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RESUMO

Solos 4cidos associados a metais toxicos sdo uma
das maiores restri¢gdes a produgdo agricola e, entre os metais, o
aluminio destaca-se como um dos maiores problemas em solos
com pH < 5,0. O melhoramento para tolerancia ao aluminio é
considerado um excelente caminho para aumentar o desempenho
de plantas economicamente importantes cultivadas em solos
&cidos ricos nesse metal, como os que ocorrem no sul do Brasil.
Para isso, é necessario identificar, entre os diferentes cultivares,
aqueles que apresentam mecanismos de tolerancia, compreender
como esses cultivares agem em sua presenca, bem como conhecer
0 controle genético da tolerancia ao aluminio. Este trabalho
apresenta uma revisdo sobre o assunto, abordando as formas de
aluminio presentes no solo, seu efeito sobre as plantas, os meca-
nismos de tolerancia e o controle genético desta tolerancia em
diferentes grupos de cereais.
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SUMMARY

Acid soils and associated mineral toxicity are a
great restriction for crop production, and among the metals,
aluminum is considered one of the most important problems in
soils with pH < 5.0. Breeding for aluminum tolerance is
considered a useful way to improve important economic plants’
performance in acid soils with high concentration of this metal,
as those which occur in South Brazil. However, for this, it is
necessary to identify aluminum-tolerant genotypes, to understand
aluminum phytotoxicity and tolerance mechanisms, and to know
genetic control of this tolerance. This paper presents a review of
these subjects, with emphasis on aluminum forms present in soils,
their effect over the plants, the stage of knowledge on aluminum
tolerance mechanisms and their genetic control in different cereal
groups.

K ey wor ds: aluminum tolerance, acid soils, cereals.

INTRODUCAO

A toxicidade ao aduminio é considerada
um dos mai s importantes problemas de toxicidade de
metais em solos &cidos com pH < 5,0 (FOY et al.,
1978; ANIOL, 1990; BENNET & BREEN, 1991),
por representar um fator limitante de crescimento
para as plantas (FOY & FLEMING, 1976). Desde
gue, praticamente, a metade dos solos araveis néo
irrigados no mundo sdo &cidos, a toxicidade ao
aluminio representa um sé&rio problema para a
produggo agricola (MOUSTAKAS et al., 1993).

Em solos tropicais e subtropicais Umidos,
com altas precipitagdes pluviométricas, nutrientes
sollveis como célcio, magnésio, potassio e outros
elementos bésicos sdo lixiviados. Quando a remogéo
de cétions basicos € maior que sua taxa de
liberacao pelas intempéries, o pH do solo diminui.
A minedizacdo da matéria organica por
microorganismos do solo resulta na liberacdo de
nitrato e hidrogénio, ocasionando a diminuicdo do
pH. Em pH baixo, o hidrogénio (H") atua sobre os
minerais liberando fons aluminio (AI*) que ficam
predominantemente retidos pelas cargas negativas
das particulas de argila do solo, em equilibrio com o
Al* em solugio. Assm, a quantidade de Al*® em
solucdo aumenta com a acidez do solo (BOHNEN,
1995).
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O AlI*, por sua vez, € um dos componen-
tes mais importantes da acidez potencia do solo
porgue reage com a agua, liberando fons H*. A aci-
dez potencial devido ao Al trocavel é observada em
pH < 5,5. Em solos com pH acima de 5,5, o Al en-
contra-se em formas precipitadas (JONES, 1979;
BOHNEN, 1995).

O processo natural de acidificacdo do solo
€ muitas vezes intensficado por préticas agricolas,
pela mineragdo e por préticas de descarte de residuos
(FOY et al., 1978; RAO et al., 1993). No que se
refere aos efeitos da agricultura, pode-se salientar
gue todos residuos de plantas organicas, fertilizantes
a base de nitrogénio-fasforo-potdssio e materiais
nitrogenados sdo fontes de acidez (JONES, 1979;
BOHNEN, 1995).

Problemas de acidificacdo do solo podem
ser corrigidos por calagem, num processo que heu-
traliza os fons H" e AI**. Entretanto, a aplicacio de
calc&rio na superficie do solo ndo soluciona os pro-
blemas de acidez nas camadas inferiores e a calagem
a grandes profundidades geralmente ndo € possivel
por apresentar problemas técnicos e econémicos. Por
estas razbes, 0 uso de cultivares tolerantes ao Al
torna-se a estratégia mai's efetiva para a producéo de
culturas economicamente importantes em solos
4cidos (FOY, 1984).

A dlta acidez dos solos do Sul do Brasil,
associada a uma grande concentragdo de aluminio,
representa um sério problema para a adaptacdo de
diferentes ceredis. Por ser um problema regiond,
este assunto ndo tem merecido a atencdo destacada
de pesquisadores do hemisfério norte. A corregdo do
solo por calagem vem sendo redlizada, e tém auxili-
ado bastante nareducado dos efeitos deletérios do Al.
Entretanto, para algumas culturas, como € o caso da
cevada, anos em gue ocorre reducdo da precipitagdo
pluviométrica, especialmente no periodo da grana-
¢do e imediatamente anterior, a impossibilidade das
plantas de ultrapassarem a relativamente fina cama-
da do solo em busca de &gua tem causado acentua-
das quebras de safra. Por esse motivo, os efeitos da
toxidez do Al, o estabelecimento de metodologias
adequadas para a avaliacdo de gendtipos tolerantes e
0 controle genético da tolerancia a este metal tém
sido amplamente estudados em plantas de interesse
agrondmico para 0 Sul do Brasil, na tentativa de se
obter cultivares tolerantes a esse metal (PRIOLI et
al., 1985, CAMBRAIA & CAMBRAIA, 1995;
DORNELLES et al., 1996, 1997).

