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RESUMO

Como a deficiéncia de potassio afeta a fotossintese das plantas com metabolismo C4
€ ainda um topico aberto a discussao, sendo 0s mecanismos por tras das limitacoes
impostas pela falta deste nutriente ainda ndo muito bem compreendidos. Foram
examinadas as respostas de plantas de milho (Zea mays L.) a deficiéncia de potassio.
Medidas de trocas gasosas ao longo do tempo, andlises ligadas a atividade
fotoquimicas dos fotossistemas | e Il, concentracdo de K, carboidratos e proteinas
solaveis nos tecidos, conteudo relativo de agua, potencial osmético de folhas e raizes
e parametros de crescimento das plantas foram realizadas. As plantas foram
cultivadas em hidroponia, em condicédo de casa de vegetacdo. Cultivou-se as plantas
até o estadio V3 de desenvolvimento do milho, em solucdo de Hoagland e Arnon
modificada, onde a partir deste estadio houve a diferenciacdo das condicdes de
cultivo. Os tratamentos experimentais consistiram de duas doses diferentes de
potassio (6.0 e =0.03 mM) em solugado nutritiva. O cultivar de milho utilizado no
experimento foi o cv. BR 5011 “Sertanejo”. Os resultados mostraram que as plantas
de milho submetidas a deficiéncia de potassio apresentaram crescimento mais lento
gue as plantas cultivadas em condi¢gdo normal. A massa fresca das plantas deficientes
foi 59% menor em comparacgéao as plantas nutridas em K (P<0.05), apesar da taxa de
emissao de folhas e numero total de folhas néo ter sido diferente. Ainda, o conteudo
relativo de agua foi 16% menor nas plantas deficientes. Somente foi observada
reducdo significativa (P<0.05) nos parametros de trocas gasosas das plantas apés 18
dias de cultivo na solucéo - K, sendo esta reducéo agravada aos 20 dias. Neste ponto,
as plantas apresentavam concentracdo de potassio nas folhas abaixo da critica
reportada na literatura para milho (0.75% de K na matéria seca), onde
ocorre reducdo severa da assimilacdo de CO2. Os parametros de fluorescéncia da
clorofila (Y(Il), ETR(Il) e NPQ) e absorbancia do P700 (Y(I), Y(ND) e Y(NA)) também
sofreram alteracdes devido a deficiéncia de K, indicando limita¢cdes na fotoquimica
das plantas. Os resultados indicam que a reduc¢éo da fotossintese de milho durante a
deficiéncia de potassio é de cunho metabdlico. Ainda, o menor crescimento das
plantas deficientes deve estar atrelado a influéncia do K na capacidade da planta de
manter a pressao de turgor ideal para a expansao celular nos tecidos em crescimento

durante o periodo do stress, uma vez que, neste experimento, as plantas tiveram seu



crescimento ja afetado nos primeiros dias de privacdo de K+, somente apresentando,

porém, reducdo na atividade fotossintética aos 18 dias de cultivo.

Palavras-chave: Potassio, Fotossintese, Zea mays (L.), Metabolismo C4 da

fotossintese, Crescimento Vegetativo



ABSTRACT

How the deficiency of potassium affects the photosynthesis of C4 plants still unclear,
being the mechanisms behind the limitations imposed by the privation of this nutrient
not well understood. This study aimed to elucidate how the potassium deficiency
affects the photosynthesis of maize plants. To achieve that, accesses of gas exchange,
chlorophyll fluorescence, absorbance of P700, carbohydrates, K content, water relative
content, osmotic potential of roots and leaves and growth parameters were carried out.
The experiments were conducted in greenhouse condition. A hydroponic medium was
used to sustain the plants growth; it consisted of a modified Hoagland and Arnon
hydroponic solution, in which the plants stayed until the expansion of the third leaf.
After that, the treatments were implanted. The treatment consisted of two distinct
solutions with different K concentrations: a K sufficient solution, with 6 mM K (+K) and
a K absent solution, with =0.03 mM (-K). The maize cv. utilized in this study was the
BR5011. The results showed that maize plants subjected to K deficiency had reduced
growth in comparison to +K plants. The fresh weight of the -K plants was reduced by
59%, besides the leaf emission rate and the total leaf number were not affected. In
addition, the relative water content was 16% lower in -K plants. Significant changes to
gas exchange parameters was only achieved at 18 days of treatment (DAT) of K
privation. At this point, the plants already showed a severe reduction in growth, and
the concentration of K in leaves was below the critical level found in the literature. The
parameters of chlorophyll fluorescence and P700 absorbance also suffered from K
deficiency, but only 18 DAT. Together, the data suggests that the reduced growth of -
K plants was probably due to K deficiency negative influencing the capacity of the plant
to maintain the turgor pressure inside the growing tissues. In addition, the limitations
to photosynthesis found here must be related to metabolic limitations. The limited
growth of -K plants must not be linked to reduction in the photosynthesis rate, due to
plants be already presenting stunted growth even when photosynthesis was not yet

affected by K deficiency.

Keywords: Potassium, photosynthesis, Zea mays (L.), C4 metabolism, plant growth.
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1 INTRODUCAO

O potassio (K) €& um macronutriente essencial para plantas,
desempenhando papéis importantes no crescimento e desenvolvimento do vegetal,
sendo absorvido pelos vegetais na sua forma iénica K* (LEIGH e WYN JONES, 1984;
MARSCHNER, 1995; SCHACHTMAN e SHIN, 2007; WANG e WU, 2013). E o cétion
mais abundante presente nas plantas e participa direta ou indiretamente de varios
processos fisioldgicos, como o mecanismo de abertura e fechamento estomatico,
manutencdo da homeostase ibnica e ativacdo de diversas enzimas (PETTIGREW
2008). A absorcédo deste cation pelas raizes das plantas se da, de forma semelhante
a absorcao do nitrato, por dois sistemas cinéticos distintos (EPSTEIN et al., 1963). O
sistema de alta afinidade possui afinidade aparente para o K* de 4-35 uM e opera a
concentracdes baixas de potassio, geralmente em torno de 0.1 mM K* (EPSTEIN et
al., 1963; MAATHUIS e SANDERS, 1994), saturando a concentragcdes em torno de
0.3 mM de K externo, sendo o transporte de K nesse sistema mediado por
transportadores. O sistema de baixa afinidade, o qual apresenta Km em torno de 3-19
mM, operando quando a concentracdo de K* no meio externo atinge valores
superiores a 1 mM K* (MAATHUIS e SANDERS, 1994), com o transporte sendo
carreado por canais de K*.

Sendo superado apenas pelo nitrogénio, quando se fala de concentracéo
nos tecidos e absor¢do pelas raizes de macronutrientes, o K € um dos nutrientes mais
limitantes para a producao vegetal. O ion K* ndo é incorporado na matéria organica,
mas € o cation mais comum nos processos bioquimicos das plantas, atuando como
ativador ou cofator de véarias enzimas (MARSCHNER, 1995). O K* é encontrado
desempenhando func¢des essenciais na transferéncia energética, sintese proteica,
metabolismo de carboidratos, transporte de acgucares de tecidos fonte para drenos,
producdo e acumulo de 6leos (ROMHELD e KIRKBY, 2010), além de atuar em
importantes processos de movimentos das plantas, como a abertura e fechamento
estomaticos, sendo o rapido acumulo e liberacdo de K*, anions organicos e
inorgéanicos pelas células guarda, o mecanismo que controla a abertura estomatica e,
portanto, as trocas gasosas e transpiracdo das plantas (ASSMANN e SHIMAZAKI,
1999; SCHROEDER et al., 2001; ROELFSEMA e HEDRICH, 2005; ZAIDA et al.,
2014).
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Apesar de nao ser constituinte de nenhum composto organico, ndo sendo
assimilado pelas plantas, a deficiéncia de K* impacta severamente o metabolismo
vegetal. As respostas das plantas a subnutricdo de K* estdo bem documentadas na
literatura, porém os mecanismos fisiolégicos por tras destas mudancas nao séo muito
bem entendidos (ASHLEY et al., 2006). A deficiéncia de K* esta geralmente associada
com o decréscimo das taxas de transpiracao, e a maioria dos estudos que atribui 0
fechamento estomatico com a deficiéncia de K* tendem a focar o uso de plantas em
estadios avancados de deficiéncia nutricional (THIEL e WOLF, 1997; ROMHELD e
KIRKBY, 2010). Um sintoma tipico da deficiéncia é a murcha das plantas quando
expostas a tempos secos por periodos prolongados, devido principalmente a reducéo
no conteudo relativo de agua das mesmas.

O papel do potassio na producao agricola esté intimamente conectado com
a fotossintese (JIN et al.,, 2011). O K* afeta a fotossintese de diversas formas,
influenciando a sintese de ATP, a ativacdo de algumas enzimas envolvidas na
assimilacdo de COz, o balancgo de cargas elétricas requeridas para a fosforilagdo nos
cloroplastos e atuando como contra ion no transporte de H* através da membrana do
tilacoéide induzido pela luz (MARSCHNER, 2012). Véarios autores sugerem que a
atividade fotossintética das plantas superiores muda consideravelmente em resposta
a diferentes concentragdes de K* no meio de cultivo (BEDNARZ et al., 1998; ZHAO et
al., 2001; BASILE et al., 2003; WENG et al., 2007; GERARDEAUX et al., 2009) no
entanto, os mecanismos pelo qual o K* limita a fotossintese de diferentes espécies
ainda nao s&o bem entendidos.

Aqui esta proposto que a deficiéncia de K afeta o crescimento de plantas
de milho através da reducao no transporte de fotoassimilados das regides produtoras
para os tecidos em crescimento. Além disso, a deficiéncia de K afeta negativamente
o status hidrico das plantas de milho, levando a queda na pressao hidrostatica no
interior das células, reduzindo drasticamente a taxa de crescimento das mesmas,
levando as plantas a apresentarem crescimento reduzido em comparagao as plantas

nao deficientes, mesmo que ndo haja queda na fotossintese das plantas deficientes.
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2 REFERENCIAL TEORICO

2.1 O Potassio: aspectos gerais e agrondmicos

O potéassio (K) € um macronutriente essencial para as plantas, chegando a
constituir até 10% da sua matéria seca. O potassio desempenha papel importante no
controle da homeostase i6nica, osmoregulacdo, metabolismo proteico, atividade
enzimatica, polarizacdo de membranas, e varios processos metabolicos (HASTINGS
e GUTKNECHT, 1978; WALKER et al., 1996; AMTMANN et al., 2006; SCHACHTMAN
e SHIN, 2007).

