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— POTAQQIO -
ABQORQ[\O, TRANCPORTE E REDIQTRIBUIQ[\O NA PLANTA!

Euripedes Malavolta ?

“Manifestly this subject [The chemical elements] constitutes a fundamental aspect of plant
nutrition, but not less fundamental are problems of the entry into the roots of these essential

chemical elements and their upward movement and distribution in the plant”.
(HOAGLAND, 1944)

= (Ca) e, muitas vezes, com o magnésio (Mg). Isto porque o K soluvel
1. 'NTRODUCAO atravessaria mais facilmente as membranas (plasmalema e tonc
s trés palavras do titulo s&o assim definidas pBllasto) com movimento nos dois sentidos, entrada ou influxo, isto
€, absorcao propriamente dita, e saida ou efluxo. A saida do K pod

Malavolta et al. (1997):
ser consequéncia do desarranjo funcional das membranas. Pa
« absorg&o — processo pelo qual o elemento, no caso o B¥MpIo, 0s gréos de café de ma qualidade, avaliada pela prova d
tassio (K), passa do substrato (solo, solugéo nutritiva) para UXigara ou por outro processo, como a atividade da polifenoloxidase,

parte qualquer da célula (parede, citoplasma, vactiolo); perdem solutos, principalmente K, quando, verdes e moidos, sac
« transporte — movimento do K do local de absorcdo pafglocados em contato com um volume determinado de agua
outro qualquer (dentro ou fora dele); (PRETTE, 1992, ROMERO etal., 2003).
* redistribuicdo — movimento do K de um 6rgéo de residén-
cia para qualquer outro. 2. ABQORCAO
Na Figura 1, que resume o sistema solo-planta-atmosfera, os
trés processos estdo indicados. 2.1. Abcorgdo radicular
K (adubo) K (atmosfera) 2.1.1. Contato do potdecio com a raiz
\7'/
12 .~ . s . ~ ~ .
l 14\:\\4 A condicao obrigatéria para a absor¢éo de K é o estabeleci-
3 . ~
K (fase solida) = K (Iabil) = K (solugdo) =K (raiz) 7= K (parte aérea) ~Mento de seu contato com a raiz, o que pode se dar por trés proce
4 .
\2‘ gl e ” 6 o sos diferentes:
1" ~ . .
° ol a. Intercepcéo radicular — ao se desenvolver, a raiz encontre
K (eroséo) K (lixiviagéo) ~ . ..
o0 K da solucdo do solo, quer seja natural ou adicionado como
1 - intemperismo, liberacéo 8 - redistribuicao adubo; .
2 - fixagéo 9 - eroséo b. Fluxo de massa — o K caminha no solo em uma fase aquo-
j- dzssmgéo 1? - lixiviagéo ) sa movel, a solucdo do solo, a favor do gradiente de umidade, istc
- adsorgao - ascensao capilar z s~ - . . . .
5 - absorgdo 12 - adubacéo é, d(? uma regiao mais imida e distante da raiz para outra mais sec
6 - exsudagao 13 - queima e ascensao e proxima daraiz;
7 - transporte 14 - deposicdo c. Difusdo — o K'se movimenta no solo dentro de uma fase
Figura 1. O potassio no sistema solo-planta-atmosfera. aquosa estacionaria, a mesma solugéo do solo, a favor do gradient

de concentracdo, ou seja, de uma regido de maior concentraca
O K pode ser considerado o mais moével dos nutrientes para outra de menor concentracéo na superficie da raiz, obedecer
sistema solo-planta-atmosfera e, particularmente, na planta. A rée-a primeira lei de Fick:
vimentagdo na planta — dentro da raiz, desta para a parte aérea, W =-q D de/dx
dentro desta, desta para a raiz — € permitida ou facilitada pelo fato ,
de que, diferentemente dos outros elementos, o K se encontrasr?cpsdo'
tecidos em maior proporcéo na forma iénica, como mostra a Tale= fluxo;
la 1. De fato, a proporcdo dos elementos solGveis em agua, céhfespaco de poro/volume de solo (o sinal negativo indica que o
porcentagem do extraido por HCl a 1%, é: Ca — entre 1,8% e 5%pgvimento se da na dire¢ao oposta a do gradiente de concentragao

Mg — entre 30% e 81%; K —entre 81% e 97%. D = coeficiente de difusado (éreeg);

Pode-se admitir que essa solubilidade maior do K permit€ & concentracao;
sua redistribuigdo, o que usualmente ndo acontece com o calciodistancia.

; Palestra apresentada no Simpésio sobre Potassio na Agricultura Brasileira, promovido pela POTAFOS, em Sdo Pedro-SP, setembro de 2004.
Pesquisador do Centro de Energia Nuclear na Agricultura, Universidade de Sao Paulo, Piracicaba-SP. Fone: (19) 3429-4695, e-mail: mala@cena.usp.br

ENCARTE DO INFORMACOES AGRONOMICAS N°108 —-DEZEMBRO/2004 1


mailto:mala@cena.usp.br

Tabela 1.Solubilidade das bases em materiais vegetais.

Ca Mg K
Planta Total % recuperagao Total % recuperacao Total % recuperacao
% M.S. H.,O HCI 1% % M.S. H.,O HCI 1% % M.S. H.,O HCI 1%

Alfafa 1,29 40 97 0,31 81 100 1,42 83 100
Trigo sarraceno

Folhas 1,68 1,8 43 0,77 30 91 2,14 81 98

Caules 0,81 2,5 84 0,28 39 93 6,51 82 92
Milho - parte aérea 0,67 65 100 0,41 81 100 5,33 89 100
Cebola - parte aérea 1,18 28 100 0,35 63 100 4,83 83 99
Ervilha - parte aérea 1,79 59 100 0,47 72 100 3,07 95 100
Batata - parte aérea 1,30 4,6 69 0,39 64 100 5,92 88 96
Abobrinha - parte aérea 3,51 23 88 0,65 31 100 2,34 97 100
Tomateiro - parte aérea 2,35 7,7 56 0,56 55 89 5,44 94 100
Nabo - parte aérea 2,46 58 100 0,51 67 920 3,28 920 100

Fonte: DIVISION OF PLANT NUTRITION, University of California (dados ndo publicados).

Conforme se vé na Tabela 2, o processo dominante no c@abela 4.Comparagéo entre &rea das particulas do solo e superficie da rai:
tato do K com a raiz é o de difusdo, caracteristica que partilha com até 100 cm de profundidade.
o fosforo (P). Na adubagéo, entretanto, € mais comum o K acomggiavel

. . Valor
nhar o nitrogénio (N).
Superficie do solo 5x 205 x 10 ha ha
Tabela 2 Contribuicao relativa dos processos de contato em solos norgperficie da raiz 1x101,5x16haha
americanos e do Rio Grande do Sul. Relag&o entre superficie do solo e da raiz Y10
% do total Capacidade de troca do solo em contato com araiz *- 1@ meq ha
fon Intercepcao Fluxo de massa Difusédo Fonte: Adaptada de GRIMME (1985).
SOLO BARRO-LIMOSO DOS ESTADOS UNIDOS' .
Barber (1982) assinala que as plantas normalmente ocuparn
N-NO, 1 99 0 menos de 1%-2% do volume do solo e que, portanto, ndo poderr
P-H,PO; 2 4 94 entrar em contato com mais de 1% a 2% de K disponivel no solo.
K-K* 2 26 , 72 A Figura 2 mostra a estreita correlacéo entre a concentragac
12 SOLOS DO RIO GRANDE DO SUL de K na solucé@o do solo e a produgéo de trigo em vérios solos.
P-H,PO, 3,5 2,6 94 Além da concentragdo do K considerada isoladamente, sua absorga
K-K* 0,9 10,1 89 é influenciada também pela razdo da atividadé ®d + Mg na
Fonte: 1. BARBER (1966): 2. VARGAS et al. (1983). solucdo do solo, medida do fator “intensidade” do suprimento do

elemento (TINKER, 1973).
A solucéo do solo, fonte imediata dos nutrientes para as

plantas, tem sua composi¢éo resumida na Tabela 3. Vé-se que os
macronutrientes, inclusive o K, acham-se na faixa de concentracdo
de 1G*-10* moles L2 (3,9-39 mg ). Aabsor¢éo do K é governada
largamente por sua concentragdo na solugéo do solo que, quando
baixa, deve ser suplementada pelo adubo, como indicado na Figura 1.
O K tem que caminhar por fluxo de massa e por difuséo, visto que,
devido a desproporc¢éo entre a superficie da raiz e a superficie das
particulas do solo, muito pouco é acessivel, como se vé na Tabela 4.

BNEEEY

Produtividade (t ha™)
[6)]
1

Tabela 3.Composicao da solucéo do solo. 41
Faixa geral Solos acidos Solos calcérios f
Elemento . . . . . . . . .
------------ (mol X 10)--------------- 01 02 03 04 05 06 07 08
N 0,16-55 12,1 13 Concentragado de K na solugéo do solo (meq L™)
P 0.001-1 0.007 0.03 (Simbolos representam diferentes tipos de solo)
K 0,2-10 0,7 1 Ei 2 C laca 50 d L. lucio d |
Ca 0.5-38 3.4 14 igura 2. Correlaggo entre concentragao de potassio na solugao do solo
producao de trigo.
Mg 0,7-100 19 7 Fonte: Adaptada de GRIMME (1979).
S 0,1-150 0,5 24
Na 0,4-150 10 29 Amesma relacéo de atividade foi usada por Woodruff (1955
cl 0,2-230 11 20 citado por BARBER, 1968) para determinar a capacidade do solo err
Fonte: FRIED e BROESHART (1967). fornecer K para a raiz através da solu¢@o do solo. A variagao ne
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energia livre que acompanha a permuta do Ca pelo K nos sitioa@bsorcao, o que diminui o gradiente de concentragdo (MUNSON,
troca do solo é determinada usando-se a equagéo: 1980). A velocidade de difuséo, mais que a intercepcao radicular e ¢
AF =RTL g / (aCa)? fluxo de massa, é o passo limitante para o contato e, se outra
condi¢Bes permanecerem constantes, para a absorgéo propriamen

sendo: R = constante dos gases; T = temperatura absoluta. dita. Nye e Tinker (1977) apresentam a matematica da difus&o.