O ALUMINIO NO SOLO E SUA TOXICIDADE
NASPLANTAS

O Al é o metal mais abundante da crosta
da terra, compreendendo aproximadamente 7,5% de

seu peso (HANG, 1984). O Al ocorre em diferentes
formas no solo e parte da dificuldade em estudar os
processos que ocorrem nas plantas, decorrentes da
acdo deste metal, pode ser atribuida a complexa
quimicado mesmo. O Al se hidrolisa em solucdo, de
tal modo que a espécie de Al trivaente, Al**, pre-
domina em condi¢Bes &cidas (pH<5,0), enquanto
que as espécies Al(OH)?*" e Al(OH)," sio formadas
guando o pH aumenta. Em pH préximos da neutrali-
dade ocorre a fase sdlida Al(OH); e o AI(OH),
predomina em condi¢cdes alcalinas. Muitos destes
cétions de Al monoméricos ligam-se a ligantes orga
nicos e inorganicos como PO,*, SO,%, F, &cidos
organicos, proteinas e lipidios (DELHAIZE &
RYAN, 1995). Uma espécie de aluminio polinucle-
ar, Alyz, pode também se formar quando solugBes de
Al sfo parciamente neutralizadas com uma base
forte (PARKER & BERTSCH, 1992), mas sua ocor-
réncia natural € ainda desconhecida (DELHAIZE &
RYAN, 1995).

Em decorréncia desta complexidade qui-
mica, a fitotoxicidade dos diferentes tipos de Al ndo
esta totalmente esclarecida. Entre as espécies de Al
mononucleares, complexos de Al com SO
(KINRAIDE & PARKER, 1987), F (WRIGHT,
1989) e ligantes orgénicos (HUE et al., 1986) sdo
considerados ndo-tdxicos ou com baixa toxicidade.
A rizotoxicidade das espécies mononucleares de
hidréxidos de Al ndo esta clara. O AI®* é comprova-
damente tdxico, assim como outros policdtions
(KINRAIDE, 1991).

Muitos estudos tém mostrado que a inibi-
¢&o do crescimento da raiz € o sintoma visivel mais
répido da toxicidade do Al em plantas, o que resulta
na reducdo e em danos do sistema radicular, poden-
do conduzir a deficiéncia mineral e estresse hidrico
(DEGENHARDT et al., 1998). A reducdo do cres-
cimento da parte aérea ocorre num momento poste-
rior (RYAN et al., 1993; JONES & KOCHIAN,
1995) e parece ser uma consequiéncia dos danos que
ocorrem naraiz (MATSUMOTO et al., 1976).

Para melhor entender os principios dos
mecanismos de tolerancia e sensibilidade ao Al, seus
efeitos sobre a inibicdo do crescimento da raiz e
outros sintomas conseqiientes é necessario e ucidar
onde o Al age e, principdmente, conhecer qua o
efeito primério do Al responsavel pelas modifica-
¢Bes morfol gicas e fisiol 6gicas que ocorrem.

Esta bem documentado que o Al, por ser
um ligante metalico com preferéncia por doadores
de oxigénio e alta afinidade por grupos carboxila e
fosfato, se liga principalmente aos componentes da
parede celular (ZHANG & TAYLOR, 1991). En-
tretanto, também h& evidéncias que o mesmo é
transportado através da membrana plasmatica daraiz
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para dentro das células apds uma curta exposi¢do do
tecido ao Al (LAZOF et al., 1994).

Para alguns autores, a causa priméria da
inibicdo do crescimento daraiz pelo Al é ainibigdo
da mitose nas células do meristema apical daraiz. Ja
foi mostrado que o Al pode interagir com os &cidos
nucléicos e esse metal tem realmente sido detectado
nos nucleos das células das raizes (MATSUMOTO
et al., 1976). Inibicdo da mitose nas células do me-
rissema apica da raiz também j& foi mostrada
(CLARKSON, 1965; MORIMURA et al., 1978). O
que ndo esta totalmente resolvido é o papel do de-
créscimo da divisdo celular como o mecanismo
primério dainibicdo do crescimento daraiz induzida
pelo Al. O argumento mais convincente contra a
hipétese da inibicdo da divisdo mitdtica ser o efeito
primario da toxicidade do Al é o fato do mesmo
poder se ligar a muitos componentes celulares antes
de entrar no nucleo, e este €, provavel mente, tdxico
antes mesmo de penetrar nas células da raiz
(HORST et al., 1991). Além disso, devido ao anta-
gonismo entre 0 Al e 0 Ca, e o potencial do AlI*" em
interagir com qualquer sisema que usa Mg® ou
qualquer forma de fosfato (MARTIN, 1988), o Al
pode inibir um grande leque de processos metabdli-
cos essenciais regulados por Ca (RENGEL, 1992),
proteinas regulatérias ligadas a GTP e hexoquinases
(MARTIN, 1988) e a divisdo celular pode ser poste-
riormente afetada por tais alteragBes metabdlicas.
Outra evidéncia contra é que a inibicdo direta da
divisdo celular por interactes entre 0 Al com o DNA
e 0 RNA requer dtas concentracOes da espécie de Al
téxico (TEPPER et al., 1989).

