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RESUMO

Os processos fisiologicos envolvendo fixacédo bickbgle nitrogénio na cultura da
soja sdo bastante complexos, com diversas inteyagiiee a planta e a bactéria fixadora. A
eficiéncia da nodulacdo € mediada por fatoresringe(fitohorménios e disponibilidade de
fotoassimilados) e externos como temperatura rkdicieor de oxigénio no noédulo,
disponibilidade hidrica, disponibilidade de nuttessy que necessitam ser melhor
compreendidos num sistema de cultivo, quando seatlalta produtividade e baixo custo. Por
se tratar de processo dispendioso para a plangansalestudos mostram aumento de
produtividade quando o nitrogénio é adicionadovasade adubacdo. Entretanto, ainda
existem controvérsias a esse respeito, sendo assmecessario a compreensao do efeito da
adubacao nitrogenada na fisiologia da planta, adérbuscar equilibrio entre a adicdo de N e
a fixacdo bioldgica.

Palavras-chave:Glycine max, L., nodulacéo, produtividade, rizobio

ABSTRACT

The agreement of the physiological processes imgliiological nitrogen setting in
the culture of the soybean is sufficiently complard involves diverse interactions between

the plant and the fixing bacterium. The efficierafythe nodulation is mediated by internal
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factors (hormonand availability of fotoassimilates) and externsalt@mperature to root, rate
of oxygen in the nodule, water availability, avhilay of nutrients, among others that they
must better be understood in a culture system, wihesearch’s high yield and low cost. For
if dealing with a cost process for the plant, s@nalies show productivity increase when the
nitrogen is added through fertilization. Howevetil| sontroversies to this respect exist, being
thus, are necessary the understanding of the etiedhe fertilization nitrogen in the
physiology of the plant involving the nodulationarder to search a balance enter the addition
of N and the biological setting.
Key words: Glycine max, L., nodulation, yield
. na forma de M e transformado em NH

INTRODUGAO através do processo simbidtico com

O nitrogénio (N) € o elemento pactérias (GERAHTYet al., 1992; TAIZ &
mais abundante na atmosfera terrestre (emz|EGER, 2004). Um caso tipico desta
torno de 70%). Nas plantas € componente gssociacéo é a simbiose entre leguminosas e
responsavel por véarias reagbes além de pactérias do género Rhyzobium,
fazer parte da estrutura da clorofila, de Bradyrhizobium, Azorizhobium,

enzimas e proteinas. Por ser elemento photorizhobium, Snorizhobium (TAIZ &

essencial, seu balanco afeta a formacao dez|EGER, 2004).
raizes, a fotossintese, a producdo e Dentro destes géneros existem
translocacédo de fotoassimilados e a taxa deygrias estirpes vendidas comercialmente.
crescimento entre folhas e raizes, sendo 0 Conforme CHUEIRE et al. (2003), as
crescimento foliar primeiramente afetado estirpes mais utilizadas na cultura da soja
(RYLE et al., 1979; TAIZ & ZIEGER,  no Brasil sdo: SEMIA 587 e SEMIA 5019
2004;). A consequéncia disso é a (= 29 w) pertencentes a espécie
diminuicdo do crescimento das plantas e da Bradyrizobium ekanii e SEMIA 5079
produtividade. (=CPAC 15) e SEMIA 5080 (=CPAC 7)
A disponibilizacdo de nitrogénio pertencentes a espécidradyrizobium
para as culturas pode ocorrer de formas japonicum.
diferenciadas de acordo com a espécie De acordo com SMITH & HUME
vegetal. Este nutriente pode ser absorvido (1987) a associacdo dBradyrhizobium
do solo na forma de NA ou de N@Q ou japonicum com a soja Glycine max L.
atraves do W atmosférico pela fixacd0o Merrill) pode resultar numa fixacdo de

bioldgica. Nas leguminosas o N € absorvido nitrogénio de até 102,9 kg de Nha
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Segundo DOBEREINER (1997) os O processo de infeccdo pelo
produtores brasileiros aplicam menos de rizébio envolve diferentes  agentes
6% do nitrogénio necessario para a soja, sinalizadores entre a planta e a bactéria
sendo grande parte, fixado a partir dodd (GERAHTY et al., 1992, TIMMERSEt al.,
atmosfera, o que equivale a 150 milhdes de 1999; TAIZ & ZIEGER, 2004;). O modelo
toneladas de nitrogénio. O autor considera proposto por TIMMERS:t al. (1999) relata
que a fixacdo biologica de nitrogénio traz que a bactéria noduladora migra em direcao
uma economia financeira de 3,2 bilhdes de as raizes em funcdo de uma resposta
dolares. qguimiostética (Figura 1). Essa resposta é
Em vista disso, o entendimento do decorrente da atragdo pelos isoflavonédides e
processo fisiologico de fixacdo bioldgica do betainas secretadas pelas raizes, esses
nitrogénio e de fatores que o controlam é de atrativos para as bactérias, ativam enzimas,
suma importancia tanto para pesquisadoresa quais induzem a transcricao de geroes
como para produtores, pois com esse estes genes codificam moléculas
conhecimento € possivel adequar o manejo sinalizadoras de oligossacarideos de
da planta visando aumentar a eficiéncia de lipoquitina. A planta hospedeira apresenta
utiizacdo de N e incrementar a receptores que parecem ser lecitinas
produtividade da cultura. especiais produzidas nos pélos radiculares.