Bar-Akiva (1969) encontrou correlacéo entre teor foliar de K 2.1.2. Cinética

em citros, medida de absorcdo, e valoredlecomo se vé na
Tabela 5. Pfeffer (1900 citado por GAUCH, 1973) sugeriu, ha mais de

um século, uma explicagcao para o paradoxo do fato de que um:e

Tabela 5.Efeito da adubagao potassica nos valaFésio solo e teor foliar SOIUGAO aquosa consegue atravessar a membrana lipidica: nao €
de potassio em folhas de laranjeira Shamouti. elemento isolado que vence a barreira, mas o produto de sua liga

¢do com um carregador, o conjunto dos dois sendo sollvel no

Tratamento Potassio nas folhas (%) AF . o
plasmalema. O termo carregador tem passado por muitas variagoe:

K, testemunha 0,57 -2.380  como se vera adiante, mas nao foi descartado. Porém, a sinfoni:
K, como KClI 0,69 -2.600 do(s) mecanismo(s) de absor¢éo ibnica ainda esta sendo escrit
K, como KClI 0,79 -2.010 nas pautas de um sem-nimero de publicacdes.
K, como KSO, 0,68 -2.520 A hipétese de Pfeffer (1900 citado por GAUCH, 1973) pode
K, como KSO, 1,06 -2.190 ser formulada como um modelo muito simples:
!AF = variacdo da energia livre em cal hiob processo de troca Ca/K do |(1
solo. Valor deAF na faixa de -2.500 a -3.000 indica quantidade 6tima de K R+M — MR 1)
trocavel; igual ou menor do que -2.000 indica excesso; de -3.500 a -4.000 D E—
indica deficiéncia. K,
Fonte: BAR-AKIVA (1969). «

Do mesmo modo que acontece com aintercepgdo radicular, MR _——*» M (absorvido) + R (2)
a contribuic&o do fluxo de massa para o contato, e posteriormente k

~ z - -2
para a absorcéo, € relativamente pequena. Ela pode ser relevante

entretanto, sob duas condi¢des: quando a corrente transpirattg’ﬁg,‘jq: R = carregador; M = fon; MR = intermediario que se difunde
proporcional & &gua movimentada no solo e absorvida pela rai?}@ves da membrana.

suficientemente grande; quando a concentragéo de K na solucdo As duas reacgdes para trds sdo muito lentas, o processo po
do solo é alta. dendo ser considerado praticamente irreversivel.

De fato, como observaram Scott-Russell e Clarkson (1971),  Epstein e Hagen (1952) introduziram o tratamento de cinética
somente quando a concentragéo externa é elevada, a absorgioabsorcio ibnica em termos de enzimologia. As enzimas catalisan
correlacionada com a velocidade ou com a taxa de transpiragéo.dJransformacao do substrato no produto, tendo como intermedia-
exemplo numérico dado por Barber (1968) é esclarecedor: a cong@ne complexo enzima-substrato, isto €é:
tracdo de 4 mg-tde K na solugéo do solo pode ser tida como média
para solos de regifes ndo-aridas se as plantas so utilizarem 2-3 mi- E+S 4" ES—» E+P
Ihdes L ha de agua; o fornecimento de K por fluxo de massa seria
da ordem de 10 kg hpo que seria cerca de 10% da necessidade §&§do: E = enzima; S = substrato; P = produto.
culturas em geral. Medigdes diretas do fluxo de massa relatadas por com concentracdes crescentes do substrato (ou do fon)

Grimme (1985) chegam a valores mais altos, de cerca de 20%. opserva-se a cinética da saturacio: em concentracdes suficients
As medic¢es feitas nos Estados Unidos e no Brasil, apreserente altas, a velocidade da reacéo (leia-se velocidade de abso
tadas na Tabela 2, mostram que a participac&o maior para o corgat) torna-se independente dela.
do K com araiz é a difusédo, pois este nutriente caminha distancias . 2 ~ . .
curtas dentro da fase aquosa estacionaria. A reducao de sua cpn- A velocidade de absorcdo e dada pela equagao de Michaelis
. o€ aquosE ana. Gao de st F:/Penten (MICHAELIS e MENTEN, 1913):
centracdo na superficie da raiz, consequiéncia da absorcéo, é a torca

que causa a difusdo. Tal redugdo da origem a um forte gradiente de M]

~  x e V=V ——
concentracao, condi¢cdo para que a difuséo se estabelec¢a, conforme "M+ K

prevé a lei de Fick. A absorcédo de K pelas culturas desloca o equill'th.

brio entre K da fase sélida, K da fase labil e K na solucéo (Figurai?:_ ) . . i
vé-se, assim, que as reacdes de transferéncia 1 e 3 podem ser frialElocidade de absorcao = quantidade de K absorvida por peso

limitantes, dentro do ciclo de vida da cultura, do que a reacéo 5, §Q&/Me. comprimento ou superficie da raiz na unidade de tempo;
define o processo de absorcdo como um todo (KAFKAFI et af. nex = Velocidade maxima, valor assintotico quando todas as molé-
2001). Aqui esta o lugar da adubaco potassica. Entretanto, me§H8s do carregador estariam funcionando, transportando;
quando o gradiente de concentracéo é alto, como nas proximiddifls= concentragao externa de K;

de um granulo de KCI, o movimento & pequeno, em geral ndo ps-= constante de Michaelis-Menten = medida da afinidade do K
sando de alguns centimetros, exceto se a agua da chuva opettacarregador R, que € a concentragdo que da metadg.da VvV
irrigacéo levar o K. O coeficiente de difusdo (D) do K varia entre

1,2 x 10 cn?seg e 5,5 x 182 cn? sed', de acordo com a tabulagao A Figura 3 mostra a relagao entre concentragao externa de K
apresentada por Fried e Broeshart (1967). A velocidade de difus@&os@ia absorcéo por raizes de cevada. Se a concentragao externa
menor quando ha falta de agua e a temperatura é baixa, pois € redézidaiar em uma faixa suficientemente larga, atingindo niveis mais
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altos do que os usados no experimento que gerou a Figura 3, teffabela 6.Constantes de Michaelis-Menten para o complexo K-carregador.

a situacao vista na Figura 4, na qual ha duas isotermas, ou mecanis- K
mo duplo de absorcéo, ou padrdo duplo de absorcdo. Quandona m :
concentracdo € mais baixa, opera 0 mecanismo ou 0 processo de Planta  Concentragdes altas Concentragdes baixas
maior afinidade, em'quemlé menor. Nas concentragoes.m'als alta?ztr Cevada 4% 10M 10 x 10° M
funciona um mecanismo ou um processo de menor afinidade, com 4% 10° M i}
Km mais alta. 2x 103 M 4x10¢M
- 12x10°M
I T I - 4x10°M
100 Vinax 16 x 10° M 16-18 x 16 M
’ 1 K Cevada 1x10M 3x10°M
- . A 4x10°M 3x10°M
= Milho 0,3x16°M -
950__ 0,2X103M 2x108M
o I
E | Cevada 11 x 1M 21 x 10°M
g I 5x10°M -
Ik
i/ m - 9x10°M
L] ! L Soja 0,5x 16 M -
0 0,05 0,10 0,15 0,20 T 35 x 16 M
K (mM) rigo - X

. . - L. , Fonte: Resumida de FRIED e BROESHART (1967).
Figura 3. Velocidade (V) de absorcé@o de potassio por raizes de cevaga ( )

como fungéo da concentragéo de KCI (o) gB®, (A) na solu-
¢édo. Concentragéo de Cg6li CaSQigual a 0,5 mM. Acurva Barber (1995) propds terminologia e expressdo um pouco
€ uma representacéo grafica da equacao de Michaelis-Mentdiferentes para a cinética da absorgao. O termddl substituido
com K, =0,023mM; v =10,0umol g* h* de matéria fresca por | _, correspondendo ao influxo méaximo do K ou de outros
de raiz. elementos. A concentracdo em que o influxo In, em lugar de V, é
Fonte: EPSTEIN (1972). zero, na parte mais baixa da curva de absorcao, foi chamada C
In (umol cn? st naraiz), por exemplo, é dado pela equagao:

% I I — lin (G- C)
f In =
Km + CI - Cmin

)
=}
I
I

sendo:
C, = concentragdo do elemento na solugao.