Em concentrages moderadas de Al toxi-
co, a inibicdo do crescimento celular é, provavel-
mente, 0 evento primario e a inibicdo da divisdo
celular € uma resposta aos efeitos sobre o cresci-
mento celular, refletindo regulagdo interna dos pro-
cessos de crescimento e desenvolvimento
(MARSCHNER, 1991).

O aumento da expansdo celular pode ser
descrito pela eguacdo de Lockhart modificada
(DALE & SUTCLIFFE, 1986), em que 0 aumento
do volume celular depende da condugdo hidraulica
aparente, da extensibilidade da parede celular, da
diferencado potencia de agua entre as células e seus
arredores, da pressao de turgidez limiar e da pressdo
de turgidez real. A influéncia do Al sobre qualquer
um desses par@metros pode aterar a taxa de cresci-
mento de expansio celular (BARCELO &
POSCHENRIEDER, 1990).

Diferentes par@metros rel acionados com o
crescimento das células das raizes foram estudados
por BARCELO et al. (1996) em plantas de milho
expostas por 24h a diferentes pHs ou a 50uM de Al.

Os resultados obtidos por autores sugeriram
que tanto o pH é&cido como o Al diminuem a
elasticidade das raizes de milho. O Al, mas ndo o pH
acido, também diminuiu o potencia de pressdo das
células das raizes. Mas, 0 efeito mais importante de
ambos foi a severa reducdo da condutibilidade
hidraulica aparente das raizes. Esses primeiros
resultados indicam que o Al afeta severamente os
pardmetros de relacdo de &gua daraiz.

A influéncia negativa do Al sobre a con-
dutibilidade hidraulica das raizes (ZHAO et al.,
1987; BARCELO et al.,1996) apdia a hipétese que a
membrana plasmética € o sitio priméario da injdria
causada pelo Al. A membrana plasmética € estabili-
zada por fons Ca" que seligam a proteinas e residu-
os de pectina carregados negativamente na parede
celular, o que influencia a estrutura da parede. O
Ca’ também pode se acumular na camada aquosa
difusa adjacente a superficie da membrana, onde
pode se ligar a grupos carregados dos fosfolipidios e
proteinas da membrana (KAUSS, 1987). Essas liga-
¢Bes com o Ca?* determinam arigidez da membrana,
de tal modo que removendo o C&* externo, a inte-
gridade da membrana fica comprometida, tornando-
a vazada e desfazendo sua funcdo norma
(HANSON, 1984). O AI*" pode desocar o Ca*
apoplasmatico por competicdo pelos ligantes
(RENGEL, 1992) ou por reduzir a diferenca de po-
tencial negativa na supeficie da membrana
(KINRAIDE et al., 1992).

E admitido que o Al afete a fluidez da
membrana por dterar o ambiente quimico dos lipi-
dios da membrana, provavelmente, por formar liga-
¢Oes entre as regides polares dos fosfolipidios
(ZHAO et al., 1987). Tdl enrijecimento da membra-
na levaria, direta ou indiretamente, a uma ampla
série de ateracBes relacionadas a fungdo das enzi-
mas ligadas @ membrana e do sistema de transporte
de fons. Se a ligacdo do AI®** com as cargas negati-
vas da superficie da membrana celular é a causa
priméria da fitotoxicidade do Al, o dano induzido
pelo Al dependeria tanto da atividade do AlI** na
superficie da membrana como do potencia eétrico
da superficie. Essa idéia é apoiada pela observacdo
que a reducgo da toxicidade do Al** pelo Ca?* pode
também ser obtida por outros cétions, incluindo o
H", que reduz a negatividade da superficie
(KINRAIDE et al., 1992).

Outra evidéncia circunstancial, para a
hipétese de que ainteragio do Al** com a membrana
plasmética seja 0 mecanismo primério da toxicidade
do Al, é fornecida pelo fato de que um dos mais
rapidos eventos da concentracdo de Al toxico é a
indugdo da sintese de calose (WISSEMEIER et al.,
1992). Policétions, poliaminas e AI** sio promotores
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potenciais da sintese de calose. Esses policétions se
ligam as cargas negativas da superficie de membrana
causando um decréscimo de fluidez. A mudanca na
fluidez da membrana pode abrir os canais de Ca®",
causando um pequeno aumento na concentracdo de
Ca?* citoplasmético, 0 que pode ativar a sintese de
calose (KAUSS, 1990).

