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RESUMO: O Ferro (Fe) € um micronutriente
essencial para as plantas, sendo importante
para  processos  metabolicos  vitais
como a fotossintese, respiragdo celular,
biossintese de clorofila, hemeproteinas e
proteinas Ferro-Enxofre (Fe-S). As plantas
utilizam duas estratégias principais para
absorver Fe: a Estratégia I, comum em
eudicotiledéneas e monocotiledéneas nao
gramineas, que envolve a acidificagdo
da rizosfera e a reducdo do Fe®* para
Fe?* e a Estratégia Il, predominante nas
gramineas, que consiste da liberagao de
fitossideroforos para quelacdo do Fe®*. O
transporte de Fe no interior das plantas
é facilitado por moléculas quelantes,
como citrato e nicotianamina, e envolve
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diversos transportadores especificos. O Fe
acumulado é armazenado principalmente
em cloroplastos e mitocondrias, onde
desempenha um papel fundamental na
fotossintese e na respiracdo, além de
também ser armazenado nas fitoferritinas,
proteinas ocas com forte acdo ferroxidase
importantes na manutencéo da homeostase
do Fe na planta. A deficiéncia de Fe leva
a sintomas como clorose interneval com
coloracdo esbranquicada em casos mais
severos, e reducdo da taxa fotossintética. A
toxidez por Fe causa o sintoma conhecida
como bronzeamento, sendo um problema
principalmente em solos encharcados,
afetando o rendimento de culturas.

ABSTRACT: Iron (Fe) is an essential
micronutrient for plants, playing a crucial
role in vital metabolic processes such as
photosynthesis, cellular respiration, and the
biosynthesis of chlorophyll, hemeproteins,
and iron-sulfur (Fe-S) proteins. Plants utilize
two main strategies to absorb Fe: Strategy |,
common in eudicots and non-graminaceous
monocots, involves rhizosphere acidification
and the reduction of Fe® to Fe?*; and
Strategy Il, predominant in grasses, which
involves the release of phytosiderophores
to chelate Fe®*. The transport of Fe
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within the plant is facilitated by chelating molecules such as citrate and nicotianamine and
involves various specific transporters. Accumulated Fe is primarily stored in chloroplasts and
mitochondria, where it plays a fundamental role in photosynthesis and respiration. Additionally,
Fe is stored in phytoferritins, hollow proteins with strong ferroxidase activity that are important
for maintaining Fe homeostasis in the plant. Fe deficiency leads to symptoms such as
interveinal chlorosis, with whitening in more severe cases, and reduced photosynthetic rates.
On the other hand, Fe toxicity results in a condition known as bronzing, which is particularly
problematic in waterlogged soils, affecting crop yields.

ABSORCAO E TRANSPORTE DE FERRO

Ha duas estratégias utilizadas pelas plantas para absor¢cdo de Fe, quais sejam,
Estratégia | e Estratégia Il (MARSCHNER; ROMHELD & KISSEL, 1986), mecanismos 0s
quais s&o descritos a seguir.

Estratégia |

Comum em eudicotiledéneas e monocotiledéneas ndo gramineas, a Estratégia |,
também chamada acidificagcdo/reducéo, € baseada na extrusdo de prétons na rizosfera
por meio da acdo das proteinas integrais H*-ATPases, presentes também na membana
plasmatica das células radiculares, promovendo a diminuicao do pH da rizosfera,
culminando no aumento da solubilidade do Fe nessa regido (SANTI et al., 2005). Outro
processo envolvido na Estratégia | € a quelagdo do Fe®* através da liberagdo de &cidos
orgénicos e compostos fendlicos pelas células radiculares na solugéo do solo (WHITE,
2011).

E importante ressaltar que as plantas que usam a Estratégia | s6 absorvem Fe na
forma de Fe?, portanto, apos a aproximagédo do Fe®* quelatado a membrana plasmatica,
ele é reduzido a Fe?*, pela enzima Fe®+-quelato redutase (FRO2), e entdo transportado para
as células da raiz pelo transportador IRT1 (MORRISSEY & GUERINOT, 2009).