Sendo constituinte de cerca de 2.1-2.3% da crosta terrestre, o K esta entre
os elementos mais abundantes do planeta, sendo o sétimo ou oitavo nesta escala
(SCHROEDER, 1978; WEDEPOHL, 1995). Sendo assim, espera-se que as reservas
de K sejam numerosas. No entanto, grandes areas agricolas do mundo séo apontadas
como deficientes em K disponivel para as plantas, as quais incluem 3/4 dos solos
inundados da China, e 2/3 dos solos que compdem o cinturdo do trigo na Australia
(MENGEL e KIRKBY, 2001; ROMHELD e KIRKBY, 2010). A maior parte dos solos
deficientes em potassio sdo arenosos, inundados, salinos ou &cidos. Além disso, em
sistemas agricolas de producéo intensiva o K tem se tornado um elemento limitante,
principalmente em solos de textura mais grosseira. Isso se deve, muitas vezes, devido
a menor aplicacdo de fertilizantes potassicos no contexto de uma adubacéo
desbalanceada. Em comparacao ao nitrogénio e o fésforo, fertilizantes potassicos séo
aplicados em frequéncias menores, fazendo com que menos de 50% do potassio
consumido pelas culturas seja reposto (SMIL, 1999). Analises do balanco de
nutrientes em seis paises Asiaticos, de 1961 a 1998 revelaram um déficit anual de K
no solo de cerca de 11 Mt, 250% mais do que o atual consumo de fertilizantes
potassicos (SYERS et al., 2001).

Solos minerais contém de 0.004 & 3% de K, sendo o contetudo da faixa de
solo agricultavel (0-20 cm) de 10 a 20 g kg1 (SPARKS, 1987). A disponibilidade de K
difere grandemente com o tipo de solo, sendo afetada pelas caracteristicas fisico-
quimicas deste. O K no solo é classificado, geralmente, em quatro grupos,
dependendo da sua disponibilidade para as plantas: dissolvido na solu¢céo do solo,
trocavel, ndo trocavel e em forma estrutural (SPARKS e HUANG, 1985). O K

dissolvido na solucdo do solo estad diretamente disponivel para as plantas e
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microrganismos, e potencialmente susceptivel a lixiviacdo. O K trocavel esta ligado
eletrostaticamente na esfera exterior dos minerais de argila e substancias humicas
presentes no solo (BARRE et al., 2008). Estas duas fracbes estdo disponiveis as
plantas. No entanto, este pool de K é geralmente pequeno, constituindo cerca de 0.1
a0.2% e 1 a 2%, respectivamente, do pool total de K no solo (SPARKS, 1987). K nédo
trocavel e estrutural sdo considerados formas ndo disponiveis ou disponiveis a longo
prazo (PAL et al., 2001). A disponibilidade ou ndo do K nos solos vai variar de acordo
com as propriedades fisicas e quimicas de determinado solo, além da atividade
microbiana do mesmo, a qual afeta a fixacao e liberacdo do K no solo (ZORB et al.,
2014).

Na agricultura intensiva, a aplicacao de fertilizantes é obrigatéria em prol
de assegurar e sustentar o suprimento adequado de K para as culturas. Em 2011 a
demanda mundial por fertilizantes potassicos era de cerca de 23.8 Mt de K, figurando
o Brasil como um dos maiores consumidores mundiais de adubos potéssicos (cerca
de 13% do consumo mundial) (FAO, 2011). Em 2015, espera-se que este consumo
aumente para 27.1 Mt de K, sendo este aumento devido a atual projecdo de
crescimento de diversos paises em desenvolvimento, 0os quais devem aumentar
drasticamente o seu consumo de fertilizantes em um futuro proximo (FAO, 2011;
ZORB et al., 2014). Os principais fertilizantes potassicos s&o o cloreto de potassio
(KCI), sulfato de potassio (K2SOa) e nitrato de potassio (KNO3s), sendo o KCI 0 mais
utilizado por ser o mais economicamente viavel. Fertilizantes organicos (esterco
animal, vinhaca, restos de alimentos, lodo, etc.) sdo, também, importantes fontes de
K para a agricultura (ZORB et al., 2014).

2.2 Absorcgéao e transporte de K

O K* é o cétion essencial mais abundante nas células vegetais, com uma
concentracdo média de aproximadamente 100 mM no citosol e 10-200 mM no vacuolo
(LEIGH e WYN JONES, 1984; VOELKER et al., 2006; WANG e WU, 2013). O K* est4
envolvido em varios aspectos da fisiologia e metabolismo da célula, incluindo a
expanséo celular, ativagdo enzimatica, abertura e fechamento estomatico e
manuten¢do da presséo de turgor. Este também desempenha um papel importante

no transporte de solutos através do floema. O ion K* é requerido no movimento de

sacarose das folhas para as raizes e drenos, como frutos, folhas em desenvolvimento
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e botdes florais (WHITE e KARLEY, 2010). Plantas superiores utilizam dois sistemas,
com diferentes afinidades, para a absorcdo de K, similar ao que ocorre com o
nitrogénio (EPSTEIN et al., 1963). As plantas absorvem K através do sistema de baixa
afinidade, no qual canais de K* do tipo shaker desempenham o papel principal no
transporte de K para o interior da célula, quando as concentra¢des de K no solo sdo
maiores que 100 uM (ADAM e SHIN, 2014). Em Arabidopsis, um canal retificador do
tipo shaker, AKT1, do inglés “ARABIDOPSIS K* TRANSPORTER1”, o qual € expresso
na membrana plasmatica de células da epiderme da raiz, desempenha o papel
principal no sistema de absorcdo de K* de baixa afinidade, transportando o K* do
exterior para o interior da célula (HIRSCH et al., 1998; ROS et al., 1999; SPALDING
et al.,, 1999). O AKT1 é regulado pela AtKC1, uma a-subunidade cujo o gene é
fortemente expresso nas raizes (REINTANZ et al., 2002) e regulado positivamente por
privagcdo de K (SHIN e SCHACHTMAN, 2004) e estresse salino nas folhas (PILOT et
al., 2003).

Em contraste com o sistema de absorcdo de K* de baixa afinidade, o
sistema de alta afinidade esta ativo somente quando a disponibilidade de K é baixa
(menor que 100 puM), sendo composto por transportadores dependentes de potencial
eletroquimico (MAATHUIS e SANDERS, 1992; GRABOV, 2007; BRITTO e
KRONZUCKER, 2008). Os transportadores H*:K* do tipo simporte do tipo
KT/KUP/HAK, desempenham os principais papéis no transporte de alta afinidade de
K em plantas superiores (GRABOV, 2007). O transportador HYHAK1 do trigo foi um
dos primeiros transportadores de K* do tipo KT/KUP/HAK identificados em plantas,
tendo a sua expressao induzida por privacdo de K (SANTA-MARIA et al., 1997; SHIN,
2010). Um grande numero de genes relacionados a transportadores KT/KUP/HAK séo
geralmente encontrados no genoma de vegetais superiores (BANUELOS et al., 2002).
Existem 13 membros identificados em Arabidopsis e 27 membros em arroz, sendo
estes membros classificados em quatro clusters diferentes (RUBIO et al., 2000;
BANUELOS et al., 2002). Os membros mais estudados da familia KT/KUP/HAK
pertencem aos dois maiores grupos, os quais foram nomeados Clusters | e Il
(BANUELOS et al.,, 2002). Todos os transportadores pertencentes ao Cluster |
caracterizados até esta data estdo associados a absorcéo e transporte de potassio de
alta afinidade (BANUELOS et al., 2002; RODRIGUEZ-NAVARRO e RUBIO, 2006). O
transportador HAKS5, o qual pertence ao Cluster I, ortélogo do HAK1, é um dos poucos

transportadores da familia KT/KUP/HAK cuja expressao € induzida por deficiéncia de
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K* e reduzida quando os niveis de K* voltam ao normal (AHN et al., 2004; QI et al.,
2008). Os transportadores da familia KT/KUP/HAK sao diferentes dos transportadores
do tipo shaker por ndo conseguirem discriminar prontamente 0s ions pertencentes ao
grupo | de alcalis metélicos, como o sddio (Na*), rubidio e césio (SHIN, 2014). Ainda,
o transporte de K* mediado por transportadores da familia KT/KUP/HAK é bloqueado
por amonio (Ql et al., 2008; SZCZERBA et al., 2008).

Além dos transportadores do tipo shaker e transportadores da familia
KT/KUP/HAK, outras proteinas de membrana tém sido reportadas por desempenhar
um papel no transporte de K. Os HKTs, do inglés HIGH-AFFINITY K*
TRANSPORTERS, sdo encontrados em todas as espécies vegetais (CORRATGE-
FAILLIE et al., 2010). Nas monocotiledéneas os HKTs estédo envolvidos na absor¢éo
de K* e Na* mas nas dicotiledbneas eles funcionam apenas no transporte de Na*
(BERTHOMIEU et al., 2003; DAVENPORT et al., 2007; GARCIADEBLAS et al., 2003;
2007).

Uma vez que a planta absorveu o K* do solo através dos varios canais e
transportadores existentes, ainda ha a necessidade do transporte deste K* por longas
distancias, a fim do mesmo ser distribuido na parte aérea das plantas. Varios canais
de K séo conhecidos por serem responsaveis por este processo. O canal retificador
de potassio SKOR, do inglés STELAR K* OUTWARD RECTIFIER, identificado em
Arabidopsis, desempenha papel fundamental no transporte de K* da regido mais
externa da raiz até o xilema, um processo fundamental para o transporte de K a longa
distancia (LIU et al., 2006). Os transportadores denominados KEAs, do inglés K*
EFFLUX ANTIPORTERS, atuam no carregamento do K* no xilema (ARANDA-SICILIA
et al.,, 2012; YAO et al., 1997). Existem varios transportadores do tipo shaker,
identificados em Arabidopsis, que possuem funcéo confirmada no movimento de K*
atraveés floema, sendo alguns deles: KAT1, do inglés K*t CHANNEL IN ARABIDOPSIS
THALIANAL (SCHACHTMAN et al., 1992), KAT2 (PILOT et al., 2001), e AKT2/3, do
inglés ARABIDOPSIS K* TRANSPORTER 2/3 (CHEREL et al., 2002; DEEKEN et al.,
2002; IVASHIKINA et al., 2005).

