetação. 
Em seguida, as plantas foram coletadas e as raízes foram destacadas da parte aérea e lavadas em CaCl2 0,1 mM à 
temperatura ambiente por 4 min. essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM 
pH 6,0, CaCl2 0,1 mM e NaCl 50 mM, permanecendo a 30°C por 0, 20, 40, 60, 80 e 100 min. Os pontos representam 
as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. A análise dos resultados por regressão não-
linear permitiu o seu ajuste à função do tipo hipérbole retangular (R2 = 0,98). 
 

 

 O efeito da dose de Na+ aplicada foi analisado por regressão não-linear e permitiu o ajuste 

dos valores encontrados ao modelo de Michaelis-Menten, descrito pela função do tipo hipérbole 

retangular (R2 = 0,98). Considerando essa análise, o influxo líquido de Na+ apresentou 

incremento significativo de acordo com o aumento da concentração externa de Na+, estabilizando 
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a partir de 80 mM (Fig. 2.2). Assim sendo, a absorção de Na+ nas raízes de feijão caupi 

apresentou cinética de saturação. Utilizando o modelo de Lineweaver-Burk (duplo-recíproco), foi 

possível ajustar os valores transformados à função polinomial do tipo linear (R2 = 0,98) e estimar 

as constantes cinéticas Vmáx e Km em 7,16 µmol g-1 MS min-1 e 33 mM, respectivamente. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.2 – Efeito da concentração externa de Na+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi. As 
raízes destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM à temperatura ambiente por 4 min. Essas raízes foram transferidas 
para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM e NaCl 0, 10, 20, 40, 60, 80 e 100 mM, 
permanecendo a 30°C por 30 min. Os pontos representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco 
repetições. A análise dos resultados por regressão não-linear permitiu o seu ajuste à função do tipo hipérbole 
retangular (R2 = 0,98). As constantes cinéticas Vmáx e Km foram estimadas em 7,16 µmol g-1 MS min-1 e 33 mM, 
respectivamente. 
 

2.3.2 A absorção de Na+ é parcialmente inibida por Ca2+ e bloqueada por K+  

 

 O efeito inibitório de Ca2+ sobre a absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade 

nas raízes de feijão caupi foi investigado por meio de tratamentos com concentrações externas 

crescentes desse cátion. O tratamento com Ca2+ 0,1 mM diminuiu significativamente o influxo 

líquido de Na+, causando 22% de inibição em relação ao controle (Fig. 2.3). Embora os 

tratamentos com Ca2+ 0,5, 1 e 2 mM não apresentaram diferenças significativas entre si, eles 
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ocasionaram 57% de inibição do influxo líquido de Na+ em comparação com o controle. Esses 

resultados evidenciaram que a absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade nas raízes de 

feijão caupi foi mediada por um componente majoritário sensível ao Ca2+ e um componente 

minoritário insensível a esse cátion. O componente sensível ao Ca2+ foi completamente inibido 

por concentrações externas desse cátion acima de 0,5 mM. Além disso, os resultados mostraram 

também que o efeito inibitório do Ca2+ sobre a absorção de Na+ não foi competitivo. De fato, as 

concentrações utilizadas nos diferentes tratamentos não poderiam provocar efeito competitivo, 

pois a concentração de Ca2+ 0,1 mM, por exemplo, causou 22% de inibição do influxo líquido de 

Na+, mesmo sendo 500 vezes menor que a concentração externa de Na+ utilizada (Na+ 50 mM). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 2.3 – Efeito da concentração externa de Ca2+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi. As 
raízes destacadas foram lavadas em água destilada deionizada ou em CaCl2 0,1, 0,5, 1 ou 2 mM à temperatura 
ambiente por 4 min. Essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, 
NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de CaCl2 usadas nas lavagens, permanecendo a 30°C por 60 min. As barras 
representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. As barras assinaladas com as 
mesmas letras não diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

Com o intuito de verificar o efeito competitivo de K+ sobre a absorção de Na+, foram 

conduzidos tratamentos com K+ 12,5, 25, 50 e 100 mM, equivalentes a um quarto, um meio, uma 

vez e duas vezes a concentração externa de Na+ testada (Na+ 50 mM), respectivamente. Assim 

sendo, foi constatada diminuição progressiva do influxo líquido de Na+ conforme o aumento da 
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concentração externa de K+ (Fig. 2.4). O tratamento com K+ 12,5 mM, correspondente a apenas 

um quarto da concentração externa de Na+, acarretou 25% de inibição em relação ao controle. 

Comparativamente, o tratamento com K+ 100 mM, equivalente ao dobro da concentração externa 

de Na+, praticamente bloqueou o influxo líquido de Na+, pois causou até 98% de inibição em 

referência ao controle. Considerando que os tratamentos com K+ foram conduzidos na presença 

de Ca2+ 0,1 mM, concentração que não inibiu completamente o componente sensível a esse 

cátion, os resultados obtidos indicaram que concentrações elevadas de K+ inibiram intensamente 

o componente sensível e insensível ao Ca2+. Ainda, a diminuição do influxo líquido de Na+ 

ocorreu devido ao efeito competitivo de K+ porque o aumento proporcional da concentração 

externa de K+ em relação à concentração externa de Na+ exibiu forte efeito inibitório. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.4 – Efeito da concentração externa de K+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi. As raízes 
destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM sem KCl ou com KCl 12,5, 25, 50 ou 100 mM, à temperatura ambiente 
por 4 min. Essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 
mM, NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de KCl usadas nas lavagens, permanecendo a 30°C por 60 min. As 
barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. As barras assinaladas com 
as mesmas letras não diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

 

Os efeitos interativos de Ca2+ e K+ sobre a absorção de Na+ foram confirmados com 

tratamentos combinados desses cátions. Além do tratamento independente com Ca2+ 1 mM, que 
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aboliu o componente sensível ao Ca2+, foram conduzidos tratamentos combinados de Ca2+ 1 mM 

com K+ 25 ou 50 mM, concentrações de K+ que não causaram o bloqueio total do influxo de Na+. 

Enquanto o tratamento independente com Ca2+ 1 mM ocasionou somente 57% de inibição do 

influxo líquido de Na+ em comparação com o controle, os tratamentos combinados de Ca2+ 1 mM 

com K+ 25 ou 50 mM ocasionaram 63 e 79% de inibição, respectivamente (Fig. 3.5). Esses 

resultados indicaram o efeito inibitório aditivo de Ca2+ e K+ sobre a absorção de Na+ nas raízes de 

feijão caupi, evidenciando que o componente insensível ao Ca2+ foi competitivamente inibido 

pelo K+. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.5 – Efeitos interativos da concentração externa de Ca2+ e K+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de 
feijão caupi. As raízes destacadas foram lavadas em água destilada deionizada (Ca0K0), em CaCl2 1 mM sem KCl 
(Ca1K0), com KCl 25 mM (Ca1K25) ou com KCl 50 mM (Ca1K50), à temperatura ambiente por 4 min. Essas raízes 
foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, NaCl 50 mM e as mesmas 
concentrações de CaCl2 e KCl usadas nas lavagens, permanecendo a 30°C por 60 min. As barras representam as 
médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. As barras assinaladas com as mesmas letras não 
diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

2.3.3 Inibição farmacológica da absorção de Na+ por inibidores de canais de cátions 

 

 Para verificar a contribuição relativa de canais de cátions na absorção de Na+ por 

mecanismos de baixa afinidade nas raízes de feijão caupi, foram conduzidos experimentos com 
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flufenamato (Flu), um inibidor de NSCCs em animais, e quinino, um bloqueador inespecífico de 

canais de cátions. O aumento da concentração externa de ambos os fármacos causou diminuição 

significativa do influxo líquido de Na+ (Fig. 2.6). Os tratamentos com Flu 0,05 e 0,1 mM 

ocasionaram 39 e 61% de inibição, respectivamente, em relação ao controle. Efeitos mais 

drásticos sobre o influxo líquido de Na+ foram verificados para os tratamentos com quinino de 1 

e 2 mM, os quais acarretaram 54 e 97% de inibição, respectivamente, em  comparação com o 

controle. Dessa maneira, a absorção de Na+ em raízes de feijão caupi foi intensamente reduzida 

com a inibição dos NSCCs e foi praticamente abolida com o bloqueio inespecífico dos canais de 

cátions. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.6 – Efeito de inibidores de canais de cátions sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi. As 
raízes destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM sem inibidores, com Flu 0,05 e 0,10 mM ou com quinino 1 e 2 
mM, à temperatura ambiente por 4 min. Essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 
2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM, NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de inibidores usadas nas lavagens, 
permanecendo a 30°C por 60 min. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco 
repetições. As barras assinaladas com as mesmas letras não diferem significativamente de acordo com o teste de 
Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

 

Para determinar o envolvimento dos canais de K+ na absorção de Na+, os bloqueadores 

específicos tetraetilamônio (TEA+) e Cs+ foram utilizados. O tratamento com TEA+ 10 mM não 
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causou efeito significativo sobre o influxo líquido de Na+ em referência ao controle, mas o dobro 

da concentração desse fármaco (TEA+ 20 mM) ocasionou 27% de inibição (Fig. 2.7). Em 

comparação, o aumento da concentração externa de Cs+ reduziu progressivamente o influxo 

líquido de Na+, pois as concentrações de 0,1 e 1 mM provocaram 12 e 30% de inibição, 

respectivamente, em relação ao controle. Inesperadamente, o bloqueio dos canais de K+ acarretou 

a inibição parcial do influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.7 – Efeito de bloqueadores de canais de K+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi. As 
raízes destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM sem bloqueadores, com TEA+ 10 e 20 mM ou com CsCl 0,1 e 1,0 
mM, à temperatura ambiente por 4 min. Essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 
2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM, NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de bloqueadores usadas nas lavagens, 
permanecendo a 30°C por 60 min. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco 
repetições. As barras assinaladas com as mesmas letras não diferem significativamente de acordo com o teste de 
Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

 Com o objetivo de constatar os efeitos interativos de Flu, TEA+ e Cs+ sobre a absorção de 

Na+, foram conduzidos tratamentos combinados desses inibidores farmacológicos. Além dos 

tratamentos independentes com Flu 0,1 mM, TEA+ 20 mM ou Cs+ 1 mM, que causaram a 

inibição máxima sobre o influxo líquido de Na+, foram utilizados também os tratamentos 

combinados de Flu 0,1 mM com TEA+ 20 mM ou Cs+ 1 mM. Os tratamentos independentes com 

Flu 0,1 mM, TEA+ 20 mM ou Cs+ 1 mM ocasionaram 61, 27 e 30% de inibição do influxo 
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líquido de Na+, respectivamente, em relação ao controle. No entanto, o tratamento combinado de 

Flu 0,1 mM com TEA+ 20 mM quase bloqueou o influxo líquido de Na+, acarretando até 95% de 

inibição (Fig. 2.8). Inversamente, o tratamento combinado de Flu 0,1 mM com Cs+ 1 mM 

provocou apenas 37% de inibição em comparação com o controle, sendo significativamente 

menos eficaz que o tratamento com Flu 0,1 mM somente (61% de inibição), mas mais eficiente 

que o tratamento independente com Cs+ 1 mM (30% de inibição). Esses resultados demonstraram 

que Flu e TEA+ causaram efeitos inibitórios sinergísticos, agindo sobre vias distintas para a 

absorção de Na+ nas raízes de feijão caupi. Comparativamente, Cs+ apresentou efeito antagônico 

em relação ao Flu, diminuindo a inibição causada por esse fármaco, mas Flu demonstrou efeito 

sinérgico com relação ao Cs+, aumentando inibição da absorção de Na+ em referência ao 

tratamento independente com esse cátion. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 2.8 – Efeitos interativos de inibidores de canais de cátions e bloqueadores de canais de K+ sobre o influxo 
líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi. As raízes destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM sem adições, com 
Flu 0,10 mM, TEA+ 20 mM, CsCl 1,0 mM, Flu 0,01 mM e TEA+ 20 mM (Flu+TEA) ou Flu 0,01 mM e CsCl 1,0 
mM (Flu+Cs), à temperatura ambiente por 4 min. Essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo 
MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM, NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de inibidores usadas nas 
lavagens, permanecendo a 30°C por 60 min. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios 
padrões de cinco repetições. As barras assinaladas com as mesmas letras não diferem significativamente de acordo 
com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
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2.3.4 A absorção de Na+ é parcialmente inibida pelo NH4
+, principalmente em plantas crescidas 

na ausência do NH4
+  

 

 Plantas crescidas na ausência e na presença do NH4
+ foram usadas em experimentos de 

influxo de Na+ para determinar o efeito inibitório do NH4
+ sobre a absorção de Na+ por 

mecanismos de baixa afinidade nas raízes de feijão caupi. O influxo líquido de Na+ nas raízes 

privadas do NH4
+ não diferiu significativamente daquele verificado para as raízes crescidas na 

presença desse cátion (Fig. 2.9). Os tratamentos com NH4
+ 2,5 e 5,0 mM acarretaram apenas 14% 

de inibição do influxo líquido de Na+ nas raízes crescidas na presença do NH4
+, em comparação 

com o controle. Entretanto, os mesmos tratamentos causaram até 32% de inibição nas raízes 

privadas do NH4
+, com relação ao controle. Desse modo, o NH4

+ apresentou efeito inibitório 

sobre a absorção de Na+ nas raízes de feijão caupi, o qual foi mais pronunciado nas raízes 

privadas do NH4
+. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 2.9 – Efeito da concentração externa de NH4

+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi 
crescidas na ausência ou na presença de NH4

+. As plantas foram crescidas em solução nutritiva completa (Hoagland 
e Arnon, 1950) ou modificada sem NH4

+ (conforme Material e Métodos) por sete dias em casa de vegetação. Em 
seguida, as plantas foram coletadas e as raízes foram destacadas da parte aérea e lavadas em CaCl2 0,1 mM sem 
NH4Cl ou com NH4Cl 2,5 e 5,0 mM, à temperatura ambiente por 4 min. Essas raízes foram transferidas para meio de 
incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM, NaCl 50 mM e as mesmas concentrações de NH4Cl 
usadas nas lavagens, permanecendo a 30°C por 60 min. As barras representam as médias e as linhas verticais, os 
desvios padrões de cinco repetições. As barras assinaladas com as mesmas letras não diferem significativamente de 
acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

NH4
+ (mM)

0,0 2,5 5,0

In
flu

xo
 lí

q
ui

do
 d

e 
N

a+

( µ
m

o
l g

-1
 M

S
 m

in-1
)

0

1

2

3

4

5

6

7

-NH4
+ 

+NH4
+ ab

a

b b

c c



2.4 DISCUSSÃO 

 

 Nesse trabalho, as vias para a absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade são 

caracterizadas fisiologicamente nas raízes de feijão caupi cultivar Pitiúba. O efeito da 

concentração externa de Na+ sobre o influxo líquido desse cátion mostra que a absorção de Na+ 

apresenta cinética de saturação similar àquela descrita para cevada (RAINS; EPSTEIN, 1967a; 

RAINS; EPSTEIN, 1967b), porém diferente daquela verificada em algodão (CRAMER et al., 

1987), a qual apresenta padrão não-saturável. 

O valor de Vmáx estimado em 7,16 µmol g-1 MS min-1 para as raízes de feijão caupi é 

superior aos valores verificados para cevada (RAINS; EPSTEIN, 1967a) e S. maritima (WANG 

et al., 2007), os quais correspondem a 0,5 e 1,4 µmol g-1 MF min-1, respectivamente. Essas 

diferenças possivelmente se devem ao fato de que os valores de Vmáx em cevada e S. maritima 

são calculados em base de massa fresca, enquanto o valor de Vmáx para feijão caupi é estimado 

em referência à massa seca. Assumindo que a massa seca nas raízes de feijão caupi corresponde a 

aproximadamente 5% da massa fresca (resultado não mostrado), o valor de Vmáx para essa 

espécie pode ser corrigido para 0,36 µmol g-1 MF min-1, o qual se aproxima daqueles verificados 

para cevada e S. maritima. 

O valor de Km estimado em 33 mM para as raízes de feijão caupi também difere daqueles 

constatados para cevada (RAINS; EPSTEIN, 1967a) e S. maritima (WANG et al., 2007), 

equivalentes a 5 e 80 mM, respectivamente. Considerando que o feijão caupi habita solos 

salinizados (EHLERS; HALL, 1997), assim como a halófita S. marítima, valores mais elevados 

de Km são esperados para essas espécies, pois as vias para a absorção de Na+ possivelmente 

apresentam baixa afinidade por esse cátion, o qual é encontrado em concentrações elevadas 

nesses ambientes. 

 

2.4.1 A absorção de Na+ nas raízes de feijão caupi é mediada por uma via sensível e uma via 

insensível ao Ca2+ 

 

Como esperado, o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi é parcialmente inibido 

com o aumento da concentração externa de Ca2+, evidenciando que a absorção de Na+ por 

mecanismos de baixa afinidade nessa espécie é mediada por uma via sensível e uma via 



insensível ao Ca2+. A via sensível ao Ca2+ é a principal, uma vez que medeia quase 60% do 

influxo de Na+. Nas raízes de cevada (RAINS; EPSTEIN, 1967b), algodão (CRAMER et al., 

1987), pimenta (RUBIO et al., 2003) e A. thaliana (ESSAH et al., 2003), o influxo de Na+ 

também é parcialmente inibido por concentrações externas crescentes de Ca2+, indicando 

igualmente o envolvimento de uma via sensível e uma via insensível a esse cátion. No entanto, 

concentrações milimolares de Ca2+ são necessárias para reduzir brandamente o influxo de Na+ 

nas raízes de cevada (RAINS; EPSTEIN, 1967b) e algodão (CRAMER et al., 1987). Em 

comparação, o influxo de Na+ nas raízes de pimenta (RUBIO et al., 2003) e A. thaliana (ESSAH 

et al., 2003) é fortemente inibido por concentrações micromolares de Ca2+, mostrando que a 

absorção de Na+ nessas espécies, assim como no feijão caupi, é principalmente mediada por uma 

via sensível ao Ca2+. 

  A inibição parcial da absorção de Na+ pelo Ca2+ externo nas raízes de feijão caupi 

corrobora os resultados de trabalhos que indicam o alívio dos efeitos danosos do estresse salino 

em plantas tratadas com concentrações externas crescentes de Ca2+ (REID; SMITH, 2000; 

SHABALA et al., 2003; MELGAR et al., 2006; TUNA et al., 2007). O Ca2+ estabiliza as 

membranas celulares devido a interações eletrostáticas com as cargas negativas dos fosfolipídeos 

de membrana, evitando o vazamento de eletrólitos (CRAMER et al., 1985; MENGLE; KIRKBY, 

2001). Além disso, o Ca2+ mantém a elevada seletividade K+/Na+ das membranas celulares, 

restringindo a absorção de Na+ e mantendo a captação de K+ (EPSTEIN, 1961; DAVENPORT et 

al., 1997). Dessa forma, a redução da absorção de Na+ consiste em um dos mecanismos pelos 

quais o Ca2+ externo pode aliviar os distúrbios causados pelo estresse salino sobre as plantas. 

 Os efeitos interativos de Ca2+ e K+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão 

caupi indicam que o K+ externo exerce efeito competitivo tanto sobre a via sensível ao Ca2+ 

quanto sobre a via insensível. O tratamento com Ca2+ 0,1 mM não inibe completamente a via 

sensível ao Ca2+ (Fig. 2.3), mas o tratamento combinado de Ca2+ 0,1 mM com K+ 100 mM 

praticamente bloqueia o influxo líquido de Na+ (Fig. 2.4), indicando que a via sensível ao Ca2+ é 

inibida por K+. Em comparação, o tratamento com Ca2+ 1,0 mM abole a via sensível ao Ca2+ (Fig. 