O complexo formado pela enzima FRO2 e pelo transportador IRT1 séo considerados
0os componentes mais importantes relacionados a Estratégia |. Estudos evidenciam que
plantas mutantes, com superexpressdo de FRO2 nas suas raizes, sdo mais tolerantes a
condigcdes limitantes por excesso de Fe (OKI et al., 2004; VASCONCELOS et al., 2006;
ISHIMARU et al., 2007). Também ha resultados em plantas de Arabidopsis mencionando
que o nocaute do gene irt1-1, que leva a perda de funcéo do IRT1, teve como consequéncia
a redugao no acumulo de Fe na parte aérea das plantas, sugerindo que este transportador
seja o principal envolvido na absor¢cdo de Fe (CONNOLLY et al.,, 2002; VERT et al.,
2002). Estudos indicaram que IRT1 e FRO2 séo coregulados e dependentes do fator de
transcricdo basic helix-loop-helix (FIT), juntos, os trés componentes FRO2, IRT1 e FIT séo
essenciais para o crescimento e desenvolvimento da planta e a auséncia de um deles leva
a deficiéncia de Fe e clorose foliar em Arabidopsis (COLANGELO & GUERINOT, 2004).
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Estratégia Il

A Estratégia Il, comum em grande parte das plantas da familia Poaceae, consiste
na liberagcao de aminoacidos ndo proteinogénicos, chamados de fitossideroforos (FS), que
sdo moléculas que possuem alta afinidade com Fe®*, destacando-se dentre eles os acidos
mugineicos (AMs) (WHITE & BROADLEY, 2009; GUERINOT, 2010). Os AMs sao exsudados
para a rizosfera através de transportadores conhecidos como TOM1, para se ligarem ao
Fe3* (NOZOYE et al., 2011). Resultado da ligacdo entre o AMs e o Fe®* ha formagéo do
Fe®-FS, que é absorvido pelas células em simporte com H* através de transportadores
conhecidos como YS1 (Yellow Stripe 1) e YSL (Yellow Stripe 1-Like) (SCHAAF et al., 2006).

Em comparagédo com a Estratégia I, a quelacdo é menos dependente da redugéo do
pH darizosfera, sendo constatada uma correlagéo alta entre a quantidade de FS exsudados
e a tolerancia a deficiéncia de Fe no solo (MORRISSEY & GUERINOT, 2009).

Plantas que utilizam a Estratégia Il podem promover relagbes ecolégicas diferentes
no ambiente, como por exemplo, ha estudos demonstrando que o complexo Fe®*-FS formado
a partir de FS exsudados das raizes de milho podem ser absorvidos diretamente por outras
plantas (dicotiledéneas) proximas, utilizando um transportador que é codificado por um
gene pertencente a familia dos YSL, localizados na epiderme da raiz (XIONG et al., 2013),
representando assim, uma estratégia interessante de absorcéo de Fe para dicotiledoneas
em consoércio com monocotiledéneas da familia Poaceae (COLOMBO et al., 2014).

TRANSLOCACAO

ApOs sua absor¢do, o Fe € transportado via simplasto, através das células
radiculares, para entdo ser translocado via xilema para a parte aérea das plantas. Devido
a sua baixa mobilidade, o Fe é translocado associado a molécula quelante, geralmente o
citrato (DECHEN et al., 2018). Essa necessidade € evidenciada uma vez que, na deficiéncia
de Fe, ha aumento significativo de citrato, malato e succinato na seiva do xilema (LOPEZ-
MILLAN et al., 2000). Outros estudos também definiram que a nicotianamina e &cidos
mugineicos sdo agentes quelantes importantes na translocacéo de Fe na planta (BROWN
& CHANEY, 1971; HELL & STEPHAN 2003; KAKEI et al., 2009).