2.3 K e fotossintese

Em plantas superiores, o K* afeta a fotossintese em varios niveis. O K* é o

contra ion dominante no fluxo de H* induzido pela luz através das membranas do
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tilacoide (TESTER e BLATT, 1989) e para o estabelecimento do gradiente de pH
transmembranar necessario para a sintese de ATP no cloroplasto (MARSCHNER,
1995).

Para a manutencdo do pH elevado no estroma, apds iluminacdo €
necesséario um influxo de K do citosol para o estroma, o qual € mediado pelo
“counterflow” de H*/K* através da membrana do cloroplasto (WU et al., 1991). Sob
estresse hidrico este counterflow é limitado, devido a necessidade de acumulo de
solutos (dentre eles o K) para o ajuste osmético da célula (WU et al., 1991). Com a
desidratacéo, cloroplastos isolados perdem boa parte de seu K*, causando a queda
da fotossintese; a recuperacdo desta queda é possivel caso seja suprida alta
concentracdo de potassio exdgeno ao cloroplasto (PIER e BERKOWITZ, 1987).

Diferente das deficiéncias de nitrato e fosforo, a deficiéncia de K raramente
resulta no acimulo de amido, ao passo que o acumulo de aglUcares geralmente é
observado em folhas deficientes em K (ZORB, 2014). Tal resultado tem sido atribuido
ao impedimento do transporte de sacarose para fora das folhas e ndo a uma limitacao
da fotossintese, devido ao fato de, em diversos relatos na literatura, a remoc¢éo do K
do meio de cultivo ndo alterar as reacdes fotoquimicas ou a taxa fotossintética no
decorrer dos experimentos (CAKMAK et al., 1994; HERMANS et al.,2006) a n&o ser
guando associada a menores concentragdes de clorofila nas folhas (ZHAO et al.,
2001). O declinio da fotossintese observado em plantas deficientes em K pode ser
uma consequéncia deste acumulo de sacarose, hipétese sustentada pelos perfis
transcricionais de folhas de Arabidopsis deficientes em K (HAMPTON et al., 2006). No
entanto, estudos recentes apontam que concentracdes de K inferiores a 0.7-0.8% em
folhas de Carya cathayensis parecem ter limitado a taxa de assimilacédo de COz2, sendo
esta resposta atribuida a reducao das condutancias do mesofilo (gm) e estomatica (gs)
(JIN et al., 2011). No entanto, uma analise de sensibilidade mostrou que a fotossintese
foi mais sensivel a taxa de carboxilagdo méaxima da Rubisco (Vcmax) € a taxa de
transporte de elétrons maxima (Jmax), indicando que a taxa fotossintética é afetada
primariamente por limitagdo em processos bioquimicos relacionados a fotossintese,
sofrendo influéncia da gm e gs posteriormente, em plantas deficientes em K (JIN et al.,
2011).

Em plantas intactas, a absor¢cdo de K* pelas folhas é estimulada pela luz
(BLUM et al., 1992). No entanto, os efeitos da deficiéncia de K na fotossintese (in

planta) de diferentes espécies vegetais encontrados na literatura sao inconsistentes e
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controversos (ZORB, 2014). Ndo ha um consenso sobre como a deficiéncia de K ou
seu excesso afeta a atividade fotossintética de plantas intactas. Varios trabalhos
reportam que plantas supridas com niveis elevados de K mostram taxas
fotossintéticas similares, diferindo apenas quando submetidas a algum tipo de
estresse (SEM GUPTA, et al., 1989; TSONEV et al., 2011). Com relagdo aos efeitos
da deficiéncia ou sub nutricdo de K na atividade fotossintética de plantas, ha uma
tendéncia geral a acreditar que a reducéao taxa de assimilacdo de CO: se da devido a
diminuicdo dos niveis de clorofila, alteracdo da ultra-estrutura de cloroplastos e
transporte restringido de sacarose das folhas para os tecidos drenos (ZHAO, et al.,
2001; REDDY e ZHAO, 2005). Ainda n&o € muito claro como o K afeta a ultra-estrutura
dos cloroplastos. Recentemente, evidéncias do requerimento de um canal de K (SynK)
presente nas membranas dos tilacoides da cianobactéria Synechocystis sp. PCC
6803, um organismo modelo no estudo de fotossintese, abriu um novo leque de
opcOes para o estudo das fungdes do K*, principalmente no interior de organelas
fotossintéticamente ativas (CHECCHETTO et al., 2012). Observou-se ainda que a
cianobactéria mutante, com knockout para os genes do SynK apresentou alteracfes
no transporte linear de elétrons e na geracéo do gradiente de pH transmembranar. A
falta do canal ndo causou desorganizacdo da membrana, mas reduziu o crescimento
das col6nias e modificou a relacdo entre fotossistemas Il e |.

Em cloroplastos de plantas superiores, pelo menos um canal de K* esta
presente, fato evidenciado pela identificacdo de uma proteina presente na membrana
do tilacéide de cloroplastos de espinafre, com 33kDa, reconhecida por um anticorpo
especifico para a regiao do poro de canais de K* (FANG e BERKOWITZ, 1995).
Recentemente foi reportada a deteccdo do AtTPK3, do inglés TWO-PORE
POTASSIUM CHANNEL 3, um canal putativo presente na membrana do tilacéide de
Arabidopsis (ZANETTI, et al., 2010).

Até a presente data, ndo ha uma compilacéo de efeitos da deficiéncia de
potassio na fotossintese de plantas C4. Pouco se sabe dos efeitos deste
macronutriente no metabolismo C4, sendo os dados encontrados na literatura

escassos e desatualizados.

2.4 A Fotossintese C4
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As alteracdes climaticas e a redugdo na sua concentragdo de CO:2
atmosférico de 1000 pmol para 200 pmol por mol de ar na Terra nos ultimos 50 milhdes
de anos (BEERLING e ROYER, 2011; ZACHOS et al., 2008) causaram respostas
evolucionarias dramaticas na fisiologia das plantas, sobretudo relacionadas a
fotossintese (FRANKS e BEERLING, 2009; GERHART e WARD, 2010). Entre as
alteragbes mais profundas, destaca-se o surgimento de novas rotas metabdlicas em
consequéncia da baixa eficiéncia da fotossintese pré-existente Csz para essas novas
condicOes: a fotossintese do metabolismo acido das crassulaceas (CAM) e a
fotossintese Cs (ARAKAKI et al., 2011; EDWARDS et al., 2010; SAGE, 2004). Esta
diferencia-se pela importancia na producao priméria voltada para o consumo humano
e pela producao primaria total da Terra, correspondendo a 23% da produtividade do
planeta, apesar de corresponderem a apenas 3% do numero de espécies vegetais
terrestres (SAGE et al., 1999; STILL et al., 2003).

A fotossintese Cas ocorre através de uma seérie de rotas metabdlicas e
ajustes bioguimicos e estruturais para concentrar o CO2 em torno da Rubisco. Isso
acontece por uma separacdo espacial das reacdes de fixacdo do carbono, que
ocorrem parte nas células do mesodfilo e parte nas células da bainha. Este tipo de
fotossintese é dividido em trés subtipos que possuem este mesmo mecanismo de
concentracdo de CO2 mas com vias metabdlicas um pouco diferentes: os que utilizam
a enzima malica dependente de NADP (NADP-ME), a enzima mélica dependente de
NAD (NAD-ME) ou a carboxiguinase do fosfoenolpiruvato (PEPCK) (GOWIK e
WESTHOFF, 2011). O milho inclui-se principalmente no grupo que utiliza a NADP-ME
(ALVAREZ et al., 2013; SUN et al., 2012), apesar de que alguns trabalhos sugerem
gue o mecanismo da PEPCK também estd ativo nesta espécie, com menor
participagdo em relacéo ao da NADP-ME (BRAUTIGAM et al., 2014; PICK et al., 2011;
HATCH, 1971).

Na fotossintese C4, a etapa inicial é a fixagdo do carbono inorganico pela
carboxilase do fosfoenolpiruvato (PEPCase) consumindo também fosfoenolpiruvatos
nas células do mesofilo, resultando na producdo de &cidos de quatro carbonos,
comumente oxaloacetato, que sao convertidos a malatos por desidrogenases malicas.
Estes acidos de quatro carbonos séo transportados para as células da bainha, onde,
no subgrupo das NADP-ME, sofrem descarboxilagdo por estas enzimas. Com a
liberagdo de CO2, ha um aumento da concentracdo de mais de dez vezes desta

molécula nas células da bainha comparada as células do mesdbfilo, fazendo o nivel de
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atividade da Rubisco chegar proximo a saturagcdo (SAGE et al.,, 2012; von
CAEMMERER, 2000). As reacdes de descarboxilacdo também produzem acidos de
trés carbonos, piruvatos, que retornam para as células do mesofilo para serem
regenerados a fosfoenolpiruvato através da diquinase do piruvato fosfato, fechando o
ciclo nas plantas do grupo NADP-ME (SAGE et al., 2012).

Figura 1 - Representacéo da via da fotossintese C4 dependente da NADP-ME. CA =
anidrase carbonica; PEP = fosfoenolpiruvato; PEPC = carboxilase do
fosfoenolpiruvato; OAA = oxaloacetato; MDH = desidrogenase do malato; MAL =
malato; NADP-ME = enzima malica dependente de NADP; PGA = acido 3-
fosfoglicérico; TP = triose-fosfato; RuBP = ribulose-1,5-bifosfato; PVA = piruvato;
PPDK = diguinase do piruvato fosfato.
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Fonte: SAGE et al., 2012.