_\

(%))
I
l

-
(=)

2.1.3. Mecaniemose

V (umol g" h™)

Em um solo acido, conforme se vé na Tabela 3, pode-se ter
concentracdo de 0,7 meq de K, enquanto uma planta ali cultivadz
0 ' yl ' pode apresentar concentragdo de 100 meq de K no suco celular. Hi
0.10 KO'ZOM 0% 0 pois, um fator de concentragdo de 100/0,7 = 143. Quer dizer, portanto
(mM) gue o K foi absorvido contra um gradiente de concentragcao, em um
Figura 4. Velocidade (V) de absorgéo de potassio por raizes de cevdd@cesso denominado “morro acima”. A variagéo na energia livre
como funcéo da concentracédo de KCl na solugédo. Concentragiade ser calculada usando-se a equacdo de Nernst:
de CaCJ igual a0,5 mM. A escala horizontal (concentracéo) )
estd quebrada entre 0,20 e 0,50 mM. A linha sdlida a baixas AG =RTLCi/Ce
concentracdes, que continua pela linha quebrada, é uma regendo:
sentacdo gréafica da equacdo de Michaelis-Menten, com K _ - T
0,021gmM?V = 11,9u?nol';g1 htde matéria fresca de I’rg’tiZ. AG = variagdo na energia livre;
max R = constante de gases;

Fonte: EPSTEIN (1972).

T = temperatura absoluta;

L = logaritmo neperiano;

A Tabela 6 mostra os valores dg Bara varias espeécies. Cj = concentracao interna;

Note-se que em algumas determinagdes foi usado rubidio (Rb)@&= concentracdo externa.
lugar de K, pois, devido & semelhanga entre os dois elementos
(valéncia, raio ibnico, grau de hidratacéo) e a natureza do expe- Supondo-se que a temperatura ambiente sejg@@e2@an-
rimento, tal pratica é geralmente aceita. Foi sugerido que na regl@ese logaritmo na base 10, tem-se:
de balX:’:l concentraga}o Qe K.funC|or_1ar|a.um mecanismo atlvq de AG =1,98 293 x 2,3 log 100/0,7 = + 4.020 calnol
absorcéo (o qual sera discutido mais adiante), enquanto na faixa de
concentra¢des mais altas operaria um passivo. Adiferenca entre um O sinal positivo indica que o processo ndo € espontaneo, €
mecanismo e outro esta no fato de que o primeiro estd acopladeraergbnico, s6 podendo ocorrer se houver introdugéo de energi
metabolismo e o0 segundo ndo. Na pratica agricola, apenas o qwisistema. Seria passivo, exergdnico, se a concentragdo exterr
meiro € relevante, o qual corresponde & concentracdo encontfadse mais alta do que a interna. Os mecanismos, cuja evolucéa
na solugéo do solo (Figura 2). sera resumida a seguir, procuram explicar dois pontos principais:
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como é usada a energia e como se da a travessia das membranas

. . i © INFLUXO CEVADA
(plasmalema e tonoplasto), os dois pontos estando interligados. "o 2 .
Por escolha, apenas serdo utilizados materiais publicados por g EE 20 / AVEIA
International Potash Institute, Potash and Phosphate Institute e E:é /A /°;
Associacéo Brasileira para Pesquisa da Potassa e do Fosfato a 220 40l W‘ T TRIGO
partir de reunibes, coléquios e congressos. - i’g 7 -
o

e—e— °7 MiLHO
Lauchli e Pfliger (1978) apresentaram o modelo hipotético .
para a absor¢cdo do K, assim como para o transporte de um anion
através do plasmalema das células das raizes (Figubapapel

central nesse processo é desempenhado pela ATPase, que é ativa- ATPase %
da por cations monovalentes. A ATPase move edietivamente %0 AT
em troca de Nlaou H', que se dirigem de dentro para fora. Aenzima il //
P . . . ~ . A /
é, assim, diretamente responsavel pela absor¢éo ou pelo influxo g8s 2 " —*"Trico
ativo do K e pelo efluxo do NaA ATPase causa também uma %58 /’
divisdo de carga a um gradiente de ApH), o que é coerente com gE 101 /@ .
~ . R °
a extrusdo ativa do'HIMITCHELL, 1961; MITCHELL, 1966). = = MILHO
0 10 20 30 40 50
Exterior Plasmalema Citoplasma Concentragéo de Rb’ ou K' (mM)
. . Figura 6. Correlagéo entre concentragédo deold R na solucdo do solo
K™>Na > e absorcdo de'tou Rb estimulada pela atividade da ATPase em
P PN Na' H' raizes destacadas de milho, trigo, aveia e cev&daqR4**).
< /CATION | H d Fonte: FISHER et al. (1970).
2
ATPase ATP
—ADP + Pi
Membrana da raiz
Solo e Plasmalema
/ solugio do solo Citoplasma da planta
H* OH (externo) (PASSIVO) (interno)
« @ Plasmodesma - K cr
CI, anions . @ =
“«
OH
H - — —
€t L —— Na
Figura 5. Modelo hipotético de transporte de cation e anion através do
plasmalema de células de raiz.
Fonte: LAUCHLI e PFLUGER (1978), modificada de HODGES (1973).

Carregador de

anion
A Figura 6 sugere uma relacdo de causa e efeito entre a con- “ .......................... H

centracdo de K na solucéo, sua absorcdo e a atividade da ATPase.  (No;)~" "' 1T A NO;

O ATP gerado nas mitocondrias durante a fosforilagéo oxidativa, ou

nos cloroplastos das folhas, transportado até o plasmalema, se,gilza@ra 7. Modelo de absorcio passiva e ativa dpéas raizes.

fonte de energia disponivel na hidrélise catalisada pela ATP@ggte: MUNSON (1980).

para a absor¢do dd &m um processo termodinamicamente “morro

acima”. O ATP funciona, pois, como o metabdlito intermediério rico

em energia. dor. AFpm é dada pela equacao seguinte, de acordo com Mengel
Munson (1980) foi beber na mesma fonte que Lauchlifrkby (2001):

Pfliger (1978), isto é, Hodges (1973), para fazer o esquema da Figu- Fpm =ApH =AY

ra 7, a qual inclui a absorg¢ao de anions como e €NQ. sendo:

A Figura 8 apresenta mais alguns passos para explicdf@n = for¢a préton motiva ou gradiente eletroquimico Uati4-
absorcao de K, juntando para isso varios dados e evidénciasvésida membrana;
um conjunto com comeco, meio e fim. A energia do ATP é usaflpH = diferenca na concentracao dedttavés da membrana;
para bombear Hou seja, uma carga positiva liquida para fora d&ap = diferenca de potencial elétrico através da membrana.
célula. Com isso, € produzido um gradiente de pH elétrico entre o
citoplasma e o espaco da parede celular!@dth com energia A Figura 8 é um ponto de vista alternativo em que o ATP é
livre maior na parede do que no citoplasma. Essa forca prousado diretamente pelo carregador do K para fornecer a energi
motiva (Fpm) representa energia conservada para a absorcaoet®ssaria para a absorcao. Como ha uma correlacéo estreita ent
K, cujo movimento através da membrana é facilitado pelo carregeextruséo de +e a absorgao de'Ko proprio carregador pode ser
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MEMBRANA PLASMATICA Parede celular Citoplasma

ATP
H’ Troca H'/K"
ATP . . A. .
s 1. O H' preenche ofs) local(is) no K ATPase
H* complexo ATPase e o ATP ADP + Pi
/' se liga a subunidade catalitica.
ATP
2. A fosforilagdo do complexo ATPase H H* - ATPase
/ H — induz mudangas na conformacéo,
ADP

- permitindo que o H' deixe a célula. B. ADP + Pi
K K" - uniporte
CITOPLASMA 3. O K" pode preencher o(s) local(is)
anteriormente ocupado(s) pelo H’,
K '\ ou o(s) local(is) pode(m) permanecer
desocupado(s). ATP
~ K’ K" - ATPase
P 4. A desfosforilagéo faz com que o
K complexo retorne a conformagéo K ADP + P,
- original, permitindo que o K" entre ‘
na célula. K
C. g H'-K" simporte
. DN H: P
ATP —,
_ 5. O H' preenche o(s) local(is) e a K ATP }

/VH sequéncia recomega. H A": H' - ATPase
? ApP PI
ESPACO DA PAREDE CELULAR

. /. . . . . +
Figura 8. Possivel mecanismo para a associagdo membrana Iasmétllzclgura 9. Possiveis mecanismos pelos quais o influxo deknembrana
9 ' P & P plasmatica das células da raiz é acoplado & membrana-ATPase

g\TPaﬁa :que dutlllz_a aenergia do ATP para bombeparh fora (aplicavel as concentragdes externas de potassio abaixo de 1mM).
~_dascelulas daraiz. Fonte: A. e B. Modificadas de LUTTGE e CLARKSON (1989); C. Modificada
Fonte: LEONARD (1985). de KOCHIAN e LUCAS (1988).

a bomba de Heletrogénica. Isto ocorrendo,Ad _S’eria absorvido A — acoplamento direto do influxo de Kom efluxo de H
em trocg de H Em resumo: a bomba eletrogénica pode ser o Calffoca H/K') na ATPase;

gador diretamente responsavel pela absorcao.ded6 ha certe-

za, entretanto, de que a ATPase seja o carregador de K que direta-
mente utiliza o ATP para dar a energia necesséria para a travessiA B
possivel, entretanto, como sugere Leonard (1985), que o transpor- C — absorcéo do Kem condi¢6es de baixa concentracao,
tador de K seja uma proteina especifica: um grande complexo protéR® alta afinidade, pode ser governada por um sisterie He
transmembrana que constitui um canal aquoso com portdo quéagansporte (HK* simporte) ou por uma'kATPase separada, ou
abre e se fecha, o que contorna a dificuldade para a absorcéo ré§les dois sistemas, dispensando, assim, a estequiometria da troc
sentada pela camada dupla lipidica do plasmalema. Isto lembfA6<".

postulado de Pfeffer (1900 citado por GAUCH, 1973) maisumavez.  Convém deixar claro que, nos trés casos, a absorcéo deve s
A passagem pelo canal seria feita por difuséo, sem consumo ditkipem baixas concentragdes externas de K (< 1 mM). Em concentra
de energia. ¢Oes altas, o influxo de*kse daria pelos canais j& mencionados

A técnica dopatch clamp literalmente “retalho em presi- (LUTTGE e CLARKSON, 1989).
Iha”, tem sido usada para explicar as propriedades da molécula de Em células vacuoladas, o destino de parte do K absorvido é
um Unico canal (BOER et al., 1989): uma micropipeta € pressionadaacuolo, além do citosol. A membrana vacuolar, o tonoplasto,
contra a membrana e um selo se forma entre ambas quando éeveém duas ATPases bombeadoras*dguid transportam prétons
sucgéo é aplicada na pipeta. Quando o K se encontra na solu¢@paa o vacuolo e dirigem um antiporté/ddtion secundéario. O
altas concentragdes, como acontece nas condigdes para que @peigorte serve como intermediario no transporte de K e sédio (Na)
0 mecanismo duplo, a passagem através da membrana se daripgya-o vacliolo sem seletividade. A energia para as duas bombas ¢
los canais. H* vem do ATP ou do pirofosfato (LAUCHLI, 1989).

