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RESUMO

O termo clorose férrica ¢ aplicado a plantas nas quais os processos fisioldgicos em que participa o
ferro se encontram reduzidos ou inactivos, especialmente a sintese clorofilina. Devido a baixa
mobilidade do ferro na planta, a clorose diagnostica-se, inicialmente nas folhas mais jovens, pelo
aparecimento de um fino reticulado no qual apenas as nervuras permanecem verdes. A clorose férrica
influencia a qualidade do fruto e a produgdo agricola, que em casos extremos pode ser drasticamente
afectada, obrigando a aplicagbes massivas de quelatos férricos sintéticos 20 solo. A alternativa 2
correcgdo da clorose férrica passa pela utilizagdo de material vegetal tolerante a clorose férrica, o que
ainda ndo € possivel em muitas espécies vegetais.

Neste trabalho apresenta-se a informagéo actualmente disponivel sobre os mecanismos de
resposta das plantas a clorose férrica, que julgamos necessaria a caracteriza¢do e selecgdo de espécies
vegetais tolerantes a deficiéncia de ferro. S&o descritos os distintos comportamentos que as espécies
vegetais apresentam face & deficiéncia de Fe e os processos bioquimicos e fisiolégicos associados a
cada mecanismo de adaptagdo, quer ao nivel da parte aérea quer ao nivel da raiz. No final apresenta-
-se uma breve discussdo sobre o grau de tolerdncia das diferentes espécies vegetais a clorose férrica.

Palavras-chave: Clorose férrica; Deficiéncia de ferro; Estratégias I e 11; Tolerincia.

ABSTRACT

Iron chlorosis is a term applied to plants in which the physiological processes in which iron
participates are reduced or inactivated, especially chlorophyll synthesis. Due to the small mobility of
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iron in plants, iron chlorosis becomes apparent in young leaves where there is a fine reticulate with a
yellow colouration, while the veins remain green. Iron chlorosis can reduce yield and quality of fruits,
and in extreme cases the effects can be severe. This justifies the need for massive applications of
synthetic ferric chelates to soils. The alternative approach to this requires the use of plant material
tolerant of iron deficiency, but this is not yet possible in many species.

In this work, the information available on the mechanisms of response to iron chlorosis that is
need for the characterization and selection of plants tolerant to iron deficiency was presented. The
behaviour of plants faced with iron deficiency, and the physiological and biochemical processes
associated with each adaptation mechanism, both in shoots and roots, were described. Finally, the
degree of tolerance of several species was briefly discussed.

Keywords: Iron chlorosis; Iron deficiency; Strategies I and II; Tolerance.

1. Introducio

O Fe ¢ um elemento essencial para as plantas superiores, na medida em que,
quando nd@o se encontra disponivel em quantidades suficientes, é susceptivel de
limitar severamente as produgdes agricolas. O Fe desempenha fun¢des como
micronutriente em diversos processos metabodlicos, associadas a sua capacidade de
mudar de valéncia e de formar complexos octaédricos estaveis com varios ligandos
naturais (Marschner, 1995; Welch, 1995).

O processo de absor¢do do Fe nas dicotileddneas inicia-se pela sua redugdo na
membrana plasmatica (Buckhout ez al., 1989; Briiggemann et al., 1990; Holden ez
al., 1994; Holden et al., 1992; Holden et al., 1991), através da ac¢do de uma
quelato de Fe(Ill)-redutase, cuja actividade decresce rapidamente para valores de
pH acima de 6,5. Uma vez no simplasto do sistema radicular, o Fe(Il) é oxidado e
complexado pelo 4cido citrico originando Fe(lll)-citrato, forma em que ¢
translocado, via xilema, para a parte aérea (Brown & Jolley, 1989). O transporte do
Fe para os tecidos jovens, especialmente para os dpices caulinares em crescimento,
pode ser efectuado através do floema ou do xilema (Kosegarten et al., 1999). O
Fe(Ill)-citrato transportado pela seiva xilémica, das raizes para as folhas, pode
passar para o floema (Stephan & Scholz, 1993). O passo crucial nesta troca é o
transporte do Fe através da membrana plasmatica, que é iniciado pela redugdo do
Fe(1ll). Esta redug@o pode ocorrer ao longo do sistema vascular, nas interfaces
apoplasto/simplasto. O Fe** que entra no citoplasma é complexado pela
nicotianamina e nesta forma ¢é uniformemente distribuido no simplasma,
permitindo a sua participag@o nos diversos processos metabolicos,