2.5 K na ativacdo enzimatica

Em plantas deficientes de potassio, varias mudangas quimicas ocorrem,
incluindo o acumulo de carboidratos solaveis, decréscimo no contetdo de amido e
acumulo de compostos nitrogenados soluveis (MARSCHNER, 1995). Tais mudancas
no metabolismo de carboidratos estdo relacionadas tanto com a necessidade da alta
concentracdo de K* requerida por certas enzimas regulatorias, particularmente a
piruvato cinase e a fosfofrutocinase (LAUCHLI e PFLUGER, 1978), como com 0

carregamento e transporte de acucares no floema (GAJDANOWICZ, et al., 2011). A
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atividade da sintase do amido €, também, altamente dependente de cétios
monovalentes, sendo o0 potassio o mais efetivo na sua ativacdo (NITSOS e EVANS,
1969; PREUSSER et al., 1981).

O K* exerce ainda funcdo na ativacdo de bombas de protons do tipo
ATPase ligadas a membrana e, em plantas deficientes em K*, certas hidrolases e
oxidases tém sua atividade aumentada (REGGIANI et al., 1993; MARSCHNER, 1995).
As enzimas que catalisam a sintese de putrescina pela arginina via agmatina séo
inibidas por altas concentracfes de K*, e estimuladas em baixo pH celular (REGGIANI
et al., 1993). O aumento da sintese de putrescina em plantas deficientes em K* pode
estar relacionado com a manutencdo da homeostase do pH citosoélico. Essa funcéo
compensatoria da putrescina foi observada em plantas deficientes em K*, onde as
mesmas tiveram inducdo do crescimento e alivio dos sintomas visuais da deficiéncia

quando supridas com putrescina exdgena (TACHIMOTO et al., 1992).

2.6 Papel do K nos movimentos das plantas

Em plantas superiores, o movimento de células e 6rgdos esta associado
com o turgor celular, sendo estas mudancas associadas com a absorcao e liberagéao
de K* (AHMAD e MAATHUIS, 2014). Os movimentos vegetais, como por exemplo a
abertura e fechamento estomatico, movimentacao das folhas e outros tropismos séo
principalmente por pressdo de turgescéncia gerada, principalmente, por K*
(MAATHUIS e SANDERS, 1996; PHILIPPAR et al., 1999). Aumento na concentracao
de K* nos tecidos resulta em reducéo do potencial osmético e resulta na absorcéo de
agua vinda do apoplasto, resultando em maior turgidez da célula guarda e posterior
abertura estomatica. A luz € o sinal ambiental dominante que controla os movimentos
estomatico das folhas das plantas bem hidratadas crescendo em um ambiente natural
(TAIZ e ZEIGER, 2013). Em folhas intactas, os estdbmatos abrem na presenca de luz
vermelha, uma reacdo elicitada pelo decréscimo do COz: intracelular (Ci), devido a
fixacdo de CO: realizada pelas células do mesofilo (MOTT, 1988; ASSMANN, 1999;
ROELFSEMA e HEDRICH, 2005; VAVASSEUR e RAGHAVENDRA, 2005) ou por
atividade dos cloroplastos das células guarda (ZEIGER et al., 2002).

Estbmatos também séo conhecidos por abrir em resposta a luz azul, a qual
atua como um sinal. Em tais casos, a abertura estomatica € iniciada pela percepgéo
da luz por fototropinas (TOMINAGA et al., 2001; BRIGGS e CHRISTIE, 2002).
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Fototropinas, as quais sdo proteinas cinase que atuam como receptoras da luz azul,
sdo amplamente distribuidas no reino vegetal (DOI et al., 2006). A luz azul ativa a H*-
ATPase da membrana plasmatica através das fototropinas, criando um potencial
elétrico negativo através da membrana das células guarda (KINOSHITA e
SHIMAZAKI, 1999; TOMINAGA et al., 2001). A diferenca de potencial elétrico faz com
que K* seja absorvido através de canais retificadores de K* dependentes de voltagem,
sendo as cargas positivas compensadas primariamente pela sintese de malato nas
células guarda (DOI et al., 2006). O acumulo de K* resulta na reducédo do potencial
hidrico e induz a absor¢éo de 4gua, resultando na abertura estomatica (ASSMANN e
SHIMAZAKI, 1999; SCHROEDER et al., 2001, ROELFSEMA e HEDRICH, 2005). O
fechamento estomatico é iniciado pela ativacdo dos canais de efluxo de cloreto e
nitrato SLAC1 e SLAH3, os quais estdo presentes nha membrana plasmaética e séao
regulados pela SnRK2, a proteina cinase OST1 e as proteinas cinases dependentes
de Ca?* CPK21 e 23 (GEIGER et al., 2009; GEIGER et al., 2010)

A atividade de canais que medeiam a liberacdo de K+ e o fechamento
estomatico tém sido caracterizadas no tonoplasto, incluindo as atividades de canais
vacuolares rapidos, lentos e K+-seletivos (ISAYENKOV et al., 2010; HEDRICH, 2012).
Estudos recentes evidenciaram que os transportadores de K*, Na*/H* presentes no
tonoplasto de células de Arabidopsis, NHX1 e NHX2, estdo envolvidos no acumulo de
K* dentro do vacuolo das células vegetais, aumentando o potencial osmaéticos destas,
levando a absorcdo de agua que promove a construcdo da pressdo de turgor
necessaria para a expansao e crescimento celular (BARRAGAN et al., 2012). Existe
a hipétese de que estes mesmos transportadores estariam envolvidos na regulacéo
da transpiracdo das plantas, uma vez que mutantes nhxl e nhx2 apresentaram
aumento na perda de agua via transpiracdo, quando comparados com plantas WT,
ambas submetidos a estresse osmaético (ZAIDA et al., 2014).

Ainda com relacéo ao papel do K nos movimentos das plantas, véarias delas
organizam suas folhas em resposta a estimulos luminosos. A estes movimentos da-
se 0 nome de movimentos fotondasticos, tendo eles a funcédo de aumentar a area das
folhas exposta a luz ou evitar a exposi¢cao dos tecidos ao excesso de luz, de forma a
evitar danos (KOLLER, 1990). Mudancas de turgor em um tecido especializado
chamado pulvino causam a dilatacéo e a retracdo das células extensoras e flexoras
respectivamente (MOSHELION e MORAN, 2000). O K*, CI- e malato sdo os principais

solutos envolvidos nas mudancgas de turgor que promovem tais movimentos.
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2.7 O milho

O milho (Zea mays L.) é uma planta que apresenta metabolismo C4 e
pertence a familia Poaceae, caracterizado como monocotileddnea, mondica,
possuindo uma inflorescéncia masculina (pendéo) e uma feminina (espiga) que,
guando fecundada, dara origem ao grao de milho, classificado como fruto-semente
(cariopse). Tem raizes fasciculadas, caule do tipo colmo com nos e entrends e folhas
paralelinérveas alternadas (MAGALHAES et al., 2002) E uma espécie anual, herbacea
e adaptada as mais diversas condicdes ecolégicas (DUARTE, 2000). Seu ciclo
fenologico varia de 90 a 205 dias, dependendo do gendtipo e do clima. Sendo uma
planta com metabolismo C4, possui uma capacidade de assimilagdo de CO:2 bastante
eficiente, apresentando altas taxas de fotossintese liquida, mesmo em elevados niveis
de luz (TOLLENAAR; DWYER, 1999; FANCELLI, 2010).

O milho é originalmente tropical, sendo uma das mais importantes espécies
cultivadas com origem nas Américas, sendo responsavel por uma boa fatia do setor
agricola do Brasil. Tem a sua importancia atribuida tanto a sua utilizacdo na
alimentacdo humana e animal, quanto na indulstria de alta tecnologia. Cerca de 70%
da producdo mundial de milho é destinada a alimentacdo animal, podendo esse
percentual chegar a 85% em paises desenvolvidos, sendo somente 15% de toda a
producdo mundial destinada ao consumo humano (PAES, et al., 2006).

O Brasil é o terceiro maior produtor mundial de milho, perdendo apenas
para Estados Unidos e China. Na safra 2013/2014, estima-se que o Brasil tenha
produzido em torno de 72 milhdes de toneladas do grdo (USDA, 2014). Os estados
brasileiros que lideram a producédo de milho nacional sdo o Parana, Mato Grosso e
Minas Gerais (CONAB, 2014)

Depois do nitrogénio, o potassio € o elemento mais absorvido pelo milho,
sendo que apenas, em média, 30% sao exportados nos graos (COELHO, 2006). Nos
ultimos anos, o uso de hibridos de milho de alto potencial produtivo tem permitido o
uso de maior densidade de semeadura, reducdo do espacamento e aumento da
populacdo de plantas por area. Atrelando isso a maior demanda dos novos hibridos
por nutrientes, o uso frequente de formulacdes de fertilizantes com baixos teores de

K tém causado grandes perdas na producédo de milho (COELHO, 2006). Estima-se
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que em média, para cada tonelada de milho produzida, o mesmo extraia do solo cerca
de 14 kg de K. Assim, pesquisas que visem compreender como este elemento &
utilizado pelas plantas de milho, a fim de aumentar a eficiéncia do uso deste elemento

sao de extrema importancia.

3 HIPOTESE E OBJETIVOS

3.1 Hipotese

A gueda no crescimento de plantas de milho deficientes em potassio ndo
esta diretamente associada a sintese de fotoassimilados, sendo causada pela
distribuicdo deficiente dos mesmos e a queda na pressédo de turgor das células dos

tecidos em crescimento.

3.2 Objetivo geral

Elucidar mecanismos pelos quais a deficiéncia de K* afeta negativamente
as trocas gasosas, o crescimento e a fotossintese de plantas C4.