Nao se tem duvida que, no processo de absor¢édo, como foi A ATPase do tonoplasto é diretamente estimulada per Cl
visto nos diversos modelos, h4 uma troca enteel. Entretanto, aumenta até um valor assintético, quando cresce sua concentraga
ndo h4 estequiometria nela e, de acordo com Kochian e Lucas (198811 até um méaximo de 50 mM (CHURCHILL e SZE, 1984). O KCl
o influxo de K, em geral, excede significativamente o efluxo*de Hteria, assim, um efeito estimulante duplo: um sobre a ATPase do

Lauchli (1989) sugere trés possiveis modelos para explicatl@smalema (K e outro sobre aquele do tonoplasto)(Cl
absorcéo do K através do plasmalema, os quais sdo mostrados na A Figura 10 mostra o efeito de dois fons no estimulo da
Figura 9. Todos os trés tém em comum o fato de que o0 bombeam@ii@ase em células de raizes de milho. Foi observado que a preser
ativo do H no plasmalema, como € aceito geralmente, pode gerde KCl em solugdes contendo Zn@@menta a absor¢éo de
usado para dirigir transporte ativo secundario de ions inorganicziaco (Zn) por folhas de cafeeiro (GARCIA e SALGADO, 1981). E
inclusive de K. Os trés modelos apresentam, entretanto, diferenteressante especular uma explicagdo: a ativagédo da ATPase pel
¢as, a saber: ClI- levaria a uma maior absorgéo de Zn?

B —influxo de K intermediado por um uniporte de K eletri-
nte acoplado atATPase;
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Membrana plasmatica Tonoplasto EXTERIOR MEMBRANA INTERIOR
(*+) ()

" ATP
H ] \
ADP + P

H' (+ RNH, — R.NH,")

Espaco livre Citoplasma

H o

ATPase

K‘/ I~ K'

pH>7 pH << 6

—
. ~ . P .o K
Figura 10.Esquema das fun¢Bes estimulantes do potassio e do cloro sobre a atividade da arregador

ATPase em células de raizes de milho. K
Fonte: MARSCHNER (1995).

Os papéis das ATPases e o dos canais foram revistos recen-
temente por Kafkaki et al. (2001):

a. Além de determinar o fornecimento de energia, como ja
discutido, a ATPase desempenharia também a funcao de transpor-
tadora de K, o que ja foi sugerido antes;

b. Ha trés categorias de proteinas transmembranas que mo-
vem os solutos com velocidades diferente$:109 ions ¢ por
canal protéico, contra 10.000 na operacéo das bombas protdnicas e K'— canalk [>K
500 no das carregadoras.

O modelo epsteiniano do mecanismo duplo vem sendo elu-
cidado e confirmado com a ajuda de técnicas eletrofisiolégicas e

moleculares (XU, 2003):
Figura 11. Proposta de modelo para ilustrar a absorgéo do KCI.

a. Familias de transportadores (leia-se carregadores) ope-
ram na absorcéo de K em parrftlelo, o 3 mais esclarecedores gracas ao uso de técnicas eletrofisioldgicas

b. Carregadores de baixa afinidade sao representados gfeculares. Revisdes recentes séo devidas a Kafkafi et al. (2001) «
canais cujos abertura e fechamento séo determinados pela variggd@003). No Quadro 1 é apresentado um resumo de alguns conhe
na voltagem (possivelmente devido as diferencas de potencial cgfientos atuais e maiores detalhes podem ser encontrados em Fc
sadas pela extrusao de protons); e Guerinot (1998) e em Schachtman (2000).

c. Carregadores de alta afinidade transportariam K nas con-
dicbes de isoterma que descreve o processo em condicoes de baixa 2.1.5. Fatoree

concentragdo deste nutriente; Meio e gendtipo influenciam a absorcao do K, isto é, fatores
d. E possivel que mudancas na conformagéo da prote§@ernos e internos podem fazer com que as raizes (e as folha
transportadora sejam responsaveis pela operacgéo de dois mecmem) absorvam mais ou menos K. O Quadro 2 apresenta o
mos, O de alta e o de baixa afinidade. pr|nc|pa|s desses fatores.
A Figura 11 é uma proposta para ilustrar a entrada de KCI no
citoplasma: a ATPase funciona como promotora do fornecimento 2.1.5.1. Fatoree externoe
de energia para a operacao da bomba protdnica e como carregadora
do K; ndo h& estequiometria entre efluxo deekhfluxo de K; a
absorcao de Céxcede a de K0 que nao esta representadoeK
CI- podem ser transportadores através de canais protéicos.

[~ OH +ADP

~~acr

CI'—| canalCl (> CI

a. Concentracdo de Kna solucéo

Como foi visto no item 2.1.2, a cinética de saturagéo se apli-
ca a absorcdo, o mesmo acontecendo nas condi¢des de funcion:
mento do mecanismo duplo.

2.1.4. Biologia molecular da absorgio de potdscio b. Célcio

Os mecanismos de absorcdo de K, com certa énfase no  Dentro de limites, o Ca mostra efeito sinergistico na absor-
padréo duplo de absorcéo, tém sido estudados e comegam ga&de K, o “efeito Viets”. Porém, se aumentar ainda mais o nivel de

Quadro 1.Aspectos da biologia molecular da absor¢éo de potassio.

Aspecto Fonte

Identificacao de dois canais para K, AKTI e KAT, Anabidopsis SENTENAC et al. (1992);

(complementacéo funcional em levedura deficiente na absor¢éo de potassio) ANDERSON et al. (1992)

Expresséo do gene HKTI na raiz e na folha SCHACHTMAN e SCHROEDER (1994)
Identificacdo do carregador HKTI de alta afinidade (complementacéo de levedura SCHACHTMAN e SCHROEDER (1994)
deficiente na absorcao de K com o DNA da raiz de trigo)

Variagao na conformacao da proteina carregadora: mudan¢a no mecanismo de alta FU e LUAN (1998)

para baixa afinidade

Familia de carregadores HAK/KT/KUP — catalisando mecanismo de alta afinidade SCHACHTMAN (2000)
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Quadro 2. Fatores externos e internos que influenciam a absor¢éo de potassio.

Meio Fator Fonte
Externo Concentracéo HOAGLAND e BROYER (1936)
Célcio VIETS JUNIOR (1942)
Sédio EPSTEIN et al. (1963)
Tensdo de O HOAGLAND e BROYER (1936); LABANAUSKAS et al. (1965)
LAWTON (1945)
Temperatura HOAGLAND e BROYER (1936); WEBER e CALDWELL (1964)
Umidade do solo PLACE e BARBER (1964)
Interno Concentracao naraiz HOAGLAND e BROYER (1936); LEONARD (1985); LAUCHLI (1989)

Carboidrato na raiz
Raio, comprimento, crescimento e morfologia da raiz
Velocidade de absor¢do de agua

Variedade BALIGAR e BARBER (1979a); MALAVOLTA e AMARAL (1978)

HOAGLAND e BROYER (1936)
BALIGAR e BARBER (1979b)

Ca na solucao, diminui a absor¢éo, possivelmente por inibicdo com-
petitiva. O fato de o Ca ser essencial para a integridade funcional das
membranas, entretanto, ndo explica especificamente o efeito Viets.

)

c. Sadio

Ao que parece, o Naliminui a absor¢cédo de*ksomente
guando este é fornecido em alta concentragéo, isto €, nas condi-
¢Oes de funcionamento do mecanismo duplo, ndo o fazendo quan-
do opera o carregador de alta afinidade.

d. Tensdo de Q

A necessidade de ar {(para a absor¢ao de K de outros
fons, ja apontada por Hoagland e Broyer (1936) em sua classica
contribuicdo, é entendida facilmente, visto que sgm&0 ha res- Figura 13. Influéncia da temperatura na absorc¢éo de potassio por sorgo
piragdo e sem respira¢cdo ndo ha produgdo de ATP. A Figura 12 com ou sem adi¢éo do elemento ao solo.
mostra como o (afeta a absorcéo de K pelos citros. Acompactac§ente: WEBER & CALDWELL (1964).
do solo ou o0 excesso de umidade, ambos reduzindo o volume de
poros ocupados pelo ar, diminui a absorcdo de K e o crescimento ~

Absorgao de K (mg por vaso

8 14 20 26 32
Dias ap6s a colheita

22 4
(LAWTON, 1945). e 20 4
x 5
£ 184 ?:,"
500- g 16 gQQ??/'
E—_— @ 144 §os
---------- .. Outono N 5] Lo
/a .. S . S ',f o
< e » 104 Xas RO ©
.- 0
%. \. \’\ §_ 84 o’ o 300 U
g 2507 Primavera N el 610 0,5_99_""‘__‘3‘?__ .=
o o O 4 [ N -
é (] § 2 - A
x < 0 T T L] L] L] L] L] L]
12 14 16 18 20 22 24 26 28 30
0 . Umidade do solo (%)

152 13

Log presséo parcial de O, (mm Hg)

Figura 12. Efeito da tenséo de,Gobre a absorcéo de potassio pelos citros.