2.3) e o tratamento combinado de Ca2+ 1,0 mM com K+ 25 ou 50 mM aumenta a inibição sobre o 

influxo líquido de Na+ (Fig. 2.5), demonstrando que a via insensível ao Ca2+ também é inibida 

pelo K+. O efeito competitivo de K+ sobre a absorção de Na+ já havia sido demonstrado nas raízes 

de cevada (RAINS; EPSTEIN, 1967a; RAINS; EPSTEIN, 1967b), milho (JACOBY; HANSON, 



1985), algodão (CRAMER et al., 1987), pimenta (RUBIO et al., 2003), A. thaliana (ESSAH et 

al., 2003) e S. maritima (WANG et al., 2007). Esse efeito está relacionado à similaridade físico-

química entre Na+ e K+, a qual propicia a competição desses cátions pelos sítios de ligação nos 

transportadores de membrana (MAATHUIS; AMTMANN, 1999). 

  

2.4.2 A via sensível ao Ca2+ deve ser mediada pelos NSCCs 

 

A inibição farmacológica do influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi demonstra 

fortemente que os canais de cátions exercem papel central na absorção de Na+ por mecanismos de 

baixa afinidade nessa espécie. De fato, o influxo líquido de Na+ é quase abolido pelo tratamento 

com quinino 2 mM, um bloqueador inespecífico dos canais de cátions. Adicionalmente, o 

tratamento com Flu 0,1 mM, um inibidor de NSCCs em animais, inibe 61% do influxo líquido de 

Na+. Em comparação, os tratamentos com Flu 0,1 mM e quinino 1 mM, na presença de Ca2+ 0,2 

mM, inibem o influxo instantâneo de Na+ nas raízes de A. thaliana em 56 e 53%, respectivamente 

(ESSAH et al., 2003). NSCCs sensíveis a flufenamato são encontrados nas raízes de trigo 

(BUSCHMANN et al., 2000), assim como os NSCCs das raízes de A. thaliana são bloqueados 

por quinino (DEMIDCHIK; TESTER, 2002). De acordo com essas evidências, os NSCCs devem 

consistir nos principais transportadores que medeiam a via para a absorção de Na+ por 

mecanismos de baixa afinidade nas raízes de feijão caupi.  

A inibição máxima do influxo líquido de Na+ por Flu e Ca2+ nas raízes de feijão caupi é 

alcançada com Flu 0,1 mM (na presença de Ca2+ 0,1 mM) e com Ca2+ 0,5 mM, causando 61 e 

57% de inibição, nessa ordem. Comparativamente, a inibição máxima do influxo instantâneo de 

Na+ nas raízes de A. thaliana é atingida com Flu 0,1 mM (na presença de Ca2+ 0,2 mM) e com 

Ca2+ 3,0 mM, acarretando 56% de inibição (ESSAH et al., 2003). A coincidência entre esses 

resultados pode indicar que Flu e Ca2+ atuam sobre as mesmas vias para a absorção de Na+ nessas 

espécies. O efeito inibitório de Ca2+ sobre a absorção de Na+ nas raízes de feijão caupi pode estar 

relacionado ao bloqueio dos NSCCs, uma vez que correntes dependentes de Na+ mediadas por 

esses canais são fortemente inibidas por Ca2+ nas raízes de milho (ROBERTS; TESTER, 1997), 

trigo (DAVENPORT; TESTER, 2000; BUSCHMANN et al., 2000) e A. thaliana 

(DEMIDCHIK; TESTER, 2002). Considerando essas evidências, NSCCs devem atuar na via 

para a absorção de Na+ sensível ao Ca2+ nas raízes de feijão caupi.  



O efeito competitivo de K+ sobre a via para a absorção de Na+ sensível ao Ca2+ nas raízes 

de feijão caupi pode ser explicado pela baixa seletividade dos NSCCs em relação aos cátions 

monovalentes. Os NSCCs identificados nas raízes de trigo (DAVENPORT; TESTER, 2000) e A. 

thaliana (DEMIDCHIK; TESTER, 2002) apresentam seletividade relativa K+/Na+ de 1,31 e 1,49, 

respectivamente. Presumindo que as raízes de feijão caupi apresentem NSCCs com seletividade 

K+/Na+ semelhante, o aumento da concentração externa de K+ em relação à de Na+ poderia 

acarretar o transporte preferencial de K+. Teoricamente, sob concentrações externas equivalentes 

de Na+ e K+, o transporte de Na+ via NSCCs poderia ser reduzido à metade. Coincidentemente, o 

tratamento com K+ 50 mM na presença de Na+ 50 mM inibe 65% do influxo líquido de Na+ nas 

raízes de feijão caupi. 

  

2.4.3 Os canais de K+ e os transportadores de K+ sensíveis ao NH4
+ devem mediar a via 

insensível ao Ca2+ 

 

 A diminuição significativa do influxo líquido de Na+ pelos inibidores farmacológicos 

TEA+ e Cs+ indica fortemente o envolvimento dos canais de K+ na absorção de Na+ por 

mecanismos de baixa afinidade nas raízes de feijão caupi. O TEA+ e o Cs+ são potentes 

bloqueadores dos KIRCs identificados nas raízes de milho (ROBERTS; TESTER, 1995), batata 

(ZIMMERMANN et al., 1998), tomate (HARTJE et al., 2000) e A.thaliana (IVASHIKINA et 

al., 2001). A ação desses inibidores farmacológicos sobre os NSCCs nas raízes de feijão caupi é 

pouco provável, uma vez que os NSCCs caracterizados a partir das raízes de milho (ROBERTS; 

TESTER, 1997), trigo (BUSCHMANN et al., 2000) e A.thaliana (DEMIDCHIK; TESTER, 

2002) são insensíveis ao TEA+ e ao Cs+. Além disso, a atuação dos canais de K+ na absorção de 

Na+ nas raízes da halófita S. marítima é sugerida com base no efeito inibitório do TEA+ e do Cs+ 

sobre o influxo instantâneo e a acumulação de Na+ (WANG et al., 2007). A inibição quase 

completa do influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão caupi pelo Flu (inibidor de NSCCs) 

aliado ao TEA+ (bloqueador de canais de K+) e pelo quinino (bloqueador inespecífico de canais 

de cátions), corrobora a contribuição central dos NSCCs e canais de K+ na entrada de Na+ no 

simplasto radicular dessa espécie. 

 A participação dos transportadores de K+ sensíveis ao NH4
+ nas vias para a absorção de 

Na+ por mecanismos de baixa afinidade nas raízes de feijão caupi é evidenciada pelo efeito 



inibitório do NH4
+ sobre o influxo líquido de Na+, principalmente nas raízes privadas do NH4

+. A 

via sensível ao NH4
+ que medeia a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade têm sido 

atribuída principalmente aos transportadores da família KT/HAK/KUP, incluindo HAK1 de 

cevada (SANTA-MARÍA et al., 1997; SANTA-MARÍA et al., 2000), arroz (BAÑUELOS et al., 

2002) e pimenta (MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005). No entanto, os transportadores da 

família HKT, como HKT1 de cevada (SANTA-MARÍA et al., 2000) e de E. camaldulensis 

(FAIRBAIRN et al., 2001), também apresentam sensibilidade ao NH4
+. A participação dos 

transportadores dessa família na captação de Na+ pelas raízes é sugerida em A. thaliana (RUS et 

al., 2001), arroz (HORIE et al., 2007) e trigo (LAURIE et al., 2002). Desse modo, o componente 

sensível ao NH4
+ que medeia a absorção de Na+ nas raízes de feijão caupi deve envolver 

transportadores de K+ das famílias KT/HAK/KUP e HKT. 

A inibição competitiva causada por K+ sobre o influxo líquido de Na+ nas raízes de feijão 

caupi, especialmente quando a via para a absorção de Na+ sensível ao Ca2+ está completamente 

inibida, é uma forte evidência de que os canais e transportadores de K+ medeiam a via insensível 

ao Ca2+. A elevada seletividade K+/Na+ apresentada pelos KIRCs (AMTMANN; SANDERS, 

1999) e transportadores de K+ da família KT/HAK/KUP (SANTA-MARÍA et al., 1997; 

BAÑUELOS et al., 2002) pode favorecer a ligação do K+ nesses transportadores, em detrimento 

da ligação de Na+, ocasionando a inibição do transporte de Na+. Além disso, concentrações 

externas de Ca2+ de até 2 mM inibem completamente a via para a absorção de Na+ sensível ao 

Ca2+ nas raízes de feijão caupi, mas não afetam a atividade dos KIRCs (ROBERTS; TESTER, 

1995), HAKs (SANTA-MARÍA et al., 2000; MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005) e HKTs 

(TYERMAN; SKERRETT, 1999; LIU et al., 2001) em outras espécies, reforçando a participação 

desses  transportadores na via insensível ao Ca2+ nas raízes de feijão caupi. No entanto, a 

contribuição dos NSCCs nessa via não pode ser descartada, pois a atividade desses canais não é 

totalmente bloqueada com o aumento da concentração externa de Ca2+ (DAVENPORT; 

TESTER, 2000). 

 

2.4.4 Conclusão 

 

De acordo com o modelo proposto (Fig. 2.10), os resultados do presente trabalho 

evidenciam que a absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade nas raízes de feijão caupi 



cultivar Pitiúba ocorre através de uma via majoritária sensível ao Ca2+ e uma via minoritária 

insensível a esse cátion.  Enquanto a via sensível ao Ca2+ deve ser mediada pelos NSCCs, a via 

insensível ao Ca2+ deve envolver principalmente os canais de K+, além dos transportadores de K+ 

que apresentam alta afinidade e sensibilidade ao NH4
+, pertencentes às famílias KT/HAK/KUP e 

HKT, especialmente quando as plantas são privadas do NH4
+. Assim sendo, as vias de entrada de 

Na+ nas células vegetais podem apresentar variações dependendo da espécie e da composição do 

meio de crescimento. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2.10 – Modelo proposto para as vias de absorção de Na+ de baixa afinidade em raízes de feijão caupi. A via 
sensível a Ca2+ deve ser mediada por NSCCs inibidos por Ca2+, Flu e quinino. A via insensível a Ca2+ envolve 
principalmente canais de K+ bloqueados por quinino, TEA+ e Cs+, assim como transportadores de K+ de alta 
afinidade inibidos por NH4

+, pertencentes às famílias KT/HAK/KUP e HKT. Em todos os transportadores, K+ pode 
exercer efeito competitivo sobre o transporte de Na+. 
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SELETIVIDADE K+/Na+ DOS MECANISMOS DE CARREGAMENTO DE Na+ 
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3.1 INTRODUÇÃO 

 

 A resistência das plantas à salinidade elevada do solo é um fenômeno de alta relevância 

para a agricultura, devido à expansão das áreas salinizadas em todo o mundo, especialmente nos 

campos de cultivo irrigados. Os solos salinos apresentam elevada concentração de sais solúveis, 

geralmente o NaCl. Desta forma, a redução da produtividade agrícola sob salinidade elevada tem 

sido atribuída à toxicidade do Na+ e do Cl-, além do déficit hídrico induzido pela alta 

osmolaridade da solução do solo (MUNNS, 2002). Os efeitos nocivos do Na+ sobre a nutrição e o 

metabolismo das plantas são mais conhecidos que aqueles causados pelo Cl-. A elevada 

concentração de Na+ na solução do solo pode induzir a deficiência de K+ pela redução da 

absorção desse nutriente, em decorrência da competição entre esses íons pelos sítios de ligação 

nos transportadores localizados na membrana plasmática das células epidérmicas e corticais das 

raízes (MAATHUIS; AMTMANN, 1999; ZHU, 2003). Além disso, a acumulação de Na+ nos 

tecidos, principalmente no mesofilo das folhas jovens e maduras, pode acarretar a redução do 

crescimento associada à inibição das enzimas dependentes do K+ que atuam na fotossíntese, na 

respiração e na síntese de proteínas (APSE; BLUMWALD, 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 

1999).  

 A toxicidade do Na+ pode ser mitigada pelas plantas por mecanismos de transporte que 

devem operar de forma coordenada para lidar com o excesso de Na+, incluindo: (1) a absorção 

pelas raízes; (2) a transferência para a parte aérea via xilema; (3) a recirculação da parte aérea 

para as raízes via floema; (4) a eliminação para o meio externo pelas raízes; (5) a 

compartimentalização no vacúolo ou a partição nos órgãos basais ou mais velhos; (6) a secreção 

pela superfície das folhas (TESTER; DAVENPORT, 2003). As plantas não apresentam 

transportadores específicos para a absorção de Na+, carecendo de mecanismos próprios para 

reduzir a entrada desse cátion no simplasto radicular (TESTER; DAVENPORT, 2003). Além 

disso, as plantas possuem habilidade limitada para transferir Na+ da parte aérea para as raízes 

pela recirculação via floema (MUNNS; TESTER, 2008). Assim, a eliminação de Na+ para o meio 

externo pode ser mais relevante nos ápices radiculares, onde as células não apresentam vacúolos 

desenvolvidos e dispõem, portanto, de baixa capacidade para a compartimentalização (SHI et al., 

2002). Considerando que a eliminação de Na+ pelas superfícies das folhas requer estruturas 

adaptativas características das espécies halófitas, a restrição da transferência de Na+ para a parte 



aérea via xilema aliada à compartimentalização desse íon nas raízes consistem nos principais 

mecanismos para mitigar a toxicidade de Na+ nas espécies glicófitas (MUNNS; TESTER, 2008). 

A transferência de Na+ para a parte aérea via xilema depende dos mecanismos de 

carregamento e reabsorção a partir da seiva. Ambos os mecanismos são realizados através dos 

transportadores localizados na membrana plasmática das células parenquimáticas do xilema 

(XPCs). O carregamento de Na+ nos elementos de vaso ainda permanece pouco esclarecido, mas 

pode envolver os canais retificadores de saída não-seletivos (NORCs) (WEGNER; DEBOER, 

1997). Os NORCs detectados em experimentos de eletrofisiologia com protoplastos do estelo de 

cevada são ativos sob potenciais de membrana positivos e são regulados indiretamente pela 

concentração citosólica de Ca2+ (DEBOER; WEGNER, 1997; WEGNER; RASCHKE, 1994). 

Estas características apontam para a atuação dos NORCs nos mecanismos para a manutenção do 

potencial de membrana das XPCs (WEGNER; RASCHKE, 1994) e de sinalização à longa 

distância, envolvendo a despolarização rápida da membrana e o aumento da pressão osmótica nos 

elementos de vaso (DEBOER; WEGNER, 1997; WEGNER; DEBOER, 1997). A contribuição 

dos NORCs para o carregamento de Na+ no xilema é sugerida pela baixa seletividade desses 

canais aos cátions monovalentes e pela sua ativação com o aumento da concentração citosólica de 

Ca2+, fenômeno comum sob condições de estresse, como a salinidade elevada (WEGNER; 

DEBOER, 1997).  

A liberação de Na+ no xilema também pode envolver o contra-transportador Na+/H+ 

SOS1, pertencente à família NHX (SHI et al., 2002). Esse transportador, identificado em 

mutantes com elevada sensibilidade ao estresse salino (WU et al., 1996), é expresso na 

membrana plasmática das células localizadas no cilindro vascular de raízes, caules e folhas em 

Arabidopsis thaliana (SHI et al., 2002). Experimentos utilizando o mutante com perda de função 

sos1 sugerem que esse transportador pode promover o carregamento de Na+ nos elementos de 

vaso sob salinidade moderada e a reabsorção desse íon da seiva sob salinidade severa. No 

entanto, as condições termodinâmicas associadas ao transporte de Na+ na interface XPCs-

elementos de vaso são desfavoráveis para a reabsorção desse íon via SOS1 (MUNNS; TESTER, 

2008). Assim sendo, SOS1 deve estar primariamente implicado na liberação do Na+ para a 

corrente transpiratória. 

A diminuição gradativa da concentração de Na+ na seiva de xilema na direção das folhas 

mais novas (DURAND; LACAN, 1994; WOLF et al., 1991;YEO et al., 1985) evidencia que 



mecanismos para a reabsorção de Na+ operam na interface XPCs-elementos de vaso. 

Experimentos de perfusão em raízes de soja mostram que as XPCs promovem a reabsorção de 

Na+ e a liberação de K+ na seiva de xilema sob salinidade moderada (LACAN; DURAND, 1995). 

Esses mecanismos dependem do gradiente de pH  entre o simplasto das XPCs e o apoplasto do 

estelo, sustentado pela atividade de H+-ATPases, além do potencial de membrana das XPCs, 

mantido pelo transporte simultâneo de contra-íons, principalmente Cl- (LACAN; DURAND, 

1996). A reabsorção de Na+ e a liberação de K+ na seiva de xilema não apresentam 

estequiometria definida com a variação das concentrações externas de Na+ e K+, mostrando que 

esses mecanismos são realizados por transportadores independentes (LACAN; DURAND, 1995). 

De fato, o carregamento de K+ nos elementos de vaso deve ser mediado pelos canais retificadores 

de saída de K+ (KORCs), identificados por técnicas de eletrofisiologia em protoplastos do 

cilindro vascular de cevada (WEGNER; RASCHKE, 1994) e milho (ROBERTS; TESTER, 

1995). O canal retificador de saída de K+ do estelo (SKOR), clonado a partir das raízes de A. 

thaliana, deve exercer a mesma função nessa espécie (GAYMARD et al., 1998). No entanto, a 

captação de Na+ a partir da corrente transpiratória deve envolver transportadores da família HKT 

(DAVENPORT et al., 2007; SUNARPI et al., 2005). O HKT1 de A. thaliana (MÄSER et al., 

2002) e arroz (GOLLDACK et al., 2002) é fortemente expresso no estelo das raízes e nos feixes 

vasculares das folhas. Além disso, a inativação de HKT1 em A. thaliana acarreta o aumento da 

concentração de Na+ na seiva de xilema sob salinidade elevada (SUNARPI et al., 2005) e 

também reduz a exclusão de Na+ da parte aérea (DAVENPORT et al., 2007). 

Os mecanismos de compartimentalização de Na+ no vacúolo das células radiculares 

podem contribuir notavelmente para a exclusão de Na+ da parte aérea. A microanálise por raios-X 

das raízes de cevada (PITMAN et al., 1981) e trigo (MUNNS; TESTER, 2008) expostas ao NaCl 

indica que as células da epiderme e do córtex externo apresentam elevado conteúdo vacuolar de 

Na+. No entanto, nas raízes de Phaseolus coccineus (KRAMER et al., 1977) e videira (STOREY 

et al., 2003) tratadas com NaCl, a compartimentalização de Na+ ocorre principalmente nas 

células do córtex interno e do estelo. A transferência de Na+ do citosol para o vacúolo em arroz 

(FUKUDA et al., 1999), A. thaliana (DARLEY et al., 2000), beterraba (XIA et al., 2002) e milho 

(ZÖRB et al., 2005) deve ser catalisada pelo contra-transportador Na+/H+ NHX1. Em plantas de 

A. thaliana sob tratamento salino, o NHX1 é expresso intensamente nos pêlos radiculares, os 

quais apresentam vacúolos bastante desenvolvidos (SHI; ZHU, 2002). A compartimentalização 



de Na+ no vacúolo das células radiculares, especialmente nas camadas celulares mais superficiais, 

pode contribuir para a exclusão de Na+ da corrente transpiratória, restringindo o aporte desse íon 

no simplasto das XPCs. 

De acordo com as evidências apontadas, a resistência ao estresse salino pode estar 

estreitamente relacionada com a transferência seletiva de K+ para a parte aérea via xilema e com a 

compartimentalização de Na+ nas raízes. Estes mecanismos podem atuar de forma coordenada 

para promover a exclusão de Na+ da parte aérea e manter a alta relação K+/Na+ nas folhas, 

evitando distúrbios na homeostase iônica sob estresse salino. Embora o transporte de Na+ e K+ 

via xilema em plantas tratadas com NaCl seja abordado por muitos trabalhos, poucas iniciativas 

procuram caracterizar a seletividade K+/Na+ dos mecanismos que determinam o carregamento 

desses íons na seiva. No presente trabalho, o efeito da concentração externa de Na+ e K+ sobre o 

carregamento e o fluxo desses íons no xilema é caracterizado nas plantas de feijão caupi cultivar 

Pitiúba tratadas com NaCl. Além disso, a seletividade K+/Na+ dos mecanismos de transporte que 

atuam na interface simplasto radicular-xilema é estimada com base na transferência relativa de 

Na+ e K+ da solução externa para a seiva. Os resultados indicam que feijão caupi apresenta 

capacidade limitada para excluir Na+ do xilema. A transferência seletiva de K+ para a parte aérea 

e a compartimentalização de Na+ nas raízes são discutidos como possíveis mecanismos que 

contribuem para a resistência dessa espécie ao estresse salino.  