O transporte do quelatado de Fe e citrato via simplasto € realizado pela enzima
FRD3 (Ferric Reductase Defective 3) (DURRET et al., 2007). Em plantas com o gene
AtFRD3, responsavel pela expressdao do FRD3, nocauteado, pesquisadores encontraram
40% menos citrato e 49% menos Fe comparado a plantas normais (GREEN & ROGERS,
2003). As plantas também séo capazes de utilizar compostos fendlicos para translocacéao
de Fe, que séo transportados ao xilema pelo transportador PEZ1, por sua vez, os acidos
mugineicos sao transportados pelo transportador TOM2 (transporter of mugineic acid 2)
(ISHIMARU et al., 2011).
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Uma vez no xilema, o Fe quelatado é levado até a parte aérea da planta através
do fluxo transpiratério e nesse processo, por estar localizado no espago apopléstico, o
Fe precisa ser novamente absorvido pelas células. Esse transporte é realizado pelos
transportadores da familia dos YSL e YSL1, estando presentes tanto em dicotileddneas
como monocotiledéneas. O Fe também pode ser reduzido no interior da planta a partir da
expressdo de genes FRO e transportado para o floema meio do IRT, NAMRAP e outros
transportadores e assim ser translocado pela planta (KOBAYASHI & NISHIZAWA, 2012).

ARMAZENAMENTO E FUNCOES

Apo6s ser absorvido, o Fe precisa ser distribuido para as organelas no interior das
células onde desempenhara suas funcdes metabdlicas. O Fe é requerido em grandes
quantidades pelos cloroplastos e mitocdndrias pois participa de varios processos de
transferéncia de elétrons na fotossintese e na respiragdo celular (DECHEN, 2018). O
Fe também é um importante cofator enzimatico para diversas enzimas, heme proteinas,
biossintese de clorofila, proteinas Fe-S (ferro-enxofre), como as ferredoxinas.

As ferredoxinas sdo constituintes de sistemas redox, importantes na assimilagéo
de nitrogénio, pois atuam na protecdo contra o estresse oxidativo, causado por espécies
reativas de oxigénio, (p. ex. H,0,, OH>0O,) (BROADLEY et al., 2012; CURIE et al., 2009).
O Fe também pode ser armazenado nos vacuolos que juntamente com as proteinas de
transporte regulam a homeostase desse micronutriente nas células (DECHEN et al., 2018).

Cloropastos

A organela que mais acumula ferro em seu interior € o cloroplasto com cerca
de 70-90% do teor de Fe encontrado na célula. O transporte do Fe para o interior da
organela é realizado pelo transportador PIC1 (Permease In Chloroplasts 1) localizado
na membrana dos cloroplastos (DUY et al., 2007). Jeong & Guerinot (2009) sugerem
também a possibilidade de alguns transportadores da familia do IRT1, que transporta Fe?",
participarem do transporte para o interior dos cloroplastos, uma vez que a enzima FRO7,
uma isoforma da FRO, é encontrada na membrana dos cloroplastos. Um indicativo para
esse entendimento é que plantas que receberam nocaute para o gene fro7, apresentaram
uma reducéo significativa dos teores de Fe nos cloroplastos e, por consequéncia, exibiram
sintomas de clorose severa e alto decréscimo na taxa fotossintética.

E importante também ressaltar os mecanismos de transporte de Fe para fora desta
organela, o qual se descreve o envolvimento de possiveis dois transportadores da familia
YSL (atYSL4 e atYSL6) realizando o efluxo de Fe dos cloroplastos. O nocaute desses genes
resultou em plantas de Arabidopsis ao acumulo de Fe nos cloroplastos e o incremento da
expressao de fitoferritina (DIVOL et al., 2013).
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A grande concentragcédo de Fe nos cloroplastos € devida a sua fungéo diretamente
relacionada ao processo de transferéncia de elétrons entre os Fotossistemas Il e | (PS 1 e
PS 1l) (NOUET et al., 2011). O Fe também desempenha um papel estrutural e funcional na
integridade das membranas dos tilacoides (BROADLEY et al., 2012). Cerca de 20 4&tomos
de ferro estao relacionados com a cadeia de transporte de elétrons nas membranas dos
tilacéides, distribuidos entre o PS |, com 12 atomos por complexo, sendo considerado o
principal dreno devido ao seu alto teor de Fe, seguido pelo Complexo Citocromo b6éf (5
atomos) e o PS Il (3 atomos) (RAVEN et al., 2021).