B . Durante o contato as ceélulas dos pélos
NODULACAO: ALTERACOES

R . liberam fatores de nodulacdo (Nod)
ANATOMICAS E FISIOLOGICAS

causando seus enrolamentos (Figura 1).

A fixacao biolégica do N envolve  com a evolucdo da infeccéo é formado um

uma sucessao de processos que comecantanal dentro do pélo radicular, enquanto
com a adaptacdo da bactémaplanta €  que no periciclo é iniciado o rearranjo do
culminam na fixacéo do Natmosférico. A citoesqueleto microtubular, posteriormente
nodulacdo ocorre aproximadamente 2 h acontece ativacdo das células na parte
apds o contato da bactéria com as raizes. Osinterna do cértex, as quais se dividem
nodulos primarios se desenvolvem em formando um primérdio. Logo apés, nos
regides de alongamento e nas zonas depglos radiculares ocorre a infeccao,
formacdo de pequenos pélos radiculares, [pcalizada  distanciadamente da  area
considerada a regido preferencial para a radicular ativada. A ativacdo celular se

infeccao da bactéria fixadora estende progressivamente para o meio e a
(BHUVANESWARI et al., 1980). parte mais externa do cortex de acordo com
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dois gradientes de diferenciacdo celular, vesiculas menores (GERAHT& al., 1992;
resultando na formacdo de um primérdio TIMMERS et al., 1999). No estagio de
nodular. crescimento V, ocorre controle na expansao
Para entender melhor como ocorre do nédulo (Figura 2), considerado um
o crescimento e desenvolvimento do nédulo mecanismo de auto-regulacdo, situagdo que
GERAHTY et al. (1992) explicam, de conduz a maturidade do nodulo. Nesse
forma cronolégica, como acontece a momento as bactérias param de se dividir e
alteracdo anatdmica nas raizes de soja apéxomecam a aumentar em tamanho e a se
a infec¢do, quando séo iniciados divisbes diferenciar em organelas endossimbibticas
celulares dentro e fora do cortex radicular fixadoras de N denominadas de bacterdides
gerando no6dulos meristematicos onde (estagio VI, Figura 2), a membrana que o
ocorrem sucessivas divisdbes mitéticas. envolve chama-se de peribacterdide, que
Esses processos foram explicados de formadesenvolve sistema vascular semelhante ao
cronolégica através de estagios de das plantas, que facilitaria a troca de N
crescimento e desenvolvimento nodular fixado pelos bacterdides por nutrientes
(Figura 2). O estagio 0 corresponde a raiz disponibilizados pela planta (TAIZ &
néo infectada, estagio | - inicio da infeccdo, ZIEGER, 2004).
estagio Il - células corticais externas

- L .. . HORMONIOS E MECANISMOS DE
comecam a se dividir, estagio Il - a divisao

€ evidente no coOrtex interno e algumas CONTROLE
células do cortex externo, estagio IV - as Os niveis de auxinas, citocininas e
células sdo mais isodiamétricas e e€tileno estdo associados a nodulagdo em
apresentam algumas divisdes obliquas leguminosas e possuem efeito regulatoério
externamente e internamente no cértex, Pronunciado na divisdo e expansao celular
formando um meristema nodular, estagio V (SCHIMIDT et al., 1999; NUKUI et al.,
- 0 meristema é aumentado e estagio VI - 2000; FEI & VESSEY, 2004). A divisdo
emergéncia do nédulo (Figura 2). celular é modulada pelo gradiente de
Durante o crescimento do nodulo auxinas e citocininas, promovendo o
as bactérias internalizadas s&o liberadas desenvolvimento do nodulo. Todos esses
para produzir infecgdes no citoplasma, elas Processos  sdo  influenciados  por
comecam a se dividir e a membrana que as fitohormonios e inibidores da parte aérea
envolve aumenta em superficie para (ANOLLES, 1997).
acomodar esse crescimento pela fusdo com
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Durante a infeccdo o rizébio como ponto regulatério na nodulacdo de
promove inibicdo temporaria no transporte Lotus  japonicus e  Macroptilium
de auxina, causando seu acumulo na regidoatropurpureum, onde o0 aumento da
do nédulo. A regulacéo é feita através das concentracdo de etileno na bainha vascular
lipoquitinas e oligosacarideos induzidas inibe a formagdo de nddulos. Segundo os
pela acdo deste fitohorménio. De modo autores a habilidade da bactéria em produzir
geral as lipoquitinas e oligosacarideos um inibidor da sintese de etileno permite
perturbam o fluxo da auxina na raiz durante maior nodulacdo nestas espécies de
0 inicio da nodulagdo, fluxo que seria leguminosas. Ja para a soja 0 aumento na
mediado por flavonoides endogenos producdo de etileno favorece a nodulacéo,
(MATHESIUS & SCHLAMAN, 1998). comportamento inverso as demais espécies.