Fonte: LAWTON (1945).

Figura 14. Influéncia da umidade do solo na absorgaaoutkédio, um
elemento semelhante ao potassio, pelas raizes em trés dose
do elemento.

Fonte: PLACE e BARBER (1964).

2.1.5.2. Fatoree internos
e. Temperatura

~ . . S a. Concentragdo naraiz
A elevacdo da temperatura estimula a atividade respiratoria ¢

e aumenta a velocidade de difus&o, aumentando, assim, a absorgdo, COMO as plantas tém capacidade limitada para absorcao,
como se vé na Figura 13. Observa-se que a absorgéo de K por s##fjgida pory, e, deixardo de fazé-lo se esses valores ja tive-

é muito maior a 3Z do que a %€, com ou sem adicao de K ao solo'®M sido atingidos previamente. Hoagland e Broyer (1936) usaram
raizes de plantas, principalmente de cevada, cultivadas em baixo

f. Umidade niveis salinos e em baixas tensdes gédW salt, high carbohy-

Baixa umidade do solo diminui a absor¢éo, o que, entretardoate). Em coeréncia com esse tipo de regulagdo, verifica-se que
pode ser compensado aumentando-se a concentracédo de K no queindo aumenta a concentra¢éo de K no tecido, diminui sua absor
(PLACE e BARBER, 1964), conforme pode ser visto na Figura 1440 e o efluxo de HLEONARD, 1985; LAUCHLI, 1989).
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b. Carboidratos da raiz dro 3. A analise de sensibilidade foi feita mudando-se os valores

Os carboidratos da raiz s3o a fonte de energia atravésisiais de 0,5 a 2,0 vezes. Os resultados aparecem na Figura 15. V¢

fosforilag&o oxidativa que se da no transporte eletronico termir#& due & absorcao prevista de K foi mais sensivel ou influenciade
da respiracao. por k, taxa de crescimento radicular. O parametro mais sensivel en

_ ) ) ) ) seguida foi o f raio da raiz. Os parametros que correspondem ao
_ C-Raiz, comprimento, crescimento, morfologia de raiz, ve- gyprimento do solo — a concentragéo inicial de K na solugia(C
locidade de absorcao de agua poder tampé&o (b) e o coeficiente de difusdo efetiya-(Bparecem
Esses fatores foram propostos por Baligar e Barber (197% seguida, sugerindo que, com os outros fatores permanecend
e serdo vistos em um item separado (2.1.5.3.). constantes, o fornecimento de K pelo solo € mais limitante do que
d. Variedade, cultivar, hibrido 0s parametros de qinética de apsgrg@pﬂmm ek, cuja.varia(;éo X
mostrou pouco efeito. Em condi¢des de campo, mais de um para

Conforme pode ser visto na Tabela 7, ha variacdes mulifuq node variar ao mesmo tempo, o que faria mudar a ordem dad
grandes na eficiéncia de utilizacdo de N, P e K em var|edadesqcilllednd0 somente um muda de cada vez.

feijdo para a formacéo da colheita de gréos, o que reflete, em parte,

maior ou menor absorcéo. Aeficiéncia de utilizagéo € definida p%ﬂadro 3. Parametros do solo e da planta do modelo matematico dos

expressao: _ _ o fatores que influenciam a absorcéo de potassio pela soja.
E = colheitd nutriente absorvidbciclo?

Simbolo Parametro Valor inicial

Tabela 7.Variag6es nos valores de eficiéncia de utilizagéo (E) de nitrogé- D

s S e Coeficiente efetivo de difusdo 3,47 x8r? st
nio, fésforo e potassio.

b Poder tampéo do solo 24,0
Elemento Eficiéncia de utilizagao C,  Concentragdoinicial nasolugdodosolo  P&®IL?
Minima Maxima A Influxo de 4gua para a raiz 5,0 x1€m st
N 0,008 0,280 r Raio da raiz 0,015cm
p 0,051 1,827 r Distancia média entre raizes 0,2cm
K 0,007 0,789 | o Influxo mé&ximo 70,5 nmol ms?
C_ Concentragdo minima, onde In=0 fimol L?
Fonte: MALAVOLTA e AMARAL (1978). min N
K., Concentragéo — ¢ quando 1A= %1 10,3umol L
ATabela 8 mostra variacdes em parametros de absorgao de-o Comprimento inicial da raiz 250 cm
K em gendtipos de milho. N&o se pode, porém, esperar que a culti- K Taxa de crescimento radicular 0,03cins

var que apresenta maior Ve menor K seja a mais eficiente no Fonte: SILBERBUSH e BARBER (1983 citados por BARBER, 1995).
campo para absorver K. Como se vera, a morfologia da raiz pode

afetar a absorcéo e, além disso, a eficiéncia de utilizacéo para formar 10
a colheita pode também ser maior ou menor. ) “
Tabela 8.Variagdo nos parametros de absorgdo de potassio em diferentes )
gendtipos de milho. o K e i
Absorga K c ’ g
- SOrcao s ’ -
Genotipo . m 9] .
P (picomol cnt* seg) (umol) = ;e
. £ e T
FLORIDA £ SAETTo T
7B 339-1 1,20 3,3 x Y ;
41 244-2 1,80 2,7 ° P ¢
6B 399-1 1,79 1,0 2 g Km
51 478-1 2,50 15 e g
7B 339-1 x 41-244-2 1,34 7,2 el o N
51 478-1 x 6B 339-1 1,45 9,7 = ',,'.I
INDIANA g ¢ I
H60 2,20 29 :,{'/
W64A 1,95 11,5 ] :
H84 2,00 2,8 — - e -
H99 2,56 29 ' ' o '
H60 x W64A 1,56 17,0 Variagdo
H84 x H99 1,55 93 Figura 15.Anélise de sensibilidade da absorcao prevista de potassio usan-
Fonte: BALIGAR e BARBER (1979a). do 0 modelo de Barber-Cushman, mostrando o efeito da varia-

¢do de cada parametro, enquanto 0s outros permanecem cons
Lo tantes, sobre a absorcao prevista de potassio.
2.1.5.3. Um modelo mecanistico Fonte: SILBERBUSH e BARBER (1983 citados por BARBER, 1995).
De acordo com Barber (1995), quando um modelo matemati- .
~ . 2.2. Abcorgdo foliar

co descreve acuradamente a absorcdo de um nutriente, pode ser
conduzida uma andlise de sensibilidade para determinar os efeitos Ha poucos trabalhos béasicos e aplicados sobre a absorca
relativos da variagdo dos pardmetros, um de cada vez, na priméaigar de K, talvez porque, na pratica, o que se faz quase exclusiva:
Tal analise foi feita usando um ensaio com soja em vasos com snknte seja o fornecimento dos adubos potassicos via solo, de ond
barro-limoso. Os valores iniciais de cada parAmetro estQoa@o as raizes absorvem a “potassa’ de que a cultura necessita.
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Entretanto, ja no século XIX, Bohm (1877 citado pofabela 10.Penetragéo deibidio e de cloro em cuticulas isoladas e mem-

WITTWER et al., 1963) relata a absorgéo de K pelas folhas e seu branas de dialise.
efeito no crescimento e na produgdo das culturas. i Tomate  Cebolinha Membrana
lon -1
2.2.1. Viae e mecgniegmoe 000000 ICUC (umol30h)---------
. . . . ~ Rb Ext—— Int 3,5 4,5 -
As superficies superior e inferior da folha estdo cobertas | £ 04 a5
por uma camada predominantemente gordurosa e lipidica, que re- nt Xt ’ ' i
veste inclusive a cavidade estomatica (tubo capilar revestido@e Ext — Int 3,0 3,0 200
cera, como ja foi chamado). A cuticula é geralmente mais espessana int —» Ext 1,6 2,3 200

pagina superior do que na inferior, onde o nimero de estomat
costuma ser maior.