Em 1997, RYAN et al. avaliaram a
hipétese do deslocamento do Ca?* ser a causa da
toxicidade do Al, usando linhas isogénicas de trigo
gue diferiam na tolerancia ao Al em apenas um loco.
Os autores mediram tanto o crescimento da raiz
como 0 acumulo tota (apoplasmético mais
simplasmético) de “Ca?* e AI*" dentro das raizes
que tinham sido expostas ao Al** sozinho ou ao AI**
junto com outros cétions. Os autores mostraram que
o0 acimulo total de AI** no é&pice das raizes é maior
nos genétipos sensiveis ao Al do que nos tolerantes e
sugeriram que o aumento da tolerancia ao Al é
causado pela reducdo de acimulo de AI**. Os
autores também mostraram que o crescimento da
raiz nas linhas sensiveis a0 Al foi severamente
inibido por baixas aividades de AI**, embora o
acimulo de C&* n&o tenha sido praticamente
afetado. Em solugBes contendo a mesma étividade
defons AI*" e C&?* do experimento anterior, mas que
também incluiam fons Mg®, S ou Na', o
crescimento melhorou, enquanto o acimulo de
45Ca2* foi significantemente diminuido. Desde que a
maioria do *°*Ca?*, acumulado pelas raizes durante os
tratamentos de curta duracdo, fica no apoplasto,
estes resultados indicam que o deslocamento do Ca?*
do apoplasto pelo Al nédo pode explicar ainibigéo do
crescimento daraiz induzidapelo Al e, portanto, ndo
apia a hipétese de deslocamento do Ca** para
explicar atoxicidade do Al.

Qutra hipétese envolvendo interagdes en-
tre 0 Al e 0 Ca, formulada para explicar 0 mecanis-
mo de toxicidade do AI*", refere-se ao transporte de
Ca?". O transporte de Ca?* para dentro das cdlulas é
energeticamente passivo e €, provavelmente, media-
do por canais de membrana Muitos cétions poliva-
lentes inibem este transporte de C&?* e a habilidade
do AI** em reduzir a entrada e o transporte de Ca?*,
nas plantas, estd bem documentado (HUANG et al.,
1992; RENGEL, 1992), podendo inclusve causar
deficiéncia desse composto (FOY, 1984). Além
disso, foi verificado que a inibicdo da entrada de
Ca’", induzida pelo AI**, é mais afetada em cultiva
res de trigo sensiveis ao Al do que naquelas toleran-
tes (HUANG et al., 1992, RYAN & KOCHIAN,
1993). Essas observacfes sugerem que a inibicdo do
crescimento da raiz induzida pelo Al possa ser cau-
sada pela inibicdo do transporte de Ca?*. Entretanto,
em 1994, RYAN et al. mostraram que baixas con-

centragBes de Al** podiam inibir o crescimento da
raiz sem inibir a entrada de C&* e que a adicéo de
outros cétions, como Na* e Mg?*, a um tratamento
com Al**, melhorava o crescimento das raizes e, a0
mesmo tempo, inibia a entrada de Ca?*. O reverso
seria esperado se a toxicidade ao Al fosse causada
pelainibicdo do transporte de Ca?*. Portanto, embo-
ra alguma concentracéo de Al** reduza a entrada de
Ca’ nas cdulas e talvez contribua para o estresse
causado pelo Al no processo, a inibicdo do cresci-
mento daraiz por baixas concentragdes de Al parece
ser causado por outras interagOes.

Os resultados ohtidos até o presente ndo
esclarecem totalmente o mecanismo de fitotoxicida-
de do Al, mas também ndo excluem a possibilidade
que a ligagdo do Al a superficie da membrana plas-
mética possa ser 0 mecanismo primério da toxicida
de, nem que interagBes alternativas entre AI** e Ca?*
ou uma interrup¢do da homeostase do Ca, induzida
pelo Al, desempenhem um papel importante nos
eventos iniciais que levam ainibicdo do crescimento
da raiz induzida pelo Al. Egta revisdo mostra que
investigacOes sobre a fitotoxicidade do Al e os me-
canismos de toleréncia sdo extremamente complexos
€ necessitam mai's estudos.

Sgia qua for a causa priméria da toxici-
dade do Al, as anomalias e os danos causados ao
sistema radicular ocasionam a exploragdo de um
menor volume de solo pelas plantas, resultando ndo
s0 em deficiéncias na absor¢do de nutrientes, bem
como na deficiéncia do aproveitamento da agua do
solo, 0 que pode ser mais nocivo. Assim, restringin-
do a expansdo das raizes em até 15-20cm de solo, a
toxicidade do Al torna-se responsavel pela maior
susceptibilidade a deficiéncia de agua, o que fica
mais grave nos periodos de estiagem durante o ciclo
vegetativo das plantas (OLMOS & CAMARGO,
1975).

TOLERANCIA AO ALUMINIO

Espécies e cultivares de plantas variam
extensivamente no grau de toleréncia ao excesso de
Al no meio em que crescem. BENNET & BREEN
(1991) comentam que o aduminio possui algumas
propriedades inerentes distintas de elementos biolo-
gicamente importantes, como o Ca, e essas proprie-
dades sdo fundamentais para as plantas desenvolve-
rem mecanismos de tolerénciaao Al.

Duas categorias de mecanismo de tole-
réncia ao Al tém sido propostas. A primeira envolve
mecanismos de toleréncia a altas concentragfes de
Al no simplasto da raiz e pode estar relacionada a
diferentes mecanismos como quelagdo do Al no
citosal, compartimentagdo do Al nos vaclolos, liga-
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¢Oes aluminio-proteinas, evolucdo de enzimas tole-
rantesao Al (TAYLOR, 1988). Entretanto, pouco se
sabe sobre esse mecanismo de tolerdncia TICE et
al. (1992) ndo conseguiram detectar Al em vactolos
da extremidade da raiz, nem em cultivares toleran-
tes, nem em cultivares sensiveis de trigo, quando as
mesmas foram expostas por 48 horas ao Al, utilizan-
do coloragdo com morin. Diferentemente,
BARCELO et al. (1996) detectaram Al, através de
microandlises de raio-X, em depdsitos densos de
el érons em vactol os da ponta de raizes pequenas de
plantulas de milho tratadas com AI** por 24 a 120h.
Esses autores encontraram Al associado a altas con-
centracbes de P, mas ndo encontraram diferencas
entre cultivares, de modo que ndo puderam estabele-
cer uma relagdo entre a concentragdo de Al nos va-
clolos e o indice de tolerancia baseado no cresci-
mento daraiz.