 

 

3.2 MATERAL E MÉTODOS 

 

3.2.1 Material vegetal 

 

 Esse trabalho foi desenvolvido com plantas de feijão caupi cultivar Pitiúba oriundas de 

sementes. As sementes foram germinadas conforme os procedimentos descritos no item 2.2.1. 

Plântulas de quatro dias em estádio de gancho plumular foram transferidas para vasos plásticos 

com 0,9 L de solução nutritiva completa (HOAGLAND; ARNON, 1950) contendo Ca(NO3)2 625 

µM, NH4Cl 250 µM, K2HPO4 125 µM, MgSO4 125 µM, KNO3 500 µM, Fe-EDTA 25 µM e 

micronutrientes (HBO3 10 µM, MnCl2 2,25 µM, CuSO4 0,75 µM, ZnSO4 1,75 µM e Na2MoO4 



0,025 µM), pH 6,0. As plantas foram mantidas em condições de casa de vegetação por sete dias, 

repondo-se diariamente o volume transpirado com água destilada deionizada. 

 

3.2.2 Tratamentos e coletas 

 

 Com o intuito de determinar o efeito da concentração externa de Na+ e K+ sobre o 

carregamento desses íons na seiva de xilema radicular, foram realizados experimentos utilizando 

a técnica de exudação radicular (SCHURR, 1998). Os experimentos foram realizados com 

plantas de onze dias apresentando a primeira folha trifoliolada em expansão. Em todos os 

experimentos, a aplicação dos tratamentos foi conduzida pela troca da solução nutritiva completa 

por solução modificada, contendo Ca(NO3)2 750 µM, NH4Cl 250 µM, Ca(H2PO4)2 62,5 µM, 

MgSO4 125 µM, Fe-EDTA 25 µM e micronutrientes, pH 6,0. Para testar o efeito do tempo de 

exposição, as plantas foram tratadas com solução modificada adicionada de KCl 1 mM (controle) 

ou KCl 1 mM e NaCl 10 mM (tratamento salino) por até três dias, realizando-se coletas diárias. A 

concentração de K+ 1 mM foi utilizada por se mostrar suficiente para o desenvolvimento normal 

das plantas durante o período experimental, enquanto a concentração de Na+ 10 mM foi escolhida 

por ser dez vezes maior que a de K+ e permitir a exudação da seiva de xilema. 

  Quando o efeito da concentração externa de Na+ foi testado, as plantas foram expostas à 

solução modificada contendo KCl 1 mM sem NaCl (controle) ou com NaCl 10, 20 e 40 mM 

(tratamentos salinos) por 24 h. Estas concentrações de Na+ foram utilizadas para fornecer 

proporções K+:Na+ no meio externo iguais a 1:10, 1:20 e 1:40, nessa ordem. Concentrações 

externas de Na+ mais elevadas não foram testadas porque não permitiram a obtenção da seiva de 

xilema. Para testar o efeito da concentração externa de K+, as plantas foram mantidas em solução 

modificada adicionada de KCl 0,1, 1 ou 10 mM, sem NaCl (tratamentos K0,1Na0, K1Na0 e 

K10Na0, respectivamente)  ou com NaCl 10 mM (tratamentos K0,1Na10, K1Na10 e K10Na10, 

respectivamente), durante 24 h. Assim, as concentrações de K+ e Na+ escolhidas representavam 

proporções K+:Na+ no meio externo equivalentes a 1:100, 1:10 e 1:1 sob tratamentos salinos. Em 

todos os experimentos, o volume transpirado foi reposto diariamente com água destilada 

deionizada. 

 Ao final dos experimentos, a coleta da seiva de xilema foi realizada por exudação 

radicular (SCHURR, 1998). Para tanto, o caule foi cortado em bizel a 3 cm da raiz. A primeira 



gota exudada foi descartada e as seguintes foram coletadas durante 60 min, sendo armazenadas 

em tubos de microcentrífuga sobre gelo. As amostras foram congeladas a -20°C até a 

determinação das concentrações de Na+ e K+. Além disso, raízes, folhas velhas (cordiformes) e 

folhas novas (trifolioladas) também foram coletadas para determinação do conteúdo de Na+ e K+. 

 

3.2.3 Determinação de Na+ e K+ 

 

As determinações de Na+ e K+ foram realizadas pela técnica de fotometria de chama. 

Assim sendo, as amostras de seiva de xilema foram diluídas de 20 a 40 vezes com água destilada 

deionizada e lidas em fotômetro de chama (Micronal, modelo B462) calibrado com soluções 

padrões de Na+ e K+ 50 ppm. As amostras secas das raízes, folhas velhas e folhas novas foram 

pulverizadas com gral e pistilo e mantidas em tubos plásticos fechados à temperatura ambiente 

até a determinação do conteúdo de Na+ e K+. Amostras de 50 mg de massa seca pulverizada 

foram extraídas com 10 mL de água destilada deionizada a 100°C por 60 min em tubos 

hermeticamente fechados. Após resfriamento, os extratos foram filtrados em algodão e as leituras 

foram realizadas sob as mesmas calibrações. 

 

3.2.4 Determinação do fluxo de seiva, Na+ e K+ 

 

A massa da seiva e das raízes coletadas foi mensurada em balança analítica e o fluxo de 

seiva (JV) foi expresso em mg de seiva g-1 MF de raiz h-1. A partir das concentrações de Na+ e K+ 

na seiva e das massas de seiva e raízes coletadas, os fluxos de Na+ (JNa) e K+ (JK) foram 

calculados em µmol g-1 MF de raiz h-1 (CABAÑERO; CARVAJAL, 2007). 

 

3.2.5 Delineamento experimental e análise estatística 

 

Os experimentos foram conduzidos conforme delineamento inteiramente casualizado com 

quatro repetições por tratamento. Cada repetição consistia em um vaso contendo duas plantas. Os 

resultados obtidos foram submetidos à análise de variância seguida de comparação de médias 

pelo teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 

 



3.3 RESULTADOS 

 

3.3.1 Efeito do tempo de exposição ao Na+ 

 

 Nas plantas tratadas com NaCl 10 mM, ocorreu aumento significativo da concentração de 

Na+ na seiva de xilema ([Na+]xil) ao longo do tempo de exposição, em relação às plantas controle 

(Fig. 3.1A). A [Na+]xil  nas plantas controle variou entre 0,9 e 2,6 mM no decorrer do 

experimento, enquanto aquela das plantas tratadas variou de 8,7 para 10,7 mM nesse mesmo 

período. Dessa forma, o tratamento salino aumentou cinco vezes a [Na+]xil, comparando as 

plantas tratadas com as não tratadas após 24 e 48 h do início do experimento. A concentração de 

K+ na seiva de xilema ([K+]xil) nas plantas sob tratamento salino também apresentou aumento 

significativo em referência àquela das plantas controle, mas apenas às 24 e 72 h de exposição 

(Fig. 3.1B). Nas plantas não tratadas, a [K+]xil  aumentou de 7,7 para 15,7 mM após 24 h, 

diminuindo para 8,7 mM ao final de 72 h. Comparativamente, a [K+]xil nas plantas tratadas foi de 

18,2 mM às 24 h de exposição, decrescendo até 13,8 mM no final do experimento. Assim sendo, 

o tratamento com NaCl 10 mM aumentou a [K+]xil em 15 e 59% nas plantas tratadas às 24 e 72 h, 

nessa ordem, em relação àquela das respectivas plantas controle. Esses resultados indicaram que 

o carregamento de K+ no xilema foi estimulado pelo tratamento salino. Apesar disso, a relação 

K+/Na+ na seiva apresentou redução significativa devido ao tratamento salino ao longo do tempo 

de exposição, em comparação com o controle (Fig. 3.1C). Enquanto a relação K+/Na+ na seiva 

das plantas não tratadas diminuiu de 8,8 às 0 h para 5,7 às 48 h de tratamento e aumentou para 

10,0 ao final do experimento, essa relação diminuiu de 2,0 às 24 h para 1,3 após 72 h em plantas 

tratadas. 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3.1 – Efeito do tempo de exposição ao Na+ externo sobre a concentração de Na+ (A) e K+ (B) e a relação 
K+/Na+ (C) na seiva de xilema em feijão caupi. Plantas de onze dias foram crescidas em solução nutritiva completa 
(Hoagland e Arnon, 1950) em casa de vegetação. Em seguida, a solução completa foi trocada por solução modificada 
(conforme Material e Métodos) contendo KCl 1 mM (controle, círculos brancos) ou KCl 1 mM e NaCl 10 mM 
(tratamento salino, círculos pretos). As plantas permaneceram por até 72 h em casa de vegetação, realizando-se 
coletas diárias. Os pontos representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de quatro repetições. Os 
pontos assinalados com asteriscos indicam diferenças significativas entre os tratamentos no mesmo tempo de coleta 
conforme o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

 O fluxo de seiva (JV) aumentou nas plantas controle e tratadas após 24 h, diminuindo 

progressivamente até as 72 h de tratamento (Fig. 3.2A). Nas plantas não tratadas, o JV aumentou 

de 24,3 para 99,6 mg g-1 MF h-1 das 0 h às 24 h, decrescendo até 28,4 mg g-1 MF h-1 às 72 h. Nas 

plantas tratadas, o JV atingiu apenas 77,2 mg g-1 MF h-1 às 24 h, diminuindo para 13,5 mg g-1 MF 

h-1 até as 72 h. De acordo com esses resultados, o JV foi reduzido significativamente pelo 

tratamento salino em relação ao controle durante todo o período experimental. De forma 

semelhante, os fluxos de Na+ (JNa) e de K+ (JK) aumentaram depois de 24 h nas plantas tratadas e 

não tratadas, reduzindo ao final de 72 h de tratamento (Fig. 3.2B e C, respectivamente). Nas 

plantas controle, o JNa aumentou de 0,02 para 0,26 µmol g-1 MF h-1 das 0 h para as 24 h, 

decrescendo para 0,02 µmol g-1 MF h-1 novamente ao final do experimento (Fig. 3.2B). Em 

contraste, o JNa foi equivalente a 0,70 µmol g-1 MF h-1 às 24 h nas plantas tratadas, reduzindo 

para 0,14 µmol g-1 MF h-1 após 72 h. Assim, o tratamento com NaCl 10 mM ocasionou aumentou 

significativo do JNa em relação ao controle. Apesar disso, esse tratamento não causou 

modificação significativa do JK em comparação com o controle no decorrer do experimento (Fig. 

3.2C). 
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Figura 3.2 – Efeito do tempo de exposição ao Na+ externo sobre o fluxo de seiva (A) e o fluxo de Na+ (B) e K+ (C) 
no xilema em feijão caupi. Plantas de onze dias foram crescidas em solução nutritiva completa (Hoagland e Arnon, 
1950) em casa de vegetação. Em seguida, a solução completa foi trocada por solução modificada (conforme Material 
e Métodos) contendo KCl 1 mM (controle, círculos brancos) ou KCl 1 mM e NaCl 10 mM (tratamento salino, 
círculos pretos). As plantas permaneceram por até 72 h em casa de vegetação, realizando-se coletas diárias. Os 
pontos representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de quatro repetições. Os pontos assinalados 
com asteriscos indicam diferenças significativas entre os tratamentos no mesmo tempo de coleta conforme o teste de 
Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

 Nas plantas tratadas com NaCl 10 mM, o conteúdo de Na+ nas raízes, folhas velhas e 

folhas novas sofreu aumento significativo e progressivo ao longo do experimento, em 

comparação com as plantas não tratadas (Tabela 3.1). Porém, as raízes acumularam cerca de dez 

vezes mais Na+ que as folhas velhas e as folhas novas nas plantas tratadas, durante todo o período 

experimental. 

Tabela 3.1 – Efeito do tempo de exposição ao Na+ externo sobre o conteúdo de Na+ (µmol g-1 MS) nas raízes, folhas 
velhas e folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores 
seguidos de letras diferentes na mesma coluna para o mesmo tempo de exposição diferem significativamente de 
acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

Parte da planta Tempo 

(h) 

Tratamento 

(mM) Raiz Folha velha Folha nova 

0 NaCl 0 318,84 95,65 82,61 

24 NaCl 0 

NaCl 10 

347,83b 

927,53a 

95,65b 

121,74a 

86,96b 

115,94a 

48 NaCl 0 

NaCl 10 

304,35b 

1202,89a 

98,55b 

130,43a 

84,06b 

127,53a 

72 NaCl 0 

NaCl 10 

318,84b 

1681,16a 

107,24b 

143,48a 

104,34b 

147,82a 
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 O tratamento salino causou redução significativa no conteúdo de K+ das raízes ao longo 

do tempo, em comparação com o controle (Tabela 3.2). Inversamente, as plantas tratadas 

demonstraram aumento significativo no conteúdo de K+ nas folhas velhas após 72 h de 

tratamento e naquele nas folhas novas às 48 e 72 h de exposição, em referência às plantas 

controle. 

Tabela 3.2 – Efeito do tempo de exposição ao Na+ externo sobre o conteúdo de K+ (µmol g-1 MS) nas raízes, folhas 
velhas e folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores 
seguidos de letras diferentes na mesma coluna para o mesmo tempo de exposição diferem significativamente de 
acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

Parte da planta Tempo 

(h) 

Tratamento 

(mM) Raiz Folha velha Folha nova 

0 NaCl 0 965,81 948,72 641,02 

24 NaCl 0 

NaCl 10 

1324,78a 

1145,30b 

1076,92a 

1145,30a 

880,34a 

931,62a 

48 NaCl 0 

NaCl 10 

1192,31a 

884,61b 

1059,82a 

1136,75a 

871,79b 

940,17a 

72 NaCl 0 

NaCl 10 

1170,94a 

820,51b 

1128,20b 

1256,41a 

837,60b 

965,81a 

  

A relação K+/Na+ foi significativamente reduzida nas raízes, folhas velhas e folhas novas 
pelo tratamento salino no decorrer do experimento, em comparação com o controle (Tabela 3.3). 
Além disso, a raiz apresentou redução mais pronunciada da relação K+/Na+ que as folhas velhas e 
as folhas novas, comparando as plantas tratadas com as controle.   

 

Tabela 3.3 – Efeito do tempo de exposição ao Na+ externo sobre a relação K+/Na+ nas raízes, folhas velhas e folhas 
novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores seguidos de letras 
diferentes na mesma coluna para o mesmo tempo de exposição diferem significativamente de acordo com o teste de 
Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

Parte da planta Tempo 

(h) 

Tratamento 

(mM) Raiz Folha velha Folha nova 

0 NaCl 0 3,03 9,96 7,77 

24 NaCl 0 

NaCl 10 

3,80a 

1,23b 

11,25a 

9,41b 

10,12a 

8,04b 

48 NaCl 0 

NaCl 10 

3,92a 

0,73b 

10,78a 

8,73b 

10,40a 

7,38b 

72 NaCl 0 

NaCl 10 

3,69a 

0,48b 

10,53a 

8,76b 

8,05a 

6,55b 



A partir desses resultados, o tempo de exposição de 24 h foi escolhido para a realização 

dos demais experimentos. Esse período foi prolongado o suficiente para acusar contrastes entre 

os tratamentos, mas foi curto o bastante para não afetar demasiadamente as proporções 

estabelecidas inicialmente entre Na+ e K+ na solução externa (dados não mostrados). 

 

3.3.2 Efeito da concentração externa de Na+ 

 

O aumento da concentração externa de Na+ ([Na+]ext) causou incremento significativo da 

[Na+]xil (Fig. 3.3A) e da [K+]xil (Fig. 3.3B) nas plantas tratadas, em comparação com as plantas 

controle. A [Na+]xil nas plantas não tratadas foi equivalente a 0,8 mM, enquanto aquela das 

plantas tratadas com NaCl 10, 20 e 40 mM atingiu 6,7, 18,3 e 32,2 mM, representando um 

aumento de 8, 21 e 37 vezes em relação às plantas não tratadas, respectivamente. Além disso, a 

[K+]xil nas plantas controle foi igual a 12,3 mM e, nas plantas tratadas com NaCl 10, 20 e 40 mM, 

alcançou aproximadamente 17,0 mM, consistindo em um aumento de 45% em referência ao 

controle. Novamente, os tratamentos salinos induziram o carregamento de K+ no xilema. Ainda, a 

relação K+/Na+ na seiva de xilema apresentou redução significativa e progressiva com o aumento 

da salinidade externa, reduzindo de 14,1 nas plantas não tratadas para 2,9, 0,9 e 0,5 nas plantas 

tratadas com NaCl 10, 20 e 40 mM, nessa ordem (Fig. 3.3C). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3.3 – Efeito da concentração externa de Na+ sobre a concentração de Na+ (A) e K+ (B) e a relação K+/Na+ (C) 
na seiva de xilema em feijão caupi. Plantas de onze dias foram crescidas em solução nutritiva completa (Hoagland e 
Arnon, 1950) em casa de vegetação. Em seguida, a solução completa foi trocada por solução modificada (conforme 
Material e Métodos) contendo KCl 1 mM sem NaCl (controle) ou com NaCl 10, 20 e 40 mM (tratamentos salinos). 
As plantas permaneceram por 24 h em casa de vegetação. As barras representam as médias e as linhas verticais, os 
desvios padrões de quatro repetições. As barras assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente 
conforme o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
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Concentrações externas crescentes de Na+ na solução externa ocasionaram a redução 

significativa do JV (Fig. 3.4A) e do JK (Fig. 3.4C), mas causaram aumento progressivo do JNa 

(Fig. 3.4B), comparando as plantas tratadas com as não tratadas. Nas plantas controle, o JV 

correspondia a 110,5 mg g-1 MF h-1 e, nas plantas expostas ao NaCl 10, 20 e 40 mM, foi reduzido 

para 85,9, 70,9 e 34,0 mg g-1 MF h-1, nessa ordem (Fig. 3.4A). Inversamente, o JNa equivalia a 

0,10 µmol g-1 MF h-1 nas plantas não tratadas, aumentando para 0,61, 1,13 e 1,21 µmol g-1 MF h-1 

nas plantas tratadas com NaCl 10, 20 e 40 mM, respectivamente (Fig. 3.4B). Nas plantas 

controle, o JK foi igual a 1,45 µmol g-1 MF h-1, diminuindo para 1,12 e 0,64 µmol g-1 MF h-1 nas 

plantas tratadas com NaCl 20 e 40 mM, nessa ordem (Fig. 3.4C). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3.4 – Efeito da concentração externa de Na+ sobre o fluxo de seiva (A) e o fluxo de Na+ (B) e K+ (C) no 
xilema em feijão caupi. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de quatro 
repetições. As barras assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente conforme o teste de Tukey ao 
nível de significância de 5%. 
 
 O incremento da [Na+]ext por apenas 24 h acarretou o acréscimo significativo do conteúdo 
de Na+ nas raízes, folhas velhas e folhas novas, comparando as plantas tratadas com as controle 
(Tabela 3.4). No entanto, o conteúdo de Na+ nas raízes foi cerca de cinco vezes maior que o das 
folhas velhas e folhas novas nas plantas expostas ao NaCl 40 mM. 
 
Tabela 3.4 – Efeito da concentração externa de Na+ sobre o conteúdo de Na+ (µmol g-1 MS) nas raízes, folhas velhas 
e folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores seguidos 
de letras diferentes na mesma coluna diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de 
significância de 5%. 
 