3.3 Objetivos especificos

- Caracterizar o estresse e o0 dano causado pela deficiéncia de K* nos
tecidos de plantas de milho cv. BR 5011, avaliando fenotipicamente as plantas e
medindo o0 extravasamento de eletrdlitos, a fim de verificar o dano causado as

membranas celulares;

- Avaliar as limitac6es impostas a fotossintese de plantas de milho cv. BR

5011 deficientes em K* através de parametros de trocas gasosas;

- Avaliar o comportamento dos fotossistemas | e Il de plantas de milho cv.
BR 5011 deficientes em K* através de técnicas de analise da clorofila e absorbancia
do P700:;
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- Determinar o ponto critico no qual a deficiéncia de K* é capaz de limitar a
fotossintese e o desenvolvimento de plantas de milho cv. BR 5011, avaliando o

conteudo de K nos tecidos foliares no momento onde ocorrer a queda na fotossintese;

- Avaliar o estado hidrico de plantas de milho cv. BR 5011 deficientes em

K+ através da mensuracao do conteudo relativo de dgua e potencial osmotico;

- Verificar o efeito da deficiéncia de K* na sintese de carboidratos soltveis

em folhas de plantas de milho cv. BR 5011 através de analises bioquimicas.

4 MATERIAL E METODOS

4.1 Conducdao dos experimentos, material vegetal e aplicacdo dos tratamentos

Sementes de milho (Zea mays L.) cv. BR 5011, cedidas pela EMBRAPA
Milho e Sorgo (Sete Lagoas, MG) foram desinfetadas superficialmente por imerséo
em hipoclorito de sédio 0,5% (v/v) por 10 minutos, sendo posteriormente lavadas 3
vezes com agua destilada. A semeadura foi em papel tipo germitest, entre duas folhas,
formando um rolo apds a disposicdo adequada das sementes no comprimento do
papel. O papel foi embebido em agua na proporcao 2:1 (v/p). As plantulas de milho
foram transferidas para solucao nutritiva de Hoagland e Arnon (1950) modificada apo6s
a expansao da primeira folha. Apds atingirem o estadio fenolégico V3 (3 folhas
completamente expandidas), foram implementados os tratamentos que consistiam de
plantas com nutricdo adequada de K (6mM K) (+K) e plantas deficientes em K (=0.03
mM K) (-K). A concentracdo de macronutrientes das solucdes era: +K: 4 mM KNOs, 1
mM Mg2S0s, 1 mM K2HPO4, 4 mM Ca(NOs)2, 2 mM NHa4Cl,; -K: Ca(NOs)2 5 mM, 1
mM NaH2PO4, 2 MM NH4NO3s, 1 mM Mg2SO4 . Diariamente, foram realizadas analises
de trocas gasosas e, quando as plantas -K apresentaram fotossintese 50% menor que
as +K, a coleta foi realizada.

O delineamento experimental foi inteiramente casualizado com dois
tratamentos (+K e -K) e 3 repeticbes. Os dados foram submetidos ao teste T de

comparacao de médias.

4.2 Trocas gasosas e fluorescéncia da clorofila a
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As trocas gasosas foram avaliadas nos experimentos com um analisador
de gas no infravermelho — IRGA modelo LI-6400 XT (LI-COR Inc., CA, EUA). Foram
avaliadas a fotossintese liquida (Pn), a condutancia estomatica (gs), a transpiracao
foliar (E) e a pressao parcial de CO2 (Ci). Para tanto, sera utilizada a parte mediana
da folha +1 (a folha completamente expandida mais jovem), evitando-se a nervura
central. Nestas medidas, a temperatura da camara sera mantida a 28 °C, a
concentracdo de CO:2 externa (referéncia) mantida a 380 + 3 ppm e a densidade de
fluxo de fétons fotossinteticamente ativa (PPFD) na folha mantida em 1000 umol
fotons m2 s1. A eficiéncia do uso de agua sera calculada pela relagdo entre a
fotossintese liquida e a transpiracéo foliar (Pn/E).

Com um fluorémetro acoplado (LI-6400-40), foram avaliados parametros de
fluorescéncia da clorofila a. Essas medidas foram foram realizadas por meio do
método de pulso de saturacdo (SCHREIBER et al., 1995) nas folhas iluminadas e
adaptadas ao escuro por 30 min. A intensidade e duracdo do pulso de saturacéo de
luz foram de 8000 umol m2 s1 e 0,7 s, respectivamente. A luz azul foi mantida em
10% da radiacdo aplicada para maximizar a abertura estomatica. Os seguintes
parametros foram medidos: eficiéncia quantica méxima do fotossistema Il [Fv/Fm =
(Fm-Fo)/Fm], eficiéncia quéantica efetiva do fotossistema Il [Y(II) = (Fm’-Fs)/Fm’],
guenching nao fotoquimico [NPQ = (Fm-Fm’)/Fm’] e taxa aparente de transporte de
elétrons no fotossistema Il [ETR = (AF/Fm’ x PPFD x 0,4 x 0,85)]. Para ETR, 0,4 foi
usado como fracao da energia de excitacao distribuida para o PSII e 0,85 como fracéo
de luz absorvida pelas folhas. O Fm e Fo sao, respectivamente, fluorescéncia maxima
e minima de folhas adaptadas ao escuro e, Fm’ e Fs, sdo respectivamente,
fluorescéncia maxima e em equilibrio dindmico e Fo’ é a fluorescéncia minima apos
iluminacdo com vermelho-distante de folhas expostas a luz (GENTY et al., 1989;
SCHREIBER et al., 1994; SILVA et al., 2010).

4.3 Curvas de resposta da fotossintese ao CO: (A-Ci)
Foram realizadas curvas de resposta da fotossintese a concentracao

intracelular de CO2. A fotossintese foi acompanhada em diversas concentracdes de

CO2 na camara de medida. Essas concentragdes foram de 400, 300, 200, 100, 50,
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400, 600, 800, 1200, 1600 e 2000 umol mol-1. A partir dessa curva foram calculadas
as limitagdes metabdlica (Lm) e estomética (Ls).

As limitacdes estomaticas (Ls) e metabolicas (Lm) foram calculadas através
das curvas A-Ci como descrito por Lawlor (2002). Para a obtencao dos valores de Ls,
utilizou-se a seguinte equacéo: Ls = [(Apot-Ac)/Apot] X 100, onde a fotossintese potencial
(Apot) corresponde ao valor de A quando a concentracéo de CO2 no espaco intercelular
foliar (Ci) era igual a 400 ppm e Ac corresponde ao valor de A quando a concentracéo
de CO:2 atmosférico era igual a 400 ppm. O percentual de Lm nas plantas controle (+K)
foi definido como 0% e nas plantas em condicéo -K como o percentual do valor de Apot

das plantas neste tratamento em relacéo a Apot das plantas controle.

4.4 Conteudo relativo de agua (CRA) e dano de membrana

Para avaliar o conteudo relativo de agua (CRA), dez discos de mesmo 2
cm? obtidos das folhas utilizadas na medicdo de trocas gasosas foram coletados e
pesados para obtencdo da massa fresca (MF). Em seguida, estes discos foram
imersos em 10 mL de 4gua deionizada por 24 h a temperatura ambiente no escuro.
Apos este tempo, foram novamente pesados para obtencdo da massa targida (MT).
Depois, estes discos foram levados a estufa a 65 °C com circula¢éo forcada de ar por
trés dias e pesados para obtencdo da massa seca (MS). Em seguida, o CRA foi obtido
a partir da formula CRA = [(MF-MS)/(MT-MS)] x 100 (BARS, 1968; BOYERS, 1968).
O dano de membrana (DM) foi estimado a partir do vazamento de eletrélitos
utilizando dez discos obtidos da mesma folha utilizada para a medida do CRA. Esses
discos foram imersos em 10 mL de agua deionizada por 8 h. Em seguida, a
condutividade elétrica dessa suspensédo foi medida (C1). Logo apds, o material foi
levado a banho-maria a 99 °C durante 1 h e, ap0s terem atingido temperatura
ambiente, foi feita nova medi¢éo de condutividade elétrica (C2). Para obtencéo do DM,
as medidas foram inseridas na féormula DM = (C1/C2) x 100.

4.5 Determinacao do conteudo de carboidratos e K
Amostras da parte aérea e raizes foram condicionadas em agua deionizada

e aquecidas em banho-maria a 99 °C. Este extrato foi utilizado para determinar os

contetdos de potassio e carboidratos soluveis totais. A concentragédo de K nos tecidos
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foi determinada por fotometria de chama (Micronal, Sdo Paulo, Brasil) e expressa em
% de K na MS. A concentracdo de carboidratos solUveis totais foi determinada pelo
meétodo do acido fenol-sulfurico, descrito por Dubois et al., (1956), na qual adicionou-
se 1 mL de fenol dissolvido em acido sulfarico, concentracéo de 5% (p/v), em tubos
de ensaio contendo os extratos das amostras e, ap0s 15 minutos, realizou-se a leitura

spectrofotométrica em comprimento de onda de 490 nm.

4.6 Atividade do PSI e fluorescéncia da clorofila a ao final do experimento

Os parametros do P700 e fluorescéncia da clorofila a, ao final do
experimento, foram mensurados em temperatura ambiente (25°C) com um sistema de
monitoramento Dual-PAM-100, do inglés “dual-wavelength pulse-amplitude
modulated fluorescence monitoring” (Heinz Walz, Effeltrich, Alemanha) de acordo com
Schreiber (2004) e as instru¢des do fabricante. As plantas foram adaptadas ao escuro
por 20 minutos antes de todas as mensuracdes. A intensidade luminosa foi de 1000
umol m-2 s1. A fluorescéncia intrinseca as amostras (Fo) foi determinada apds a
permanéncia do tecido foliar em completa escuriddo por 20 min, assim como o sinal
maximo do P700 (Pm). Pulsos de saturacdo foram aplicados para obter a
fluorescéncia maxima nas amostras adaptadas ao escuro. A eficiéncia maxima da
fotoquimica priméaria do PSIl (Fv/Fm) foi entdo determinada pela aplicacdo de um
pulso de saturacdo de 0,8s, com intensidade de 10.000 pmol m-2 s1 sendo o Fv/Fm
estimado como (Fm-Fo)/Fm. Com as amostras iluminadas a adaptadas a luz, foram
determinados Fo’ e Pm’, os quais sao a fluorescéncia minima em amostras adaptadas
a luz e o sinal maximo do P700 em amostras adaptadas a luz respectivamente. Os
parametros de dissipacao de energia do PSIl e PSI foram calculados de acordo com
as instrucdes do fabricante. O rendimento quéantico ndo fotoquimico do PSI, a fracao
oxidada do PSI Y(ND) foi estimada como Y(ND) = 1-P700red, onde P700red € a
mudanca no estado redox do P700 obtida pela diferenca entre a transmitancia a 875
e 830 nm. O rendimento quéantico ndo fotoquimico do PSI, o qual ndo pode ser oxidado
por um pulso de saturacéo Y(NA), foi calculado como Y(NA) = (Pm-Pm’)/Pm, onde Pm
e Pm’ sdo a variagdo maxima do sinal do P700 em amostras adaptadas ao escuro e
a luz, respectivamente.