A clorose férrica € um problema nutricional muito frequente nos pomares
estabelecidos em solos calcéarios (Chen & Barak, 1982). Nestes solos, a deficiéncia
de Fe resulta do efeito do ido bicarbonato na absor¢io, translocagio e
biodisponibilidade deste elemento na parte aérea. Na folha, o aumento do pH
apopléstico conduz a imobilizagdo fisioldgica do Fe (Terry & Zayed, 1995), que
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resufta num decréscimo dos pigmentos fotossintéticos € no aparecimento dos
sintomas caracteristicos de clorose férrica (Abadia ef al., 1989; Abadia, 1992,
Abadia & Abadia, 1993; Terry & Abadia, 1986). Devido a pouca mobilidade do Fe
na planta, os sintomas desta deficiéncia manifestam-se inicialmente nas folhas mais
jovens e caracterizam-se pelo aparecimento de um fino reticulado no qual apenas
as nervuras permanecem verdes. A clorose do limbo parece ser devida, sobretudo,
ao facto do Fe ser essencial para a formag¢fio das membranas dos tilacdides
(Abadia, 1992; Millard, 1995).

Nestas condigdes, quando a absor¢éo de Fe € baixa, os gendtipos Fe-eficientes
desencadeiam mecanismos de resposta ao nivel da parte aérea e/ou radicular que
incluem alteragdes fisioldgicas, bioquimicas e morfoldgicas (Marschner &
Romheld, 1995; Schmidt, 1999; Terry & Zayed, 1995). As diferentes espécies
vegetais e por vezes algumas cultivares, dentro de dada espécie, apresentam
comportamentos distintos face a clorose férrica o que permite classifica-las, em
espécies eficientes, pela sua capacidade de adaptagdo a deficiéncia de Fe e espécies
ndo eficientes que, por ndo apresentarem qualquer mecanismo de resposta,
morfoldgico ou fisiologico, desenvolvem os sintomas caracteristicos da clorose
férrica (Bienfait ez al., 1985; Marschner & Romheld, 1995; Marschner ef al., 1986;
Marschner & Godbold, 1995; Rémheld, 1987b).

2. Mecanismos de resposta a clorose férrica

Os diferentes mecanismos de resposta que contribuem para um melhor estado
nutricional em Fe e portanto para uma maior tolerncia a clorose férrica, actuam
através da mobilizagdo do Fe na rizosfera e do aumento da taxa de absorgéo e de
translocagdo deste elemento na planta (Brown & Jolley, 1989).

Segundo Romheld (1987a), os varios processos que promovem a solubilidade e
disponibilidade do Fe na rizosfera podem ser classificados como mecanismos n#o
especificos, quando estio presentes na planta independentemente do estado
nutricional do Fe e como mecanismos especificos, quando surgem sempre que a
concentragdio de Fe nos tecidos vegetais decresce abaixo do nivel critico, sendo
desactivados assim que ¢ alcangado o nivel de Fe necessério para a planta, de modo
a evitar a absorg@o excessiva deste nutriente (Tabela 1).

2.1. Mecanismos néo especificos

Os mecanismos ndo especificos estdo sempre presentes nas plantas superiores €

podem favorecer a absorgéo do Fe, independentemente da planta se encontrar em
deficiéncia.
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Tabela 1

Mecanismos especificos e ndo especificos, que aumentam a absorgdo do
Jerro (Romheld, 19875).

A — Mecanismos nio especificos

* Decréscimo do pH devido a uma absorg#o preferencial de catides.

= Exsudagdo de 4cidos orgénicos, conduzindo a um decréscimo do pH e/ou
complexag@o do ferro. ,

* Aumento da actividade microbiana na rizosfera devido & exsudagdo radicular, o que
afecta o pH e deste modo a redug@o do Fe (11I) e concentracdo de quelatos.

* Simbiose com microrganismos que sejam altamente eficientes na absorgio de ferro.

B — Mecanismos especificos

¢ Reducdo do Fe (TII). (Redutase induzida)

e Libertagdo de protdes. (ATPase induzida e dependente da bomba protdnica)

* Exsudagédo de compostos fenélicos. ( Agentes redutores e quelatantes)

* Exsudagdo de substancias quelatantes especificas para o ferro. (Fitossideréferos)

« Sintese de sistemas especificos para absor¢fio do ferro. (Proteinas de transporte)

A acidificacdo da rizosfera pode ser motivada pela absor¢do catidnica (K* e
NH,"), uma vez que para manter o potencial eléctrico das células é necessario que
simultaneamente ocorra extrusdo de protdes (Marschner & Romheld, 1995;
Romheld et al., 1984).

