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RESUMO

Introducdo: As plantas estdo suscetiveis ao ataque de patdégenos a todo tempo, os quais utilizam
diferentes estratégias de invasao. Diante disso, as plantas desenvolveram distintos mecanismos de defesa
que, quando acionados, desencadeiam respostas apropriadas e de forma adaptativa, a partir de barreiras
pré e pds-formadas. Sdo exemplos dessas respostas quimicas: a sintese de exopolissacarideos, toxinas,
enzimas de degradacdo da parede celular e a produgdo de hormonios vegetais. Os mecanismos
desenvolvidos pelas plantas sdo de interesse biotecnoldgico, pois proporcionam conhecimento sobre
agentes naturais de defesa contra pragas que possam vir a ameacar o desenvolvimento de algumas
culturas e, consequentemente, diminuir a utilizagdo de agentes quimicos como defensivos agricolas.
Objetivo: Nesta revisdo, discutiu-se como as plantas se defendem quimicamente ao ataque de patdgenos,
de forma natural ou induzida, bem como relaciou-se os principais mecanismos de infeccdo e as
substancias quimicas produzidas por fitopatégenos.

Métodos: Realizou-se uma revisdo sistematica por meio de pesquisa em livros texto e plataformas on-
line de busca de artigos cientificos, para isso, empregou-se temos expressdes, vocabulos e temas nas
linguas portuguesa e inglesa no recorte temporal dos ultimos dez anos (2022-2012).

Resultados: A revisdo da literatura permitiu a selecdo de 71 citagdes relevantes que embasaram o
desenvolvimento tedrico-cientifico do presente trabalho.

Conclusdo: O conhecimento sobre a defesa das plantas representa uma importante ferramenta de
subsideo para futuras pesquisas sobre inducdo de resisténcia em plantas, agricultura de base
agroecolégica e controle em fitossanidade.

Palavras-chave: Fitopatégenos; Defesa quimica; Metabdlitos secundarios.
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ABSTRACT

Introduction: Plants are influenced by the attack of pathogens all the time, which use different invasion strategies. In view of
this, plants have developed distinct defense controls that, when activated, trigger ecological and adaptive responses, based on
pre- and post-formed barriers. Examples of these chemical responses are the synthesis of exopolysaccharides, toxins, cell wall
deficiency enzymes, and plant production. Those controlled by plants are of biotechnological interest, as they provide
knowledge about natural defense agents against pests that may threaten the development of some crops and, consequently,
reduce the use of chemical agents as agricultural defensives.

Objective: In this review, to discuss how plants chemically defend themselves against attack by pathogens, naturally or induced,
as well as to relate the main infection switches and the chemical substances produced by phytopathogens.

Methods: A systematic review was carried out through research in textbooks and online search platforms for scientific articles,
for this, we used expressions, words and themes in Portuguese and English in the time frame of the last ten years (2022-2012).
Results: The literature review allowed the selection of 71 relevant citations that supported the theoretical-scientific
development of this work.

Conclusion: Knowledge about plant defense represents an important subsidy tool for future research on induction of resistance
in plants, agroecologically based agriculture and phytosanitary control.

Keywords: Phytopathogens; Chemical defense; Secondary metabolites.

RESUMEN

Introduccion: Las plantas son susceptibles al ataque de patégenos en todo momento, los cuales utilizan diferentes estrategias de
invasion. Ante esto, las plantas han desarrollado diferentes mecanismos de defensa que, al activarse, desencadenan respuestas
apropiadas y adaptativas, basadas en barreras pre y postformadas. Ejemplos de estas respuestas quimicas son: la sintesis de
exopolisacaridos, toxinas, enzimas de degradacion de la pared celular y la produccién de hormonas vegetales. Los mecanismos
desarrollados por las plantas son de interés biotecnoldgico, ya que permiten conocer los agentes de defensa natural frente a
plagas que pueden amenazar el desarrollo de algunos cultivos y, en consecuencia, reducir el uso de agentes quimicos como
defensivos agricolas.

Objetivo: En esta revisién discutimos cémo las plantas se defienden quimicamente del ataque de patdégenos, ya sean naturales o
inducidos, ademas de relacionar los principales mecanismos de infeccién y las sustancias quimicas producidas por los
fitopatdégenos.

Métodos: Se realiz6 una revision sistematica a través de la investigacion en libros de texto y plataformas de busqueda en linea de
articulos cientificos (2022-2012).

Resultados: La revision bibliografica permitio seleccionar 71 citas relevantes que sustentaron el desarrollo tedrico-cientifico de
este trabajo.

Conclusién: EI conocimiento sobre defensa vegetal representa una importante herramienta de subsidio para futuras
investigaciones sobre induccion de resistencia en plantas, agricultura de base agroecoldgica y control fitosanitario.

Palabras-clave: Fitopatogenos; Defensa quimica; Metabolitos secundarios.