Todos os parametros fluorimétricos e de absorbancia do P700 foram
obtidos da folha +1.
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5 RESULTADOS

5.1 Crescimento das plantas

Aos 20 dias de privacdo de potéassio, as plantas (com 35 dias de idade)
apresentavam diferencas visuais marcantes quanto ao fendtipo tanto da parte aérea
quanto das raizes (FIGURA 2). As folhas das plantas deficientes em K (-K)
apresentavam-se menos turgidas, mais susceptiveis a danos mecanicos e menores
em comparagdo as plantas bem nutridas em K (+K) (FIGURA 2A), exibindo ainda
menor largura das folhas e presenca de necrose nas bordas das mesmas, sintoma
classico de deficiéncia de potassio (ZORB, 2014) (FIGURA 2C). O diametro e o
aspecto visual do colmo também foram afetados pela deficiéncia de K, sendo este
mais fino e mecanicamente mais fragil nas plantas K (FIGURA 2D). O crescimento
das raizes das plantas -K também foi visivelmente menor, tendo estas apresentado
menor volume, coloracdo escura, com alguns pontos necroticos (FIGURA 2B).

A deficiéncia de potassio reduziu significativamente a massa fresca das
folhas, colmos e raizes do milho (P<0.05) em 54, 63 e 59%, respectivamente (TABELA
1). Ainda, o diametro do colmo e o conteudo relativo de agua nas folhas também foram
significativamente afetados pela privacao de potassio (P<0.05), sendo 36 e 15%
menores nas plantas submetidas a deficiéncia de K, respectivamente (TABELA 1). A
taxa de emissdo e o numero final de folhas ndo foram afetados pela deficiéncia. O
particionamento da matéria fresca das plantas nao foi influenciado pela deficiéncia
deste nutriente (FIGURA 3), o que evidencia que o desenvolvimento das partes

vegetativas nao foi prejudicado, apenas seu crescimento.
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Figura 2 - Aspecto visual da (A) parte aérea, (B) raizes, (C) das folhas e (D) colmos
de plantas de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade em condi¢&o normal de cultivo
(+K) e submetidas a deficiéncia de potassio por 20 dias (-K).
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Tabela 1 — Massa fresca (MF) das folhas, colmo, raizes e total, didametro do colmo e
conteudo relativo de agua (CRA) de plantas de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade
submetidas a deficiéncia de potassio? por 20 dias. Valores representam a média de
trés repeticdes + DP. Os asteriscos representam diferenga significativa entre os
tratamentos pelo teste de Tukey (P<0.05).

Tratamentos
Parametros
+K -K
MF Folhas P 75 + 18* 35+0.6
MF Colmo P 94 + 20* 34 +10
MF Raizes P 40 £ 11* 16 £ 6
MF Total b 210 + 49.3* 85+ 16.6
NUmero de Folhas
_ 60 5.66 + 0.57
Expandidas
Diametro do Colmo ¢ 202+ 2.7* 129+0.8
CRA d 87.5 + 1.25* 74.3+3.0

a +K : Solugéo nutritiva com 6 mM de K, -K : Solugao nutritiva deficiente em K (=0.03 mM K)
b g plantal, ¢ mm planta, ¢ %

Figura 3 — Representacao gréafica do particionamento da matéria fresca de plantas de
milho cv. BR5011 com 35 dias de idade em condi¢bes normais de cultivo (A) e
submetidas a deficiéncia de potassio por 20 dias (B). Valores representam a
participacdo dos diferentes érgaos em % na massa fresca total.

A B

35.89%

Il Folhas
[ Colmo
I Raiz

44.97%

5.2 Conteudo de potassio, carboidratos sollveis, potencial osmético e danos de
membrana
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Como esperado, as plantas -K apresentaram menor conteudo de K na
matéria seca (MS), tanto nas folhas (82% menor) quanto nas raizes (80% menor),
comparadas as plantas +K apoés 20 dias de privacdo de K, (P<0.05) (FIGURA 4). O
nivel de potassio na MS das folhas das plantas -K ficou abaixo do nivel critico
reportado na literatura para milho (0.75% K na MS), enquanto que o nivel nas folhas
das plantas +K ficou acima do 6timo (2.0% K na MS) (MACKAY e LEEFE, 1961;
ESTES et al., 1976).

Figura 4 — Conteldo de potassio em folhas e raizes de plantas de milho cv. BR5011
com 35 dias de idade em condi¢cdes normais de cultivo (barras cinzas) e submetidas
a deficiéncia de potassio por 20 dias (barras brancas). As linhas vermelha e azul
marcam as concentracfes critica e normal de potassio, respectivamente, no tecido
foliar de milho. As barras representam as meédias de trés repeticbes + DP. Os
asteriscos representam diferenca significativa entre os tratamentos pelo teste de
Tukey (P<0.05).
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O potencial osmoético (¥s) nas folhas das plantas +K foi 11% maior em
comparacao ao das folhas das plantas -K (P<0.05), ndo havendo diferenca nas raizes
entre os tratamentos (FIGURA 5A). O conteudo de carboidratos sollveis totais foi 30%
maior nas folhas e 20% menor nas raizes das plantas -K em comparagdo as +K
(P<0.05) (FIGURA 5B), sendo este um dos efeitos mais relatados na literatura em
relacdo a deficiéncia de potassio (MARSCHNER, 1995). A deficiéncia de K n&o afetou
a integridade das membranas das células de folhas e raizes de milho neste
experimento (FIGURA 5C).
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Figura 5 — Potencial osmético (A), carboidratos soluveis totais (B) e danos de
membrana (C) em folhas e raizes de plantas jovens de milho cv. BR5011 com 35 dias
de idade em condi¢cGes normais de cultivo (barras cinza) e submetidas a deficiéncia
de potassio por 20 dias (barras brancas). As barras representam a média de trés
repeticbes + DP. Os asteriscos representam diferenca significativa entre os
tratamentos pelo teste de Tukey (P<0.05).
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5.3 Trocas gasosas, eficiéncia e rendimento quantico do PSIl ao longo do tempo

Ao longo dos 20 dias apés a diferenciacéo dos tratamentos (DAT), somente
houve diferenca significativa nos parametros de trocas gasosas avaliados a partir do
18° dia (FIGURA 6). A fotossintese liquida (Pn) da folha 1+, aos 18 DAT, foi 30%
menor nas plantas -K em comparacéo as +K e 52% menor aos 20 DAT (P<0.05)
(FIGURA 6A). A condutancia estomatica (gs) foi 37 e 39% menor aos 18 e 20 DAT,

respectivamente, nas plantas -K em comparacao as plantas +K (P<0.05) (FIGURA
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6C). A transpiragao (E) seguiu a mesma tendéncia da gs, sendo 27 e 34% menor nos
18 e 20 DAT, respectivamente (P<0.05) (FIGURA 6D). A concentragcdao de CO2
intracelular foi 34% maior nas plantas -K aos 20 DAT. Os dados mostram que a
deficiéncia de potassio somente foi capaz de induzir mudancas nos parametros de
trocas gasosas quando o crescimento das plantas ja estava prejudicado pela privacédo
de K. No entanto, vale ressaltar que as medidas de trocas gasosas realizadas nao

remetem a planta inteira, devido a limitagcdes do método de mensuracéao utilizado.

Figura 6 — Fotossintese liquida (A), eficiéncia quantica do fotossistema Il (B),
condutancia estomética (C), transpiracdo (D), concentracdo de CO: intracelular (E),
rendimento quantico maximo do fotossistema Il (F) de plantas jovens de milho cv.
BR5011 em condi¢Bes normais de cultivo (circulos cinza) e submetidas a deficiéncia
de potassio por 20 dias (circulos brancos). Os pontos representam a média de trés
repeticoes + DP. Os asteriscos representam diferenca significativa entre os
tratamentos pelo teste de Tukey (P<0.05).
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A eficiéncia quantica do fotossistema Il (®PPSII) decresceu 24 e 41% no
tratamento -K em relacdo ao +K aos 18 e 20 DAT, respectivamente (FIGURA 6B). No
entanto, o rendimento quantico do fotossistema Il (Fv/Fm) n&o sofreu alteracdo ao
longo do tempo, devido a deficiéncia de K (FIGURA 6F). Estes resultados indicam que
a reducédo na eficiéncia do PSIlI ndo esta ligada a danos diretos aos complexos

coletores de luz ou proteinas relacionadas ao fotossistema.

5.4 Trocas gasosas, curvas de resposta da fotossintese a luz e a concentracao

de COq intracelular

A deficiéncia de potéssio induziu mudancas em todos os parametros de
trocas gasosas avaliados e suas relacBes (P<0.05). A fotossintese liquida,
condutancia estomatica e transpiracao foram menores nas plantas -K 52, 39 e 32%,
respectivamente, comparadas as plantas +K. A eficiéncia do uso da &gua,
representada pela relagéo Pn / E, foi maior 25% nas plantas +K em relag&o as plantas
-K, indicando a capacidade das plantas +K fixar mais CO2 com um mesmo volume de
agua transpirado. A relacao entre o transporte aparente de elétrons (ETR) e a Pn, que
indica a utilizacdo de energia fotoquimica em outros processos que nao a fixacdo de
CO:2 (RIBEIRO et al., 2009), foi 20% maior nas plantas deficientes em K em relagao
as plantas +K (P<0.05).