Parte da planta Tratamento (mM) 
Raiz Folha velha Folha nova 

NaCl 0  253,62d 126,08c 89,85c 
NaCl 10 724,63c 133,33c 101,45c 
NaCl 20 985,50b 156,52b 126,08b 
NaCl 40 1130,43a 208,69a 213,04a 
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O conteúdo de K+ nas raízes e folhas velhas foi reduzido significativamente com o 

aumento da [Na+]ext, confrontando as plantas tratadas com as controle (Tabela 3.5). No entanto, 

as raízes apresentaram redução de até 15% no conteúdo de K+, enquanto as folhas velhas 

demonstraram diminuição inferior a 7%, comparando as plantas tratadas com NaCl 40 mM e as 

plantas não tratadas. Além disso, o conteúdo de K+ nas folhas novas não apresentou diminuição 

significativa nas plantas tratadas com relação às não tratadas. 

 

Tabela 3.5 – Efeito da concentração externa de Na+ sobre o conteúdo de K+ (µmol g-1 MS) nas raízes, folhas velhas e 
folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores seguidos de 
letras diferentes na mesma coluna diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de 
significância de 5%. 

Parte da planta Tratamento (mM) 
Raiz Folha velha Folha nova 

NaCl 0  1145,30a 1145,30ab 820,51b 
NaCl 10 1025,64b 1179,49a 880,34a 
NaCl 20 1008,54b 1128,20ab 820,51b 
NaCl 40 974,36b 1068,37b 803,41b 

 A relação K+/Na+ apresentou decréscimo significativo e progressivo nas raízes, folhas 

velhas e folhas novas de acordo com o incremento da [Na+]ext (Tabela 3.6). Porém, a relação 

K+/Na+ diminuiu até 80% nas raízes e apenas 44 e 58% nas folhas velhas e folhas novas, 

respectivamente, comparando as plantas expostas ao NaCl 40 mM com as não expostas. 

 

Tabela 3.6 – Efeito da concentração externa de Na+ sobre a relação K+/Na+ nas raízes, folhas velhas e folhas novas de 
plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores seguidos de letras diferentes 
na mesma coluna diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

Parte da planta Tratamento (mM) 
Raiz Folha velha Folha nova 

NaCl 0  4,52a 9,09a 9,15a 
NaCl 10 1,41b 8,85a 8,68a 
NaCl 20 1,03bc 7,22b 6,54b 
NaCl 40 0,86c 5,12c 3,78c 

 

3.3.3 Efeito da concentração externa de K+ 

 

 O aumento da concentração externa de K+ ([K+]ext) causou incremento significativo da 

[Na+]xil (Fig. 3.5A) e da [K+]xil (Fig. 3.5B), tanto nas plantas controle quanto nas plantas tratadas 

com NaCl 10 mM. Nas plantas controle mantidas em KCl 0,1, 1 e 10 mM, a [Na+]xil foi 

equivalente a 0,8, 1,7 e 4,0 mM, nessa ordem, e nas plantas tratadas com NaCl 10 mM, foi de 4,6, 

6,3 e 8,2, respectivamente (Fig. 3.5A). Em comparação, a [K+]xil nas plantas controle expostas ao 



KCl 0,1, 1 e 10 mM correspondeu a 6,6, 12,3 e 29,7 mM, nessa ordem, enquanto aquela medida 

nas plantas tratadas foi de 11,1, 17,9 e 32,4 mM, respectivamente (Fig. 3.5B). De acordo com 

esses resultados, o aumento da [Na+]ext, na presença de KCl 0,1 ou 1 mM, estimulou o 

carregamento de K+ no xilema, mas esse efeito não foi verificado na presença de KCl 10 mM. O 

incremento da [K+]ext também estimulou a liberação de Na+ no xilema. Ainda, o tratamento salino 

causou decréscimo significativo na relação K+/Na+ da seiva de xilema (Fig. 3.5C), confrontando 

as plantas tratadas com as controle. No entanto, as plantas mantidas em KCl 0,1 e 1 mM 

apresentaram redução de aproximadamente 64% na relação K+/Na+ da seiva, enquanto as 

expostas a KCl 10 mM mostraram somente 45% de redução nessa relação, quando as plantas 

tratadas foram comparadas com as respectivas plantas controle. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 3.5 – Efeito da concentração externa de K+ e Na+ sobre a concentração de Na+ (A) e K+ (B) e a relação K+/Na+ 
(C) na seiva de xilema em feijão caupi. Plantas de onze dias foram crescidas em solução nutritiva completa 
(Hoagland e Arnon, 1950) em casa de vegetação. Em seguida, a solução completa foi trocada por solução modificada 
(conforme Material e Métodos) contendo KCl 0,1, 1 ou 10 mM sem NaCl (tratamentos K0,1Na0, K1Na0 e K10Na0, 
respectivamente) ou com NaCl 10 mM (tratamentos K0,1Na10, K1Na10 e K10Na10, respectivamente). As plantas 
permaneceram por 24 h em casa de vegetação. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios 
padrões de quatro repetições. As barras assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente conforme o 
teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
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 A exposição das plantas a concentrações externas crescentes de K+ e Na+ ocasionou a 

redução significativa do JV (Fig. 3.6A), mas houve acréscimo significativo do JNa (Fig. 3.6B) e 

do JK (Fig. 3.6C). As plantas controle mantidas em KCl 0,1, 1 e 10 mM apresentaram JV 

equivalente a 100,3, 85,8 e 62,1 mg g-1 MF h-1 , nessa ordem, mas as plantas tratadas com NaCl 

10 mM demonstraram valores menores, iguais a 78,2, 80,0 e 46,1 mg g-1 MF h-1, respectivamente 

(Fig. 3.6A). Nas plantas não tratadas com NaCl e expostas ao KCl 0,1, 1 e 10 mM, o JNa foi 

equivalente a 0,09, 0,16 e 0,26 µmol g-1 MF h-1, nessa ordem, mas aumentou para 0,37, 0,42 e 

0,38 µmol g-1 MF h-1, nas respectivas plantas sob tratamento salino (Fig. 3.6B). Além disso, o JK 

foi igual a 0,64, 1,08 e 2,01 µmol g-1 MF h-1 nas plantas controle mantidas em KCl 0,1, 1 e 10 

mM, respectivamente, e foi equivalente a 0,79, 1,40 e 1,49 µmol g-1 MF h-1 nas respectivas 

plantas tratadas com NaCl 10 mM (Fig. 3.6C). Desse modo, o JNa não foi modificado com o 

incremento da [K+]ext, mas o JK foi reduzido por NaCl 10 mM na presença de KCl 10 mM. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 3.6 – Efeito da concentração externa de K+ e Na+ sobre o fluxo de seiva (A) e o fluxo de Na+ (B) e K+ (C) no 
xilema em feijão caupi. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de quatro 
repetições. As barras assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente conforme o teste de Tukey ao 
nível de significância de 5%. 
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 O conteúdo de Na+ nas raízes das plantas sob tratamento salino foi aumentado 

significativamente em referência ao das plantas não tratadas (Tabela 3.7). No entanto, o 

incremento da [K+]ext amenizou esse aumento no conteúdo de Na+. Explicitamente, o conteúdo de 

Na+ nas raízes aumentou 3,8, 2,7 e 1,7 vezes nas plantas tratadas com NaCl 10 mM e mantidas 

em KCl 0,1, 1 e 10 mM, nessa ordem, em relação às respectivas plantas não tratadas. Apesar 

disso, a exposição ao tratamento salino não acarretou alterações significativas no conteúdo de 

Na+ das folhas velhas, comparando as plantas tratadas com as respectivas plantas controle. O 

tratamento com NaCl 10 mM ocasionou aumento significativo no conteúdo de Na+ das folhas 

novas apenas em plantas mantidas em KCl 0,1 mM, confrontando o tratamento salino com o 

respectivo controle. 

 

Tabela 3.7 – Efeito da concentração externa de K+ e Na+ sobre o conteúdo de Na+ (µmol g-1 MS) nas raízes, folhas 
velhas e folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores 
seguidos de letras diferentes na mesma coluna diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível 
de significância de 5%. 
 

Parte da planta Tratamento (mM) 

Raiz Folha velha Folha nova 

K0,1Na0 239,13e 118,84ab 72,46c 

K0,1Na10 913,04a 107,24b 95,65b 

K1Na0 289,85de 117,39ab 100,00ab 

K1Na10 782,61b 134,78a 92,75b 

K10Na0 347,83d 117,39ab 111,59a 

K10Na10 608,69c 113,04ab 113,04a 

 

 

 Concentrações externas crescentes de K+ causaram incremento significativo e progressivo 

no conteúdo de K+ nas raízes, folhas velhas e folhas novas (Tabela 3.8). Esse incremento foi 

significativamente amenizado pelo tratamento salino apenas nas folhas velhas de plantas 

mantidas em KCl 1 mM, comparando as plantas tratadas com as respectivas plantas não tratadas. 

 

 

 

 



Tabela 3.8 – Efeito da concentração externa de K+ e Na+ sobre o conteúdo de K+ (µmol g-1 MS) nas raízes, folhas 
velhas e folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores 
seguidos de letras diferentes na mesma coluna diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível 
de significância de 5%. 
 

Parte da planta Tratamento (mM) 

Raiz Folha velha Folha nova 

K0,1Na0 820,51d 974,36c 641,02d 

K0,1Na10 717,95d 982,90c 641,03d 

K1Na0 1170,94b 1076,92bc 871,19bc 

K1Na10 1051,28c 1153,84ab 863,24c 

K10Na0 1641,02a 1256,41a 1051,28a 

K10Na10 1658,12a 1188,03ab 1042,73ab 

 

 

 O tratamento com NaCl 10 mM acarretou a redução significativa da relação K+/Na+ na 

raiz e essa redução foi tanto maior quanto menor foi a [K+]ext (Tabela 3.9). Especificamente, a 

relação K+/Na+ das raízes foi diminuída 78, 65 e 42% nas plantas tratadas com NaCl 10 mM e 

expostas a KCl 0,1, 1 e 10 mM, nessa ordem, em comparação com as respectivas plantas 

controle. Além disso, o tratamento salino não ocasionou alterações significativas na relação 

K+/Na+ nas folhas velhas, comparando as plantas tratadas e as controle, causando a redução 

significativa dessa relação apenas nas folhas novas das plantas mantidas em KCl 0,1 mM. 

 

Tabela 3.9 – Efeito da concentração externa de K+ e Na+ sobre a relação K+/Na+ nas raízes, folhas velhas e folhas 
novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores seguidos de letras 
diferentes na mesma coluna diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 
5%. 
 

Parte da planta Tratamento (mM) 

Raiz Folha velha Folha nova 

K0,1Na0 3,65c 8,20c 8,86a 

K0,1Na10 0,79f 9,15bc 6,73b 

K1Na0 3,92b 9,18abc 8,72a 

K1Na10 1,34e 9,70abc 9,31a 

K10Na0 4,72a 10,70a 9,44a 

K10Na10 2,73d 10,51ab 9,22a 

 

 



3.4 DISCUSSÃO 

 

3.4.1 As plantas de feijão caupi apresentam capacidade limitada para excluir Na+ da seiva de 

xilema 

 

 A concentração de Na+ na seiva de xilema das plantas de feijão caupi tratadas com NaCl 

representa de 65 a 80% da concentração externa desse íon na maioria dos tratamentos. A relação 

([Na+]ext-[Na+]xil)/[Na+]ext (%) tem sido utilizada como estimativa da capacidade apresentada 

pelas plantas para excluir Na+ da seiva em relação ao meio externo (MUNNS, 2002). Dessa 

forma, as plantas de feijão caupi cultivar Pitiúba são capazes de excluir apenas 20 a 35% do Na+ 

presente na solução externa após 24 h de tratamento. Outras dicotiledôneas também apresentam 

habilidade limitada para restringir o acesso do Na+ ao xilema. Nas plantas de L. albus tratadas 

com NaCl 40 mM por 15 dias (JESCHKE et al., 1986) e nas plantas de soja mantidas sob NaCl 

25 mM por 6 dias (DURAND; LACAN 1994), a [Na+]xil alcança 75 e 35% da [Na+]ext, 

correspondendo a 25 e 65% de exclusão, respectivamente. As plantas de pimenta tratadas com 

NaCl 15 mM por duas semanas apresentam a [Na+]xil superior à [Na+]ext na base do caule, 

indicando o acesso irrestrito do Na+ através da interface simplasto radicular-xilema (BLOM-

ZANDSTRA et al., 1998). Em contraponto, as plantas de A. thaliana expostas a NaCl 100 mM 

por 2 dias conseguem excluir até 90% do Na+ presente no meio externo (SHI et al., 2002). As 

monocotiledôneas, por sua vez, demonstram maior habilidade para restringir o acesso do Na+ ao 

xilema. Nas plantas de cevada mantidas em NaCl 100 mM por três semanas (WOLF et al., 1991) 

e nas plantas de trigo submetidas a NaCl 150 mM por 8 dias (WATSON et al., 2001), a exclusão 

do Na+ da seiva em relação ao meio externo supera 90%. As plantas de arroz tratadas com NaCl 

50 mM por 4 dias demonstram uma [Na+]xil equivalente a somente 25% da [Na+]ext, evidenciando 

75% de exclusão (YEO et al., 1985). Considerando que as plantas de feijão caupi cultivar Pitiúba 

apresentam acesso quase irrestrito do Na+ à seiva, outros mecanismos de transporte na interface 

simplasto radicular-xilema podem contribuir para evitar distúrbios na homeostase iônica dessa 

espécie sob estresse salino.  

3.4.2 O carregamento do K+ no xilema é estimulado pelo Na+, assim como a liberação do Na+ no 

xilema é promovida pelo K+ 

 



 Nas plantas de feijão caupi, o incremento da [Na+]ext aumenta a [K+]xil em 45 %, 

indicando a estimulação do carregamento do K+ pelo Na+. O estresse salino apresenta efeito 

similar em outras dicotiledôneas. A exposição das plantas de L. albus ao NaCl 40 mM por 15 dias 

(JESCHKE et al., 1986) e das plantas de soja ao NaCl 25 mM por 6 dias (DURAND; LACAN 

1994) acarreta aproximadamente 50% de acréscimo na [K+]xil. Nas plantas de feijão comum 

mantidas em NaCl 75 mM por 4 dias durante o verão, a [K+]xil apresenta incremento de cerca de 

40% (CABOT et al., 2005). No entanto, as plantas de cevada tratadas com NaCl 100 mM por 3 

dias (MUNNS, 1985) e as plantas de trigo expostas ao NaCl 150 mM por 2 dias (WATSON et 

al., 2001) apresentam diminuição da [K+]xil em mais de 30%. Essas evidências mostram que as 

dicotiledôneas apresentam mecanismos de transporte na interface simplasto radicular-xilema que 

aumentam o aporte do K+ na seiva sob estresse salino. Inversamente, o aumento da [Na+]ext 

restringe o acesso do K+ ao xilema nas monocotiledôneas. 

Considerando que as dicotiledôneas apresentam habilidade limitada para excluir o Na+ da 

seiva, é possível que o aumento da [Na+]xil atue como sinal para incrementar o carregamento do 

K+. Esse mecanismo poderia compensar o aumento da [Na+]xil pelo incremento da [K+]xil, 

conservando uma alta relação K+/Na+ na seiva. Como conseqüência, a transferência do K+ para a 

parte aérea continuaria sendo maior que a do Na+ mesmo sob estresse salino, evitando a 

toxicidade de Na+ nas folhas pela manutenção da elevada relação K+/Na+ nos tecidos 

fotossintetizantes. Realmente, nas plantas de feijão caupi e de soja (DURAND; LACAN 1994) 

tratadas com NaCl, a relação K+/Na+ na seiva é conservada acima de 1, enquanto aquela na seiva 

de cevada (MUNNS, 1985) e trigo (WATSON et al., 2001) é inferior a esse valor. Assim, embora 

as monocotiledôneas sejam mais hábeis para excluir o Na+ da seiva de xilema, as dicotiledôneas 

conseguem garantir maior transferência do K+ para a parte aérea em relação ao Na+ sob estresse 

salino. 

O incremento progressivo da [K+]ext também acarreta o aumento da [Na+]xil nas plantas de 

feijão caupi, sugerindo que o carregamento do Na+ é promovido pelo K+. Poucos trabalhos 

abordam o efeito da [K+]ext sobre a [Na+]xil, mas os resultados encontrados para as raízes de soja 

em experimentos de perfusão são opostos aos obtidos para as plantas de feijão caupi. Nas raízes 

de soja, o aumento da [K+]ext ocasiona a diminuição da [Na+]xil, mesmo quando a concentração de 

Na+ na solução de perfusão equivale ao dobro da [K+]ext. Essas evidências mostram que as plantas 

de soja apresentam mecanismos para a reabsorção do Na+ a partir da seiva, restringindo a 



transferência desse íon para a parte aérea (LACAN; DURAND, 1995). A ocorrência de um 

mecanismo similar em feijão caupi não pode ser descartada, pois os mecanismos para a 

reabsorção do Na+ a partir da seiva podem atuar mais intensamente nas regiões localizadas acima 

da base do caule (BLOM-ZANDSTRA et al., 1998; DURAND; LACAN 1994). 

 

3.4.3 Os mecanismos de carregamento do xilema em feijão caupi apresentam elevada 

seletividade K+/Na+ 

 

 A relação K+/Na+ na seiva de xilema nas plantas de feijão caupi se mantém acima de 2 em 

quase todos os tratamentos salinos, indicando o transporte seletivo do K+ em relação ao Na+. Essa 

relação se aproxima de 1 quando as plantas são tratadas com KCl 1 mM e NaCl 20 mM e alcança 

valor inferior a 1 sob KCl 1 mM e NaCl 40 mM. A concentração de Na+ e K+ na seiva é o 

resultado dos mecanismos de transporte que efetuam o carregamento e a reabsorção desses íons 

na interface simplasto radicular-xilema (LACAN; DURAND, 1995). Desse modo, os resultados 

mencionados sugerem que a [Na+]ext equivalente a 20 mM, na presença da [K+]ext igual a 1 mM, 

pode representar um limiar a partir do qual os mecanismos de transporte que operam nas XPCs 

nas plantas de feijão caupi não conseguem manter o maior aporte do K+ em relação ao Na+ na 

seiva. Mesmo assim, a [Na+]ext precisa ser 20 vezes maior que a [K+]ext para colapsar o transporte 

seletivo de K+. Nas plantas de L. albus (JESCHKE et al., 1986) e soja (DURAND; LACAN 

1994), a relação K+/Na+ na seiva de xilema também se torna inferior a 1 somente quando a 

[Na+]ext é 18 vezes maior que a [K+]ext . 

A relação [Na+]xil/[Na+]ext tem sido empregada para estimar a transferência relativa de Na+ 

do meio externo para a seiva de xilema (GARCIA et al., 1997). Utilizando as relações 

[K+]xil/[K
+]ext e [Na+]xil/[Na+]ext nas plantas de feijão caupi tratadas com KCl 1 mM e NaCl 10 

mM durante 24 h, os valores 18 e 0,7 são obtidos, respectivamente. Esses valores podem indicar 

que as plantas de feijão caupi sob essas condições são capazes de concentrar o K+ 18 vezes na 

seiva e excluir 30% do Na+ em relação ao meio externo. Se a relação 

([K+]xil/[K
+]ext)/([Na+]xil/[Na+]ext) for tomada como uma estimativa da capacidade apresentada 

pelo sistema radicular para discriminar o K+ do Na+, o valor 25 é encontrado. Com base nessas 

observações, é possível sugerir que os mecanismos de transporte associados às XPCs em feijão 

caupi apresentam elevada seletividade K+/Na+. Corroborando com essa sugestão, a relação 



K+/Na+ na seiva é mantida em 2,9 no tratamento mencionado, mesmo que a [Na+]ext seja 10 vezes 

maior que a [K+]ext. Utilizando a relação ([K+]xil/[K
+]ext)/([Na+]xil/[Na+]ext) para estimar a 

seletividade K+/Na+ nas plantas de L. albus (JESCHKE et al., 1986) e soja (DURAND; LACAN 

1994) tratadas com NaCl, valores elevados como 13 e 9, respectivamente, são obtidos. 