Quimicamente, a cuticula consiste de dois componentes maio- ; . .
res: cutina e cera. A cutina é um polimero de &cidos graxos hidf$£Nto, € 0 contato com a epiderme, o que se faz mediante
xilados. A presenca dos grupos hidroxila confere propriedade hefiRiamento, e & tanto maior quanto menor for a tensao superficial
hidrofilica. As ceras s&o misturas de moléculas hidrofébicas, cofffo SOlU¢ao.
4cidos graxos de cadeia longa, hidrocarbonetos, ésteres e &lcoois Dai por diante, o caminho percorrido € semelhante: apoplasto
parcialmente embebidos na cutina (MENGEL e KIRKBY, 2001).  [parede celular e espacos intercelulares, espago livre aparente (ELA

Obviamente, a primeira barreira & penetragio de K (ou 3essivel por difusdo, sem gasto de energia]; em seguida, absorge
outro soluto aquoso) na folha é representada pela cuticula cerBEPriamente dita, com travessia do plasmalema, entrada no cito-
A entrada se da entre as escamas imbricadas de cera e os fa, passagem pelo tonoplasto e entrada no vacuolo. Plas
hidrofilicos que a atravessam. Tais poros tém diametro menor§8d€SmMos fazem a comunicacdo entre uma célula e outra no cor
que 1 mm e densidade de%gbros crif. Apresentam cargas negaJunto do simplasto.
tivas, possivelmente devido a dissociag&o dos grupos carboxilicos ~E aceito, de modo geral, que os mecanismos de absorcac
do &cido poligalacturénico, com o que a entrada de cations confelir sejam essencialmente 0os mesmos que operam nas raize
K* é facilitada, ficando dificultada a de anions (MARSCHNER, 1995RAINS, 1968; LEONARD, 1985; MARSCHNER, 1995; MENGEL e

A Tabela 9 mostra que o aumento na abertura a Rb naofgRKBY, 2001). Como mostra a Figura 16, a cinética de absorc¢édo de

acompanhado de maior absorcéo deste metal, usado no lugar d6 Rela folha de milho € a mesma verificada na raiz de cevada. No

Aabsorcao pela face inferior € maior, possivelmente porque, neSgg0 das folhas, o ATP € gerado na respiracéo, na fotofosforilaca
a cuticula é mais delgada. ciclica e na ndo-ciclica. O 2,4-DNP (dinitrofenol) inibe a fosforilagcéo

oxidativa, diminuindo a absor¢do de K, ndo o fazendo, porém, no

Tabela 9. Efeitos de tratamentos quimicos sobre a largura da abertEn'E’&'SO,d_a fotossintética, que pode suprir cerca de 50% do ATP ne
estomatica e a absorgao®tieb. cessario.

OSte: simplificada de WITTWER et al. (1965).

Folhas 15
Fumo Feijdao Tomate

Tratamento

Testemunha

Abertura estomatica (micron) 6,7 8,2 2,4
Absor¢do de Rb (mmoles cnt em 6-9 horas) 22,0 32,0 8,5
Acetato de fenilmercurio

Abertura estomatica (micron) 0,5 - -
Absor¢do de Rb (mmoles cnt em 6-9 horas) 21,0 - -
Acido dimetilaminosuccinico

Abertura estomatica (micron) - 0,9 -
Absor¢do de Rb (mmoles cnt em 6-9 horas) - 65,0 -
Hidrazida maléica 0 0'05 0'10 0'15 0 '20
Abertura estomatica (micron) - 0,4 ’ ' ' ’
Absorcdo de Rb (amoles cnt em 6-9 horas) - 9,8 K (mM)

Fonte: Adaptada de WITTWER et al. (1965). Figura 16.Velocidade de absor¢éo de potassio por folha de milho e raiz de
cevada.
Como se vé na Tabela 10, a penetracéo cuticular de Rb &glge: RAINS (1968).

CI é maior da superficie externa da cuticula para a interna. A polari-

dade pode ocorrer devido a presenca de sitios ou de cargas para a

fixacdo. Desse modo, ficaria explicada a facilidade de absorcéo, no 2.2.2. Fatores

campo, do KCl aplicado nas folhas. O Quadro 4 resume os principais fatores que influenciam a
Quando aplicado nas folhas de plantas inteiras, a velocidatsorcéo foliar em geral. Marschner (1995) assinala que a absorca

de absorcdo de K é menor do que a de N da uréia, porém maiodeld pela folha é comparativamente mais baixa devido & sua alte

gue a de P. Segundo Wittwer et al. (1963), o tempo necessario parecentracdo no apoplasto (18 mM).

a absorcdo de 50% do elemento aplicado é: N — de 1 a 36 horas,

dependendo da planta; P — de 7 a 15 dias; K — de 1 a 4 dias. 2.2.3. Aplicagges

Do mesmo modo que ocorre na absorcao pelaraiz, o primei-  No Quadro 5 aparecem algumas aplicacfes da absorcéao folia
ro passo para a entrada doré folha, ou de qualquer outro ele-de K usadas na pratica agricola.

10

® Folha de milho

v (umol g"h™)

@ Raiz de cevada
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Quadro 4. Fatores que influenciam a absorcéo foliar de nutrientes. ~ Trabalhos feitos com Rb, substituto do K nesse tipo de estudo,
indicaram que em seis horas o elemento entra na folha e que quar

Fator Efeito . 1 .
tidades maiores sao encontradas entre seis e 48 horas apds a af
EXTERNOS cacao, sendo o elemento translocado para as magés em crescimen
Umidade do solo Hidratacdo da cuticula — maior absor¢cdo Sio recomendadas trés a quatro aplicagées de K durante as primeir.
Umidade atmosférica Hidratagéo da cuticula cinco semanas de desenvolvimento das macas, com intervalos d
Excesso — escorrimento sete a dez dias, comegando no inicio do florescimento. Cada aplica

Pouca evaporacdo dasoluggo»  concepgg gdeve fornecer cerca de 4,5 kg e K. A fonte mais recomen-

tragdo — fitotoxicidade dada & KNQ embora KSO, e K .S,0, também funcionem quase tdo
Temperatura Q=20

x x bem.
Excesso — evaporacao da solucdo
Luz Fotossintese — ATP b. Café
Mais cera na cuticula — menor absor¢éo As aplicacdes (duas a quatro) de KNC1%, com intervalo
Solucao de cerca de dez dias, comecando com os frutos apresentando ul
pH <6 — <absorgéo de cations terco do diametro final, aumentaram significativamente a porcen-
>6 ——> <absorcdo de anions tagem de frutos cereja em relacio aos secos e aos verdes. Des
Concentragao Absor¢do aumenta maneira, ha melhoramento da qualidade quando se faz o chamad
fon acompanhante K> Mg > Ca “cereja descascada”. Em lugar de KN@de-se usar KCl a 0,25%
Cl > NO, > SO, > H,PO, +NH,NO, 2.0,25%.
Outro ion Ismb'gap c. Cana-de-agUcar
inergismo ) 3
Molhantes Hidratag&o da cuticula Podem ser aplicados N como uréia e KCl, ou ambos con-

Diminuico da tenséo superficial — maior juntamente, por meio de avido agricola depois que a cana “fecha”
contato gota/superficie, maior absorcdo ~ Cerca de 95% cai nas folhas e colmos e somente 5% chega ao sol

INTERNOS N&o ocorre queima das folhas se as bainhas tiverem cerca de 80¢
Superficie foliar de umidade no momento da aplicagdo. Pode-se usar formulaca
Pélos Aumento contendo uréia e KCI dos tipos 20-0-33 e 25-0-25. Em solos mal-
Epiderme superior Menor absorcdo drenados do Havai verificou-se que 19 kg ¢@ kplicados nas
Epiderme inferior Maior absorcéo folhas deram melhores resultados do que 200 kg aplicados no solc
Hidratacdo da cuticula Aumento na absorcéo (MALAVOLTA, 1982).
Idade da folha Absorc¢éo diminui com aidade d. Citros
Espécie e variedades Maior ou menor absorgéo o L
o _ N - Page et al. (1963) mostraram que uma unica pulverizagéo de
¥ Q,, = velocidade de absorcdo #GWelocidade a 2C. KNO, a 5% (mais Triton B-1956 e 0,25% com adjuvante) foi capaz de

Fonte: MALAVOLTA et al. (1997). e A . L.
( ) corrigir deficiéncia de K. Em solos com altos teores de Ca, calcérios

ou nao, é dificil haver absorcdo de K via solo, sendo eficiente a
a.Algodao aplicacao foliar (CALVERT, 1969). Embleton e Jones (1968) relataram

Sintomas tardios de deficiéncia de K podem aparecer melhoramento na qualidade gracas a aplicag&o de 30 g dgeiNO
parte superior da planta, o que é confirmado pela analise dos pecibdgsL de dgua. Bar-Akiva e Gotfried (1971) usaram, para 0 mesmo
e dos limbos (BEDNARZ e OOSTERHUIS, 1996). Varias causéim, 15-20 L por planta de uma solugdo a 4%. Cutuli (1966), com base
podem ser apontadas: dificuldade na absorg¢éo do K do solo deedo experimentos conduzidos na Italia, chegou as seguintes con
a um veranico, por exemplo, o0 que as vezes ocorre no Cerradcslnades:
Regido Centro-Oeste; desequilibrio entre parte aérea e raizes, o que ¢ O K aplicado nas folhas é absorvido principalmente na pre-
dificulta o enchimento das magéas superiores, particularmente seaca de um agente de atividade superficial, como o Triton B-1956;
carga for muito pesada, com muito dreno e pouca fonte (WRIGHT,  « A concentracéo de KN(ode variar entre 3% e 5%, de-
1999). Oosterhuis (2001) relata que em 40% dos casos em qupeselendo do grau de queima;
aplicou nitrato de potassio (KNJhas folhas houve aumento signi- * As aplicacbes devem ser feitas com intervalos de 10-15 dias,
ficativo na produgéo. O KN@narcado com o isétopo radioativon&o coincidindo com o crescimento vegetativo pleno e nem com o
42K caminha para a folha e para as magés dentro de 20 horagouso de inverno;

Quadro 5. AplicagBes de potassio na folha.