Os compostos orgéanicos libertados pelas raizes podem ser agrupados em
compostos de elevado peso molecular, como a mucilagem que protege as raizes da
dessecagdo e aumenta as zonas de contacto entre a raiz e o solo, e em compostos de
baixo peso molecular (aminoacidos, agucares, acidos organicos, fenois) que para
além de complexarem o Fe podem ser uma fonte de carbono para os
microrganismos (Masalha et al., 2000; Marschner et al., 1997).

A fauna microbiana pode aumentar a absor¢do de Fe de diversas formas,
nomeadamente através da libertagdo de agentes complexantes (acidos orginicos,
agucares e sideroferos) e da formagio de pequenas zonas anaerdbias, favoraveis a
reducdo do Fe (Cress et al., 1986; Lindsay, 1991; Jurkevitch et al., 1992; Awad ez
al., 1995).

A simbiose com micorrizas aumenta a zona de contacto entre o solo e a raiz
(Treeby, 1992) e permite a acumulagfio de sideréferos na rizosfera, compostos
muito eficientes na complexagdo e solubilizagdo do Fe (Marschner et al., 1997).
No entanto, Treeby (1992), salientou que a simbiose com micorrizas apenas
melhorou o fornecimento de Fe para a parte aérea do hospedeiro (plantulas de
citrinos) em ambientes acidos e ndo na presenga de CaCO;.
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Os efeitos benéficos da simbiose com rizobactérias (Ex.: Pseudomonas) esta
também relacionada com a capacidade destes microrganismos para produzirem
sideréferos (Bar-Ness et al., 1991, Walter er al, 1994). No entanto, os
microrganismos podem ter um efeito negativo ma absorcdo deste elemento,
competindo pelo Fe disponivel na rizosfera, decompondo os compostos
complexantes de Fe existentes na rizosfera e produzindo fitotoxinas que inibem o
crescimento radicular (Marschner et al., 1986).

A capacidade de troca cationica radicular (CTCR) é uma caracteristica presente
em todas as espécies vegetais que pode permitir a adsorsdo de catides e de
quelatos férricos, processo prévio a absor¢do do Fe (Bakker & Nys, 1999). As
espécies calcicolas tém uma CTCR superior a das espécies calcifugas (Chen &
Barak, 1982), tendo Hamzé et al. (1980) observado que dos porta-enxertos de
citrinos estudados, os mais tolerantes apresentavam uma CTCR superior, apesar de
ndo ser uma caracteristica desencadeada pela clorose férrica.

2.2. Mecanismos especificos

Os mecanismos especificos estdo dependentes do estado nutricional da planta
no que diz respeito ao Fe. Um “sinal”, provavelmente na forma de auxinas, induz
alteragdes bioquimicas e morfologicas que ocorrem a nivel radicular e que
permitem regular a absor¢do de Fe (Bienfait et al., 1983; Grusak & Pezeshgi, 1996;
Landsberg, 1984; Romheld & Marschner, 1986b; Rubinstein & Luster, 1993).

Resultados obtidos por Romera et al. (1996; 1999) indicam que o etileno,
através do seu precursor, acido carboxilico I-aminociclopropano (ACC), esta
também envolvido na regulagdo destes mecanismos de resposta. Schmidt (1999)
refere ainda a existéncia de um sistema hormonal multiplo e complexo, uma vez
que as auxinas e as citocininas estimulam a produg@o de etileno e, por sua vez, as
giberelinas afectam a expans@o radial das raizes, processo regulado pelo etileno. A
natureza transitoria das respostas radiculares & deficiéncia de Fe em espécies
eficientes apontam ainda para a existéncia de um mecanismo de retroacgdo
(“feedback™) activado ap6s o reverdecimento das folhas clordticas (Schmidt, 1999;
Schmidt & Bartels, 1996).

Face a uma situacdo de deficiéncia de Fe, as espécies eficientes desenvolvem
diferentes mecanismos especificos de resposta, que podem ser divididas em:
Estratégia I, encontrada nas dicotiledoneas e em algumas monocotileddneas e
Estratégia 1], caracteristica das gramineas.
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2.2.1. Estratégia I

Conforme descrito por diversos autores (Grusak et al., 1999; Jolley & Brown,
1994; Jolley et al., 1995; Marschner et al., 1986; Romheld, 1987a; Romheld,
1987b; Romheld & Marschner, 1986a; Schmidt, 1999; Welch, 1995), a Estratégia 1
¢ genericamente caracterizada por apresentar, conjuntamente com alteracdes
morfoldgicas da raiz, exsudagdo protdnica, libertagdo de compostos redutores e/ou
complexantes e aumento da redugdo do Fe (III).