 

3.4.4 Mecanismos de transporte potencialmente envolvidos no carregamento de Na+ na seiva de 

xilema 

 

 Os resultados desse trabalho são insuficientes para determinar quais transportadores 

localizados na membrana plasmática das XPCs medeiam o carregamento de Na+ na seiva de 

xilema nas plantas de feijão caupi. No entanto, alguns resultados podem sugerir a participação 

dos mecanismos de transporte descritos previamente para outras espécies. Várias evidências 

experimentais indicam que os NORCs (WEGNER; DEBOER, 1997) e o contra-transportador 

Na+/H+ SOS1 (SHI et al., 2002) estão envolvidos com o carregamento de Na+ nos elementos de 

vaso. Os NORCs são ativados com o aumento da concentração citosólica de Ca2+ (DEBOER; 

WEGNER, 1997; WEGNER; RASCHKE, 1994), fenômeno que pode estar associado às vias de 

sinalização sob estresse salino (WEGNER; DEBOER, 1997). Dessa forma, se o carregamento de 

Na+ no xilema em feijão caupi for mediado pelos NORCs, o aumento da [K+]xil induzido pelo 

incremento da [Na+]ext pode estar relacionado com a atividade desses canais. Os NORCs 

apresentam baixa seletividade pelos cátions monovalentes, podendo causar a liberação tanto do 

Na+ quanto do K+ na seiva (WEGNER; DEBOER, 1997). Além disso, se o carregamento de Na+ 

no xilema em feijão caupi também depender da atividade de SOS1, o contra-transporte Na+/H+ na 

membrana plasmática das XPCs poderia ocasionar a acidificação momentânea do citosol nessas 

células. Nos ovócitos de Xenopus leavis expressando SKOR de A. thaliana, a diminuição do pH 

citosólico de 7,4 para 7,2 ocasiona a inibição desse canal, o qual está envolvido com o 

carregamento de K+ no xilema dessa espécie (LACOMBE et al., 2000). Como ocorre o aumento 

concomitante da [Na+]xil  e da [K+]xil sob tratamentos salinos em feijão caupi, a participação de 

SOS1 na liberação do Na+ para a seiva parece pouco provável, porque a atividade desse 

transportador inibiria os canais que medeiam o carregamento de K+, evitando o aumento da 

[K+]xil na presença do NaCl. 

 



 3.4.5 A redução do fluxo de seiva é um efeito primário do déficit hídrico induzido pelo 

tratamento salino 

 

Como esperado, o aumento da concentração externa de NaCl e KCl causa a diminuição do 

fluxo de seiva (JV) em plantas de feijão caupi. De fato, tratamentos com NaCl acima de 40 mM 

dificultam a obtenção da seiva de xilema por exsudação radicular (resultados não mostrados), 

assim como o tratamento com KCl 10 mM reduz o JV em 27% em referência àquele com KCl 1 

mM. Esses resultados indicam claramente o efeito osmótico decorrente da alta concentração 

externa de sais solúveis. O déficit hídrico induzido pela diminuição do potencial osmótico na 

solução externa é o primeiro efeito causado pelo estresse salino sobre as plantas (MUNNS, 

2002). Tratamentos salinos de curta duração também inibem fortemente o JV nas plantas de A. 

thaliana (MARTÍNEZ-BALLESTA et al., 2003) e pimenta (CABAÑERO; CARVAJAL, 2007), 

causando a conseqüente diminuição da condutividade hidráulica das raízes. Esse efeito está 

relacionado à restrição da via transcelular para o transporte de água do meio externo até o 

cilindro vascular, devido à inibição da expressão das aquaporinas pelo NaCl (MARTÍNEZ-

BALLESTA et al., 2003). 

 

3.4.6 A manutenção do fluxo de K+ mais elevado que o de Na+ pode contribuir para a resistência 

ao estresse salino 

 

 O fluxo de K+ pela seiva de xilema (JK) é superior ao fluxo de Na+ (JNa) nas plantas de 

feijão caupi tratadas com NaCl. Somente sob NaCl 40 mM, na presença de KCl 1 mM, o JNa é 

superior ao JK. Assim sendo, não apenas a [K+]xil  é aumentada sob tratamentos salinos, mas o JK 

é mantido. Nas plantas de pimenta expostas ao NaCl 10 mM por 24 h, o aumento do JNa é 

acompanhado pela diminuição do JK (CABAÑERO; CARVAJAL, 2007). Em comparação, o JNa 

se mantém igual ao JK em experimentos de perfusão com raízes de soja utilizando NaCl 12,5 mM 

na solução externa (LACAN; DURAND, 1995). Esses resultados mostram que as plantas de 

feijão caupi e soja apresentam maior habilidade para manter o JK sob salinidade moderada que as 

plantas de pimenta. A manutenção do JK nas plantas de feijão caupi tratadas com NaCl significa 

que essas plantas conseguem conservar a taxa de transferência de K+ das raízes para a parte aérea 



mesmo com o aumento da [Na+]ext. Essa habilidade pode contribuir para a resistência ao estresse 

salino pela manutenção do aporte de K+ na parte aérea. 

 

3.4.7 A exclusão de Na+ da parte aérea deve depender dos mecanismos para 

compartimentalização de Na+ nas raízes 

 

 As plantas de feijão caupi tratadas com NaCl apresentam distribuição não-uniforme de 

Na+ e K+ entre as raízes, folhas velhas e folhas novas em todos os experimentos realizados. O 

conteúdo de Na+ das raízes pode ser até dez vezes maior que aquele das folhas. Em oposição, o 

conteúdo de K+ das folhas é geralmente superior ao encontrado nas raízes. Esse padrão de 

distribuição sugere que mecanismos de transporte operantes nas raízes devem restringir o envio 

de Na+ e manter a transferência de K+ para as folhas. A exclusão de Na+ das folhas não deve 

depender dos mecanismos de carregamento na interface simplasto radicular-xilema, porque esse 

íon apresenta acesso quase irrestrito à seiva. Ao invés disso, a retenção de Na+ nas raízes indica 

fortemente que os mecanismos para a compartimentalização desse íon no vacúolo das células 

radiculares podem evitar o envio de Na+ para a parte aérea. A compartimentalização de Na+ sob 

estresse salino é realizada principalmente pelas células da epiderme e do córtex externo nas raízes 

de cevada (PITMAN et al., 1981) e trigo (MUNNS; TESTER, 2008) e pelas células do córtex 

interno e do estelo nas raízes de P. coccineus (KRAMER et al., 1977) e videira (STOREY et al., 

2003). Assim, a retenção do Na+ nas raízes de feijão caupi tratadas com NaCl deve envolver a 

compartimentalização desse íon nas células radiculares, propiciando uma barreira fisiológica 

contra a acumulação de Na+ nas folhas. 

 A diminuição do conteúdo de K+ nas raízes de feijão caupi expostas ao NaCl pode 

envolver a redução da absorção a partir da solução externa, assim como a intensificação da 

transferência para a parte aérea. Possivelmente, a maior parte do K+ absorvido tenha sido liberada 

no xilema e enviada para as folhas. Essa possibilidade é corroborada pelo aumento da [K+]xil, pela 

manutenção do JK e pelo o incremento do conteúdo foliar de K+ sob tratamentos salinos. Desse 

modo, a compartimentalização de Na+ nas raízes aliada à intensificação da transferência de K+ 

para a parte aérea deve manter a alta relação K+/Na+ nas folhas, evitando a toxicidade de Na+ nos 

tecidos fotossintetizantes. A retenção de Na+ nas raízes e a acumulação de K+ nas folhas nas 

plantas de L. albus (JESCHKE et al., 1986), soja (DURAND; LACAN 1994), feijão comum 



(CABOT et al., 2005) e girassol (QUINTERO et al., 2007) expostas ao NaCl indicam que 

mecanismos similares podem ocorrer em outras dicotiledôneas. Portanto, esses mecanismos 

podem ser utilizados por essas espécies para evitar distúrbios na homeostase iônica sob estresse 

salino. 

 

3.4.8 Conclusão 

 

 Os resultados do presente trabalho indicam que os mecanismos de transporte localizados 

na interface simplasto radicular-xilema nas plantas de feijão caupi cultivar Pitiúba apresentam 

elevada seletividade K+/Na+. O acesso quase irrestrito do Na+ no xilema radicular sob estresse 

salino deve ser compensado pelo aumento da liberação de K+ na seiva e pela manutenção do 

fluxo de K+ para a parte aérea. Esses mecanismos, aliados à compartimentalização de Na+ nas 

raízes devem propiciar a manutenção da alta relação K+/Na+ nas folhas, evitando distúrbios na 

homeostase iônica nas plantas de feijão caupi sob estresse salino. 
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4.1 INTRODUÇÃO 

 

As condições ambientais adversas para o crescimento, o desenvolvimento ou a produção 

das plantas são conhecidas como estresses. Seca, inundação, temperaturas extremas, alta 

luminosidade, carências nutricionais e salinidade elevada do solo são os principais estresses que 

acarretam as perdas na produção das espécies cultivadas (BRAY et al., 2000). Estudos sobre 

estresses em plantas têm se intensificado recentemente, devido aos distúrbios climáticos 

decorrentes do uso não sustentado dos recursos naturais. Os efeitos dos diferentes fatores 

ambientais sobre as plantas são geralmente testados de forma isolada. Entretanto, as plantas são 

rotineiramente submetidas a diferentes combinações de estresses nas condições de campo. Além 

disso, a resposta molecular e metabólica fornecida para uma combinação específica de dois 

estresses é única e não pode ser diretamente extrapolada a partir das respostas apresentadas para 

cada um dos estresses aplicados isoladamente. Desse modo, a investigação das respostas 

fornecidas pelas plantas aos estresses testados de forma combinada é fundamental para a 

compreensão dos mecanismos utilizados pelas plantas para superar esses estresses em condições 

mais próximas da realidade (MITLER, 2006). 

A salinidade elevada do solo é um estresse cada vez mais freqüente nos campos de 

cultivo, especialmente nas áreas áridas e semi-áridas (MUNNS, 2005). Nessas áreas, o estresse 

salino pode ocorrer simultaneamente com seca, alta temperatura, luminosidade elevada ou 

carências nutricionais (BRAY et al., 2000). Os solos salinos são caracterizados pelo acúmulo de 

sais solúveis, principalmente o NaCl (MUNNS, 2005). A concentração elevada de Na+ na 

solução do solo está freqüentemente associada à escassez de K+ (RODRÍGUEZ-NAVARRO, 

2000). Além disso, a similaridade físico-química entre Na+ e K+ permite a competição entre esses 

íons pelos sítios de ligação nos transportadores de membrana e nas enzimas (MAATHUIS; 

AMTMANN, 1999). Nas raízes, a aquisição do K+ pode ser prejudicada, induzindo a deficiência 

desse nutriente (ASHLEY et al., 2006). Nas folhas, a deficiência do K+ compromete a atividade 

das enzimas dependentes desse nutriente, as quais estão envolvidas na fotossíntese, na respiração 

e na biossíntese de proteínas (APSE; BLUMWALD, 2007). Dessa maneira, a salinidade elevada 

e a privação de K+ consistem em estresses interativos que podem agravar distúrbios na 

homeostase iônica das plantas.  



A distribuição não-uniforme de Na+ e K+ nas plantas submetidas ao estresse salino tem 

sido vinculada à resistência contra a toxicidade de Na+ nas espécies glicófitas (DURAND; 

LACAN, 1994; JESCHKE et al., 1986; WOLF; JESCHKE, 1987). Enquanto raízes, caules, 

pecíolos, bainhas e folhas velhas estão envolvidos na retenção de Na+, flores, frutos e 

especialmente folhas novas acumulam mais K+ que Na+ (BLOM-ZANDSTRA et al., 1998; 

CABOT et al., 2005; DAVENPORT et al., 2005; DURAND; LACAN, 1994; JESCHKE et al., 

1986; WOLF et al., 1991;YEO et al., 1985). Dessa forma, os tecidos fotossintetizantes são 

protegidos contra a toxicidade de Na+ pela manutenção da elevada relação K+/Na+ nas folhas 

(MAATHUIS; AMTMANN, 1999). Essa habilidade para excluir o Na+ das folhas ou elevada 

seletividade K+/Na+ tem sido investigada como caráter hereditário vinculado a loci mapeados em 

algumas espécies cultivadas (GARCIA et al., 1997; HUANG et al., 2006; JAMES et al., 2006). 

No entanto, o fenótipo excluidor deve depender dos mecanismos de transporte que discriminam o 

K+ do Na+ nas interfaces solo-simplasto radicular-xilema (MAATHUIS; AMTMANN, 1999). De 

fato, os mecanismos de absorção e carregamento no xilema devem ser capazes de manter a 

aquisição do K+ pelas raízes e garantir a transferência seletiva desse íon para a parte aérea, 

mesmo sob o excesso de Na+ e a escassez de K+ no meio externo.  

A aquisição de K+ pelas raízes das plantas é mantida sob baixa disponibilidade desse 

nutriente por mecanismos de absorção de alta afinidade (EPSTEIN et al., 1963). Esses 

mecanismos operam em concentrações externas micromolares de K+, apresentam baixa afinidade 

pelo Na+ (EPSTEIN et al., 1963; MAATHUIS; SANDERS, 1994) e são mediados por uma via 

sensível e uma via insensível ao NH4
+ (NIEVES-CORDONES et al., 2007; SANTA-MARÍA et 

al., 2000; SPALDING et al., 1999). A via sensível ao NH4
+ envolve a atividade dos 

transportadores pertencentes às famílias KT/HAK/KUP e HKT (MARTÍNEZ-CORDERO et al., 

2005; NIEVES-CORDONES et al., 2007; SANTA-MARÍA et al., 2000). Os HAKs devem atuar 

como co-transportadores H+/K+ (RODRÍGUEZ-NAVARRO, 2000), enquanto os HKTs 

apresentam atividade de co-transporte Na+/K+ (FAIRBAIRN et al., 2000; GRASSMAN et al., 

1996; LIU et al., 2001) ou agem como transportadores de Na+ que apresentam baixa afinidade 

(HORIE et al., 2001; UOZOMI et al., 2000). Membros de ambas as famílias são expressos nas 

raízes e são induzidos sob privação de K+ (HORIE et al., 2001; MARTÍNEZ-CORDERO et al., 

2005; NIEVES-CORDONES et al., 2007; SANTA-MARÍA et al., 2000; WANG et al., 1998). 

Ainda, a via insensível ao NH4
+ depende dos canais de K+ da família AKT/KAT (HIRSH et al., 



1998; MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005; SANTA-MARÍA et al., 2000; SPALDING et al., 

1999). Essa família inclui canais do tipo “Shaker” ativados sob hiperpolarização da membrana, 

atuando como canais retificadores de entrada de K+ (KIRCs) (HARTJE et al., 2000; 

ZIMMERMANN et al., 1998). Os AKTs também são expressos nas raízes, mas não são 

induzidos sob deficiência de K+ (GOLLDACK et al., 2003; LAGARDE et al., 1996). 

A transferência de K+ para a parte aérea após a absorção do meio externo é realizada pela 

corrente transpiratória via xilema. O carregamento de K+ nos elementos de vaso é desempenhado 

pelas células parenquimáticas do xilema (XPCs) (ROBERTS; TESTER, 1995; WEGNER; 

RASCHKE, 1994). Essas células apresentam canais retificadores de saída de K+ (KORCs), 

ativados por despolarização da membrana, que medeiam a liberação de K+ para a seiva 

(GAYMARD et al., 1998; ROBERTS; TESTER, 1995; WEGNER; RASCHKE, 1994). As 

condições termodinâmicas associadas ao transporte de K+ na interface XPCs-elementos de vaso 

são favoráveis à transferência desse íon para a seiva, tanto em relação ao potencial da membrana, 

quanto ao gradiente de K+ (ROBERTS; TESTER, 1995; WEGNER; RASCHKE, 1994). Apesar 

disso, a atividade dos KORCs deve ser regulada pela concentração de K+ no apoplasto do estelo, 

a qual deve refletir a demanda da parte aérea sinalizada pela recirculação via floema (WEGNER; 

DEBOER, 1997). 

A absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade, bem como o carregamento de K+ no 

xilema, envolve transportadores específicos para esse nutriente. De fato, os HAKs (SANTA-

MARÍA et al., 1997), AKTs (HARTJE et al., 2000; ZIMMERMANN et al., 1998) e KORCs 

(ROBERTS; TESTER, 1997; WEGNER; DEBOER, 1997) apresentam elevada seletividade 

K+/Na+. No entanto, a entrada de Na+ no simplasto radicular e a sua transferência para a parte 

aérea deve ser viabilizada pelos transportadores com baixa capacidade para discriminar K+ de 

Na+. A absorção de Na+ por mecanismos de baixa afinidade tem sido atribuída fundamentalmente 

aos canais de cátions não-seletivos (NSCCs) (ESSAH et al., 2003; RUBIO et al., 2003) e a 

liberação desse íon no xilema tem sido relacionada ao vazamento apoplástico através da 

endoderme (YADAV et al., 1996) ou aos canais retificadores de saída não seletivos (NORCs) 

(WEGNER; DEBOER, 1997). Tanto os NSCCs (DAVENPORT; TESTER, 2000; DEMIDCHIK; 

TESTER, 2002) quanto os NORCs (DEBOER; WEGNER, 1997; WEGNER; RASCHKE, 1994) 

apresentam baixa seletividade pelos cátions monovalentes. 



Embora os mecanismos de transporte de Na+ e K+ sejam extensamente estudados em 

plantas sob estresse salino, poucas iniciativas estão voltadas à compreensão dos efeitos 

interativos da elevada salinidade e da privação de K+ sobre esses mecanismos. Nesse sentido, o 

presente trabalho pretende caracterizar as vias de absorção de K+ por mecanismos de alta 

afinidade nas raízes de feijão caupi cultivar Pitiúba e constatar a interferência causada pelo Na+ 

nas diferentes vias. Além disso, o carregamento de Na+ e K+ no xilema e a distribuição desses 

íons pelos diferentes órgãos são investigados sob a exposição combinada ao NaCl e à privação de 

K+. Discute-se o efeito sinérgico desses estresses sobre a homeostase iônica nas plantas de feijão 

caupi. 

 

 

4.2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

4.2.1 Material vegetal 

 

 Esse trabalho foi realizado com plantas de feijão caupi cultivar Pitiúba obtidas a partir de 

sementes. As sementes foram germinadas de acordo com os procedimentos descritos no item 

2.2.1. 

 

4.2.2 Experimentos com raízes destacadas 

 

 Para caracterizar as vias de absorção K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de 

feijão caupi, foram realizados experimentos de influxo utilizando a técnica de raízes destacadas 

(HUANG et al., 1992). Assim, plântulas de quatro dias em estádio de gancho plumular foram 

transferidas para caixas plásticas com 20 L de solução nutritiva completa (HOAGLAND;  

ARNON, 1950) contendo Ca(NO3)2 625 µM, NH4Cl 250 µM, K2HPO4 125 µM, MgSO4 125 µM, 

KNO3 500 µM, Fe-EDTA 25 µM e micronutrientes (HBO3 10 µM, MnCl2 2,25 µM, CuSO4 0,75 

µM, ZnSO4 1,75 µM e Na2MoO4 0,025 µM), pH 6,0. As plantas foram mantidas em condições de 

casa de vegetação. Após três dias, a solução nutritiva completa foi trocada por solução 

modificada sem K+, contendo Ca(NO3)2 750 µM, NH4Cl 250 µM, Ca(H2PO4)2 62,5 µM, MgSO4 

125 µM, Fe-EDTA 25 µM e micronutrientes, pH 6,0. Quando as plantas foram crescidas na 



ausência do NH4
+, essa solução foi alterada para Ca(NO3)2 875 µM, Ca(H2PO4)2 62,5 µM, 

MgSO4 125 µM, Fe-EDTA 25 µM e micronutrientes, pH 6,0. As plantas permaneceram em casa 

de vegetação por mais quatro dias.  