A partir da curvas de resposta da fotossintese a radiacdo
fotossintéticamente ativa (A-PAR) (FIGURA 7) e a concentracdo de CO: intracelular
(A-Ci) (FIGURA 8), foram obtidos os parametros: Fotossintese maxima (Pnmax),
respiracdo no escuro (Rd), ponto de compensacéao de luz (Curva A-PAR), limitagbes
metabodlica e estomatica da fotossintese (Lm e Ls, respectivamente) (Curva A-Ci)
(TABELA 3). A Pnmax das plantas -K foi 30% menor em comparagdo com as +K
(P<0.05). N&o houve diferenca significativa na Rd entre os tratamentos e o ponto de
compensacao de luz foi 30% maior nas plantas -K. A limitagdo metabdlica, a qual &
obtida por uma comparagdo entre uma condicdo padrdo e uma condigcdo que se
pretende avaliar sendo, por definicdo, 0% para as plantas +K e 55% nas plantas -K.
Isso indica que num mesmo Ci, a fotossintese das plantas -K sera menor por
limitagOes relacionadas aos mecanismos de fixacdo de CO:2. A limitacdo estomatica

nas plantas -K foi 82% menor em comparacao com as plantas +K (P<0.05). Isso indica
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que a queda na fotossintese das plantas deficientes em potédssio ndo esta relacionada
com a abertura estomatica.

Tabela 2 — Fotossintese liquida (Pn), condutancia estomatica (gs), transpiracéo (E),
eficiéncia do uso da agua na fotossintese (Pn/E), concentracdo de CO2 no mesdfilo
(Ci), relac@o entre o transporte aparente de elétrons e assimilacdo de CO2 (ETR(II)/Pn)
em plantas jovens de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade em condi¢cdes normais
de cultivo e submetidas a deficiéncia de potassio por 20 dias. Os valores representam
a meédia de trés repeticbes = DP. Os asteriscos representam diferenca significativa
entre os tratamentos pelo teste de Tukey (P<0.05).

Tratamentos
Parametros
+K -K
Pnb 32.74 + 1.98* 15.5 + 2.87
gs°© 0.217 £ 2.5 e%* 0.131+3.3e3
Ed 3.60 £ 0.23* 2.34 £0.05
Pn/E © 8.82 £ 0.34* 6.61 £ 1.07
Cif 12.38 £1.64 18.99 £ 3.24*
ETR(I)/Pn 9 4,55+ 0.05 5.74+ 0.43*

a +K : Solugéo nutritiva com 6 mM de K, -K : Solugao nutritiva deficiente em K (=0.03 mM K)
b umol m2 s, ¢ mol m2 s, d mmol m-2 s, e umol mmol? f Pa, 9 umol umol-=.

Figura 7 — Curvas de reposta da fotossintese (Pn) a radiacao fotossintéticamente ativa
(PAR) de plantas jovens de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade em condi¢des
normais de cultivo (circulos cinzas) e submetidas a deficiéncia de potassio (circulos
brancos) por 20 dias. Os pontos representam a média de trés repeticdes + DP.
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Figura 8 — Resposta da fotossintese (Pn) a concentragdo intracelular de CO2 (Ci) de
plantas jovens de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade em condi¢cGes normais de
cultivo (circulos cinzas) e submetidas a deficiéncia de potassio (circulos brancos).
Cada ponto representa a média de trés repeticfes + DP.
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Tabela 3 — Fotossintese maxima (Pnmax), respiracdo no escuro (Rd), ponto de
compensacao de luz e limitacdes metabdlica e estomatica (Lm e Ls, respectivamente)
de plantas jovens de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade em condicdes normais
de cultivo e submetidas a deficiéncia de potassio. Os valores representam a média
de trés repeticbes £+ DP. Os asteriscos representam diferenca significativa entre os
tratamentos (P<0.05) pelo teste de Tukey.

Tratamentos
Parametros
+K -K

PNmax P 45.02 + 2.89* 32.30 +5.28
RaP 2.790 + 0.830 3.620 + 0.840
Ponto de Compensacao 36.10 £ 6.30 51.53 £ 5.71*
Lm¢ 55.41 + 7.90

Ls¢ 6.24 £ 0.59* 1.08 £ 0.25

a +K : Solugéo nutritiva com 6 mM de K, -K: Solugao nutritiva deficiente em K (=0.03 mM K)
b umol m2s? ¢c9%

5.5 Parametros da anélise da fluorescéncia da clorofila e absorbancia do P700
Diversos parametros oriundos da analise da fluorescéncia da clorofila foram

descritos para as plantas deficientes em K e em condi¢céo normal de cultivo (TABELA

4). O rendimento quantico maximo do PSII nao foi afetado pela deficiéncia de potassio
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em plantas de milho. A eficiéncia quantica do PSIl (Y(ll)) e a taxa de transporte
aparente de elétrons no PSII (ETR(II)), foi 58% menor nas plantas -K em comparacao
as +K (P<0.05), indicando a menor capacidade do PSII das plantas deficientes em
converter energia fotoquimica. O quenching nao fotoquimico (NPQ) foi 40% maior nas

plantas deficientes em K, em comparagao com as plantas +K (P<0.05).

Tabela 4 — Rendimento quantico maximo do PSII (Fv/Fm), eficiéncia quantica do PSII
(Y(II)), taxa de transporte de elétrons do PSII (ETR(II)) e quenching ndo fotoquimico
de plantas jovens de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade em condi¢bes normais
de cultivo e submetidas a deficiéncia de potassio por 20 dias?. Valores representam a
média de trés repeticbes + DP. Os asteriscos representam diferenca significativa entre
os tratamentos pelo teste de Tukey (P<0.05).

Parametros Tratamentos
+K K
Fv/Fm 0.762 + 0.021 0.759 + 0.002
Y(I1) 0.253 + 0.034* 0.106 + 0.006
ETR(Il) P 109.5 + 21.0* 45.85 + 3.5
NPQ 0.846 + 0.039 1.402 + 0.37*

a +K : Solugéo nutritiva com 6 mM de K, -K : Solugao nutritiva deficiente em K (=0.03 mM K)
b umol m2 st

Os parametros obtidos através da técnica de analise da diferenca
absorbancia do P700 a 875 e 830 nm foram descritos neste trabalho para as plantas
crescendo em ambas as concentracfes de potassio na solucdo (TABELA 5). Nao
houve diferenca entre os tratamentos no sinal maximo do P700 das plantas adaptadas
ao escuro. No entanto, a eficiéncia quantica do PSI (Y(I)) e a taxa de transporte
aparente no PSI (ETR(I)) foi 50% menor nas plantas -K em comparacdo com as +K
(P<0.05). Os rendimentos quanticos ndo fotoquimicos relacionados ao lado doador
(Y(ND)) e aceptor (Y(NA)) do PSI foram afetados pela deficiéncia de potassio. Y(ND)
foi 42% maior nas plantas -K em comparacao com as plantas +K (P<0.05), enquanto
0 Y(NA) foi 31% maior nas plantas +K (P<0.05). Isso indica que as plantas deficientes
em potassio sofrem mais limitagdo do lado doador do PSI, enquanto que as plantas

bem nutridas em K sao mais limitadas pelo lado aceptor.
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Tabela 5 — Sinal maximo do P700 adaptado ao escuro (Pm), eficiéncia quantica do
PSI (Y(I)), taxa de transporte de elétrons do PSI (ETR(l)), rendimento quantico ndo
fotoquimico relacionado ao lado doador do PSI (Y(ND)), rendimento quéantico néo
fotoquimico relacionado ao lado aceptor do PSI (Y(NA)) e fluxo ciclico de elétrons
(CEF = ETR(I)/ETR(Il)) em plantas jovens de milho cv. BR5011 com 35 dias de idade
em condi¢Bes normais de cultivo e submetidas a deficiéncia de potassio por 20 dias?.
Os valores representam a média de trés repeticbes + DP. Os asteriscos representam
diferenca significativa entre os tratamentos pelo teste de Tukey (P<0.05).

Parametros Tratamentos
+K -K
Pm 2.290 + 0.196 2.374 £ 0.303
Y(l) 0.452 + 0.022* 0.223 + 0.029
ETR(I) ° 195.2 + 9.6* 96.1+12.4
Y(ND) 0.380 + 0.010 0.662 + 0.062*
Y(NA) 0.168 + 0.045* 0.115 + 0.021
CEF 1.80 +£0.16 2.09+0.16

a +K : Solugéo nutritiva com 6 mM de K, -K : Solugao nutritiva deficiente em K (=0.03 mM K)
b umol m2 s1

6 DISCUSSAO

Objetivou-se com este estudo experimental caracterizar o crescimento,
desenvolvimento, atividade fotossintética e as relacdes hidricas / osméticas de plantas
de milho submetidas a deficiéncia de K. O aparecimento dos sintomas inerentes a
deficiéncia de K nas folhas das plantas de milho ocorreu apenas apés 17 DAT, sendo
observada reducao no didmetro e resisténcia do colmo ja aos 12 DAT, sendo este 0
sintoma mais evidente. Varios autores reportam a demora no aparecimento dos
sintomas de deficiéncia de K em diversas espécies vegetais (KANAIA et al., 2011; LI
etal., 2011; BATTIE-LACLAU et al., 2014) estes ocorrendo somente quando 0s niveis
de potassio caem drasticamente nas folhas. A forte reducdo no crescimento,
evidenciada pela menor massa fresca total (60%), nas plantas de milho deficientes
em potassio esteve mais associada ao menor tamanho dos érgéos vegetativos do que
ao seu desenvolvimento, fendbmeno evidenciado pelo particionamento da matéria
fresca das plantas -K em comparacdo com as plantas +K, este sendo basicamente
idéntico. Tal fato pode ter sido influenciado pelo estadio de desenvolvimento em que

as plantas se encontravam no momento de imposicdo da deficiéncia, estadio V3.
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Neste estadio, todas as folhas e espigas que a planta eventualmente ira produzir estdo
praticamente formadas (MAGALHAES e DURAES, 2006). Em plantas anuais, como o
algodao, a deficiéncia de K causa reducdo no acumulo de matéria nos caules e
aumento nas folhas, onde em condi¢cdes 6timas de cultivo o inverso seria o normal
(KROPFF e LOTZ, 1993; GERARDEAUX et al., 2010).