A segunda categoria de mecanismo de
toleréncia ao Al esta relacionada com a habilidade
de excluir o Al do &pice da raiz, e pode envolver
diferentes tipos de mecanismos como imobilizagdo
do Al nas paredes celulares, permeabilidade seletiva
do Al na membrana plasmética, formagdo de uma
barreira de pH induzida pela planta na rizosfera ou
no apoplasto da raiz, diminacdo de ligantes
quelados (TAYLOR, 1988). Estudos com cultivares
de trigo e milho mostraram que cultivares tolerantes
ao Al contém concentragOes de Al menores que 0s
cultivares sensiveis (TICE et al., 1992; DELHAIZE
et al., 1993a; LLUGANY et al., 1994). Embora
ainda ndo existam técnicas que permitam uma
definicdo clara se 0 Al estda no simplasto ou no
apoplasto, técnicas de fracionamento ou de
coloracdo fluorescente com morin tém permitido
mostrar que cultivares de trigo tolerantes ao Al
acumulam menos AI** no apoplasto que os
cultivares sensivels, enquanto a concentragdo de
AlI*" no simplasto, associada com uma inibicdo de
50% do crescimento da raiz, foi similar em
cultivares tolerantes e sensivels (TICE & al., 1992).
Esses resultados apdiam a hipGtese de que a
exclusio do Al da extremidade das raizes é um
mecanismo importante para evitar a toxicidade do
Al, enquanto a desintoxicagdo do citoplasma nédo
parece desempenhar um papel essencial.

A exclusdo de Al da extremidade das rai-
zes pode ser obtida pela eliminacdo de acidos orga
nicos da ponta da raiz. Esta4 bem estabelecida a ha-
bilidade dos &cidos orgéanicos de quelarem e eliminar
Al néo-fitotdxico, e tem sido especulado que plantas
tolerantes a0 Al usam &cidos organicos para se
desintoxicarem do AI** tanto internamente como na
rizosfera. MIYASAKA et al. (1991) forneceram
evidéncias que o mecanismo de tolerénciaao Al, em

feijdo, envolve efluxo de acido citrico. DELHAIZE
et al. (19933, 1993b) demostraram que, em linhas
isogénicas de trigo, a presenga de Al induz a libera-
¢80 de maior quantidade de malato do &pice da raiz
nos gendtipos tolerantes ao Al quando comparados
com plantas de gendtipos sensiveis. Os autores suge-
riram que o0 aumento da secre¢do de malato protege
a planta por quelagdo e desintoxicagdo. Posterior-
mente, esta correlagdo entre a liberagdo de malato e
a tolerancia ao Al foi encontrada em véarios outros
cultivares de trigo (RYAN et al., 1995) e em milho
(PELLET et al., 1994).

FOY et al. (1965) propuseram um meca-
nismo de exclusdo de Al que envolve o aumento do
pH da rizosfera, reduzindo a concentracgo de AlI**
em favor de espécies de Al menos tdxicas, como os
hidréxidos de Al e os fosfatos de Al (MARTELL &
MOTEKAITIS, 1989). Posteriormente, outros tra-
balhos foram redizados relatando a exigténcia de
correlacdo entre atolerancia ao Al e o aumento tran-
siente do pH da solugdo de crescimento em varias
espécies (FOY et al., 1967; MUGWIRA et al., 1978;
FLEMING, 1983; DODGE & HIATT, 1992), mas
ainda ndo foram feitas demonstragdes diretas desse
mecanismo de tolerncia. Na maioria dessas pesqui-
sas, ndo ficou claro se as diferencas de pH eram a
causa datolerénciaao Al ou se eas eram o resultado
dainibicdo do crescimento da raiz induzida pelo Al
nos cultivares sensiveis. TAYLOR (1991) comenta
dois problemas inerentes aos estudos baseados na
medida do pH da soluc&o de crescimento. O primei-
ro refere-se a origem do nitrogénio na solugdo de
crescimento que pode ter um significante impacto no
pH da rizosfera, uma vez que o nitrato (NO3) con-
duz a alcdinizagdo do meio, enquanto a aménia
(NH,") pode causar a acidificacio da rizosfera. Por-
tanto, a taxa de NOs;™ para NH3; no meio de cresci-
mento de cada experimento pode ter um efeito
substancid no pH da solugdo de crescimento
(TAYLOR, 1991). O segundo problema encontrado
€ que medidas do pH da solucao refletem mudangas
de pH associadas com toda a raiz e ndo especifica-
mente com a extremidade da mesma, que é o sitio
primario da toxicidade do Al. Por essa razdo,
MIYASAKA et al. (1989) usaram microe etrodos de
pH paramapear 0 pH da supeficiedaraiz detrigo e
mostraram gque um cultivar de trigo tolerante ao Al
manteve um pH levemente aumentado no topo da
raiz, mas ndo nas demais partes da raiz, comparado
com o cultivar sensivel ao Al. Nesses experimentos,
ndo foi determinado se as diferencas no pH darizos-
fera no apice determinavam atolerancia ao Al, ou se
eles meramente refletiam diferencas na fungéo da
raiz ap6s o inicio da toxicidade ao Al no cultivar
sensivel.
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Recentemente, DEGENHARDT et al.
(1998) conduziram um experimento para melhor
compreender a toxicidade e tolerancia ao Al, utili-
zando um mutante de Arabidopsis thaliana. Esse
mutante, denominado alr-104, € um mutante do
cromossomo 4, tolerante ao Al, que ndo exibe libe-
racdo de &cido organico pela raiz. Um sistema de
microeletrodos foi usado para medir o fluxo de ions
H" nas raizes, permitindo uma resolugdo temporal e
espacial muito grande. Na auséncia de Al, ndo foram
detectadas diferencas no fluxo de H" naraiz entre o
tipo sdlvagem e o mutante alr-104. Entretanto, a
exposicdo ao Al duplicou o influxo de H' na extre-
midade da raiz do mutante, ocasionando uma deva-
¢80 do pH da rizosfera nesta regido quando compa-
rado com o tipo selvagem. Ensaios de crescimento
da raiz, em solugdo nutriente com pH controlado,
foram usados para avaliar a tolerdncia ao Al do tipo
selvagem e do mutante. O aumento do pH da solu-
¢do nutriente de 4,4 para 4,5 levou a um aumento
significante da tolerancia ao Al no tipo selvagem, o
gue é consistente com a idéia que o influxo de H*
aumentado pode explicar amaior tolerénciaao Al do
mutante alr-104. Diferengas na tolerancia ao Al
entre o tipo selvagem e 0 mutante desapareceram
guando as raizes foram crescidas em uma solugéo
com pH tamponado, sugerindo que a tolerancia ao
Al no mutante alr-104 é mediada somente por mu-
dancas no pH da rizosfera. Esse estudo forneceu a
primeira evidéncia efetiva de um mecanismo de
toleréncia ao Al baseado no aumento do pH da su-
perficie daraiz induzido por Al.