Em situagdes de deficiéncia de Fe, a acidifica¢do da rizosfera e do apoplasto
das células radiculares resulta da excre¢dio de hidrogeniGes originados pelo
aumento da actividade das ATPases existentes na membrana plasmatica,
distinguindo-se da acidificagdo nio especifica anteriormente descrita uma vez que
ocorre em zonas localizadas do sistema radicular (Welkie, 1993; Serrano, 1989,
Susin er al., 1994; Vos et al., 1986).

Este mecanismo de acidifica¢io favorece a libertagdo de substincias redutoras
e/ou complexantes do Fe para a rizosfera, tais como compostos fendlicos, flavinas,
acidos organicos e polipéptidos, que favorecem a solubilizagdo dos compostos
férricos inorganicos e a absor¢do do Fe (Vempati et al., 1995; Buckhout et al.,
1989; Bienfait et al., 1983; Marschner et al., 1986; Romheld, 1987b; Romheld,
1987a).

Os compostos fendlicos libertados, diferem entre espécies vegetais, sendo o0s
mais comuns o 4cido cafeico, o acido fenilico e o acido clorogénico (Alcaraz et al.,
1985; Romheld & Kramer, 1983). A sintese destes compostos ocorre devido a
inibigdo da actividade da enzima peroxidase, motivada pela deficiéncia de Fe,
resultando numa menor suberificagdo da raiz e na acumula¢do dos precursores
aromaticos dos fenois (Sijmons et al., 1984). A acumulac¢io e a excregdo radicular
de flavinas foram detectadas em pimenteiro (Welkie et al., 1990) e em beterraba
sacarina (Susin et al., 1996b; Susin et al., 1996a; Susin ef al., 1993; Susin ef al.,
1994). Segundo Susin et al. (1994) a libertagdo de flavinas ocorre apenas quando o
pH da rizosfera desce, uma vez que em condigdes alcalinas estes compostos
acumulam-se nas raizes chegando a alcancar concentragcdes de 1 mM. A sua fung¢io
nas raizes ndo esta esclarecida, sabendo-se apenas que em presenca de NADH ou
NADPH tém capacidade de reduzir compostos férricos e interagir com a enzima
quelato de ferro (III)-redutase (QF-R) (Gonzalez-Vallejo et al., 1998).

A acumulagdo de acidos organicos a nivel radicular, como os 4acidos citrico e
malico, foi comprovada por diversos autores (Fournier ef al., 1992; Rombola et al.,
1998; Alhendawi ef al., 1997) e parece estar associada ao aumento da actividade da
enzima fosfoenolpiruvato-carboxilase (PEPC) (Abadia et al., 2002; Andaluz et al.,
2002; Rabotti & Zocchi, 1994), conjuntamente com outras enzimas como sejam:
gliceraldeido 3-fosfato-desidrogenase, formato-desidrogenase, ascorbato-pero-
xidase (Abadia e al., 2002; Abadia, 1998; Gonzalez-Vallejo et al., 1998; Lopez-
-Millan et al., 2000b; Lopez-Millan et al., 2001b; Lépez-Millan et al., 2001a;
Lopez-Millan et al., 2000a). Estes acidos orginicos favorecem no s6 a redugio e a
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translocag@o do Fe para a parte aérea como a regula¢io do pH celular (Abadia et
al., 2002).

Numa situagdo de deficiéncia de Fe, as espécies vegetais incluidas na Estratégia
I, apresentam maiores taxas de redugio do Fe (II) ligado aos quelatos, motivadas
pelo aumento da actividade da QF-R, localizada na membrana plasmatica,
referenciada por diversos autores como redutase induzida ou “turbo-redutase”
(Briiggemann et al., 1990; Lopez-Millan et al., 2000a; Moog & Briiggemann,
1994; Moog & Briiggemann, 1995; Romera et al, 1991). As raizes de plantas
deficientes em Fe podem apresentar uma capacidade de reduzir o Fe (II) existente
no meio de cultivo até 10 a 20 vezes superior aos valores do controlo (Moog &
Briiggemann, 1994; Susin et al, 1996b). O potencial redutor acoplado a esta
enzima ainda ndo esta esclarecido. Enquanto Sijmons ef al. (1984) propuseram o
NADPH como dador de electrdes, Moog & Briiggemann (1994) verificaram que,
em membranas isoladas, a QF-R recebia os electrdes preferencialmente do NADH.