Devido ao maior nimero de atomos associados ao complexo PS |, a sua atividade
€ mais afetada que a do PS Il, em condicdes de deficiéncia de Fe. Morales et al. (1991)
estudando efeito do suprimento de Fe em folhas cloréticas, evidenciaram maior aumento
na atividade transportadora de elétrons do PS |, em comparag¢do com a do PS Il. A atividade
do Complexo Citocromo b6f também é reduzida na deficiéncia de Fe, mas também em
menor grau comparada ao PS | (NISHIO et al., 1985).

O Fe também esta associado a sintese de proteinas e um decréscimo em seus
teores resulta em reducédo na sintese de proteinas soluveis (NISHIO et al., 1985). Levando
em consideragdo que a enzima Rubisco (1,5-Ribulosebisfosfato carboxilase oxigenase)
representa cerca de 50% do total de proteinas solUveis no cloroplasto (MUSGROVE &
ELLIS, 1979), essa diminuicdo na sintese de proteinas afeta diretamente a producéo dessa
enzima e prejudica o processo fotossintético. Além disso, ha estudos apontando que o
namero total de ribossomos nas células diminui em condi¢des de deficiéncia de Fe nas
folhas (LIN & STOCKING, 1978).

Outros estudos evidenciaram que a deficiéncia de Fe pode causar danos foto-
oxidativos (NOUET et al., 2011). Duy et al. (2007) relataram que plantas mutantes, com
deficiéncia do transportador PIC1 (Permease In Chloroplasts 1), apresentaram clorose
e nanismo severos e foram incapazes de crescer em condi¢cbes habituais, além de
apresentarem acentuada ma formacao dos cloroplastos.

Mitocondrias e Vacuolo

As mitocondrias também se destacam como um importante dreno de Fe nas células
para o funcionamento dos complexos proteicos associados a cadeia de fosforilagdo
oxidativa, além de ser nessas organelas onde ocorre a biossintese dos grupos prostéticos
heme (citocromos) e das proteinas Fe-S (LILL et al., 2015).

Os complexos associados a cadeia de transporte de elétrons sdo formados por
grupos Fe-S, dentre outras moléculas, como por exemplo o complexo | que possui 8 centros
de Fe-S, o complexo I, que possui uma subunidade composta pela proteina Fe-S SDH2
(SILVA, 2016). Além disso, ha a formagéo de proteinas heme, dentre as mais conhecidas
estdo os citocromos, sobretudo o citocromo ¢, que contém um complexo Heme Fe-Porfirina
(BROADLEY et al., 2012).
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O influxo de Fe para as mitocondrias é realizado pelo transportador MIT
(Mitochondrial Iron Transporter) (BASHIR et al., 2011). Dentro da organela, as frataxinas
mediam a biogénese das Fe-S (BUSI et al., 2006; VAZZOLA et al., 2007).

J& nos vacuolos celulares, o Fe & acumulado regulando a homeostase celular em
resposta a concentragdo deste metal no citosol, realizando o influxo ou efluxo de Fe através
de transportadores como o FPN2/IREG2 e VIT1, que transportam Fe do citosol para o
interior do vacuolo (MORRISSEY et al., 2009) e NRAMP3 e NRAMP4 que atuam no efluxo
de Fe do interior do vacuolo para o citosol (MARY et al., 2015).

Fitoferritinas

As fitoferritinas sé@o proteinas ocas encontradas tanto nos cloroplastos como nas
mitocdndrias, com forte atividade ferroxidase, que oxidam o Fe?* a Fe®*. Estas proteinas
armazenam em seu interior até 5000 atomos de Fe na forma de 6xido férrico hidratado com
fosfato (FeO.OH),.(FeO.OPO_H,) (SECKBACK, 1982).