De acordo com FEI & VESSEY SAGANUMA e al. (1995)
(2004) elevados niveis de citocinina estdo afirmam que a produgdo de etileno em
associados com aumento na nodulagdo, plantas de soja inoculadas com rizobio
enquanto que baixos niveis sdo aumenta devido a resposta da planta ao
correlacionados com aumento de N no solo. rizébio. Entretanto, o etileno produzido néo
Entretanto os niveis de auxinas mostram estd correlacionado com a producdo de
declinio ap6s o inicio da nodulagdo, mas nodulos pela planta, concordando com as
com incremento subsequente. literaturas citadas.

O etileno € sintetizado na regiao O efeito da parte aérea e sistema
do periciclo da raiz difundindo-se para o radicular sobre a nodulacdo de soja foram
cortex, onde bloqueia a divisdo celular no avaliados por SHENG & HARPER (1997),
lado oposto do floema da raiz (SCHIMIDT o0s quais constataram que as folhas séao
et al., 1999; NUKUI et al., 2000; TAIZ & orgdaos que dominam a regulacdo da
ZIEGER, 2004). Em funcédo da diferente producéo de sinal para nodulacdo em soja,
resposta de algumas espécies desendo que, durante 0 crescimento
leguminosas ao etileno, SCHIMID& al. vegetativo inicial, 0 nimero de nédulos néo
(1999) sugeriram uma classificacdo em dois sofre acdo desses fatores. Os autores ainda
grupos: as espécies em que a nodulacdo ésugerem que dois tipos de sinais, um
inibida pelo etileno Nledicago sativa e inibidor e o outro promotor podem estar
Pisum sativum) e as insensiveis ao etileno envolvidos no numero de noédulos por
as quais incluem a soja. NUKUdt al. planta mediante processo de feedback, onde
(2000) observaram que o etileno serve a comunicacdo de sinal pode ocorrer entre
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raiz e parte aérea. KING & PURCELL complexo enzima nitrogenase que €
(2005), afirmam que o acumulo de ureideos irreversivelmente inativado pelo oxigénio

e aspartato na folha sao os principais fatores (MYLONA et al., 1995).

responsaveis pelo mecanismo inibitério da De acordo com DENINSON &
parte aérea. Neste caso ocorre a inibicdo naHARTER (1995) a leghemoglobina é um
fixacdo de nitrogénio no nddulo, uma vez importante transportador de oxigénio para
gue estes ndo sao exportados para as raizesas células bacterianas, sendo capaz de

. R armazenar @suficiente para a manutencao
FIXACAO DO NITROGENIO NO

) da respiragédo celular por alguns segundos.
NODULO

Os autores ainda ressaltam que o
Na fixacdo biolégica, o N €&  suprimento de nitrogénio causa inibicdo da
transformado em Nia custas de energia njtrogenase devido ao decréscimo da
da planta (BURRIS, 1999; TAIZ & permeabilidade da membrana do nédulo ao
ZIEGER, 2004). O complexo enzima oxigénio e pela reducdo afinidade da
nitrogenase formado por duas unidades |eghemoglobina pelo oxigénio.
protéicas, a Ferro-proteina (Fe-proteina) e a Na reacdo de reducdo do, M
Molibdénio-Ferro-proteina (MoFe-proteina) nitrogenase é auxiliada por uma enzima
sdo responsaveis pela fixacdo de nitrogénio transportadora de elétrons, a ferredoxina,
no nédulo (BURRIS, 1999; MYLONA et  originaria do fotossistema | da fase
al., 1995; TAIZ & ZIEGER, 2004). fotoquimica da fotossintese. Na fixac&o
Para que ocorra a fixacao biolégica pjolggica do nitrogénio a Ferro-proteina e a
de nitrogénio & necessario que a nitrogenasewolibidénio-Ferro-Proteina comandam as
se encontre em condi¢cdes anaerébicas. Osreacies. A Ferro-proteina freqlientemente é
nodulos possuem uma heme proteina reduzida por um doador de elétrons, a
chamada de leghemoglobina que se liga ao ferredoxina reduzida (Fd). A Ferro-proteina
oxigénio e que esta presente em altas reduzida se liga com o magnésio ATP (Mg
concentracdes nos nédulos. A planta produz ATP) que recebe elétrons, estes s&o
a porcao globina em resposta a infeccdo dapassados para outra enzima a molibdénio
bactéria, tendo esta proteina uma alta ATP (Mo ATP) e desta os elétrons s&o0
afinidade por O2. Tanto a leghemoglobina passados para o nitrogénio, transformando-
como a barreira de difusdo de oxigénio N0 g em NH, este é liberado por difusdo do
nodulo sdo reguladores importantes na pacteriéde para o citosol da célula infectada
tensao de oxigénio no nédulo protegendo o (BURRIS, 1999; TAIZ & ZIEGER, 2004).
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Depois de formado, o NHem
contato com o substrato aquoso do
citoplasma dos bacteréides é transformado
em NH, (TAIZ & ZIEGER, 2004). O
acumulo de NH inibe a fixacdo de
nitrogénio dentro dos bacterbides, desta
forma ele é transportado para interior da
célula hospedeira, no centro do nédulo.
Como o NH também é prejudicial a célula
devido a diminuicdo na formacéo do ATP e
do