De acordo com os resultados obtidos por diversos autores (Bagnaresi & Pupillo,
1995; Schmidt & Schuck, 1996; Susin et al., 1996b), a QF-R parece interagir com
os componentes da membrana plasmatica como parte de uma cadeia de transporte
de electrdes. Robinson ef al. (1999) identificaram uma flavoproteina necesséria a
actividade da QF-R em Arabidopsis.

A localizagdo deste sistema enzimatico na raiz parece depender da espécie
vegetal (Grusak ef al., 1999). Algumas plantas apresentam actividade redutora na
zona subapical das raizes (Chaney et al., 1992; Marschner et al., 1982), enquanto
que noutras espécies ocorre ao longo de toda a raiz (Grusak et al., 1993). Por vezes
esta actividade estd confinada ao pélos radiculares (Romheld, 1987a; Rémheld,
1987b), associagdo no entanto nem sempre encontrada (Moog & Briiggemann,
1994).

Exceptuando-se os resultados obtidos por Susin et al. (1994) em beterraba
sacarina, o aumento da actividade da QF-R estd dependente da existéncia de
pequenas quantidades de Fe no meio (Schmidt, 1999; Romera et al., 1996; Grusak
et al., 1999), como foi observado em diversas espécies, nomeadamente feijdo
(Chaney et al., 1972), soja (Tipton & Thowsen, 1985), girassol (Romera et al.,
1992a) e ervilha (Grusak et al., 1993). De um modo geral, o aumento da actividade
da QF-R ¢é também evidente em diversas fruteiras como sejam: videira (Bavaresco
et al., 1991; Brancadoro ef al., 1995; Tagliavini & Rombola, 2001), macieira (Ao
et al., 1985), pessegueiro (Cinelli et al., 1995; Gogorcena ef al., 1998; Gogorcena
et al., 2000; Egilla et al., 1994; Romera et al., 1991; de la Guardia et al., 1995),
marmeleiro (Cinelli, 1995; Tagliavini et al., 1995; Viti & Cinelli, 1993), pereira
(Tagliavini et al., 1995), kiwi (Tagliavini et al, 1995; Vizzotto et al., 1997;
Vizzotto et al., 1999), alfarrobeira (Correia et al., 2003) e citrinos (Manthey et al.,
1993; Manthey et al., 1994; Pestana et al., 2001; Treeby & Uren, 1993). O facto de
diversos autores (Tagliavini et al, 1995) ndo terem registado aumentos da
actividade da QF-R em algumas situagdes é atribuido por Gogorcena et al. (2000) a
utilizagio de diferentes metodologias.
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Foram apresentadas duas hipdteses para explicar a necessidade de Fe na
actividade da QF-R induzida: i) pelo efeito indirecto do Fe na actividade da enzima
ACC (acido carboxilico l-aminociclopropano sintetase) que participa na
biossintese de etileno, que por sua vez regula este mecanismo de resposta (Abadia
et al., 2002; Romera ef al., 1996; Romera et al., 1992b; Schmidt ef al., 2000) ¢ ii)
pela necessidade de Fe como componente e/ou cofactor da prépria enzima. Esta
ultima possibilidade estd associada com o facto da actividade da QF-R na auséncia
de Fe ser inferior a obtida em plantas verdes (Romera et al., 1996; Rubinstein &
Luster, 1993) e dos acréscimos de actividade da QF-R obtidos com membranas
plasmaticas isoladas terem sido inferiores aos obtidos com raizes intactas (Abadia,
1998).

Apesar de terem sido efectuados diversos progressos na caracterizagdo
bioquimica da QF-R existem algumas discrepincias entre os resultados obtidos
com raizes intactas € com membranas plasmaticas isoladas (Grusak ef al., 1999;
Schmidt e al., 2000). Por exemplo, a actividade maxima desta enzima foi obtida
para valores diferentes de pH consoante os estudos foram efectuados in vivo ou in
vitro sendo, respectivamente de 5,5 ¢ 7 (Moog & Briiggemann, 1994).

Na definicfio original deste sistema (Rubinstein & Luster, 1993), baseada no
diferente potencial dos substratos requeridos, o aumento da redu¢do do Fe é
atribuido a uma mesma enzima, no entanto, os dados disponiveis e reunidos por
diversos autores (Grusak ef al., 1999; Schmidt et al., 2000) apontam para um
aumento da expressdo da QF-R, em situagdo de deficiéncia de Fe, enzima
bioquimicamente diferente da redutase “standard” que ndo ¢ regulada pela
necessidade de Fe. Ainda néo foi possivel identificar os dois sistemas de enzimas
redox (“standard” e “turbo”) envolvidos na absor¢io do Fe pelas plantas
superiores, contudo estdo a ser realizados estudos bioquimicos baseados na
especificidade estereoquimica destas enzimas para o o — NADH ou 8 — NADH
(Schmidt et al., 2000).