INTRODUCAO

Ao longo do processo evolutivo, as plantas desenvolveram mecanismos que possibilitaram seu bom
desenvolvimento sem comprometer o funcionamento de suas células e, consequentemente, de seus
processos fisioldgicos primarios. Tais mecanismos sao essenciais, uma vez que, diferentemente dos
animais, as plantas sdo sésseis e estao expostas a diversas condicbes ambientais e a outros seres vivos,
principalmente os que causam doengas (YANG et al., 2018; ISAH, 2019).

As plantas, em especial as cultivadas para consumo humano, estdo sujeitas ao ataque de
fitopatdgenos como virus, bactérias, fungos, nematoides, oomicetos e plantas parasitas (STRANGE;
SCOTT, 2005). Fitopatdgenos sao agentes invasores de plantas que possuem diferentes estratégias para
atravessar as barreiras impostas por seus hospedeiros e obter sucesso no processo de infeccao,
incluindo a produgdo de diferentes compostos quimicos (SILVA et al., 2008). Os fitopatdgenos
geralmente invadem os tecidos vegetais gerando o processo infeccioso e, ao colonizar a planta, retiram
desta os nutrientes necessarios ao seu desenvolvimento (BATISTA et al., 2007). Tais organismos sdo
responsaveis por anormalidades fisioldgicas ou perturbacdes significativas da condigdo normal de uma
planta, denominadas de fitopatologias (FREEMAN; BEATTIE, 2008). Além dos fitopatogenos, fatores
ambientais também podem estar associados a doengas em plantas, como deficiéncia nutricional,
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poluicao, alteragdes extremas de temperatura, pH, salinidade, radiacdo, disponibilidade de agua ou
outras condi¢des que causem altera¢des na fisiologia vegetal (PAIVA et al,, 2019).

As plantas apresentam uma ampla variedade de defesas a fim de se protegerem de possiveis danos
causados por fitopatdbgenos ou condi¢bes abioticas, podendo estas defesas serem constitutivas
(continuas), como as barreiras estruturais pré-formadas, ou induzidas, liberadas ap6s o reconhecimento
do patégeno (FREEMAN; BEATTIE, 2008). A ativacdo dos mecanismos de defesa vegetal e o
reconhecimento de fitopatdgenos ocorre por meio da ligacdo entre os compostos produzidos pelo
patdgeno (elicitor) a receptores de reconhecimento de padrbes presentes nos vegetais (BERTOZZI;
KIESSLING, 2001). Uma vez ativado o mecanismo de defesa vegetal, sucessivos eventos e sinais tém
inicio e uma cascata de reagdes acontece culminando na ativacao de barreiras fisicas e quimicas
envolvidas no processo (FERNANDES et al., 2009), assim como na resposta vegetal frente as flutuagdes
de fatores ambientais, que esta relacionada a producdo de diferentes compostos quimicos chamados
metabolitos secundarios (KROYMANN, 2011; BERINI et al., 2018).

A concentragdo e o tipo de metabdlito secundario produzido pelas plantas podem sofrer flutuacdes
ao longo do ano e variar entre as espécies (ISAH, 2019). Isso porque a producdo pode ser diretamente
influenciada por fatores externos como a sazonalidade e por fatores internos como o ritmo circadiano
ou a fase de desenvolvimento em que o vegetal produtor se encontra (GLOBO-NETO; LOPES, 2007).
Estes ndo possuem funcdo significativa no desenvolvimento vegetal primario (NCUBE; VAN STADEN,
2015), mas desempenham papel crucial no processo evolutivo das plantas, em sua interacdo com o
meio e com outros organismos (BORGES; AMORIM, 2020).

Metabdlitos secundarios podem ser encontrados em células de qualquer tecido vegetal. No entanto,
seu local de biossintese, normalmente, é restrito a um 6rgao e, apds sua producdo, sdo transportados
a diferentes regides por meio de tecidos vasculares ou pelo transporte simplastico e/ou apoplastico até
o local de seu armazenamento, o que dependera da polaridade do metabolito (ACAMOVIC; BROOKER,
2005; RAI et al., 2017).

A grande diversidade de compostos oriundos do metabolismo secundario tem despertado interesse
para a pesquisa na busca de meios alternativos que apresentem menor impacto ambiental e a saude
humana, constituindo uma fonte promissora de controle em fitossanidade, uma vez que doencas
causadas por fitopatdbgenos podem ocasionar danos expressivos as lavouras (SCHWAN-ESTRAD;
STANGARLIN; PASCHOLATI, 2009; MOURA et al.,, 2014). Na tentativa de combater a contaminagao por
fitopatogenos, o uso de agroquimicos tem sido amplamente empregado e tem contribuido para o
aumento da produtividade agricola. No entanto, estes compostos apresentam efeitos adversos sobre o
meio ambiente e para a salde humana. Como medida alternativa, a agricultura de base agroecoldgica
vem ganhando espacgo, pois tem demonstrado novas medidas de protegao das plantas, por exemplo,
por meio da indugdo de resisténcia que tem como objetivo ativar mecanismos de defesa vegetal para
controle em fitossanidade (STANGARLIN et al., 2011).