Cultura Finalidade Fonte
Algodéao Fornecimento em condigdes de baixo aproveitamento por via radicular BEDNARZ e OOSTERHUIS (1996)
Senescéncia precoce WRIGHT (1999)
Qualidade da fibra OOSTERHUIS (2001)
Café Aumento na % de cereja MALAVOLTA et al. (ndo publicado)
Cana-de-aglcar Fornecimento depois que a cana “fecha”, por meio de avido agricola MALAVOLTA (1992)
Citros Correcdo da deficiéncia, melhora da qualidade da fruta para mesa PAGE et al. (1963); CUTULI (1966); EMBLETON

JONES (1968); CALVERT (1969); BAR-AKIVA e
GOTFRIED (1971); COHEN (1976)
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< Um nivel 6timo de K na folha ndo é obstaculo para a absorc¢ao;

« O limoeiro parece mais sensivel & aplicacao foliar do que a
laranjeira;

 As folhas novas absorvem mais K, sendo porém mais
sensiveis a queimadura.

De um modo geral, nas condi¢es do Brasil, aplica-se, KNO
a 2% quando os frutos comecam a passar de verdes a amarelos na
casca, fazendo-se trés a quatro pulverizagbes, com intervalos de
sete a dez dias.

3. TRANSPORTE

8.1. Traneporte radial na raiz

O K* absorvido pela raiz pode chegar aos vasos do xilema

Movimento simplastico

(g/;ogsjar(‘:reﬁr::ti(; Penetracao
b cuticular
foliar
Transporte ]
ativo via Movimento
plasmalema ~ apoplastico
para o ELA
Sintese de
compostos
organicos

/

via plasmodesmas

! !

Movimento ativo Movimento ativo
do floema do floema

\ Transporte a /

longa distancia

somente por um caminho. A via apopléstica se resume a paredera 18. Possiveis vias para o transporte a longa distancia.

celular e aos espacos intercelulares e é inter-

rompida na endoderme, devido ao bloqueicTabela 11.Absorcdo e transporte de potassio para os frutos, aplicado como KCI as folhas o

efetuado pelas estrias de Caspari, as qua cafeeiro.

deixam passar muito pouca agua e ions. Pc

Folhas

Frutos

esse motivo, o cilindro central somente € al-K 0 (g L%
cancado pelo caminho simplastico. Este é for.

12 amostragem

2 amostragem ® amostragem 2 amostragem

mado pelas comunicagdes citoplasmaticas, ¢

plasmodesmos, que formam wontinuum 0 2,94
desde as células superficiais das raizes, atr. 222 3,20
vessam a endoderme e chegam ao xilem g'gg g'gg

(LAUCHLI e PFLUGER, 1978), como pode ser

-------------- (Y K) === mmmmmmm e
3,02 3,05 3,08
3,42 3,42 3,60
3,52 3,50 3,75
3,65 3,65 3,80

visto na Figura 17.

1t Aplicacao: 1 L por planta de 4 anos de idade, em trés aplicagBes, com intervalo de sete di

Amostragens a 15 e 60 dias ap0s a Ultima pulverizagao.

Fonte: MENARD et al. (1961).

ESTRIA DE
CASPARI

(o]
-
(o]
1%}
8 Elemento
Q de vaso
<L
[3)
o)
|
(o]
1%}
ESTRIADE
CASPARI
\ - o N\ _/ _—

v D N
EPIDERME/CORTEX ENDODERME CILINDRO CENTRAL

Figura 17. Caminho radial do movimento do ion através da raiz. As setas
indicam caminhos alternativos que os ions nutrientes podem
tomar conforme se movem da solug&o do solo para dentro dos
elementos vasculares no estelo. As setas com circulos indicam
transporte ativo dos ions através das membranas plasmaticas.

Fonte: HOPKINS (1995).

2.2. Trancporte dentro e além da folha

O movimento de K dentro da folha pode se dar via apo-
plasto ou via simplasto. Entretanto, além da folha, o floema é res-
ponsavel pelo transporte, como se vé na Figura & Qi 0%Rb
aplicado as folhas chega as raizes dentro de 24 horas: o K entra no
floema e é transportado diretamente aos meristemas da raiz (SCOTT-
RUSSELL e CLARKSON, 1971). ATabela 11 mostra o transporte de
K das folhas para os frutos do cafeeiro.

3.3. Trangporte a longa dictincia
Epstein (1972, p. 166) escreveu:

Depois de passar além dos confins do simplasto, os ions
se movem através do espaco da parede celular do cilindro
central até o xilema e depois para cima até a parte aérea
seguindo principalmente o caminho da agua na corrente
transpiratéria. STOUT e HOAGLAND (1939) demons-
traram isso num experimento classico com radiois6topos
— entre 0s primeiros ensaifs primeiro] nos quais
radiois6topos de elementos fisiologicamente importantes
foram usados. Em um dos experimentos, um pequeno
salgueiro foi cultivado em solugéo nutritiva. A casca de um
ramo foi cortada longitudinalmente e um papel parafinado
[n&o havia plastico na épocafioi inserido entre o lenho e
acasca, de modo a formar uma luva impermeavel separando
o xilema do floema. O ramo foi envolvido em papel
parafinado para evitar perda de umidade. Potassio radioati-
vo foi entdo adicionado a solugdo nutritiva e depois de
cinco horas o caule foi seccionado, como mostra a Figura
7-9 [Figura 19] e as secc¢des do lenho e da casca foram
analisadas para radiopotassio. Os resultados estéo indicados
na figura. Eles mostram concentra¢gfes aproximadamente
iguais no lenho e na casca abaixo da faixa e acima. En-
tretanto, onde a luva parafinada separou a casca (floema)
do lenho (xilema), quase todo o potassio estava no xilema.
O xilema mostrou-se, pois, o caminho principal para o
movimento do potassio caule acima, mas movimento lateral
rapido para o floema também ocorre, como mostram os
dados obtidos nas secg¢des em que a casca ndo foi separad
do lenho pela luva impermeavel. Resultados semelhantes
foram obtidos com sdédio e fosforo.
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[~ | K na casca (ppm) K no lenho (ppm)
53 47 L —F—K 1
Papel Ve
parafinado > "6 119 ATP
~N ) H 2
[ ADP
Kos
09 | 122 =1+
> 0,7 112
Secéo descascada
Seis subdivisdes <0,3 98
L =]+
KT«
<03 108 H
ATP
H—D—>
20 113 ADP
Solucéo nutritiva \ / ce [ xp
84 58
XV

Figura 20. Sistemas de transporte depéra os vasos do xilema: 1. Canal
Figura 19. Representacdo esquematica do movimento ascendente de po- seletivo de K; 2. H-ATPase, 3. Simporte #¥H*. XV = vaso

tassio radioativo em caule de salgueiro. do xilema; XP = célula do parénquima do xilema; CP = célula do
Fonte: STOUT e HOAGLAND (1939 citados por EPSTEIN, 1972). parénquima cortical.

Fonte: BOER et al. (1989).
Julgava-se que a entrada de K no xilema se desse passiva-

mente. Entretanto, o gradiente eletroquimico entre os vasos do xilema

e as células do parénquima ao seu redor, em adic&o ao fato de que Espaco livre (apoplasto) Vasos de seiva

tais células contém ATPase estimulada pelo K, indicam transporte

ativo deste nutriente para o cilindro central (LAUCHLI e PFLUGER, Agllcares > W

1978). Para dirigir o movimento de K “morro acima”, ou seja, para

sua entrada no xilema, um sistenta-K antiporte pode operar, a <Simporte acﬂcar-H’>

energia sendo fornecida pelo ATP. Conduzido na corrente trans- ou co-transporte

piratoria, o K chega na parte aérea, para a qual o nutriente tem que

passar. Canais seletivos podem operar usando a diferenca do _

potencial elétrico como forca promotora ou gragas a um simporte H e | — DomPa deATP energizada

K*/H* que usa a for¢ca motriz protdnica se a concentracad do K @

no xilema for muito baixa (BOER et al., 1989), conforme é mostrado . — K o

na Figura 20. Alto H Baixo H
Baixo K" Alto K"

O K é o céation mais abundante no floema (VIRO e HAEDER,
1971). Apassagem lateral de K do xilema para o floema (ver acimﬁ
facilitada por um processo de carregamento que tem lugar n
plasmalema dos vasos de seiva. Como se vé na Figura 21, a entrada
de K no floema esta relacionada com o efluxo de préton e com a dentro dos vasos de seiva por um co-transporte carorhio
energia gerada pela ATPase, havendo uma estequionekiial resultado da bomba de H
1:1. Aclcares sdo transportados para os vasos de seiva enf@ie: MALEK e BAKER (1977 citados por LAUCHLI e PFLUGER, 1978).
transporte com H O K move-se no floema da folha para outros
6rgdos com alta demanda de assimilados, como nas regides de egsecido: inicialmente as folhas mais velhas mostram clorose das
cimento ou de armazenamento (colmos de cana-de-acUcar, tubdrargens e das pontas, que € acompanhada de necrose com aspe
los, raizes de mandioca), fazendo-o junto com produtos da fotdeferrugem, dai o noreetton rusi(ferrugem do algodoeiro), como
sintese (MARTIN, 1989). é conhecida nessa cultura. Adrenagem para o fruto se reflete, alér

do sintoma, na diminui¢do do teor de K na folha, como se vé na
4. REDIQTRIBUICAO Tabela 12, que se refere ao cafeeiro. Esse fato tem implicages n
interpretacdo dos dados de diagnose foliar para avaliar o estad

O fato de que uma alta proporcéo de K da planta € insolUygkricional das culturas, como acontece em laranjeira e € mostrad
em agua (Tabela 1) e o de que este nutriente esta presente G bela 13.
cation dominante no floema ajudam a entender sua redistribuicdo o movimento de K, entretanto, ndo se da apenas para ¢

entre 6rgdos em um processo fonte-dreno marcante, o qual gfi@, gue pode n&o estar presente. A direcdo, de modo geral, é par
representado na Figura 1 pela reagéo 8. tecidos meristematicos das folhas mais novas e do caule e até de

A redistribuicdo ou a transloca¢cé@o da folha para outroaizes. As folhas novas em expansao recebem K das mais velha
orgaos, quer seja da folha mais velha para a mais nova, da falén daquele trazido no transporte a longa distancia desde as raize
para o fruto, entre outros, é evidenciada facilmente pela ocorré@C€OTT-RUSSELL e CLARKSON, 1971). Desse modo, o K circula
cia dos sintomas de deficiéncia. O denominador comum é muitentro da planta, o floema se encarregando de redistribui-lo.