Ao nivel foliar, ainda ndo foi identificado qualquer mecanismo de indugdo da
actividade da quelato de Fe (IlI)-redutase em situagdo de deficiéncia de Fe
(Briiggemann ef al., 1993; de la Guardia & Alcantara, 1996; Nikolic & Rémheld,
1999; Rombola et al., 2000).

Viérios autores (Landsberg, 1995; Romera & Alcantara, 1994; Romheld &
Marschner, 1981; Schmidt & Schuck, 1996; Welkie, 1993) verificaram que as
modificagbes fisiolégicas desencadeadas pela deficiéncia de Fe eram
acompanhadas por alterac6es morfolégicas (Figura 1) tais como: i) uma dilatagio
das zonas subapicais da raiz devido a um alargamento do cortex originado por uma
divisdo adicional da células da epiderme da raiz e ii) um maior nimero de pélos
radiculares de comprimento superior. Estas alteragdes na morfologia radicular
estdo quase sempre associadas ao desenvolvimento de células de transferéncia que,
espacialmente, coincidem com a zona subapical da raiz onde ocorre a redugio do
Fe (Landsberg, 1995; Landsberg, 1984; Egilla et al., 1994).
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A formagdo de células de transferéncia, caracterizadas por possuirem
protuberincias mais ou menos desenvolvidas na parede celular acompanhadas pelo
plasmalema envolvente, conduz a um alargamento da superficie de ligagdo entre a
parede celular e o citoplasma (Kramer et al., 1980; Schmidt & Bartels, 1996,
Welkie, 1993). Estas células tém citoplasmas densos, com um numero
particularmente elevado de mitocondrias polarizadas no sentido das invaginagdes e
com um reticulo endoplasmatico rugoso denso (Landsberg, 1984).

Figura 1
Aspectos de dpices radiculares de plantas de laranjeira que cresceram em
solugdo nutritiva sem Fe (4) e com 20 uM de Fe (B), neste ultimo caso ndo

apresentando sintomas de deficiéncia do elemento. Ampliagio: 6x (Fotografias
extraidas de Pestana, 2000)

dm - decimetro

As celulas de transferéncia podem também diferenciar-se a partir das células
parenquimatosas do xilema. Sdo funcionalmente idénticas as que ocorrem nas
células rizodérmicas, mas apresentam um papel significativo na entrada do Fe para
o sistema vascular e na posterior translocagdo deste elemento para a parte aérea
(Schmidt & Bartels, 1996; Welkie, 1993). Na parte aérea, podem existir células de
transferéncia em diversos locais, como sejam: i) nos nos dos caules permitindo a
troca de nutrientes entre os feixes vasculares adjacentes niio conectados; ii) nas
nervuras secundarias das folhas, desviando o Fe ja existente na seiva xilémica dos
vasos condutores para o simplasto das células adjacentes, que apresentam elevadas
taxas de crescimento e necessidades de Fe e iii) na zona de conexo entre o xilema
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e o floema, possibilitando a absor¢do do Fe através do fluxo transpiratério e
posterior distribuigdo deste elemento, via floema, especialmente nos tecidos
meristematicos da regifo apical que apresentam uma baixa taxa de transpiragio
(Landsberg, 1984).

A coincidéncia espacial e temporal dos mecanismos de resposta caracteristicos
da Estratégia I a nivel radicular foi frequentemente encontrada por diversos autores
(Grusak et al., 1993; Grusak et al., 1999; Marschner & Roémheld, 1995) que
classificaram este sistema de cooperativo. No entanto, Grusak et al (1990)
estimaram que apenas 17% do Fe reduzido por este processo € absorvido pelas
raizes, sendo portanto um sistema muito pouco eficiente em termos de custos
energéticos.

2.2.2. Estratégia 11

A Estratégia II estd confinada as gramineas (tribo Poaceae) as quais, face a uma
deficiéncia de Fe, libertam fitossider6feros para a rizosfera e possuem
simultaneamente um sistema de absor¢io do Fe, proteina de transporte com
elevada especificidade para os fitossideroferos férricos (Brown & Jolley, 1989,
Chaney et al., 1989; Grusak et al., 1999; Marschner et al., 1986, Romheld &
Marschner, 1981).