As fitoferritinas sdo proteinas consideradas vitais na manuten¢do da homeostase de
Fe e na protecéo contra o estresse oxidativo, principalmente nos cloroplastos e mitocéndrias,
principais sitios de formagéo de EROs (espécies reativas de oxigénio), que sdo moléculas
instaveis e extremamente reativas capazes de transformar outras moléculas com as quais
colidem (BROADLEY et al., 2012). As EROs sao geradas em grande quantidade durante o
estresse oxidativo, condicdo em que séo afetadas moléculas como proteinas, carboidratos,
lipideos e acido nucleicos. O dano peroxidativo causado as células pelas EROs induzidas
pelo Fe &€ minimizado pelo grande sequestro deste metal pelas fitoferritinas (RAVET et al.,
2009; BRIAT et al., 2010).

Estas proteinas também podem ser encontradas em outros locais como no xilema
e floema (SMITH et al., 1984), além de estarem presentes em altas concentracbes em
algumas sementes. O Fe ligado a ferritina representa cerca de 92% do Fe total em embrides
de ervilha e 69% em feijao (MARENTES & GRUSAK, 1998; HOPPLER et al., 2009).
Um fator que pode prejudicar a disponibilidade de Fe em sementes de algumas plantas
€ a presenca de fitato, que sdo moléculas com alto poder de ligacdo com Fe formando
compostos insoluveis (MINIHANE & RIMBACH, 2002).

Biossintese de hemeproteinas e clorofila

O Fe desempenha um papel crucial na biossintese de hemeproteinas e da clorofila.
Em uma reacéo catalisada pelo Fe, succnil-Coa e glicina séo transformados em &cido 56—
Aminolevulinico, precursor dessas moléculas, que em reagdes seguintes sera convertido
em protoporfirina. A partir desta se originara uma Mg-protoporfirina, precursora da clorofila,
possuindo o Mg como centro metalico da molécula, ou uma Fe-protoporfirina (heme),
com o Fe sendo o centro metalico, molécula que dara origem aos citocromos, catalases e
peroxidases (BROADLEY et al., 2012).
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Os citocromos sao parte da cadeia de transporte de elétrons na fotossintese e na
fosforilacdo oxidativa, que acontecem nos cloroplastos e nas mitocondrias respectivamente,
reforcando assim, a importancia do Fe para esses processos conforme discutido nos
topicos anteriores sobre cloroplastos e mitocondrias.

O Fe também esta envolvido na assimilacdo de N pelas plantas. A reducao
do nitrato (NO,’) a nitrito (NO,) pela enzina nitrato redutase possui um cofator heme,
inclusive muito parecido com os citocromos (CRAWFORD & ARST, 1993). Outro grupo
semelhante, o siroheme, atua também como cofator na redug¢é@o do nitrito a aménio nos
cloroplastos (HAWKESFORD et al., 2012), o que ressalta a importancia do Fe no processo
de assimilagdo de N pela planta.

As catalases e peroxidases sao outras formas de enzimas heme as quais
sofrem alteracdo na condicdo de deficiéncia de Fe e a atividade dessas enzimas é um
indicador do estado nutricional de Fe na planta (BROADLEY et al., 2012). As peroxidases
sdo abundantes nas paredes celulares da epiderme e rizoderme e sao necessarias no
processo de biossintese de lignina e suberina (HENDRIKS & VAN LOON, 1990). Essas vias
biossintéticas necessitam de compostos fenodlicos e H,O, como substratos, que tem sua
origem a partir da oxidagédo do NADH no citosol e na parede celular, onde as peroxidases
catalisam a polimerizagéo dos fenois a lignina (BROADLEY et al., 2012).

Proteinas Fe-S

As proteinas Fe-S, ou ndo heme, sdo proteinas onde o Fe se encontra ligado ao grupo
tiol de uma molécula de cisteina e/ou aglomerados de S (enxofre). A ferredoxina € a mais
conhecida dentre as proteinas Fe-S, que atua como transportador de elétrons em varios
processos, como no transporte de elétrons durante a fase fotoquimica da fotossintese, na
reducdo do nitrito a aménia e no complexo GS-GOGAT durante a assimilagdo de amoénio
pelas plantas (TAIZ et al., 2017; BOWSHER et al., 2012).