respiratoria,

transporte de elétrons na cadeia
ele € incorporado em
moléculas que ndo possuam efeito toxico.
As enzimas glutamina sintetase (GS) e a
glutamato sintase (GOGAT) convertem o
NH;" em aminoacidos. A atividade destas
enzimas aumenta durante o]
desenvolvimento dos nédulos e com o
aumento na disponibilidade de energia
(ATP) no meio de reacao (SILVA, 1998;
BURRIS, 1999). O principal

transporte de nitrogénio da soja dos nddulos

meio de

para a parte aérea é na forma de ureideos,

além da aspargina (KING & PURCELL,
2005).

CUSTO ENERGETICO PARA
FIXACAO BIOLOGICA

O processo de fixacdo biologica

de nitrogénio é muito dispendioso, pois

para cada elétron transferido da Fe-proteina ge

para a MoFe-proteina sdo consumidos 2

ATPs. Para reduzir uma molécula ded8o

necessarios oito elétrons e, portanto, 16
ATPs (TAIZ & ZIEGER, 2004).

Estudos realizados por RYLE
(1979)

energético da fixacdo biolégica a planta. O

al. mostravam elevado custo
estudo baseou-se no custo respiratério da
fixacdo de nitrogénio em soja, feijao e trevo
branco e revelou que o0 aumento da

respiragdo radicular coincidiu com o
aumento da atividade de fixacdo de
nitrogénio que atingiu 0 maximo durante o
subperiodo de florescimento, decaindo
posteriormente para todas as espécies. As
plantas que fixaram nitrogénio consumiram
em média de 11-13% mais carbono fixado
por dia para a respiragdo em comparacao
com as plantas supridas por nitrogénio.
Além disso, o0 processo de liberagdo de
de

simultaneamente sendo considerado uma

atomos hidrogénio, ocorre
perda de energia, 0s quais poderiam ser
utilizados para a producéo de amonia.

Além da energia necesséria para a
reducdo do nitrogénio é necessario o
fornecimento de esqueletos carbdnicos para
a bactéria fixadora, constando assim de um
gasto extra de energia metabdlica. A
sacarose produzida na fotossintese é
transportada até o nodulo radicular, ao
entrar na célula sofre glicélise até a forma
(PEP), que ¢&

transformado em oxalacetato pela a enzima

fosfoenolpiruvato
PEP carboxilase. Este composto pode
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seguir varias rotas metabdlicas, uma das N das partes vegetativas para os o6rgdos
rotas é sua transformacdo em malato, que reprodutivos.

entra no ciclo de Krebs formando energia e Conforme LAWN & BRUN
a-ceto acidos que sao esqueletos carbbnicos(1974), a atividade da nitrogenase decresce
para formacdo de aminoédcidos através dano inicio da frutificacdo devido a
assimilagdo do NH produzido pela competicdo por fotoassimilados com as
nitrogenase, além da formacdo de vagens e sementes. Este comportamento
aminoacidos estes esqueletos carbbnicospode limitar a disponibilidade de nitrogénio
serdo utilizados pela nitrogenase para seunecessario para crescimento de graos,
metabolismo (COKER & SCHUBERT, devido ao inadequado suprimento de
1981; BROWNEet al., 1995). O oxalacetato fotoassimilados para os nédulos (LAWN &
pode seguir outra rota onde este se liga aoBRUN 1974). IMSANDE & SCHMDT
glutamato pela acdo da enzima glutamato (1998) também ressaltam que a partir do
desidrogenase (GDH) formando o aspartato estagio de desenvolvimento de vagens
que reage com a glutamina produzida pela ocorre decréscimo da concentracdo de N na
assimilagdo do NH resultando na fragdo vegetativa da planta, nitrogénio que
formacdo da aspargina, as custas de ATP.é remobilizado para as sementes e vagens.
De acordo com BROWNMt al. (1995), a Isso mostra que no subperiodo reprodutivo
entrada e saida de produtos no bacteréideo nitrogénio é carreado para o dreno mais
pode se dar via apoplasto através de célulasforte da planta, que sdo os graos e vagens,
do periciclo adjacente ou simplasto através ocorrendo diminuicdo na fixacdo biologica
de plasmodesmos. do mesmo.