Plantas de onze dias com a primeira folha trifoliolada expandida foram utilizadas nos 

experimentos de influxo de K+. Assim sendo, as plantas foram coletadas e as raízes foram 

destacadas da parte aérea e lavadas em CaCl2 0,1 mM à temperatura ambiente por 20 min. Logo 

depois, as raízes foram gentilmente secadas em papel toalha e transferidas para frascos de 

Erlenmeyer com 25 mL de meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 

mM e demais adições, de acordo com o experimento. Para testar o efeito do tempo, as raízes 

foram expostas a meio de incubação adicionado de KCl 100 µM por 0, 5, 10, 20, 40, 80 e 120 

min a 30°C. Quando o efeito da dose de K+ foi testada, as raízes foram tratadas com meio de 

incubação acrescido de KCl 0, 10, 20, 40, 80, 120 e 200 µM a 30°C por 30 min. 

Quando Na+ e bloqueadores de canais de K+ foram utilizados, as raízes foram lavadas em 

CaCl2 0,1 mM com concentrações definidas dessas substâncias, à temperatura ambiente por 20 

min. Em seguida, as raízes foram mantidas em meio de incubação suplementado com KCl 100 

µM e as mesmas concentrações de Na+ e bloqueadores usadas nas lavagens, permanecendo a 

30°C por 1 h. Para testar o efeito do NH4
+, as raízes de plantas crescidas na ausência e na 

presença do NH4
+ foram lavadas em CaCl2 0,1 mM com concentrações crescentes de NH4Cl, à 

temperatura ambiente por 20 min. Logo depois, as raízes foram expostas a meio de incubação 

com KCl 100 µM e as mesmas concentrações de NH4Cl utilizadas nas lavagens, permanecendo a 

30°C por 1 h. Ao final de todos os experimentos, amostras do meio de incubação foram coletadas 

para determinação da concentração de K+ e as raízes foram coletadas, secadas a 70°C por 48 h e 

pesadas para determinação da massa seca. 

 

4.2.3 Experimentos com plantas completas 

 

 Experimentos com plantas completas foram conduzidos para investigar o efeito 

combinado da privação de K+ e da exposição ao Na+ sobre o carregamento de K+ e Na+ no xilema 

e sobre a distribuição desses íons nas plantas de feijão caupi. Desse modo, plântulas de quatro 

dias em estádio de gancho plumular foram transferidas para vasos plásticos com 0,9 L de solução 

nutritiva completa (Ca(NO3)2 625 µM, NH4Cl 250 µM, K2HPO4 125 µM, MgSO4 125 µM, 



KNO3 500 µM, Fe-EDTA 25 µM e micronutrientes), pH 6,0. As plantas permaneceram em 

condições de casa de vegetação. Após três dias, as plantas foram divididas em dois grupos. O 

primeiro grupo foi pré-tratado trocando-se a solução nutritiva completa por solução modificada 

sem K+ (Ca(NO3)2 750 µM, NH4Cl 250 µM, Ca(H2PO4)2 62,5 µM, MgSO4 125 µM, Fe-EDTA 

25 µM e micronutrientes), pH 6,0. O segundo grupo, por sua vez, foi pré-tratado com solução 

modificada contendo KCl 1 mM, pH 6,0. Depois de mais quatro dias, cada grupo foi dividido em 

dois subgrupos para aplicação dos tratamentos. 

 

Carregamento de Na+ e K+ no xilema 

Um subgrupo pré-tratado sem K+ e um com K+ foram expostos à solução modificada 

contendo KCl 1 mM e sem Na+ (tratamentos -KNa0 e +KNa0, respectivamente). Os subgrupos 

pré-tratados sem K+ e com K+ restantes foram tratados com solução modificada contendo KCl 1 

mM e NaCl 40 mM (tratamentos -KNa40 e +KNa40, respectivamente). As plantas foram 

mantidas em casa de vegetação por 24 h, procedendo-se a coleta da seiva de xilema pela técnica 

de exudação radicular (SCHURR, 1998). Para tanto, o caule foi cortado em bizel a 3 cm da raiz. 

A primeira gota exudada foi descartada e as seguintes foram coletadas durante 60 min, sendo 

acondicionadas em tubos de microcentrífuga mantidos no gelo. As amostras foram congeladas a -

20°C até a determinação das concentrações de K+ e Na+. Além disso, as raízes, folhas velhas 

(cordiformes) e folhas novas (trifolioladas) também foram coletadas para determinação do 

conteúdo de Na+ e K+. 

 

Distribuição de Na+ e K+ 

Um subgrupo pré-tratado sem K+ foi exposto à solução modificada sem K+ e sem Na+ 

(tratamento K0Na0) e o outro foi mantido em solução sem K+ adicionada de NaCl 40 mM 

(tratamento K0Na40). Além disso, um subgrupo pré-tratado com K+ foi exposto à solução 

modificada com KCl 1 mM e sem Na+ (tratamento K1Na0) e o outro permaneceu em solução 

com KCl 1 mM e NaCl 40 mM (tratamento K1Na40). As plantas foram mantidas em casa de 

vegetação por mais três dias. Em seguida, as plantas foram coletadas e divididas em raízes, caule, 

folhas velhas (cordiformes), limbos e pecíolos das folhas novas (trifolioladas). Para cada uma 

dessas partes, foram realizadas determinações de Na+ e K+.  

 



4.2.4 Determinação de Na+ e K+ 

 

As determinações de Na+ e K+ foram realizadas pela técnica de fotometria de chama. 

Dessa forma, as amostras do meio de incubação coletadas nos experimentos de influxo de K+ 

foram lidas diretamente em fotômetro de chama (Micronal, modelo B462) calibrado com 

soluções padrões de KCl na faixa de 100 a 200 µM. Além disso, as amostras de seiva de xilema 

obtidas foram diluídas de 20 a 40 vezes com água destilada deionizada e lidas após calibração 

com soluções padrões de Na+ e K+ 50 ppm.  

As amostras secas das partes coletadas foram pulverizadas com gral e pistilo e mantidas 

em frascos plásticos fechados à temperatura ambiente até a determinação do conteúdo de Na+ e 

K+. Amostras de 50 mg de massa seca pulverizada foram extraídas com 10 mL de água destilada 

deionizada a 100°C por 60 min em tubos hermeticamente fechados. Depois do resfriamento, os 

extratos foram filtrados em algodão e as leituras foram realizadas em fotômetro de chama 

calibrado com soluções padrões de Na+ e K+ 50 ppm. 

 

4.2.5 Delineamento experimental e análise estatística 

 

Os experimentos foram conduzidos conforme delineamento inteiramente casualizado. Em 

experimentos com raízes destacadas, foram realizadas cinco repetições por tratamento e cada 

repetição correspondeu a um frasco contendo um sistema radicular individual. Em experimentos 

com plantas completas, cada tratamento foi conduzido com quatro repetições e um vaso contendo 

duas plantas consistiu em uma unidade experimental. Os resultados obtidos nos experimentos 

tempo-dependente e dose-dependente com raízes destacadas foram analisados por regressão não-

linear. Os resultados dos demais experimentos foram submetidos à análise de variância seguida 

do teste de comparação de médias de Tukey ao nível de significância de 5%. 

 

 

 

 

 

 



4.3 RESULTADOS 

 

4.3.1 Caracterização cinética da absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de 

feijão caupi 

 

 Plantas privadas de K+ foram utilizadas em experimentos de influxo para caracterizar 

cineticamente a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão caupi 

cultivar Pitiúba. As raízes de plantas privadas de K+ foram capazes de absorver esse nutriente do 

meio de incubação a partir de 100 µM até concentrações tão baixas quanto 4 µM em apenas 120 

min (Fig. 4.1A). A quantidade de K+ absorvida por unidade de massa (expressa em µmol g-1 MS) 

aumentou progressivamente no decorrer do tempo de exposição, tendendo à estabilização a partir 

de 80 min (Fig. 4.1B). Levando em conta esses resultados, o tempo de exposição de 30 min foi 

escolhido para testar o efeito da dose de K+, pois períodos mais prolongados poderiam acarretar a 

estabilização do influxo líquido de K+, especialmente em concentrações externas mais elevadas. 

Além disso, períodos menos prolongados poderiam reduzir fortemente a quantidade de K+ 

absorvida por unidade de massa, prejudicando a verificação de alterações no influxo líquido em 

função da concentração externa de K+. Para os demais experimentos, o tempo de exposição de 60 

min foi padronizado, pois esse período se mostrou mais adequado para a verificação de 

diferenças significativas no influxo líquido de K+ entre o controle e os tratamentos com diferentes 

inibidores. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.1 – Efeito do tempo de exposição ao K+ externo sobre a depleção de K+ (A) e a quantidade de K+ absorvida 
por unidade de massa (B) por raízes de feijão caupi privadas desse cátion. As plantas foram crescidas em solução 
nutritiva completa (Hoagland e Arnon, 1950) por três dias em casa de vegetação. Em seguida, a solução completa foi 
trocada por solução modificada sem K+ (conforme Material e Métodos). As plantas permaneceram mais quatro dias 
em casa de vegetação e foram coletadas. As raízes foram destacadas da parte aérea e lavadas em CaCl2 0,1 mM à 
temperatura ambiente por 20 min. essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 
mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM e KCl 100 µM, permanecendo a 30°C por 0, 5, 10, 20, 40, 80 e 100 min. Os pontos 
representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. A análise dos resultados por 
regressão não-linear permitiu o seu ajuste a funções do tipo decaimento exponencial (R2 = 0,98) em (A) e hipérbole 
retangular (R2 = 0,99) em (B). 
 

 

O efeito da dose de K+ foi analisado por regressão não-linear, possibilitando o ajuste dos 

valores obtidos ao modelo de Michaelis-Menten, descrito pela função do tipo hipérbole 

retangular (R2 = 0,98) (Fig. 4.2). O influxo líquido de K+ demonstrou acréscimo significativo 

conforme o aumento da concentração externa de K+, estabilizando a partir de 120 µM. Assim 

sendo, absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão caupi cultivar 

Pitiúba apresentou cinética de saturação característica. Utilizando o modelo de Lineweaver-Burk 

(duplo-recíproco), os valores transformados foram ajustados à função polinomial do tipo linear 

(R2 = 0,98) e as constantes cinéticas Vmáx e Km foram estimadas em 1,39 µmol g-1 MS min-1 e 65 

µM, respectivamente. 
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Figura 4.2 – Efeito da concentração externa de K+ sobre o influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi privadas 
desse cátion. As raízes destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM à temperatura ambiente por 20 min. essas raízes 
foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM e KCl 0, 10, 20, 40, 
80, 120 e 200 µM, permanecendo a 30°C por 30 min. Os pontos representam as médias e as linhas verticais, os 
desvios padrões de cinco repetições. A análise dos resultados por regressão não-linear possibilitou o seu ajuste à 
função do tipo hipérbole retangular (R2 = 0,98). As constantes cinéticas Vmáx e Km foram estimadas em 1,39 µmol g-1 
MS min-1 e 65 µM, respectivamente. 
 

4.3.2 A absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade depende de uma via sensível e uma via 

insensível ao NH4
+  

 

 As plantas crescidas na ausência e na presença do NH4
+ foram utilizadas em experimentos 

de influxo de K+ para determinar o efeito inibitório do NH4
+ sobre a absorção de K+ por 

mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão caupi. O influxo líquido de K+ em meio de 

incubação sem NH4
+ não diferiu significativamente entre raízes crescidas na ausência e na 

presença do NH4
+ (Fig. 4.3). No entanto, o tratamento com NH4

+ 0,25 mM causou até 67% de 

redução no influxo líquido de K+ nas raízes crescidas na ausência do NH4
+, mas ocasionou apenas 

47% de redução naquele verificado nas raízes crescidas na presença do NH4
+, em referência aos 

respectivos controles. O influxo líquido de K+ nas raízes crescidas na ausência e na presença do 

NH4
+ foi diminuído em cerca de 90% pelo tratamento com NH4

+ 0,50 mM, em relação aos 

respectivos controles, não apresentando diferença significativa entre si. Desse modo, a absorção 
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de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão caupi cultivar Pitiúba foi mediada 

por uma via majoritária sensível ao NH4
+ e uma via minoritária insensível ao NH4

+, tanto nas 

raízes crescidas na ausência quanto na presença desse cátion. Ainda, a via sensível ao NH4
+ foi 

mais fortemente inibida nas raízes crescidas na ausência do NH4
+ pelo tratamento com NH4

+ 0,25 

mM.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.3 – Efeito da concentração externa de NH4
+ sobre o influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi privadas 

de K+ e crescidas na ausência ou na presença de NH4
+. As plantas foram crescidas em solução nutritiva completa 

(Hoagland e Arnon, 1950) ou em solução com K+ e sem NH4
+ (conforme Material e Métodos), por três dias em casa 

de vegetação. Em seguida, as soluções foram trocadas por solução modificada sem K+ e sem ou com NH4
+ 

(conforme Material e Métodos). As plantas permaneceram mais quatro dias em casa de vegetação e foram coletadas. 
As raízes destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM sem NH4Cl ou com NH4Cl 0,25 e 0,50 mM, à temperatura 
ambiente por 20 min. essas raízes foram transferidas para  meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, 
CaCl2 0,1 mM, KCl 100 µM e as mesmas concentrações de NH4Cl usadas nas lavagens, permanecendo a 30°C por 
60 min. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. As barras 
assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente conforme o teste de Tukey ao nível de significância 
de 5%. 
 

4.3.3 Os canais de K+ contribuem minoritariamente para a absorção de K+ por mecanismos de 

alta afinidade 

 

 Com o intuito de verificar a contribuição dos canais de K+ na absorção de K+ por 

mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão caupi, tratamentos foram conduzidos com os 

inibidores farmacológicos Cs+, tetraetilamônio (TEA+) e Ba2+. Os tratamentos com Cs+ 0,1 mM e 

Ba2+ 1,0 mM causaram aproximadamente 20% de inibição do influxo líquido de K+, em 
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comparação com o controle, não apresentando diferença significativa entre si (Fig. 4.4). Em 

oposição, o tratamento com TEA+ 10 mM não causou alteração significativa do influxo líquido 

de K+ em referência ao controle. Mesmo o tratamento com TEA+ 20 mM (dados não mostrados) 

se mostrou estatisticamente equivalente ao controle. Assim, esses resultados demonstraram que 

os canais de K+ sensíveis ao Cs+ e ao Ba2+, mas insensíveis ao TEA+, contribuem 

minoritariamente para a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão 

caupi. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.4 – Efeito de bloqueadores de canais de K+ sobre o influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi privadas 
desse cátion. As plantas foram crescidas em solução nutritiva completa (Hoagland e Arnon, 1950) por três dias em 
casa de vegetação. Em seguida, a solução completa foi trocada por solução modificada sem K+ (conforme Material e 
Métodos). As plantas permaneceram mais quatro dias em casa de vegetação e foram coletadas. As raízes destacadas 
foram lavadas em CaCl2 0,1 mM sem adições (controle) ou com CsCl 0,1 mM (Cs), TEA+ 10 mM (TEA) ou BaCl2 
1,0 mM (Ba), à temperatura ambiente por 20 min. essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo 
MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM, KCl 100 µM e as mesmas concentrações de bloqueadores usadas nas 
lavagens, permanecendo a 30°C por 60 min. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios 
padrões de cinco repetições. As barras assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente conforme o 
teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

4.3.4 Concentrações micromolares de Na+ promovem a absorção de K+ por mecanismos de alta 

afinidade 

 

 O efeito competitivo de Na+ sobre a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade foi 

testado nas raízes de feijão caupi por meio de tratamentos com concentrações externas crescentes 
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de Na+. Inesperadamente, os tratamentos com Na+ 0,1 e 0,5 mM aumentaram o influxo líquido de 

K+ em 27 e 33%, respectivamente, em comparação com o controle (Fig. 4.5). O tratamento com 

Na+ 1 mM não diferiu significativamente do controle. No entanto, os tratamentos com Na+ 5 e 10 

mM diminuíram o influxo líquido de K+ em 25 e 30%, respectivamente, em relação ao controle. 

Dessa forma, concentrações micromolares de Na+ estimularam a absorção de K+ por mecanismos 

de alta afinidade nas raízes de feijão caupi, enquanto concentrações milimolares inibiram 

parcialmente esse processo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.5 – Efeito da concentração externa de Na+ sobre o influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi privadas 
de K+. As raízes destacadas foram lavadas em CaCl2 0,1 mM sem NaCl ou com NaCl 0,1, 0,5, 1, 5 e 10 mM à 
temperatura ambiente por 20 min. essas raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 
mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM, KCl 100 µM e as mesmas concentrações de NaCl usadas nas lavagens, permanecendo a 
30°C por 60 min. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. As 
barras assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente conforme o teste de Tukey ao nível de 
significância de 5%. 
 

4.3.5 Efeito interativo de Na+ e inibidores farmacológicos sobre a absorção de K+ por 

mecanismos de alta afinidade 

 

Para verificar o efeito interativo de Na+ com NH4
+, Cs+ e Ba2+, tratamentos combinados 

desses cátions foram testados. Além dos tratamentos isolados com NH4
+ 0,25 mM, Cs+ 0,1 mM, 

Ba2+ 1,0 mM e Na+ 10 mM, foram conduzidos tratamentos com NH4
+ 0,25 mM, Cs+ 0,1 mM ou 
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Ba2+ 1,0 mM, adicionados de Na+ 10 mM. Os tratamentos isolados com NH4
+ 0,25 mM, Cs+ 0,1 

mM, Ba2+ 1,0 mM e Na+ 10 mM causaram diminuição de 47, 23, 20 e 30% no influxo líquido de 

K+, respectivamente, em relação ao controle (Fig. 4.6). Já os tratamentos combinados de NH4
+ 

0,25 mM com Na+ 10 mM e Cs+ 0,1 mM com Na+ 10 mM, reduziram ainda mais o influxo 

líquido de K+, alcançando 70 e 42% de inibição, respectivamente, em comparação com o 

controle. Apesar disso, o tratamento combinado de Ba2+ 1,0 mM com Na+ 10 mM foi 

estatisticamente equivalente ao controle. Esses resultados indicaram que Na+ apresentou efeito 

sinérgico com NH4
+ e Cs+, pois os tratamentos combinados aumentaram a inibição causada por 

esses cátions sobre o influxo líquido de K+, em comparação com os tratamentos isolados. 

Inversamente, Na+ e Ba2+ demonstraram efeitos antagônicos, uma vez que o tratamento 

combinado desses cátions não apresentou efeito inibitório sobre o influxo líquido de K+, 

enquanto os tratamentos isolados ocasionaram a redução desse parâmetro. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.6 – Efeito interativo de Na+ com NH4
+, Cs+ e Ba2+ sobre o influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi 

privadas de K+. As raízes destacadas foram lavadas à temperatura ambiente por 20 min em CaCl2 0,1 mM sem 
adições (controle), com NH4Cl 0,25 mM (N), CsCl 0,1 mM (Cs), BaCl2 1,0 mM (Ba) ou NaCl 10 mM (Na), além de 
NH4Cl 0,25 mM, CsCl 0,1 mM ou BaCl2 1,0 mM com NaCl 10 mM (NNa, CsNa e BaNa, respectivamente). essas 
raízes foram transferidas para meio de incubação contendo MES-Tris 2,0 mM pH 6,0, CaCl2 0,1 mM, KCl 100 µM e 
as mesmas concentrações dos diferentes compostos usados nas lavagens, permanecendo a 30°C por 60 min. As 
barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de cinco repetições. As barras assinaladas com 
a mesma letra não diferem significativamente conforme o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
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4.3.6 A privação de K+ reduz a capacidade apresentada pelas plantas de feijão caupi para 

aumentar o carregamento de K+ no xilema e reduzir o fluxo de Na+ para a parte aérea sob 

tratamento salino 

 

 As plantas previamente privadas ou supridas de K+ e não expostas ao Na+ apresentaram 

concentração de Na+ na seiva de xilema ([Na+]xil) de aproximadamente 2 mM (Fig. 4.7A). 