Diversos autores (Kawai ef al., 1995; Alhendawi et al., 1997; Kanazawa et al.,
1995b) identificaram varios fitossideréferos, complexantes especificos para o Fe
(III), tal como o acido mugénico e o acido avénico. Estes compostos tém 0 mesmo
precursor bioquimico que a nicotianamina, aminoacido que existe nas plantas
superiores (Kawai et al., 1995; Kanazawa et al., 1995b; Kanazawa ef al., 1995a;
Higuchi ef al., 1995; Rémheld, 1987b). A producdo de fitossideroferos aumenta
gradualmente com a deficiéncia em Fe, é regulada pelo ritmo diurno, e atinge o
maximo poucas horas apds o inicio do periodo luminoso (Kanazawa et al., 1995a;
Kanazawa et al., 1995b). O Fe, depois de reduzido, entra na planta através de um
sistema de transporte especifico. Simultaneamente o fitossiderdfero é libertado,
permanecendo disponivel para tornar a complexar mais Fe existente na rizosfera
(Marschner & Romheld, 1995; Wang & Peverly, 1999).

Os mecanismos da Estratégia II estdo restritos as células rizodérmicas e ao
conjunto de pélos radiculares das zonas apicais (R6mheld, 1987a).

A elevada especificidade deste sistema para o Fe foi comprovada por diversos
investigadores (Romheld, 1987a; Romheld & Kramer, 1983; Romheld &
Marschner, 1986a) pois verificaram que a taxa de absorg¢do do ferro ligado a
fitossideréferos é cerca de 1000 vezes superior a taxa de absor¢do de quelatos
sintéticos (Fe-EDDHA) ou siderdferos (ferrioxamina-Fe(II)) de origem
microbiana. Consequentemente, quando o Fe esta ligado a fitossideroferos, sio
requeridas baixas concentragdes de ferro soluvel, inferiores aos valores criticos
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necessarios para o crescimento de plantas ndo clordticas (Rémheld, 1987a;
Roémheld & Marschner, 1986a).

Surpreendentemente, a taxa de absor¢do do Fe ligado a fitossideroferos ¢
também elevada nas plantas com niveis adequados deste elemento nutritivo,
indicando que este sistema de absor¢do esta sempre presente nas gramineas e que a
sua biorregulagdo ¢ determinada preferencialmente pela taxa de produgdo de
fitossideroferos e ndo pelo sistema de transporte através da membrana plasmatica
(Roémheld, 1987a; Romheld & Marschner, 1986a).

Estes mecanismos apresentam também uma regulacdo hormonal que, no
entanto, ¢ diferente da verificada nas plantas da Estratégia 1. Esta diferenca podera
vir a distinguir taxonomicamente as duas estratégias (Schmidt, 1999), o que até
agora ainda ndo foi possivel (Wallace, 1990).

2.2.3. Grau de tolerancia das espécies vegetais

Marschner et al. (1986) referem que uma comparagio ecoldgica entre as duas
estratégias, revela que as gramineas (Estratégia II) apresentam vantagens
relativamente as espécies eficientes da Estratégia I: uma maior capacidade de
mobilizar o Fe (III) inorgénico existente na rizosfera e uma menor sensibilidade a
substratos com elevado pH, pois nestas condi¢des apenas se verifica um
decréscimo ligeiro na produg@o de fitossideroferos. Estas consideragdes foram
comprovadas por Zhang et al. (1999), pois constataram que as dicotiledoneas
estudadas (soja e pepino) apenas acumularam Fe no espago apoplastico do cortex
radicular quando existiam quantidades suficientes de Fe disponivel no meio. Em
solos calcarios, estas plantas dicotiledoneas ndo apresentaram capacidade de
mobilizar o Fe existente no solo mas as gramineas (trigo), pelo contrério,
mantiveram uma reserva adequada de Fe radicular, independentemente da
disponibilidade do Fe no solo.

Entre espécies vegetais, € mesmo cultivares, existe uma grande diversidade de
expressdo, qualitativa e quantitativa, dos mecanismos especificos activados por
uma deficiéncia de Fe (Marschner & Romheld, 1995). A preseng¢a destes
mecanismos num determinado gendtipo nem sempre estd associada a uma maior
tolerdncia a clorose férrica, uma vez que esta potencialidade fisiologica pode ou
ndo expressar-se nos solos calcarios (R6mheld & Marschner, 1986b). Deste modo,
por exemplo, os porta-enxertos de citrinos provenientes de C. macrophylla, C.
aurantium ou de C. jambhiri sdo tolerantes a clorose férrica enquanto que os de
Poncirus trifoliata sdo susceptiveis (Hamzé et al., 1986; Sudahomo et al., 1994).
Dos porta-enxertos de videira (Vitis sp.) utilizados, os hibridos de V. berlandieri x
V. rupestris ‘140 Ru’ e de V. berlandieri x V. riparia ‘SO4’ sdo tolerantes,
enquanto que o hibrido V. riparia x V. rupestris é susceptivel (Bavaresco et al.,
1995b). Segundo Shi & Byrne (1995) entre os porta-enxertos mais tolerantes das
espécies de Prunus sp. encontram-se os hibridos de P. persica x P. amygdalus ou o
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gendtipo de P. persica ‘Swat’ e entre 0s susceptiveis esta o gen6tipo de P. persica
‘Nemaguard’. Cordeiro (1997) conseguiu diferenciar o grau de tolerdncia de duas
variedades de oliveira, ‘Hojiblanca’ e ‘Lechin de Sevilla’, utilizadas em Espanha e
genericamente classificadas como susceptiveis a clorose férrica.