. No final do ciclo as células
RELACAO ENTRE FISIOLOGIA,

FENOLOGIA E FIXACAO DE
NITROGENIO

nodulares da soja sdo degradadas, com
remobilizacdo de moléculas organicas para
outras partes da planta. Este processo foi
O inicio da nodulagado na soja ocorre estudado por FARGEDét al. (2004), com

em V; (emergéncia do segundo trif6lio) cultivar de soja Maple Arrow em casa de

atingindko o auge em R (pleno  vegetacdo. Os resultados mostraram que a
florescimento), depois decresce (LAWN & membrana do bacterdide foi degradada,
BRUN 1974; RYLE et al., 1979), onde  concomitantemente com o aumento da
inicia processo intenso de remobilizacdo do isocitrato liase e malato sintetase, sendo
assim, os autores sugeriram que o ciclo do
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glioxilato é a forma encontrada pelas adicdo de N na producdo de fitomassa de
plantas para remobilizar o carbono obtido soja. Os autores observaram diferenca na
pela fotossintese para outras partes daduracdo dos estagios fenoldgicos da soja
planta, que ainda se encontram em em funcdo dos tratamentos. O estagip R
crescimento. apresentou maior duragdo nos tratamentos

. com suprimento de nitrogénio, mostrando
ADUBACAO NITROGENADA E

. assim um periodo mais longo de
NODULACAO

enchimento de grdos. Em média o

Em leguminosas, a adicdo de adubos tratamento com adubacdo nitrogenada
nitrogenados tem efeito adverso na fixacao atrasou 10 dias em relacdo a testemunha
biolégica devido a diminuicdo de sem inoculagdo e sem N. Segundo os

disponibilidade de oxigénio na respiracdo autores, a falta de N é um fator que acelera

nodular (DENINSON & HARTER, 1995) e 3 maturacdo da soja. Em relagdo ao
a limitagéo de carboidratos ao metabolismo acimulo de fitomassa seca o tratamento
do nédulo (STEFENS & NEYRA, 1983). com suprimento de nitrogénio apresentou
Estudos realizados por STEFENS & Superioridade de 29% em re|agéo a

NEYRA (1983) mostraram que a adicdo de testemunha durante o estagio,. RA

nitrogénio a plantas de soja na forma de producéo foliar foi de 22-40% maior nas
KNO3 decresce a atividade da nitrogenase plantas inoculadas em relacéo a testemunha,
em mais de 50%. Isso ocorre porque O mas 5-14% menor do que as adubadas com
nitrato e o nitrito acumulados a nivel njtrogénio. A diminuicdo da producdo, em
nodular inibem a fixacdo de nitrogénio funcdo da ndo aplicacdo de nitrogénio, é
devido a diminuicao da disponibilidade de ressaltada pelos autores como sendo

energia ao bacterdide. Entretanto, se dresultado de maior custo energético

planta apresentar um suprimento de requerido pela fixacdo bioldgica, valor que

sacarose para os nédulos, a atividade dachega de 11-14% no incremento da

nitrogenase € incrementada devido ao respiracdo da planta como foi observado
decréscimo no nivel de nitrito acumulado por RYLE e al. (1979), citado

Nnos Mesmos. anteriormente.

THIES €t al. (1995), estudando a Trabalhando com doses de
fenologia, crescimento e producao de soja e njtrogénio (0, 224 e 448 kg.fip LAWN &
feijjao em funcdo de formas de nutricdo BRUN (1974) evidenciaram que as taxas de

mineral, observaram efeito marcante da reducdo de acetileno foram mais altas nos
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tratamentos com menor disponibilidade de subperiodo onde a planta deve estar bem
nitrogénio no solo, mostrando declinio da suprida de nitrogénio e fotoassimilados.