Comparativamente, nas plantas previamente privadas ou supridas de K+ e tratadas com NaCl 40 

mM, a [Na+]xil aumentou quase 20 vezes em relação às plantas não tratadas, alcançando 

aproximadamente 39 mM. A concentração de K+ na seiva de xilema ([K+]xil) nas plantas 

previamente privadas de K+ e não expostas ao Na+ atingiu 16 mM, enquanto aquela verificada 

nas plantas previamente supridas de K+ e não tratadas com Na+ foi de apenas 13 mM (Fig. 4.7B). 

Inesperadamente, a exposição ao tratamento salino ocasionou aumento significativo da [K+]xil. 

Nas plantas previamente privadas e supridas de K+ e expostas ao NaCl 40 mM, a [K+]xil alcançou 

19 e 24 mM, correspondendo a um aumento de 15 e 79%, nessa ordem, em referência às 

respectivas plantas não expostas. Desse modo, as plantas previamente supridas de K+ 

apresentaram maior habilidade que as privadas desse nutriente para compensar o carregamento de 

Na+ no xilema sob tratamento salino pela intensificação da liberação de K+. Ainda, a relação 

K+/Na+ na seiva de xilema das plantas previamente privadas de K+ e não tratadas com Na+ foi três 

vezes maior que aquela verificada para plantas previamente supridas de K+ e não expostas ao Na+ 

(Fig. 4.7C). No entanto, o tratamento com NaCl 40 mM causou diminuição significativa dessa 

relação tanto nas plantas previamente privadas quanto nas plantas previamente supridas de K+, as 

quais apresentaram relação K+/Na+ similar.    

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.7 – Efeito da privação de K+ seguida da exposição ao Na+ sobre a concentração de Na+ (A) e K+ (B) e a 
relação K+/Na+ (C) na seiva de xilema em plantas de feijão caupi. As plantas foram crescidas em solução nutritiva 
completa (Hoagland e Arnon, 1950) por três dias em casa de vegetação. Em seguida, essas plantas foram pré-tratadas 
com solução modificada sem KCl ou com KCl 1 mM (conforme Material e Métodos) e mantidas mais quatro dias em 
casa de vegetação. Um grupo pré-tratado sem KCl e um pré-tratado com KCl 1 mM foram expostos à solução 
modificada contendo KCl 1 mM (tratamentos -KNa0 e +KNa0, respectivamente); os grupos pré-tratados sem KCl e 
com KCl 1 mM restantes foram mantidos em solução modificada contendo KCl 1 mM e NaCl 40 mM (tratamentos -
KNa40 e +KNa40, nessa ordem). Após 24 h, a seiva de xilema foi coletada pela técnica de exsudação radicular. As 
barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios padrões de quatro repetições. As barras assinaladas 
com a mesma letra não diferem significativamente conforme o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

 

 O fluxo de seiva (JV) nas plantas previamente privadas e supridas de K+ e não tratadas 

com Na+ foi de 171 e 149 mg g-1 MF h-1, respectivamente, não apresentando diferença 

significativa (Fig. 4.8A). Nas plantas previamente privadas e supridas de K+, o tratamento salino 

reduziu o JV para 43 e 27 mg g-1 MF h-1, nessa ordem, não diferindo significativamente entre si. 

Nas plantas previamente privadas de K+ e não expostas ao Na+, o fluxo de Na+ na seiva de xilema 

(JNa) foi de 0,22 µmol g-1 MF h-1 , equivalente à metade daquele medido nas plantas supridas de 

K+ e não tratadas com Na+ (0,44 µmol g-1 MF h-1) (Fig. 4.8B). A exposição ao NaCl 40 mM 

aumentou o JNa nas plantas previamente privadas e supridas de K+ para 1,82 e 0,87 µmol g-1 MF 

h-1, nessa ordem. Esse aumento foi de até sete vezes nas plantas previamente privadas de K+ e de 

somente uma vez naquelas supridas de K+, em referência às respectivas plantas controle. O fluxo 

de K+ (JK) foi equivalente a 2,52 µmol g-1 MF h-1 nas plantas previamente privadas de K+ e não 

tratadas com Na+ e foi de 2,17 µmol g-1 MF h-1 nas plantas previamente supridas de K+ e não 

expostas ao Na+, diferindo significativamente (Fig. 4.8C). Nas plantas previamente privadas e 

supridas de K+, o tratamento salino diminuiu o JK para 0,82 e 0,53 µmol g-1 MF h-1, 
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respectivamente, apresentando diferença significativa entre si. Essa diminuição foi de 67% nas 

plantas previamente privadas de K+ e de 75% naquelas supridas de K+, em comparação com as 

respectivas plantas não tratadas. Embora a privação de K+ tenha acarretado um maior JNa sob 

tratamento salino, ela também propiciou um maior JK se comparada à condição de suprimento 

desse nutriente. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.8 – Efeito da privação de K+ seguida da exposição ao Na+ sobre o fluxo de seiva (A) e o fluxo de Na+ (B) e 
K+ (C) no xilema em plantas de feijão caupi. As barras representam as médias e as linhas verticais, os desvios 
padrões de quatro repetições. As barras assinaladas com a mesma letra não diferem significativamente conforme o 
teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

 

 As plantas previamente privadas e supridas de K+ e não expostas ao Na+ apresentaram 

conteúdo de Na+ similar nas raízes e folhas novas, mas o conteúdo desse íon foi 

significativamente menor nas folhas velhas de plantas previamente privadas de K+ em 

comparação com aquelas supridas de K+ (Tabela 4.1). A exposição ao NaCl 40 mM por 24 h 

aumentou o conteúdo de Na+ em todos os órgãos de plantas previamente privadas e supridas de 

K+, em relação aos respectivos controles, com exceção das folhas velhas em plantas supridas de 

K+. O conteúdo de Na+ das raízes foi 4,5 e 5,5 vezes superior ao das folhas nas plantas 

previamente privadas e supridas de K+ e expostas ao tratamento salino, nessa ordem. 
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Tabela 4.1 – Efeito da privação de K+ seguida da exposição ao Na+ sobre o conteúdo de Na+ (µmol g-1 MS) nas 
raízes, folhas velhas e folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. 
Os valores seguidos de letras diferentes na mesma linha diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey 
ao nível de significância de 5%. 
 

Tratamento Parte 
-KNa0 -KNa40 +KNa0 +KNa40 

Raiz 304,35c 1304,34b 369,56c 1753,62a 
Folha velha 173,91b 289,85a 318,84a 304,35a 
Folha nova 159,41b 318,84a  173,91b 289,85a 
 
 

 O conteúdo de K+ nas raízes, folhas velhas e folhas novas foi inferior nas plantas 

previamente privadas de K+ e não tratadas com Na+, em comparação com aquelas supridas de K+ 

e não expostas ao Na+  (Tabela 4.2). O tratamento salino causou redução do conteúdo de K+ em 

20 e 26% nas raízes das plantas previamente privadas e supridas de K+, em referência aos 

respectivos controles. As folhas velhas e novas das plantas previamente privadas e supridas de K+ 

não apresentaram alterações significativas no conteúdo de K+ devido a exposição ao NaCl, em 

relação às respectivas plantas não expostas.   

 

 

Tabela 4.2 – Efeito da privação de K+ seguida da exposição ao Na+ sobre o conteúdo de K+ (µmol g-1 MS) nas raízes, 
folhas velhas e folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os 
valores seguidos de letras diferentes na mesma linha diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao 
nível de significância de 5%. 
 

Tratamento Parte 
-KNa0 -KNa40 +KNa0 +KNa40 

Raiz 1170,94c 940,17d 1965,81a 1470,08b 
Folha velha 923,08b 880,34b 1572,65a 1504,27a 
Folha nova 846,15b 829,05b  1000,00a 991,45a 

 

 

Nas plantas não tratadas com Na+, a relação K+/Na+ nas raízes e folhas novas foi 

significativamente menor nas plantas previamente privadas de K+ e foi significativamente maior 

nas folhas velhas dessas plantas em comparação com as supridas de K+ (Tabela 4.3). O 

tratamento salino ocasionou a diminuição dessa relação em todos os órgãos das plantas 

previamente privadas e supridas de K+, com exceção das folhas velhas de plantas supridas.  

 

 



Tabela 4.3 – Efeito da privação de K+ seguida da exposição ao Na+ sobre a relação K+/Na+ nas raízes, folhas velhas e 
folhas novas de plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores seguidos de 
letras diferentes na mesma linha diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de significância 
de 5%. 
 

Tratamento Parte 
-KNa0 -KNa40 +KNa0 +KNa40 

Raiz 3,84b 0,72c 5,32a 0,84c 
Folha velha 5,31a 3,05c 4,64b 4,94ab 
Folha nova 4,87b 2,61d 5,75a 3,44c 

 

 

4.3.7 A privação de K+ aumenta proporcionalmente a acumulação de Na+ nas plantas de feijão 

caupi sob tratamento salino 

 

 As plantas privadas de K+ e não expostas ao Na+ apresentaram conteúdo de Na+ inferior 

ao das plantas supridas de K+ e não tratadas com Na+ apenas nas raízes, nas folhas velhas e no 

pecíolo das folhas novas (Tabela 4.4). Nas plantas privadas e supridas de K+, o tratamento com 

NaCl 40 mM por três dias causou o aumento do conteúdo desse íon em todas as partes. No 

entanto, ocorreu maior acumulação de Na+ nas raízes, no caule e no pecíolo da folhas novas que 

nas folhas velhas e no limbo das folhas novas. O conteúdo de Na+ no caule e no limbo das folhas 

novas foi superior nas plantas privadas de K+ e tratadas com Na+ em comparação com as plantas 

supridas de K+ e expostas ao Na+. Além disso, o aumento do conteúdo de Na+ em todas as partes 

das plantas sob tratamento salino foi proporcionalmente superior nas plantas privadas de K+ que 

nas plantas supridas de K+, em relação às respectivas plantas não tratadas. Nas plantas privadas 

de K+ e tratadas com NaCl 40 mM, ocorreu um aumento de 5, 8, 4, 12 e 24 vezes no conteúdo de 

Na+ nas raízes, no caule, nas folhas velhas, no limbo e no pecíolo de folhas novas, 

respectivamente, em relação às plantas não tratadas. Em comparação, plantas supridas de K+ e 

expostas ao tratamento salino apresentaram um aumento de 3, 7, 2, 6 e 10 vezes no conteúdo de 

Na+ nas raízes, no caule, nas folhas velhas, no limbo e no pecíolo de folhas novas, 

respectivamente, em referência às plantas não expostas. 

 

 

 

 



Tabela 4.4 – Efeito da privação de K+ e da exposição ao Na+ sobre o conteúdo de Na+ (µmol g-1 MS) em raízes, 
caule, folhas velhas e limbos e pecíolos das folhas novas em plantas de feijão caupi. As plantas foram crescidas em 
solução nutritiva completa (Hoagland e Arnon, 1950) por três dias em casa de vegetação. Em seguida, essas plantas 
foram pré-tratadas com solução modificada sem KCl ou com KCl 1 mM (conforme Material e Métodos) e mantidas 
mais quatro dias em casa de vegetação. As plantas pré-tratadas sem KCl foram expostas à solução modificada sem 
KCl e sem NaCl (K0Na0) ou sem KCl e com NaCl 40 mM (K0Na40); as plantas pré-tratadas com KCl 1 mM foram 
tratadas com KCl 1 mM e sem NaCl (K1Na0) ou com KCl 1 mM e NaCl 40 mM (K1Na40). Após três dias, as 
plantas foram coletadas. Os valores representam médias de quatro repetições. Os valores seguidos de letras diferentes 
na mesma linha diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey ao nível de significância de 5%. 
 

Tratamento Parte 
K0Na0 K0Na40 K1Na0 K1Na40 

Raiz 304,35c 1608,69a 434,78b 1536,23a 
Caule 202,89c 1797,10a 217,39c 1521,74b 
Folha velha 115,94c 449,27a 231,88b 405,79a 
Folha nova - limbo 69,56c 840,58a  101,45c 594,20b 
Folha nova - pecíolo 63,77c 1565,22a 142,03b 1521,73a 

 

 Nas plantas privadas de K+, tratadas ou não com Na+, o conteúdo de K+ em todas as partes 

foi inferior ao encontrado nas plantas supridas de K+, expostas ou não ao Na+ (Tabela 4.5). 

Porém, a exposição ao NaCl 40 mM por três dias causou redução no conteúdo de K+ nas raízes, 

no caule e no pecíolo das folhas novas tanto nas plantas privadas quanto nas supridas de K+, em 

relação às respectivas plantas não expostas. Adicionalmente, o tratamento salino aumentou o 

conteúdo de K+ nas folhas velhas e no limbo das folhas novas nas plantas privadas de K+, mas 

não alterou o conteúdo de K+ nessas mesmas partes nas plantas supridas de K+, em comparação 

com as respectivas plantas não tratadas. Nas raízes e no caule das plantas privadas de K+ e 

expostas ao Na+, houve diminuição de até 23 e 53% no conteúdo de K+, respectivamente, em 

relação às plantas não expostas. Em comparação, o conteúdo de K+ nas raízes e no caule das 

plantas supridas de K+ sob tratamento salino diminuiu apenas 12 e 41%, respectivamente, em 

referência às plantas não tratadas. 

 

Tabela 4.5 – Efeito da privação de K+ e da exposição ao Na+ sobre o conteúdo de K+ (µmol g-1 MS) em raízes, caule, 
folhas velhas e limbos e pecíolos das folhas novas em plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de 
quatro repetições. Os valores seguidos de letras diferentes na mesma linha diferem significativamente de acordo com 
o teste de Tukey ao nível de significância de 5%.  
 

Tratamento Parte 
K0Na0 K0Na40 K1Na0 K1Na40 

Raiz 367,52c 282,05d 1085,47a 961,54b 
Caule 474,36c 222,22d 1294,87a 769,23b 
Folha velha 529,91c 658,12b 1495,72a 1547,00a 
Folha nova - limbo 452,99c 538,46b 1166,67a 1170,94a 
Folha nova - pecíolo 410,26c 346,15d 1576,92a 1320,51b 



 As plantas privadas de K+ e não tratadas com Na+ apresentaram relação K+/Na+ inferior 

àquela verificada para as plantas supridas de K+ e não expostas ao Na+ em todas as partes (Tabela 

4.6). O tratamento salino ocasionou a diminuição da relação K+/Na+ em todas as partes das 

plantas privadas ou supridas de K+, em comparação com as respectivas plantas não tratadas. 

Apesar disso, as plantas privadas de K+ e expostas ao NaCl 40 mM demonstraram uma relação 

K+/Na+ inferior àquela constatada nas plantas supridas de K+ sob tratamento salino em todas as 

partes. Nas plantas expostas ao Na+, privadas ou supridas de K+, as menores relações K+/Na+ 

foram verificadas nas raízes, no caule e no pecíolo das folhas novas. 

 

Tabela 4.6 – Efeito da privação de K+ e da exposição ao Na+ sobre a relação K+/Na+ em raízes, caule, folhas velhas e 
limbos e pecíolos das folhas novas em plantas de feijão caupi. Os valores representam médias de quatro repetições. 
Os valores seguidos de letras diferentes na mesma linha diferem significativamente de acordo com o teste de Tukey 
ao nível de significância de 5%.  
 

Tratamento Parte 
K0Na0 K0Na40 K1Na0 K1Na40 

Raiz 1,20b 0,17d 2,30a 0,62c 
Caule 2,36b 0,12d 5,96a 0,51c 
Folha velha 4,22b 1,47c 6,14a 3,82b 
Folha nova - limbo 6,08b 0,64d 11,52a 1,98c 
Folha nova - pecíolo 6,46b 0,22d 11,11a 0,87c 

 

 

4.4 DISCUSSÃO 

 

4.4.1 Caracterização fisiológica da absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes 

de feijão caupi 

 

 No presente trabalho, a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade é caracterizada 

fisiologicamente nas raízes de feijão caupi, verificando-se a interferência de Na+ sobre as 

diferentes vias para a aquisição de K+ em concentrações micromolares. Os resultados referentes 

ao efeito do tempo de incubação mostram que as raízes de feijão caupi privadas de K+ por 96 h 

são capazes de captar esse nutriente a partir do meio externo em concentrações abaixo de 10 µM. 

Resultados similares são obtidos para as raízes de cevada (SANTA-MARÍA et al., 2000), arroz 

(BAÑUELOS et al., 2002), pimenta (MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005) e tomate (NIEVES-

CORDONES et al., 2007), indicando claramente que os mecanismos de alta afinidade para a 



absorção de K+ são induzidos sob baixa disponibilidade desse nutriente no meio externo. A 

indução desses mecanismos coincide com a expressão dos transportadores pertencentes à família 

KT/HAK/KUP nas raízes dessas espécies, incluindo HAK1 (BAÑUELOS et al., 2002; 

MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005; SANTA-MARÍA et al., 2000) e HAK5 (NIEVES-

CORDONES et al., 2007; RUBIO et al., 2000), sugerindo que esses transportadores devem 

mediar a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade. No entanto, transportadores da 

família HKT, como HKT1 (WANG et al., 1998) e HKT2 (HORIE et al., 2001), também são 

expressos nas raízes sob privação de K+, podendo apresentar algum papel na captação de K+ da 

solução externa em concentrações micromolares. 

 Os resultados referentes ao efeito da dose de K+ demonstram que as raízes de feijão caupi 

privadas de K+ apresentam mecanismos para a absorção de alta afinidade com cinética de 

saturação característica. Esse padrão cinético se enquadra àqueles previamente estabelecidos para 

as raízes de cevada (EPSTEIN et al., 1963), milho (KOCHIAN; LUCAS, 1982) e Arabidopsis 

thaliana (MAATHUIS; SANDERS, 1994), descritos segundo o modelo clássico de Michaelis-

Menten. O valor de Vmáx estimado para as raízes de feijão caupi em 1,39 µmol g-1 MS min-1 se 

aproxima daquele encontrado para as raízes de pimenta, equivalente a 1,72 µmol g-1 MS min-1 

(MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005), mas é inferior ao verificado para as raízes de arroz, igual 

a 3,2 µmol g-1 MS min-1 (BAÑUELOS et al., 2002). Além disso, o valor de Km estimado em 65 

µM para as raízes de feijão caupi, é superior ao verificado para as raízes de outras espécies, como 

A. thaliana (MAATHUIS; SANDERS, 1994), arroz (BAÑUELOS et al., 2002) e pimenta 

(MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005), calculado em 19, 14 e 6 µM, respectivamente. Essas 

diferenças podem envolver a metodologia utilizada para a obtenção dos resultados. O cálculo da 

Km para as raízes de A. thaliana está baseado no efeito da concentração externa de K+ sobre a 

despolarização da membrana em células epidérmicas (MAATHUIS; SANDERS, 1994). Além 

disso, o cálculo da Km para as raízes de arroz (BAÑUELOS et al., 2002) e pimenta 

(MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005), é realizado a partir da integração das curvas de depleção. 

Alternativamente, as raízes de feijão caupi podem apresentar mecanismos para absorção de K+ 

em concentrações micromolares com menor afinidade que aqueles induzidos em outras espécies. 

 

 

 



4.4.2 A via sensível ao NH4
+ deve depender dos HAKs e HKTs 

 

 O influxo líquido de K+ sofre forte inibição pelo NH4
+ nas raízes de feijão caupi, 

mostrando que a absorção por mecanismos de alta afinidade é mediada por uma via sensível e 

uma via insensível ao NH4
+. A via sensível ao NH4

+ é majoritária, podendo perfazer até 90% da 

captação de K+ sob concentrações micromolares. Nas raízes de pimenta (MARTÍNEZ-

CORDERO et al., 2005) e tomate (NIEVES-CORDONES et al., 2007), essa via também exerce 

papel central na absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade. O efeito inibitório do NH4
+ 

sobre o influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi indica o envolvimento dos HAKs e HKTs 

na via sensível ao NH4
+. A expressão de HAK1 nas raízes de arroz (BAÑUELOS et al., 2002) e 

pimenta (MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005) e HAK5 nas raízes de tomate (NIEVES-

CORDONES et al., 2007) sob privação de K+ coincide com a indução de uma via sensível ao 

NH4
+ que medeia a absorção de K+ sob baixa disponibilidade desse nutriente. Além disso, 

experimentos de expressão heteróloga de HAK1 e HKT1 de cevada (SANTA-MARÍA et al., 

2000) e HKT1 de Eucalyptus camaldulensis (FAIRBAIRN et al., 2000) em leveduras e 

Escherichia coli deficientes em transportadores de K+, respectivamente, indicam que o NH4
+ 

externo restringe fortemente a captação de K+ por essas células. 