Para além dos mecanismos especificos anteriormente referidos, Bavaresco ef al.
(1994) referem que alguns dos porta-enxertos de videira tolerantes a clorose férrica
podem apresentar um mecanismo de protec¢do em relagdo a clorose férrica. Estas
plantas, quando privadas de Fe, tém uma baixa taxa de crescimento, denotando
uma maior eficiéncia de utilizagdo de cada unidade de Fe absorvido.
Posteriormente, Wei et al. (1995) observaram que numa situag@o de deficiéncia de
Fe, as espécies de trevo (Zrifolium sp.) tolerantes a clorose férrica apresentavam
comparativamente com as espécies susceptiveis: i) uma relagdo entre a raiz e a
parte aérea mais elevada; ii) um balango nutricional mais equilibrado; iii)
mecanismos de mobilizagdo do Fe mais efectivos; iv) menores necessidades
metabdlicas de Fe e v) uma maior eficiéncia de utiliza¢&o do Fe na parte aérea.

A actividade fisiologica responsavel pela diferente tolerdncia dos porta-enxertos
de pessegueiros, de acordo com Egilla e al. (1994), envolve a capacidade das
plantas para manterem uma area de superficie radicular suficiente para a redug@o e
a absor¢do do Fe em condi¢Bes de baixa solubilidade de Fe no solo. Por outro
lado, Han et al. (1998) constataram que, numa situa¢do de deficiéncia de Fe, a
cultivar de macieira mais tolerante a clorose férrica apresentava uma capacidade de
troca catidnica radicular superior, uma maior condutividade eléctrica e capacidade
para baixar o pH da rizosfera, apresentando consequentemente um maior teor de Fe
no apoplasto radicular. Longnecker & Welsh (1990) sugerem mesmo que a
capacidade de acumular Fe no apoplasma radicular pode vir a ser utilizada como
método de selecgdo de gen6tipos tolerantes & clorose férrica. Qutra proposta, com o
mesmo fim, é a utilizacdo da actividade da QF-R, método testado na seleccio de
genotipos de soja (in vitro) por Jolley et al. (1992), de porta-enxertos de
pessegueiro (in vivo) por Gogorcena ef al. (2000) e de sobreiros por Gogorcena ef
al. (2001).

O grau de tolerdncia, quantitativa e qualitativamente, a clorose férrica é
geneticamente controlado e é transmitido entre geragdes de uma mesma espécie
e/ou cultivar, variando no entanto consoante as espécies estudadas. Em plantas de
Glycine max. L. foi atribuida a genes multiplos com ac¢@o aditiva ((Cianzio, 1991;
Cianzio e Voss, 1994), enquanto que em Avena byzantina L. e Lycopersicum
esculetum L. foi atribuido a um gene dominante (Cianzio, 1995), tal como em Beta
vulgaris L. (Campbell & Nishio, 2000). Em Phaseolus vulgaris L. esta associada a
genes dominantes de ac¢do complementar (Zaiter & Ghlayini, 1994) e em

Helianthus annuus L. o controlo é efectuado por dois genes dominantes (Alcéntara
etal., 1988).
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3. Conclusdes

Apesar do avango do conhecimento sobre esta deficiéncia nutritiva, varios
aspectos permanecem desconhecidos ou pouco claros. A imobiliza¢do do Fe no
solo e o papel dos microrganismos na disponibilidade do Fe sdo campos de estudo
importantes. Ao nivel da planta, é necessario clarificar o papel das hormonas nos
mecanismos de adaptacdo a clorose férrica, evidenciados pelas espécies ou
cultivares tolerantes; estudar a ecologia das espécies ndo cultivadas que, na
Natureza, estio adaptadas a deficiéncia de ferro e por fim, desenvolver técnicas
laboratoriais que permitam identificar os genotipos tolerantes.
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