A reducédo no crescimento destas plantas pode estar associada a menor
pressdo de turgor nas ceélulas em desenvolvimento. O CRA das plantas -K foi 15%
menor em relacdo as plantas +K. Hsiao e Xu (2000), trabalhando com plantas de
algodao, relataram que variagdes minimas no CRA, quando este esta acima de 85%,
resultam em quedas drasticas no potencial hidrico (Ww) da folha, sendo grande parte
dessa reducédo atribuida a perda de pressédo hidrostatica no interior da célula (Wp).
Ainda, variacdes no ¥s pouco afetam o Ww final de plantas com CRA acima de 85%.
Apesar de ndo haver acessos ao Ww das folhas neste experimento, podemos afirmar
que sob a deficiéncia de K o Ww das folhas caiu, uma vez que o CRA foi menor nas
plantas -K, ocasionando queda na taxa de expansao celular, sendo este processo o
primeiro a ser afetado pela queda do Ww das plantas (HSIAO e AZEVEDO, 1974).
Apesar do s ter sido 11% maior nas folhas das plantas -K, este aumento somente
ndo poderia acarretar uma reducdo tao drastica no CRA sem a perda de ¥p. Assim,
pode-se concluir que, neste experimento, a privacdo de K em plantas de milho nédo
afetou o desenvolvimento das partes vegetativas, sendo a reducdo do crescimento,
devido o menor acumulo de matéria nos tecidos, causada em parte pela reducéo do
Yp no interior das células em crescimento.

As concentracdes de K nas folhas e raizes das plantas encontradas neste
trabalho, ao final do experimento, estavam em acordo com o esperado para plantas
de milho bem supridas e deficientes em K (ESTES et al., 1973; QU et al., 2012). A
concentracdo de K nas folhas de plantas deficientes foi considerada critica para o
crescimento do milho (MACKAY e LEEFE, 1961; ESTES et al., 1973). O acumulo de
carboidratos soltuveis nas folhas das plantas deficientes em potassio € um resultado
bem documentado na literatura (PETTIGREW, 1999; POORTER et al., 2009;
GERARDEAUX, et al.,, 2010). Neste experimento, houve maior acumulo de
carboidratos nas folhas das plantas deficientes em K em comparacgao as plantas +K.
No entanto, o inverso ocorreu nas raizes. O K desempenha papel importante no

transporte de sacarose através do floema, promovendo o carregamento da mesma no
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altimo (MARSHNER, 1995). Assim, o acumulo de carboidratos nas folhas (tecido
produtor) e a reducdo da concentracdo destes nas raizes (tecido ndo produtor) podem
ser explicados pelo transporte deficiente de carboidratos através do floema.

A reducéo no crescimento das plantas -K nao deve ter se dado por limitacao
na producao de assimilados. Em algodao deficiente em K, foi relatada a redu¢do no
crescimento dos Orgaos vegetativos de acordo com a distancia destes dos tecidos
fontes de fotoassimilados, assim como 0 acumulo de acucares nos mesmos, sendo a
causa do menor tamanho destes 6rgdos atribuida a limitacées no transporte desses
assimilados (GERARDEAUX, et al., 2010). Assim, redu¢cbes no crescimento de
plantas deficientes em potassio, provenientes do menor tamanho dos érgaos vegetais,
devem ocorrer antes mesmo que a Pn destas seja substancialmente afetada. Neste
experimento, a deficiéncia de K causou queda na Pn do milho somente a partir do 18
DAT, momento onde o crescimento destas plantas ja se encontrava limitado.

O nivel critico de K nas folhas de milho (0.75% K na MS) encontrado na
literatura é baseado na concentracdo que limita severamente a fotossintese (ESTES
etal., 1973). Nas plantas de milho estudadas aqui, enquanto a gs foi menor nas plantas
-K, a Ci foi maior nas mesmas, indicando que a maior influéncia do K na Pn deve estar
associada a uma maior resisténcia do mesofilo e/ou a capacidade reduzida de fixacao
do CO2 no ciclo de Calvin-Benson, do que a limitacbes estomaticas. Conclusfes
similares foram previamente reportadas para algoddao (ZHAO et al., 2001,
GERARDEAUX et al., 2009), Carya cathayensis (JIN et al., 2011) e Prunus dulcis
(BASILE et al., 2003). Os resultados de Pn/E e ETR/Pn mostram ainda que as plantas
+K eram mais eficientes tanto no uso da agua quando na alocacao de elétrons para a
fotossintese. De fato, neste experimento a Lm da fotossintese foi de 55% para as
plantas -K em relacdo as +K e a Pnmax foi 30% maior nas plantas +K, o que demonstra
a menor capacidade das plantas -K em assimilar o CO2, mesmo com Ci e
luminosidade idénticos as plantas +K. Em plantulas de C. cathayensis, o baixo
suprimento de K levou ao aumento no Ci e na concentracédo de CO:2 nos cloroplastos
(Cc), sendo este aumento no Cc néo relacionado ao estado de ativacdo da RubisCO
(JIN et al.,, 2011). A desativacao in vivo da RubisCO foi observada em trabalhos
anteriores em Cc < 100 umol mol* em soja (FLEXAS et al., 2006) e em Cc < 120 umol
molt em espécies Mediterraneas (GALMES et al., 2011). Assim, para os valores de
Ccreportados por Jin et al. (2011), seria pouco provavel que a reducao da Pn estivesse

se dando por desativagdo da RubisCO por devido a baixo Cc. No entanto, pouco se
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sabe sobre o que acarreta este aumento na Ci em espécies C4. E possivel que, como
estas possuem mecanismos de concentracdo de CO2, este aumento na Ci esteja
relacionado a menor expressado / desativacdo da fosfenolpiruvato carboxilase
(PEPCase) resultante de processos bioquimicos diversos. No entanto, este estudo
néo fornece dados suficientes para negar ou confirmar esta hipotese.

O uso da andlise da fluorescéncia da clorofila e absorbancia do P700
permitem um rapido acesso a informacgdes associadas com as cinéticas de reacao da
luz com os PSl e Il (SCHREIBER et al., 1995; SCHREIBER, 2004). A relacdo Fv/Fm,
a qual indica o rendimento quéantico do PSII (LICHTENTHALER e BABANI, 2004) é
comumente utilizada para avaliar perturbacdes no transporte de elétrons ou danos a
estrutura dos tilacéides no lado doador do PSII (SKORZYNSKA-POLIT e BASZYNSKI,
1995). Os dados presentes neste estudo sugerem que a deficiéncia de K, durante 20
dias, n&o foi capaz de causar danos ao lado doador do PSII de plantas de milho.

A energia luminosa absorvida pelas moléculas de clorofila pode proceder
por trés caminhos: promover a fotossintese, ser dissipada como calor ou reemitida na
forma de fluorescéncia (KRAUSE e WEIS, 1991; OXBOROUGH e BAKER, 1997;
BAKER e ROSENQVIST, 2004; MACEDO et al., 2008). Y(Il), o qual representa o
rendimento da fotoquimica da fotossintese; a eficiéncia com a qual o PSIl converte
energia fotoquimica, foi menor nas plantas -K neste experimento e esta de acordo
com os resultados encontrados para milho sob deficiéncia de K (QU, et al., 2012). No
entanto, similar ao que aconteceu com o0s parametros de trocas gasosas, esta queda
no Y(Il) so foi observada aos 18 DAT. Ainda, o NPQ (o qual esta ligado a processos
relacionados a dissipacao do excesso de energia na forma de calor, a fim de proteger
a fotossintese em ambientes onde a absorcdo de luz excede a sua capacidade de
utilizacdo (MAXWELL e JOHNSON, 2000; MULLER et al., 2001) das plantas -K foi
substancialmente maior que o das plantas +K, sugerindo que a deficiéncia de K ndo
reduziu a capacidade das plantas de milho de proteger o seu aparato fotossintético.
Este resultado corrobora para a afirmacdo de que a regulacdo negativa da
fotossintese pela deficiéncia de potassio em plantas de milho é causada por
desbalangcos nos processos fisioldgicos relacionados ao crescimento normal das
plantas, estando o baixo crescimento destas plantas ndo diretamente relacionado a
gueda na atividade fotossintética.

Y(ND) é uma mensuracdo da limitacdo do lado doador do PSI, o qual

aumenta de acordo com o gradiente de protons transtilacoidal e danos causados a
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nivel do PSI. Y(NA) é uma mensuracdo da limitagdo proveniente do lado aceptor de
elétrons do PSI, a qual aumenta com a adaptacédo da planta ao escuro (desativagéo
de enzimas chave do ciclo de Calvin-Benson) e danos a nivel dos mecanismos de
fixagcdo do CO2. Y(I) é calculado a partir destes dois rendimentos quanticos néo
fotoquimicos complementares (KRAMER et al.,, 2004). Os dados obtidos neste
experimento sugerem que, sob deficiéncia de K, plantas de milho tém a atividade do
PSI limitada principalmente pelo lado doador, sendo este resultado ja relatado na
literatura (QU et al., 2012). No entanto, os mecanismos que por tras deste fendbmeno
ainda precisam ser descritos por estudos mais aprofundados.

Conclui-se que a fotossintese de plantas de milho deficientes em potassio
somente é negativamente afetada quando as plantas ja apresentam reducao
significativa no crescimento, sendo esta, portanto, ndo relacionada a producéo de
fotoassimilados. A reducdo no crescimento de plantas de milho deficientes em
potassio deve se dar por perda de ¥, devido ao menor CRA apresentado por estas
plantas. Ainda, o conceito que afirma que os niveis de concentracdo de acucares nos
tecidos podem atuar como sinais morfogenéticos em érgdos em desenvolvimento
(BLACK et al.,, 1995; ROITSCH et al.,, 2000; ROITSCH e GONZALES, 2004;
WACLAWOVSKY et al.,, 2006) pode estar envolvido nesta reducdo de crescimento
destas plantas, no entanto esta afirmacdo permanece como uma hipo6tese a ser

testada.
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