METODOS DE SELECAO PARA TOLERANCIA
AO ALUMINIO

Como a sdecdo de plantas tolerantes ao
Al tem sido considerada a aternativa mais adequada
para aumentar a producdo em solos &cidos com altas
concentracdes de Al, o primeiro passo nesta aborda-
gem é estabelecer um sistemarapido e preciso paraa
selegdo de um grande ndmero de plantas. Diferentes
métodos de sedlecdo tém sido empregados: cultura
em campo ou em solo sob condicBes controladas e
cultura em solugBes nutritivas. Cada uma dessas
metodologias tem vantagens e desvantagens distin-
tas. Técnicas de selecio a campo selecionam germo-
plasmas sob condig¢des climéticas e de solo naturais,
e os dados finais refletem umaintegracdo dos efeitos
do estresse da toxicidade do Al e todas as condigOes
do solo com o ciclo de crescimento completo. As
desvantagens dos testes a campo s30 0 tempo reque-
rido (usualmente um periodo de crescimento com-
pleto), problemas da variabilidade das caracteristicas
do solo, efeitos de resisténcia diferencial adoengas e

pestes, vulnerabilidade do material as intempéries
ambientais como seca ou inundagdo, e a inabilidade
em interpretar 0 desempenho apresentado pelas
plantas em fungdo da complexidade das interagtes
do meio ambiente.

Em experimentos empregando solos sob
condigdes controladas, é dificil selecionar solos que
sgiam adequados para uso em selecdo de plantas
tolerantes ao Al visto que, em solos, a toxicidade ao
Al ndo é o Unico fator limitante. Além disso, o efeito
priméario do Al nas plantas é a inibicdo do cresci-
mento daraiz, e as raizes ndo sdo facilmente obser-
vaveis usando culturaem solo.

Devido as limitacbes da selecdo a campo
e em so0lo sob condigdes controladas, a maioria dos
trabalhos de selecdo de cultivares tolerantes ao Al
tem sido conduzida usando metodologias que utili-
zam solugdo de nutrientes. Nessa abordagem, dife-
rentes técnicas tém sido empregadas para avaliar a
toleréncia e a sensibilidade ao Al. O critéio mais
utilizado para medir a toxicidade ao Al é a compara-
¢80 do crescimento e/ou do peso das raizes de plan-
tas crescidas em solugdo nutriente com pH &cido e
uma concentracdo adegquada de Al com plantas con-
troles crescidas na auséncia de Al. Eventuamente,
outras caracteristicas como niimero de raizes, colo-
racdo e ramificacdo das mesmas também tém sido
utilizadas (PRIOLI et al., 1985; CAMBRAIA &
CAMBRAIA, 1995). Alternativamente, tem sido
avaliado o recrescimento da raiz apds o tratamento
com Al. Nesse caso, as plantulas sdo colocadas em
solucdo nutritiva sem Al, sendo depois de aproxima-
damente 48 horas transferidas para solugéo nutritiva
contendo Al na qual permanecem por mais 48 horas,
retornando para a solucdo inicial por mais 72 horas,
guando sfo entdo avaliadas quanto ao recrescimento
da raiz principal a partir do dano (calose) causado
peo Al**. A tolerdncia da planta ao Al pode ser
medida dessa forma, porque nas pléantulas sensiveis
as raizes primarias ndo crescem e permanecem en-
grossadas mostrando no dpice uma injuria tipica
(LAGOS et al.,1991; DORNELLES et al., 1996,
1997).