  

4.4.3 Os canais de K+ devem mediar a via insensível ao NH4
+ 

 

 A inibição farmacológica do influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi demonstra 

que os canais de K+ contribuem minoritariamente para a absorção de K+ por mecanismos de alta 

afinidade. De fato, os tratamentos com Cs+ 0,1 mM e Ba2+ 1 mM inibem o influxo líquido de K+ 

em apenas 20%. Inesperadamente, tratamentos com TEA+ não apresentam efeito inibitório. De 

acordo com esses resultados, os canais de K+ sensíveis ao Cs+ e ao Ba2+, mas insensíveis ao 

TEA+ também medeiam a captação de K+ sob concentrações micromolares nas raízes de feijão 

caupi. O Cs+ e o Ba2+ são bloqueadores eficazes dos KIRCs localizados no córtex radicular em 

milho (ROBERTS; TESTER, 1995) e nos pêlos radiculares em batata (ZIMMERMANN et al., 

1998), tomate (HARTJE et al., 2000) e A.thaliana (IVASHIKINA et al., 2001). Apesar disso, os 

tratamentos com Cs+ 0,1 mM e Ba2+ 1 mM também podem ter inibido os transportadores da 

família HKT nas raízes de feijão caupi, pois o HKT1 de trigo (GRASSMAN et al., 1996) e o 



HKT1 e o HKT2 de E. camaldulensis (LIU et al., 2001) são sensíveis a esses inibidores 

farmacológicos. Ainda que os HKTs tenham sido inibidos pelo Cs+ e pelo Ba2+ nas raízes de 

feijão caupi, a presença de uma via insensível ao NH4
+ sob privação de K+ corrobora a 

participação dos canais de K+ na absorção desse nutriente por mecanismos de alta afinidade. 

Enquanto o HKT1 de cevada (SANTA-MARÍA et al., 2000) e E. camaldulensis (FAIRBAIRN et 

al., 2000) são intensamente inibidos pelo NH4
+, o AKT1 de A. thaliana consiste em uma via 

insensível a esse cátion para a aquisição de K+ em concentrações micromolares (HIRSCH et al., 

1998; SPALDING et al., 1999).  

 

4.4.5 A estimulação da absorção de K+ pelo Na+ em concentrações micromolares indica a 

participação dos HKTs  

 

 Concentrações externas micromolares de Na+ promovem o influxo líquido de K+ nas 

raízes de feijão caupi, enquanto concentrações milimolares de Na+ apresentam o efeito inverso. A 

estimulação da absorção de K+ por concentrações baixas de Na+ corroboram a participação dos 

HKTs nesse mecanismo. O HKT1 de trigo (GRASSMAN et al., 1996), o HKT1 e o HKT2 de E. 

camaldulensis (FAIRBAIRN et al., 2000; LIU et al., 2001) e o HKT2 de arroz (HORIE et al., 

2001) atuam como co-transportadores Na+/K+. Em experimentos de expressão heteróloga em 

leveduras, a atividade desses transportadores é promovida por Na+ 1 mM. Ainda, concentrações 

de Na+ acima de 1 mM inibem o influxo líquido de K+ nas raízes de feijão caupi, sugerindo o 

efeito competitivo de Na+ sobre a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade. Efeito 

semelhante é verificado em raízes de cevada (EPSTEIN et al., 1963), arroz (BAÑUELOS et al., 

2002), pimenta (MARTÍNEZ-CORDERO et al., 2005) e tomate (NIEVES-CORDONES et al., 

2007) sob baixa disponibilidade de K+. 

 

4.4.6 O Na+ pode exercer efeito inibitório sobre a via sensível e a via insensível ao NH4
+  

 

 O efeito interativo do Na+ com os diversos inibidores farmacológicos sobre o influxo 

líquido de K+ nas raízes de feijão caupi revela que o Na+ pode afetar tanto a via sensível quanto a 

via insensível ao NH4
+. Realmente, os tratamentos com NH4

+ 0,25 mM ou Cs+ 0,1 mM 

adicionados de Na+ 10 mM reduzem mais o influxo líquido de K+ que os tratamentos isolados 



com NH4
+, Cs+ ou Na+. Cs+ 0,1 mM é a concentração que gera a inibição máxima desse 

bloqueador sobre o influxo líquido de K+. Assim, a adição de Na+ 10 mM deve apresentar efeito 

inibidor sobre os transportadores envolvidos na via sensível ao NH4
+. Complementarmente, NH4

+ 

0,25 mM é o tratamento que garante forte inibição do influxo líquido de K+, de modo que a 

suplementação com Na+ 10 mM pode ocasionar a inibição dos transportadores que medeiam a via 

insensível ao NH4
+. Em raízes de tomate sob privação de K+, a adição de Na+ ao meio de 

crescimento bloqueia parcialmente a via sensível ao NH4
+, mas parece afetar pouco a via 

insensível (NIEVES-CORDONES et al., 2007). Essas evidências indicam que experimentos 

adicionais são necessários para confirmar o efeito inibitório de Na+ sobre as diferentes vias que 

medeiam a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão caupi. 

 

4.4.7 Modelo proposto para a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de 

feijão caupi 

 

 Os resultados obtidos nesse trabalho permitem a proposição de um modelo integrativo das 

vias que propiciam a absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão caupi 

(Fig. 4.9). Segundo esse modelo, a entrada de K+ no simplasto radicular em condições de 

escassez desse nutriente pode ser mediada pelos canais de K+ sensíveis as Cs+ e ao Ba2+, mas 

insensíveis ao TEA+ e ao NH4
+. Adicionalmente, a via sensível ao NH4

+ deve envolver a 

participação dos transportadores das famílias KT/HAK/KUP e HKT. Os HAKs devem ser os 

principais componentes dessa via, enquanto os HKTs devem exercer papel secundário. 

Possivelmente, concentrações milimolares de Na+ apresentam efeito inibitório sobre os 

transportadores que medeiam essas diferentes vias. Esse estudo corrobora a existência de 

sistemas múltiplos para a aquisição de K+ pelas plantas, especialmente sob condições de escassez 

desse nutriente (KIM et al., 1998; SANTA-MARÍA et al., 2000; WANG et al., 1998). A 

redundância desses sistemas para a execução da mesma função biológica deve possibilitar às 

plantas maior habilidade para lidar com variações na disponibilidade de nutrientes em diferentes 

condições ambientais, auxiliando na superação de estresses nutricionais (LEIGH; SZE, 2001). 

 

 

 



 

 

 

 

 

   

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4.9 – Modelo proposto para as vias de absorção de K+ por mecanismos de alta afinidade nas raízes de feijão 
caupi. A via sensível ao NH4

+ deve ser mediada pelos transportadores de K+ das famílias KT/HAK/KUP e HKT, 
enquanto a via insensível ao NH4

+ envolve principalmente os canais de K+ bloqueados pelo Cs+ e pelo Ba2+. Em 
todos os transportadores, Na+ pode exercer efeito competitivo sobre o transporte de K+. 
 

4.4.8 A privação de K+ seguida pelo estresse salino reduz a capacidade apresentada pelas plantas 

de feijão caupi para compensar a entrada de Na+ no xilema pelo carregamento aumentado de K+  

 

 A concentração de Na+ na seiva de xilema ([Na+]xil) nas plantas de feijão caupi 

submetidas ao tratamento salino por 24 h se aproxima da concentração externa de Na+ ([Na+]ext). 

Essa evidência indica fortemente que o acesso do Na+ ao xilema radicular nessa espécie é quase 

irrestrito. Outras dicotiledôneas também apresentam baixa capacidade para excluir o Na+ da 

seiva, incluindo Lupinus albus (JESCHKE et al., 1986), soja (DURAND; LACAN 1994) e 

pimenta (BLOM-ZANDSTRA et al., 1998). Além disso, a exposição prévia das plantas de feijão 

caupi à privação de K+ por 96 h não acarretou o aumento da [Na+]xil, sugerindo que os 

mecanismos envolvidos no carregamento de Na+ na seiva não são estimulados pela baixa 

disponibilidade de K+. Complementarmente, a concentração de K+ na seiva de xilema ([K+]xil) 

nas plantas de feijão caupi é aumentada pelo tratamento salino, evidenciando que os mecanismos 

associados à liberação de K+ na seiva são promovidos pelo aumento da [Na+]ext. Novamente, 
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outras dicotiledôneas demonstram resposta similar, pois a [K+]xil sofre acréscimo nas plantas de  

L. albus (JESCHKE et al., 1986), soja (DURAND; LACAN 1994) e feijão comum (CABOT et 

al., 2005) tratadas com NaCl. Entretanto, a aplicação combinada do estresse salino e da privação 

de K+ reduz a capacidade apresentada pelas plantas de feijão caupi para contrabalançar o 

incremento da [Na+]xil pelo carregamento aumentado de K+. Como conseqüência do descompasso 

entre a liberação de Na+ e a de K+ no xilema sob tratamento salino, a relação K+/Na+ na seiva 

assume valores inferiores a 1. Isso indica que a habilidade para manter maior carregamento de K+ 

em detrimento do Na+ é colapsado pela exposição das plantas de feijão ao NaCl 40 mM. Nas 

plantas de L. albus (JESCHKE et al., 1986) e soja (DURAND; LACAN 1994), a exposição à 

mesma dose de NaCl também torna a [Na+]xil superior à [K+]xil. Porém, um efeito similar é 

alcançado com NaCl 75 mM nas plantas de feijão comum (CABOT et al., 2005). A exposição 

prévia à privação de K+ não agrava o efeito do tratamento salino sobre a relação K+/Na+ na seiva 

nas plantas feijão caupi.  

 O tratamento com NaCl 40 mM por apenas 24 h reduz similarmente o fluxo de seiva (JV) 

nas plantas de feijão caupi previamente privadas ou supridas de K+. Assim como em feijão caupi, 

as plantas de pimenta não apresentam redução do JV sob privação de K+, mas demonstram uma 

diminuição acentuada do JV sob estresse salino (CABAÑERO; CARVAJAL, 2007). Em 

comparação, o JV é maior nas plantas de girassol expostas simultaneamente à privação de K+ e ao 

NaCl que nas plantas tratadas apenas com NaCl, especialmente sob temperatura elevada 

(QUINTERO et al., 2007). Desse modo, a susceptibilidade das plantas de girassol ao estresse 

salino pode ser exacerbada em climas quentes devido ao aumento do JV sob baixa disponibilidade 

de K+, possibilitando um maior arraste dos íons tóxicos para a parte aérea através da corrente 

transpiratória. Em feijão caupi, no entanto, a privação de K+ não acarreta o incremento do JV sob 

condições de salinidade elevada. 

 O aumento do fluxo de Na+ no xilema (JNa) e a diminuição do fluxo de K+ no xilema (JK), 

causados pelo tratamento com NaCl 40 mM nas plantas de feijão caupi, são exacerbados pelo 

pré-tratamento de privação de K+. Nas plantas de pimenta expostas ao NaCl 10 mM, o 

incremento do JNa é igualmente acompanhado pela redução do JK, ao passo que o JNa não é 

alterado na ausência de K+, mas o JK é diminuído (CABAÑERO; CARVAJAL, 2007). Embora a 

[Na+]xil e a [K+]xil sejam utilizadas para estimar a capacidade apresentada pelas plantas para 

excluir Na+ e manter o aporte de K+ nas folhas sob estresse salino (DURAND; LACAN 1994; 



WATSON et al., 2001), o JNa e o JK devem ser parâmetros mais precisos, porque indicam 

efetivamente a transferência desses íons das raízes para a parte aérea. Assim sendo, o feijão caupi 

apresenta baixa capacidade para evitar o envio de Na+ e sustentar o suprimento de K+ para as 

folhas quando as plantas são expostas ao NaCl 40 mM, especialmente sob baixa disponibilidade 

de K+. 

 A exposição prévia à privação de K+ altera a acumulação de Na+ e K+ nos diferentes 

órgãos das plantas de feijão caupi sob estresse salino em curto prazo. De fato, as plantas 

previamente privadas de K+ e expostas ao NaCl 40 mM apresentam um maior conteúdo de Na+ 

nas raízes e menor conteúdo de K+ nas folhas velhas e novas que aquelas submetidas apenas ao 

tratamento salino. Além disso, a relação K+/Na+ nas folhas velhas e novas alcança valores 

maiores sob salinidade elevada quando as plantas são previamente supridas de K+. Considerando 

que o aumento do conteúdo de Na+ associado à diminuição do conteúdo de K+ pode propiciar a 

toxicidade de Na+ nos tecidos (MAATHUIS; AMTMANN, 1999), a privação de K+ tende a 

agravar esse efeito do estresse salino nas plantas de feijão caupi. Mais amplamente, os resultados 

encontrados para a [K+]xil, o JNa, o JK e a distribuição de Na+ e K+ pelos diferentes órgãos, 

indicam que a privação de K+ aliada ao estresse salino proporciona condições menos favoráveis à 

homeostase iônica nas plantas de feijão caupi que o estresse salino isolado. 

 

4.4.9 A privação de K+ pode aumentar a exposição das plantas de feijão caupi à toxicidade de 

Na+ sob estresse salino  

 

 Como esperado, o tratamento com NaCl 40 mM por três dias aumenta o conteúdo de Na+ 

em todas as partes das plantas de feijão caupi. No entanto, os conteúdos mais expressivos são 

encontrados nas raízes, no caule e no pecíolo, em comparação com o limbo das folhas velhas e 

novas. Em outras dicotiledôneas, incluindo L. albus (JESCHKE et al., 1986), soja (DURAND; 

LACAN 1994), pimenta (BLOM-ZANDSTRA et al., 1998), A. thaliana (SHI et al., 2002), 

Phaseolus spp. (BAYUELO-JIMÉNEZ et al., 2003) e feijão comum (CABOT et al., 2005), o 

Na+ também é retido nas raízes, nos caules e nos pecíolos sob estresse salino. Essa distribuição 

não-uniforme de Na+ pelos diferentes órgãos têm sido vinculada aos mecanismos de resistência 

contra a toxicidade de Na+ nas espécies glicófitas (DURAND; LACAN, 1994; JESCHKE et al., 

1986; WOLF; JESCHKE, 1987). A retenção de Na+ nas partes basais ou mais velhas possibilita a 



exclusão desse íon das folhas, protegendo os tecidos fotossintetizantes contra os danos 

metabólicos e fisiológicos decorrentes da acumulação do Na+ no simplasto foliar (APSE; 

BLUMWALD, 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 1999). Além disso, a acumulação de Na+ nas 

plantas de feijão caupi tratadas com NaCl é proporcionalmente aumentada sob a exposição 

simultânea à privação de K+. A aquisição de Na+ pode apresentar efeitos benéficos sob baixa 

disponibilidade de K+, pela substituição parcial das funções biológicas executadas por esse 

nutriente, sobretudo a manutenção da pressão osmótica no vacúolo (MENGEL; KIRKBY, 2001). 

Em Lycopersicon pennellii, uma espécie selvagem de tomate, o crescimento na ausência de K+ é 

estimulado por Na+ 5 mM, demonstrando que baixas concentrações externas de Na+ podem 

aliviar a deficiência de K+ nessa espécie (TAHA et al., 2000). Por outro lado, a absorção e a 

acumulação de Na+ nas plantas de girassol é promovida pela privação de K+, especialmente sob 

temperaturas elevadas, sugerindo que essas plantas podem se tornar mais susceptíveis aos efeitos 

tóxicos de Na+ devido à carência de K+ (QUINTERO et al., 2007). Considerando que a 

acumulação de Na+ no limbo das folhas novas é favorecida pela privação de K+ nas plantas de 

feijão caupi sob tratamento salino, a baixa disponibilidade desse nutriente deve aumentar a 

exposição dessa espécie à toxicidade de Na+.    

 Nas plantas de feijão caupi tratadas com NaCl 40 mM, o conteúdo de K+ das raízes, do 

caule e do pecíolo é inferior ao encontrado no limbo das folhas velhas e novas. Esse padrão de 

distribuição de K+ sob estresse salino é similar àquele apresentado para outras dicotiledôneas, 

como L. albus (JESCHKE et al., 1986), soja (DURAND; LACAN, 1994), Phaseolus spp. 

(BAYUELO-JIMÉNEZ et al., 2003; MISRA; DWIVEDI, 2004) e feijão comum (CABOT et al., 

2005). A resistência à toxicidade de Na+ sob salinidade elevada não pode ser atribuída somente à 

exclusão do Na+, mas pode estar relacionada ainda à capacidade para manter ou aumentar o 

aporte de K+ nas folhas. Nas plantas de feijão caupi tratadas apenas com NaCl 40 mM por três 

dias, o conteúdo de K+ é mantido nas lâminas foliares, mas é reduzido nas raízes, no caule e no 

pecíolo, em comparação com o controle. Resultados similares são verificados para plantas de soja 

sob NaCl 50 mM por três dias (DURAND; LACAN, 1994). No entanto, nas plantas de feijão 

comum mantidas em NaCl 75 mM durante quatro dias, o conteúdo de K+ nos limbos pode ser 

aumentado (CABOT et al., 2005). Isto também é verificado nas plantas de feijão caupi sob 

tratamento salino, quando essas plantas são expostas simultaneamente à privação de K+. Dessa 

maneira, é possível que a recirculação de K+ via floema contribua para a partição mais adequada 



desse nutriente pelos diferentes órgãos sob salinidade elevada, principalmente quando a 

disponibilidade de K+ é um fator limitante (WOLF; JESCHKE, 1987; WOLF et al., 1991). 

A exclusão de Na+ associada à acumulação de K+ nas folhas em condições de estresse 

salino possibilita a manutenção da elevada relação K+/Na+ nesses órgãos, a qual tem sido 

relacionada à resistência das espécies glicófitas contra a toxicidade de Na+ (ASHRAF; AHMAD, 

2000; MISRA; DWIVEDI, 2004). Concentrações altas de K+ e baixas de Na+ no simplasto foliar 

são favoráveis à atividade das enzimas que dependem do K+ como cofator e que participam de 

processos metabólicos fundamentais, como a fotossíntese, a respiração e a síntese de proteínas 

(APSE; BLUMWALD, 2007; MAATHUIS; AMTMANN, 1999). As plantas de feijão caupi 

tratadas somente com NaCl 40 mM conseguem manter a relação K+/Na+ foliar acima de 1, mas 

nas plantas submetidas conjuntamente ao tratamento salino e à privação de K+, essa relação 

apresenta valor inferior a 1 no limbo das folhas novas. Novamente, a baixa disponibilidade de K+ 

predispõe as plantas de feijão caupi à toxicidade de Na+ sob estresse salino. 

 

4.4.9 Conclusão 

 

 As plantas de feijão caupi dispõem de sistemas múltiplos para a captação de K+ sob baixa 

disponibilidade, os quais são inibidos por concentrações externas de Na+ compatíveis com 

condições de salinidade. As plantas expostas à privação de K+ e ao NaCl apresentam maior fluxo 

de Na+ e menor fluxo de K+ no xilema, além de relação K+/Na+ mais baixa nas folhas novas, que 

as plantas tratadas apenas com NaCl. Dessa maneira, a escassez de K+ e a salinidade elevada 

atuam como estresses sinérgicos para o estabelecimento de condições favoráveis a distúrbios da 

homeostase iônica nas plantas de feijão caupi.  
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