atividade biologica de fixacdo de
ATIVIDADE DA NITRATO

nitrogénio. Entretanto, o contetdo de )
REDUTASE NOS NODULOS

proteinas e a producdo de grdos foram
incrementados com a adicéo de nitrogénio, A nitrato redutase (NR) é uma
evidenciando assim, o nédulo como forte €nzima encontrada nas raizes e folhas da
dreno para a planta. IMANSADE & cultura da soja e auxilia na assimilacao do
SCHMIDT (1999) também encontraram Nitrogénio. Esta enzima € responsavel pela
efeito positivo da adicdo de nitrogénio na reducdo do nitrato absorvido do solo a
producdo de grios e consideram importante Nitrito (NOs- + NADP(H) + H + 2¢ —
a adicdo de N ou formas de manejo que NOz + NAD(P) + HO). Através da nitrito
proporcionem maior disponibilidade de N desidrogenase, o nitrito é transformado em
neste subperiodo de desenvolvimento. NHs (NO; + 6Fdeg + 8H" + 66 — NH," +

No entanto, KOUTROUBASe. 6Fdx + 2H,0) e incorporado em esqueletos
al. (1998) discordaram das constatacdes carbonicos para formacdo de aminoacidos
referidas. Os  autores  encontraram (HUNTER, 1983; TAIZ & ZIEGER, 2004).
supremacia das plantas inoculadas no A nitrato redutase pode ser
acimulo de fitomassa seca nos estagips R e€ncontrada no interior do bacteroide e
e R; sobre as que receberam aplicacdo de auxilia na reducéao do nitrato, através de um
N. De acordo com o trabalho, o0 nitrogénio Sistema redutase (BURRIS, 1999; TAIZ &
fixado pela nitrogenase é incorporado mais ZIEGER, 2004), o que contribui para a
rapidamente aos compostos organicos assimilagdo extra de nitrogénio pelas
sendo mais facilmente disponivel a planta, leguminosas. HUNTER (1983), trabalhando
enquanto a fixacdo via nitrato redutase COm a cultivar de soja Tracy sob cultivo
gasta maior energia para reduzir o protegido em hidroponia, com inoculacéo
nitrogénio a NH. Constatou-se também de sementes p&izhobium japonicum, com
que a produtividade de grdos esteve € Sem adicao de nitrato na solucao nutritiva,
positivamente  correlacionada com o Observou que os nédulos contém grande
acimulo de fitomassa seca nos estagios dedquantidade da enzima nitrato redutase, que
florescimento (R e enchimento de grdos S€ equivale a quantidade encontrada nas
(Rs), que sd0 0s estagios que apresentam aoutras regides das raizes. Entretanto a
maior intensidade metabdlica, portanto é o reducao de nitrato no nédulo € menor que a
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guantidade de nitrato reduzido em outras Como foi relatado, o nddulo
partes da raiz e na parte aérea, mostrandoconsiste de uma regido cortical da raiz
que o nodulo radicular ndo é o principal infectada, envolvida por células corticais
local de reducé&o do nitrato da planta. que possuem uma rede vascularizada. A

De acordo com LAW & BRUN camada vascular possui uma rede de
(1974) e SCHIMDT & IMANSADE esclereideos que serve de sustentacdo e
(1998), a presenca da nitrato redutase nosprotecao e que estdo associadas com células
nodulos poderia ser um fator importante no parenquimaticas (WALSH, 1995). No
sentido da adubacdo nitrogenada servir entanto esta camada de esclereideos pode
como complemento de N a planta em limitar o movimento de 4gua entre o solo e
periodos onde a atividade da nitrogenase €0 nodulo cortical. A fronteira vascular é
baixa, como o inicio da nodulacdo e apoplasticamente isolada do nédulo cortical
subperiodo de florescimento e frutificagcdo, via estria de Kaspary. Esta camada possui
promovendo aumento de produtividade. poucos plasmodesmos e representa restricdo
Embora haja evidéncias do beneficio do do fluxo via simplasto. Contudo as células
suplemento de N em pequenas quantidadescorticais podem secretar glicoproteinas para
na producdo, ainda sd8o0 necessariaso apoplasto diminuindo o potencial
pesquisas que encontrem doses maisosmotico e incrementando a absorcdo de
adequadas. agua (WALSH, 1995).