Além desses parametros de resposta ao
Al, tém sido utilizados métodos de coloracdo daraiz
gue apresentam a vantagem de serem mais rapidos.
Um método utilizando o corante hematoxilina foi
desenvolvido baseado na formagdo do complexo
corado entre a hematoxilina e o Al ligado na raiz
(POLLE et al., 1978). Esse método tem sido utiliza-
do para avaliar toleréncia em trigo (TAKAGI et al.,
1981) e em cevada (MINELLA & SORRELLS,
1997), entre outros. Ainda, coloracao com erichrome
cyaneine R tem sido utilizada para avaliar o recres-
cimento da raiz apds tratamento com Al (ANIOL,
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1995; FENG MA et al., 1997). Nesse método, quan-
do o Al ndo destr6i 0 meristema apical da raiz, a
parte da raiz que cresce apés tratamento com Al
permanece branca (ndo corada), enquanto raizes que
foram afetadas pelo Al ficam densamente coradas
(cor derosa).

CONTROLE GENETICO DA TOLERANCIA
AO ALUMINIO EM PLANTAS

Espécies de plantas diferem significati-
vamente na tolerancia ao excesso de Al disponivel
em solos &cidos ou em solugbes nutritivas. Entre os
cereais, a espécie mais tolerante € o centeio seguido
pela aveia, trigo e cevada (GALLEGO & BENITO,
1997). KHATIWADA et al. (1996), analisando o
crescimento relativo da raiz de 62 cultivares de ar-
roz, verificaram que apenas trés foram suscetiveis ao
Al, o que indica que amaioria dos cultivares tradici-
onais desta espécie que crescem em solos acidos ja
possuem tol eréncia a toxicidade do Al.

A toleréncia ao Al é geneticamente con-
trolada, podendo ser monogénica ou poligénica
conforme a espécie, mas, na maioria dos casos, este
assunto ndo estd completamente esclarecido. Em
trigo, de acordo com KERRIDGE & KRONSTADE
(1968), um nico gene dominante seria responsavel
pelatolerancia ao Al, tendo esse resultado sido con-
cluido a partir de cruzamentos entre as variedades
Druchamp e Brevor. Entretanto, ANIOL (1990),
estudando linhas ditel ossdmicas da variedade Chine-
se Spring, mostrou que a tolerancia ao Al em trigo
nao € monogénica, mas determinada por vérios ge-
nes de efeitos aditivos com altos valores de herdabi-
lidade. LAGOS et al. (1991) referem dois genes
controlando atolerénciaao Al em trigo, baseados na
andlise de cruzamentos da variedade brasileira BH
1146 com Cl14124 e com Atlas 66. Em milho, a-
guns autores concluiram que a tolerancia ao Al é
controlada por um Unico loco (RHUE et al., 1978;
GARCIA & SILVA, 1979; MOON et al., 1997),
enguanto outros autores tém indicado a presenca de
dois ou mais genes (PRIOLI, 1987; MAGNAVACA
et al., 1987). KHATIWADA et al. (1996) mostraram
que, no arroz, estdo envolvidos Varios genes natole-
rénciaao Al, e que a heranga é aditiva com interagdo
alélica de dominancia nos diversos locos. Estudos
similares, em soja, indicaram um efeito aditivo na
absorcdo de elementos minerais e crescimento da
raiz na presenca de Al (SPEHAR & GALWEY,
1996). A andlise genética tem mostrado que a tole-
rancia ao Al, no cultivar Dayton de cevada, é deter-
minada por um Unico gene dominante, com mdilti-
plos alelos e a expressdo da tolerdncia é dependente
da interacdo dos aedos e da concentragdo de Al
(MINELLA & SORRELLS, 1997).

Os principais genes que controlam a tole-
réncia ao Al em trigo estdo localizados no braco
curto do cromossomo 5 do genoma A e nos bragos
longos dos cromossomos 2 e 4 do genoma D
(ANIOL & GUSTAFSON, 1984; ANIOL, 1990;
LAGOS et al., 1991). Em milho, SIBOV e al.
(1999), fazendo 0 mapeamento genético e molecular
dos cultivares da linha Cat-100-6, identificaram a
presenca de dois locos responsaveis pela tolerancia
ao Al, um localizado no brago curto do cromossomo
6 e outro no cromossomo 10. GALLEGO &
BENITO (1997), estudando os cultivares de centeio
Ailés, altamente tolerante, e Rioveda, medianamente
tolerante ao Al, propuseram a existéncia de trés
genes Alt controlando a toleréncia ao Al nesta espé-
cie, 0 que concorda com andlises prévias feitas por
ANIOL & GUSTAFSON (1984), que usando linhas
de adicdo e substitui¢do trigo-centeio, haviam locali-
zado trés genes de tolerdncia ao Al nos cromosso-
mos 3, 4 e 6 do genoma R dessa espécie. STOLEN
& ANDERSEN (1978) encontraram um gene, desi-
gnado Pht, que controla toleréncia a solos com pH
baixo, no loco K do cromossomo 4 de cevada. O
gene que controla a tolerdncia ao Al em cevada,
denominado Alp, identificado através de estudos
com os cultivares Dayton e Smooth 86 (REID,
1969), ainda ndo foi mapeado, mas parece estar
fisicamente associado com o0 gene Pht no mesmo
cromossomo (MINELLA & SORRELLS, 1997).