%?ura 21. Esquema hipotético para a bomba de pbssivelmente
energizada pela ATPase, no plasmalema de vasos de seive

ligado ao influxo de potassio. Aglcares sdo transportados
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Tabela 12.Comparagéo entre os niveis de elementos encontrados nas fofie3 ¢ ramos frutiferos e néo frutiferos de cafeeiro.

N (%) P (%) K (%)
Tratamento
Nao frutifero Frutifero Nao frutifero Frutifero Nao frutifero Frutifero
Testemunha 2,52 2,24 0,146 0,138 0,96 0,79
N 2,66 2,52 154 117 1,33 0,57
P 2,38 2,10 151 131 1,08 0,54
K 2,52 2,24 140 148 1,21 1,15
NP 2,38 2,15 142 122 1,02 0,72
NK 2,66 2,38 124 100 1,89 1,03
PK 2,38 1,96 132 119 1,90 1,04
NPK 2,52 1,96 118 119 1,66 0,88

Fonte: MALAVOLTA (1986).

Tabela 13.Comparacéo entre os teores foliares de nutrientes em folhas de ramos frutiferos (F) e néo frutiferos (NF) de laranjeira.

Elemento Tipo de folha — - Tec’>r.fol|ar -
Deficiente Baixo Otimo Alto Excessivo
----------------------------------- () R
N F 0,60-1,90 1,90-2,1 2,2-2,7 2,8-3,5 > 3,67
NF <22 2,2-2,3 2,4-2,6 2,7-2,8 >2,87?
P F <0,07 0,07-0,11 0,12-0,18 0,19-0,29 >0,37?
NF < 0,09 0,09-0,11 0,12-0,16 0,17-0,29 >0,3
K F 0,15-0,30 0,40-0,90 1,0-1,7 1,8-1,9 >2,0?
NF <0,7 0,7-1,1 1,2-1,7 1,8-2,3 >2,3?
Ca F <20 2,0-2,9 3,0-6,0 6,1-6,9 >7,0?
NF <16 1,6-2,9 3,0-5,5 5,6-6,9 >7,0?
Mg F 0,05-0,15 0,16-0,20 0,30-0,60 0,60-1,0 >1,0?
NF <0,16 0,16-0,25 0,26-0,60 0,7-1,1 >1,2
---------------------------------- (PPIM) - = - - - = m o moee
Cu F <4,0 4,1-5,0 5,1-15 15-20 > 207
NF <3,6 3,6-4,9 5-16 17-22 > 22
Fe F <40 40-60 60-150 150 ?
NF < 36 36-59 60-120 130-200 > 250
Mn F 5-20 21-24 25-100 100-200 300-1.000
NF <16 16-24 25-200 300-500 >1.0007?
Zn F 4-15 15-24 25-100 110-200 > 2007?
NF <16 16-24 25-100 110-200 > 3007

Fonte: RIVERO (1968).

A circulacdo de K pode ser parte de um processo de contro-  Durante o0 seu desenvolvimento, o fruto pode competir com
le do pH das células (BEN ZIONl et al., 1971; KIRKBY et al., 1981)gs raizes pelos produtos de fotossintese, de modo que estas pe
Quando NQ e reduzido na folha, forma-se malato em resposta aam a absorver menos K devido a falta de substrato respiravel
aumento do pH interno do tecido. Parte do malato é transferidakatdretanto, pelo menos para algumas espécies, como acontece co
floema e acompanhada pelo K transportado para a raiz, local ondeafeeiro, a fase de crescimento do fruto € o periodo de maiol
sofre descarboxilagdo: o HG@roduzido € liberado no meio emabsorcéo de K (leia-se exigéncia), como observado por Carvajal
troca do NQ absorvido, assim controlando a absorg¢ao do Gltim¢1984), o que € indicado na Figura 23. Durante o crescimento do
O K recirculado serve como contra-ion para o transporte do N@uto, o K € o elemento cujo conteudo aumenta mais vezes no fruto

no xilema até a parte aérea, como indicado na Figura 22. como se vé na Tabela 14.
Mesmo em condi¢cBes normais, parte das exigéncias de K
HNO, coon (e também de N e P) é satisfeita gracas a mobilizac&o de reserve

(folhas, ramos, caule). A Tabela 15 mostra a extensao da contribui

NO; HCO: —»1CoH Ny ; .
CH. FOLHA cao da§ reservas para atender as necessidades de cresciment
5 s doo- producédo de citros.

2 g Fato semelhante foi verificado por Lima Filho e Malavolta
= (2003) em um estudo de mobilizacéo e reutilizacio das reservas d

NO- K+ cafetfiro marcadas cofiN gszb parao cresciment(3 novo e a for-
’ :‘L" Heo- Piruvato  RAIZ magcao do fruto, em condigéo de casa de vegetagéo, usando plant:
’ normais e deficientes de 3 anos de idade. Os pesquisadores verif

Figura 22. Potassio como contra-ion para translocagéo de nitrato e mal&gram que as reservas de K séo usadas em maiqr proporgéo doq
Fonte: MENGEL (1985). as de N. A exportagdo de N pelos 6rgéos de residéncia em planta
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N 20% 20% 34% 26% contém o modelo matematico que representa a relagao entre utiliza

¢cdo das reservas de N e de K e seus niveis foliares, podendo-s

observar que ela diminui quando as plantas ndo padecem de defi

K 25 19 25 31 ciéncia, situacdo em que a exigéncia do fruto € largamente satisfeit:
pelas reservas do meio e ndo da prépria planta.

P 14 12 42 32

I I I I I [ I I I I I
JAN  FEV MAR ABR MAI JUN JUL AGO SET OUT NOV DEZ

55 % UNDOR frutos = - 112,59 + 23,05N + 191,07/N 85 N % UKDOR = 14,028K" - 59,177K + 103,26
Crescimento Maturagdo | Repouso Pré floragéo | Crescimento A R*= 0,82 4 R = 0,87
Fruto e e Fruto .
Colheita Floracédo

R - frutos

35

Figura 23. Absorcéo de nitrogénio, fosforo e potassio por plantas Q?e
3 a4 anos de idade no ano agricola (os niUmeros sédo porce?ata—
gem do total).

Fonte: CARVAJAL (1984). 14 19 24 2,9

Andlise foliar - N (%) Andlise foliar - K (%)

% UKDOR - frutos

Tabela 14 Variagdo (aumento) no conteddo de macro e micronutrientes em L o f o
frutos de cafeeiro durante o crescimento. Figura 24. Utilizac&o do nitrogénio (% UNDOR) e do potassio (% UKDOR)

em o6rgaos de reserva para a frutificagdo em fungdo do estado

Fonte nutricional.
Elemento
MORAES e CATANI (1964) CHXES e
CATANI et al. (1967 SARRUGE (1984 t. REFERENCI
-------------- (Numero de vezes) - -----------
N 10 4 ANDERSON, J.A.; HUPRIKAR, S.S.; KOCHIAN, L.V.; LUCAS, W.J.; GABER, R.F. Functional
P 10 3 expression of a probablrabidopsis thaliamgpotassium channel iBacharomyces cerevesiae
K 15 5 Proceedings of the National Academy of Science¥/ashington, v. 89, p. 3736-3740, 1992.
Ca 7 2 BALIGAR, V.C.; BARBER, S.A. Genotypic differences of corn for ion uptakgronomy Jour-
nal, Madison, v. 71, p. 870-873, 1979a.
Mg 9 4 BALIGAR, V.C.; BARBER, S.A. Potassium uptake by onion roots characterized by potassium/
S 7 4 rubidium ratio.Soil Science Society of America JournalMadison, v. 42, p. 618-622, 1979b.
B 16 - BAR-AKIVA, A. Methods of diagnosing nutrient deficiencies in citrus. In: INTERNATIONAL
Cu 12 - POTASH INSTITUTE. Transition from extensive and intensive agriculture with fertilizers
Fe 8 _ Proceedings of the"7Colloquium, Israel, 1969. Bern, 1969. p. 160-167.
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Tabela 15.Necessidades nutritivas dos citros.

Idade MS planta Producdo MF  Consumo anual crescimento (g) Coberta pelas reservas (%) Necessidade anual (g)
(anos) (kg) (kg) N P K N P K N P K
2 1,2 - 6,8 0,8 3,6 25 12 22 51 0,7 2,8
6 32 28 210 18 121 32 16 28 142 15 87
12 102 120 667 53 347 32 17 29 453 44 246

Fonte: LEGAZ-PAREDES e PRIMO-MILLO (1988).
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