Também se observa o efeito da
FATORES QUE AFETAM A

B disponibilidade hidrica no transporte de
NODULACAO

sacarose e compostos nitrogenados.
De acordo com KAMICKER &  segundo WALSH (1995),0 sistema

BRILL, (1986), alguns fatores s&0 vascular desenvolve turgor positivo em
determinantes na nodulacdo ou fixacdo resposta ao transporte de compostos
bioldgica do N por leguminosas sendo a njtrogenados via fluxo de massa. Isso supde
tensdo da agua, teor de; @o nbédulo, que a exportacdo requer agua e esta é
temperatura e pH do solo, salinidade, indispensavel neste fluxo, uma vez que a
toxinas e predadores os principais que agua que traz sacarose, via floema, é
podem atuar junto a vasta variedade de gpsorvida pelo nédulo seguindo o caminho
estirpes de rizobiaqque se encontram no de  volta, carregando  0os  solutos
solo. nitrogenados. Portanto, o balanco de agua

via transporte simplasto e apoplasto altera a
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pressdo de turgor das células e exposicdo ao nitrato (MYLONAgt al.,
provavelmente tem influéncia na 1995; TAIZ & ZIEGER, 2004).
permeabilidade da membrana do nodulo a O estresse hidrico afeta a atividade
gases, principalmente o oxigénio. da nitrogenase de duas formas. Primeiro,

Para que o processo de nodulagéo limita a disponibilidade de oxigénio na
aconteca de forma efetiva € importante que zona do bacteroide restringindo a respiracédo
a temperatura seja adequada a atividade dae a segunda, pela diminuicdo da sintese de
nitrogenase. Segundo ZHANGet al. leghemoglobina, acumulo de ureideos e
(1996), a temperatura de 25°C ¢é aspartato nas folhas e nddulos devido ao
considerada ideal, enquanto temperaturasdecréscimo no fluxo de agua no floema
em torno de 15°C causam diminuicdo da (HUNGRIA & VARGAS, 2000).
atividade ou até inibicdo em varias racas de KING & PURCELL (2005)
bactérias fixadoras. avaliaram a inibicdo da fixacdo de

Algumas pesquisas mostram o0 nitrogénio em soja Cultivar Jacson e KS
efeito do oxigénio na nodulacdo de plantas 4895 submetida a déficite hidrico,
como a realizada por KUZMAt al. (1999). associados com elevacdo de ureideos e
O trabalho mostrou que o oxigénio é fator aminoacidos. Com a diminuicdo na
importante na nodulacdo da soja, uma vez disponibilidade de agua, as duas cultivares
que a respiracdo e a atividade da enzimaapresentaram diminuicdo da atividade
nitrogenase foram afetadas pela nitrogenase, que foi acompanhado pelo
disponibilidade de © De acordo com o aumento da concentracdo de ureideos,
estudo, pequenas concentracbes deaspartato e varios outros aminoacidos nas
nitrogénio no bacteréide sdo importantes, folhas, devido ao decréscimo na exportacao
pois concentracdes baixas (proximo a 10%) destes para as raizes, que segundo o0s
afetam a atividade da nitrogenase devido a autores, sdo candidatos potenciais para o
diminuicdo da respiracdo e disponibilidade “feedback” de inibicdo na fixacdo de
de energia. nitrogénio.

A permeabilidade gasosa no @) manganés tem papel
bacteroide é afetada por diversos fatores. fundamental na catalise de varios processos
Entre eles, a luz, 4gua e nitrato, sendo que enzimaticos e de transferéncia de elétrons.
de modo geral, o teor de;@umenta naluz  VALDEZ et al. (2000) citam que o M
e decresce em condicdbes de seca oupode regular a fixacdo bioldégica de N em

condicbes de seca. Isso porque, a enzima
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amido  hidrolase  responsavel pela necessarios para a fixagdo biologica de N,
degradacdo de ureideos nas folhas éde forma que o aumento do suprimento de
dependente de Mh sendo assim, em fosforo promove incremento na atividade e
condicOes de estresse hidrico o suprimento no acumulo de fitomassa seca do nédulo.

de manganés pode auxiliar na manutencao SILVA (1998) observou que a
da fixacéo biolégica de nitrogénio. concentracdo de Pi nos nodulos das plantas

A eficiencia de fixacdo de que apresentaram omissdo de fosforo se
nitrogénio esta relacionada com o pH e a reduziu e, conseqlentemente, 0 seu
disponibilidade de alguns nutrientes no acumulo de fitomassa seca. Entretanto o
solo. Para obter boa eficiéncia de bactérias aumento no suprimento de fésforo durante
fixadoras a nivel de solo, este deve o estagio reprodutivo ndo proporcionou
apresentar pH em torno de 6,5. Altos teores recuperacédo na producao de fitomassa seca
de aluminio trocavel e jons'prejudicam o de nédulos. O reflexo deste comportamento
desenvolvimento radicular, o crescimento foi a reducdo na producdo de ureideos pela
do rizobio e a infec¢ao radicular (SILV& planta, que é a principal forma de transporte
al., 2002). Entretanto, SILVAt al. (2002) de N pela cultura e da atividade da sintetase
realizando experimento com soja sob glutamina e da glutamato, dependente de
diferentes doses de calcario (0, 2, 4 e 8 t.ha ferredoxina. No trabalho foi observado que
) e com estirpes resistentes a acidez dea deficiéncia de Pi no estagio \¥casiona
solo, sugerem cautela na utilizacdo de inibicdo na formacdo de nddulos e no seu
elevadas dosagens de calcario sob solosdesenvolvimento, 0 mesmo aconteceu no
muito acidos devido a diminuicAo na estagio reprodutivo R com posterior
atividade de fixacdo de nitrogénio. senescéncia dos mesmos.