Assim, os estudos tém mostrado que os
genes envolvidos na tolerancia ao Al estdo localiza-
dos, preferencialmente, no cromossomo 4 em dife-
rentes espécies de gramineas. Muitos estudos de
mapeamento genético comparativo entre as espécies
dessa familia mostram a presenca de grupos de
ligagdo conservados entre as espécies (AHN et al.,
1993; DEVO €t al., 1993; SHERMAN et al., 1995;
SAGHAI-MAROOF et al., 1996). A conservagdo na
estrutura do genoma de espécies de plantas relacio-
nadas pode prover a base para a interpretacdo da
informacao genética entre as espécies. Se as relagdes
de ligagéo sdo conservadas, a informagdo genética e
0s marcadores moleculares identificados em uma
espécie podem ser explorados em outras espécies,
aumentando 0 ndmero de marcadores potenciais
(SAGHAI-MAROOF et al., 1996). Iss0 se torna
altamente vantajoso na familia das gramineas que
contém 10.000 espécies, incluindo grupos economi-
camente importantes como o arroz, cevada, trigo,
centeio e milho. Essa familia apresenta todas as
caracteristicas de um modelo ideal para estudos
genéticos por incluir excelentes colegdes de estoques
citogenéticos, extensivos mapas classicos e molecu-
lares, pequeno tamanho do genoma (arroz e sorgo),
técnicas de mutagénese e transposicao bem caracte-
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rizadas e vérios estudos de transformacdo
(BENNETZEN & FREELING, 1993). Desse modo,
informagdes definidas como importantes em uma
espécie podem ser estudadas em espécies relaciona-
das e até mesmo extrapoladas para muitos outros
grupos, baseadas em comparagdes gendmicas.

CONCLUSOES

O aluminio é um dos principais responsa-
veis pela baixa performance de plantas economica-
mente importantes em solos acidos. Das espécies de
aluminio, a forma AI** é comprovadamente toxica e
o sintomainicial, e mais nocivo de sua toxicidade, &
ainibicdo do crescimento daraiz. Espécies de plan-
tas variam extensivamente no grau de tolerdncia ao
Al e as plantas tolerantes apresentam diferentes
mecanismos para sobreviverem a presenca desse
metal. Os mecanismos de toleréncia sdo extrema
mente complexos e varios estudos vém sendo reali-
zados na tentativa de elucidalos. Até o momento,
sabe-se que as plantas podem ser tolerantes por
serem capazes de tolerar dtos niveis de Al no sim-
plasto ou por se desintoxicarem do mesmo apds sua
entrada na célula. Embora um grande volume de
conhecimento tenha sido construido nos dltimos
anos, o entendimento da fisiologia da tolerdncia em
plantas cultivadas é ainda rudimentar. Progressos na
definicdo dos sitios primarios da toxicidade do Al
requerem o desenvolvimento de novas técnicas ca-
pazes de detectar a entrada do Al no apoplasto e no
simplasto num periodo relativamente curto. E neces-
sario 0 desenvolvimento de técnicas que permitam
verificar a ocorréncia e medir a atividade de canais
permeaveis a &acidos organicos nas membranas
plasméticas das células da parte apical daraiz. O Al
provavel mente necessita interagir com agum com-
ponente da membrana plasmatica para promover o
efluxo de acidos organicos, mas, a0 mesmo tempo, a
membrana precisa ser protegida dos efeitos toxicos
do Al. Estudos para clarificar esse aparente parado-
X0 s30 necess&rios. A tolerdncia ao Al é genetica-
mente controlada e as espécies de plantas diferem
significativamente quanto ao grau dessa tolerancia.
A andlise genética em diferentes espécies de cereais
mostrou que a tolerdncia ao Al pode ser controlada
de diferentes formas, desde um Unico gene domi-
nante até uma forma complexa com genes de efeitos
aditivos agindo em diferentes rotas bioquimicas.
Estudos do controle genético da tolerancia ao Al
tornam-se extremamente importantes para progra-
mas de melhoramento que visam a produzir cultiva
res economicamente importantes em solos &cidos.
Em adi¢do, ha a necessidade de se clonar genes de
toleréncia ao Al e identificar as proteinas que eles

codificam. A identificagdo de marcadores molecula
res ligados a genes de tolerancia ao Al auxiliard nos
programas de melhoramento uma vez que poderdo
contribuir para incrementar a eficiéncia do processo
através de selegdo assistida. Devido & complexidade
da fitotoxicidade do Al e dos mecanismos de tole-
réncia apresentados pelas plantas, bem como da
interacdo com diferentes fatores do solo, esse pro-
blema, além de ser um desafio para a biologia mole-
cular vegetal, tem que ser avo de cooperagdo entre
cientigtas de solo, melhoristas de plantas, bioquimi-
COs vegetais e talvez patologistas. Sem dlvida, uma
abordagem multi-disciplinar é essencial para a du-
cidagdo dos vérios aspectos envolvidos na fitotoxi-
cidade do Al e para a obtencéo de cultivares tole-
rantes ao mesmo, permitindo um melhor aproveita-
mento dos solos acidos ricos em Al que representam
um sério problemano sul do Brasil.
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