No processo de redugé@o do nitrito pela enzima nitrito redutase nos cloroplastos,
o doador de elétrons € uma ferredoxina reduzida, gerada pelo PS | durante a fase
fotoquimica da fotossintese. Nos plastideos das raizes a ferredoxina € reduzida através
do NADPH proveniente da via das pentoses fosfato, acoplado com a ferredoxina-NADP+
redutase, ja na assimilagéo do aménio (NH,*), que ocorre a partir da agé@o de duas enzimas,
a GS (glutamina sintetase) e a GOGAT (glutamina 2 oxo-glutarato aminotransferase), a
ferredoxina atua como doadora de elétrons na reacao (BOWSHER et al., 2007).

A GS combina 0 amdnio com o glutamato para formar glutamina e a enzima GOGAT
catalisa a conversdo de glutamina e 2-oxoglutarato em duas moléculas de glutamato.
Quando presente nas folhas e partes fotossintetizantes da planta, a GOGAT catalisa o
elétron da ferredoxina proveniente do PS |. Quando esse processo ocorre em tecidos nao
fotossintetizantes, a enzimas GOGAT utilizam o NADPH (MASCLAUX-DAUBRESSE et al.,
2007; BOWSHER et al., 2007; LIU et al., 2016).
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Uma outra proteina Fe-S importante, que foi caraterizada por Rieske et al. (1964),
sdo as “Proteina Rieske”, que constituem os complexos citocromos c¢ e bf, onde elas
recebem os elétrons e transferem para o Fe-heme do citocromo. Nos cloroplastos, essa
proteina recebe elétrons da plastoquinona e transfere para o Fe-heme do complexo
citocromo b6f (MADUENO et al., 1992), que posteriormente o transfere até a plastocianina,
dando sequéncia na cadeia de transporte eletrdnico da etapa fotoquimica.

Outras enzimas relacionadas ao Fe

Existem diversas outras enzimas nas quais o Fe atua, tanto como componente metalico
nas reacoes redox, quanto como um elemento de ligacdo entre a enzima e o substrato. Em
plantas deficientes em Fe, as atividades de algumas dessas enzimas séo baixas, o que pode
resultar em mudancas significativas nos processos metabolicos. Um desses processos que
pode ser alterado é a biossintese de etileno (BROADLEY et al., 2012).

A biossintese do etileno, fitormonio importante para maturagéo de frutos, foi descrita
por Yang & Hoffman (1984). A metionina é o principal precursor para a biossintese do
etileno e ela ocorre em duas etapas: na primeira reacdo, o S-adenosil-metionina (SAM) &
convertido em éacido 1-carboxilico-1-aminociclopropano (ACC) pela a¢do da enzima ACC
sintetase (ACCS). O ACC ¢ entédo metabolizado pela enzima ACCoxidase (ACCO) em uma
reacdo catalisada pelo Fe. Consequentemente, a formacgéo de etileno é muito baixa em
células deficientes em ferro e é restaurada imediatamente apds o reabastecimento de Fe,
sem a necessidade de sintese de proteinas (BOUZAYEN et al., 1991).

DEFICIENCIA E TOXIDEZ DE FE

As concentracdes de Fe na planta variam entre 50 e 150 mg kg de matéria seca
a depender da espécie. Plantas deficientes apresentam concentragdes foliares de cerca
de 10 mg kg, enquanto que, com valores de 80 mg kg, comecam a aparecer sintomas
de toxidez (MALAVOLTA, 2006). Em tecidos meristematicos de rapido crescimento e
expansao, como 0s apices das raizes, as concentracdes sdo mais elevadas, na faixa de
200 mg kg* de matéria seca (HAUSSLING et al., 1985).