O fosforo tem influéncia na O molibdénio é um elemento
iniciacdo, crescimento e funcionamento dos importante no metabolismo do nitrogénio
nodulos (SA & ISRAEL, 1991). A por fazer parte do complexo enzima
atividade da nitrogenase é dependente denitrogenase e redutase do nitrato (BURRIS,
ATP, como ja foi citado. Este fator explica 1999; TAIZ & ZIEGER, 2004). A produc&o
porque a cultura da soja responde mais ade aminoacidos e, consequentemente, de
adubacao fosfatada quando comparada comproteinas sédo afetados pela deficiéncia de
culturas ndo noduladas. O experimento molibdénio. O Cobalto faz parte de
realizado por ISRAEL, (1987) ressaltou que precursores da leghemoglobina (TAIZ &
altos requerimentos de fosforo séo
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ZIEGER, 2004), portanto, também esti
associado a fixacao biolégica de N.
SANTOS (1999),

com adubacé&o nitrogenada e molibdica em

trabalhando

soja oObservaram que a aplicacdo de
molibdénio nas sementes diminuiu o indice
de NG& e elevou o teor de N total nas
folhas, nao interferiu

entretanto, na

produtividade de grédos, provavelmente
porque o teor de Mo no solo ja era
suficiente para o0 desenvolvimento da

planta. Também foi observado incremento

no teor de proteina bruta nas sementes,

sendo a aplicagdo das doses de 80 aque vem a energia essencial

100g.ha via foliar, as mais favoraveis.
MESCHEDE et al. (2004) consideram a
adubacdo com molibdénio e cobalto
importantes para a fixagdo biolégica do N,

mostrando que, a partir do momento que

foram adicionados estes micronutrientes na rizébio

Fagan, E.B. etal. 102

obtidos por ARRUDAet al. (2001). Os
autores realizaram trabalho que teve por
objetivo analisar a nodulacdo e fixacdo de
nitrogénio em soja tratada com
sulfentrazone (herbicida). Os dados obtidos

mostram gque a massa seca de ndodulos, os
teores de nitratos, aminoacidos e ureideos
decresceram com o incremento na dose de
sulfentrazone, a causa provavel deste
comportamento foi a menor producao de

fotoassimilados pela planta e desta forma
restou menor quantidade para ser alocada
para os nodulos, pois é dos fotoassimilados
para a
formacdo e manutencdo da enzima
nitrogenase.. CAMARA (2001), enfatiza

que aplicacdo de Co, Mo e fungicidas nas
sementes também podem ser fatores com
interferéncia direta na sobrevivéncia do

e imediata

consequéncia na

semente a planta apresentou grdos comnodulacéo.

maior teor de proteina, entretanto, o0s

autores salientam que se deve ter cautela na

aplicacdo de molibdénio na semente,
principalmente na forma de molibdato
(MoO)

sobrevivéncia do rizébio.

o qual tende a reduzir a

Outro ponto importante a ser

ressaltado sobre a nodulacédo em soja refere-

se a aplicacdo de produtos quimicos na

CONSIDERACOES FINAIS

Desta forma, fica claro que a
fixacdo de nitrogénio pelas plantas € um
processo que apresenta varias interacoes
entre bactéria e hospedeiro (planta), sendo
regulado por sinais quimicos e hormonais,
de

disponibilidade hidrica, teor de oxigénio e

além fatores externos como

semente ou na cultura em desenvolvimento adubagao nitrogenada. Entretanto, ressalta-
visando o controle de ervas daninhas. Esta S€ que € um processo dispendioso para a
constatacdo corrobora com os resultados Planta. Assim sugerem-se estudos sobre
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técnicas de manejo, como a adubacdo COKER, G.T.; SCHUBERT, K.R. Carbon
nitrogenada, com intuito de buscar dioxide fixation in soybean roots and
equilibrio entre a adicdo de N e a fixacdo nodules. Plant Physiology, v.67, p.691-
biolégica em vista da importancia do 696, 1981.

volume financeiro envolvido nestes dois

. ) CHUEIRE, L.M.O. et al Classificagéo
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, taxonbmica das estirpes de rizobio
inoculantes).
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Figura 1. Esquema do processo de simbiose de bactériaérammadRizhobium com leguminosas, adaptado de
TIMMERS et al. (1999).
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Figura 2. Estagios de infeccdo e formacdo de nddulos eragdiz soja. Fonte: GERAHTef al. (1992).
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