A deficiéncia de Fe causa principalmente a incapacidade das folhas jovens em
produzir clorofila, resultando em clorose e, as vezes, coloragdo esbranquigada. O Fe é
considerado um micronutriente imovel na planta e seu transporte para o floema é reduzido
devido provavelmente a formagéo de compostos insoltveis. Uma vez que o Fe é transportado
para um 6rgao através do xilema, sua movimentagao é significativamente restrita. Muitos
sinais de deficiéncia desse micronutriente surgem devido a baixa taxa de transporte no
floema ou sua limitada redistribui¢éo, resultando na acumulacdo de Fe nas raizes e folhas
velhas, enquanto as folhas jovens novas com a escassez do nutriente (BROADLEY et al.,
2012; TAIZ et al., 2017; DECHEN et al., 2018).
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Os sintomas visiveis da falta de Fe incluem: folhas velhas mantém sua coloracédo
verde, enquanto as folhas novas comegam a exibir clorose. A medida que avanga, é possivel
notar uma clorose internerval caracteristica, onde apenas os vasos permanecem verdes,
destacando-se da coloragdo amarelada ou esbranquicada da area entre as nervuras. Em
situacdes de deficiéncia severa, o amarelecimento pode se tornar generalizado e podem
surgir areas necréticas nas bordas das folhas, levando a uma desfolha prematura, até a
perda completa das folhas, em casos extremos. Os caules tendem a ficar finos e curvados,
resultando em uma reducdo no crescimento. Em plantas anuais, isso se manifesta como
um crescimento reduzido e uma producgéo diminuida, enquanto em arvores ocorre a queda
das folhas e os frutos tendem a ser menores e a amadurecer mais cedo (SFREDO &
BORKERT, 2004; EPSTEIN & BLOOM, 2006; MALAVOLTA, 2006; BROADLEY et al., 2012;
DECHEN et al., 2018).

De modo geral, os solos costumam conter uma quantidade adequada de Fe, porém,
contudo existem casos em que as plantas sofrem com a deficiéncia desse nutriente devido
a formacéo de compostos insoluveis manifestando o sintoma de clorose (DECHEN et al.,
2018). Quando se trata da interacdo com outros elementos, como P, o Fe forma compostos
insoluveis precipitando na forma FePO, (NUNES et al., 2004) Na presenca de MnO,, o Fe
reduzido oxida, tornando-se indisponivel na forma férrica. Dessa forma, a disponibilidade
deste micronutriente depende mais do equilibrio entre ele e manganés do que da sua
quantidade absoluta (OLIVEIRA & NUNES, 2006; DECHEN et al., 2018). Também foi
observada deficiéncia de Fe devido a interagdo com outros nutrientes metalicos, como o
cobre, que pode substituir o Fe nos quelatos do solo, tornando-o menos acessivel, além do
zinco e cobalto, que tém efeitos semelhantes, embora menos significativos (VENDRAME et
al., 2007; ALEXADNRE et al., 2012; DECHEN et al., 2018).

Rombheld (1998) descreveu um fendmeno que ele chamou de “Paradoxo da Clorose”
onde ele observou que, em algumas plantas no campo e em vasos com solos calcareos,
nao foi possivel estabelecer uma correlagao direta entre o teor de clorofila e a concentracao
de Fe na planta, o que era esperado, pois os teores de Fe em folhas cloréticas era 0o mesmo
ou até maior que o de folhas verdes, sugerindo assim que a clorose por Fe pode ser
causada pela inativagcao do micronutriente na planta, tornando ele insoluvel, principalmente
no apoplasto, por processos como a alcalinizacdo do meio e a oxidagao do Fe.

Por outro lado, a toxidez de Fe (sintoma de bronzeamento) é um problema sério na
producao de culturas em solos encharcados, sendo o segundo fator mais severo que limita
o rendimento no cultivo de arroz em areas alagadas (BROADLEY et al., 2012). O dano
causado pela toxidez de Fe geralmente esta associado a formacéo de EROs e, portanto,
a inducéo de enzimas antioxidantes como a ascorbato peroxidase. Dentre as estratégias
de minimizar a toxidez de Fe, proteinas de ligacdo de Fe, como a ferritina, representam
um importante mecanismo de defesa celular contra o dano causado pela toxicidade de Fe
(FOURCRAOY et al., 2004; BRIAT et al., 2010).
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