Além disso, estudos sobre os mecanismos naturais de defesa das plantas ao ataque de fitopatdgenos
representam alternativas no controle desses organismos, por meio da inducdo de resisténcia, uma vez
que a ativagdo das diferentes vias de resposta de defesa vegetal tem se tornado uma valiosa ferramenta
para o controle de pragas e doencas vegetais, constituindo-se em um avan¢o na agricultura
agroecoldgica que emprega medidas de protecdo das plantas. Nesse contexto, apresentamos uma
revisdo sobre como as plantas se defendem quimicamente ao ataque de patdgenos, entre outras
respostas a mecanismos de infeccdo por estes agentes.

METODOS

Utilizou-se o método de revisao sistematica, por meio de busca de palavras-chaves e encadeamento
tematico em livros textos e nas plataformas on-line: (1) SciELO - Scientific Electronic Library Online, que
contempla trabalhos da Fapesp, Capes, CNPq, Biblioteca Virtual em Saude - BVS, Bireme-OPS-OMS e
Fundagdo de Apoio a Universidade Federal de Sdo Paulo - Fap Unifesp; (2) Google Académico (Google
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Scholar), (3) Periodicos Capes, (4) Science Direct - Elsevier e (5) National Center for Biotechnology
Information (NCBI-USA).

Empregou-se expressdes, vocabulos e temas nas linguas portuguesa e inglesa nos diferentes
mecanismos de buscas, incluindo: infeccdo por fitopatdégenos, expolissacarideos, fitopatdégenos e
hormdnios vegetais, defesa quimica das plantas, mecanismos pré-formados, mecanismos pos-
formados, resisténcia induzida em plantas, reagdo de hipersensibilidade em plantas, reacdo sistémica
adquirida em plantas, reacao sistémica induzida em plantas, mecanismos bioquimicos de defesa em
plantas, espécies reativas de oxigénio em plantas, proteinas relacionadas a patogénese, proteinas PR,
metabolitos secundarios e defesa vegetal.

Levou-se em consideragdo o recorte temporal dos ultimos dez anos (2022-2012), incluindo
referéncias tradicionais relevantes para a fundamentagdo do manuscrito, sendo que estas apresentam
conceitos que nao passaram por modificacdes na Ultima década.

Selecionou-se 71 citagdes para embasar o desenvolvimento teodrico-cientifico do presente trabalho,
permitindo a elaboracdo desse manuscrito, com temas que foram organizados e apresentados na
estrutura de tdpicos para construir e consolidar o desenvolvimento dos diferentes temas abordados.

RESULTADOS E DISCUSSAO

Mecanismos de infeccao por fitopatdogenos

Fitopatogenos utilizam diferentes estratégias de invasdo para vencer as barreiras impostas por seus
hospedeiros e, assim, obterem sucesso no processo de infeccdo. Entre essas estratégias estdo a
producao de compostos como exopolissacarideos, toxinas, enzimas de degradagdo da parede celular e
producao de hormdnios vegetais (SILVA et al., 2008).

Os exopolissacarideos microbianos possuem importante papel tanto na sobrevivéncia de bactérias
guanto na associacdo destas com a planta, auxiliando sua adesao na superficie das células vegetais,
além de contribuirem na protecédo das células procarioticas contra moléculas téxicas e, também, evitar
o contato direto da bactéria com seu hospedeiro (SUTHERLAND, 2001).

As toxinas comprometem as vias metabdlicas da planta hospedeira, suprimindo a expressao das
reacOes de defesa iniciais. Sdo ativas em baixas concentracdes, atuando normalmente como inibidoras
de enzimas vegetais. Alguns exemplos dessas toxinas sado: siringomicina — agente biocida de amplo
espectro que induz clorose e necrose; coronatina — toxina que afeta espécies de gramineas;
phaseolotoxina — que bloqueia a sintese de arginina e induz extensos halos caréticos e necréticos e a
tabtoxina — que inibe a acao da glutamina sintetase, enzima envolvida no metabolismo do nitrogénio
(SILVA et al., 2008).

Outro mecanismo utilizado por fitopatégenos é a producdo de enzimas que degradam
polissacarideos, atuando, assim, sobre a parede celular das plantas. Tais enzimas facilitam a penetragao
do patdogeno por meio da parede celular, representando parte da invasdo por fungos e bactérias
fitopatogénicos (SILVA et al., 2008).

A produgdo de hormonios vegetais é outro mecanismo de infecdo de alguns fitopatdégenos. Foi
constatado, por exemplo, por Aradjo; Henning; Hungria (2005), que estirpes de bactérias produziram
hormonios vegetais. Sabe-se que alguns fitopatogenos produzem essas substancias in vitro, porém, em
associacdo com a planta, mediante estimulo, ocorre aumento de sua sintese induzida pelo patégeno.
Por exemplo, em casos de parasitismo envolvendo Agrobacterium tumefaciens e plantas
eudicotiledoneas, a bactéria produz niveis baixos de reguladores de crescimento in vitro, porém, por
meio da insercdo de plasmideo de transformagdo (Ti) nas células da planta e, consequente
transformagdo de seu genoma, grandes quantidades de hormonio sdo produzidas, ocorrendo
proliferagdo ndo controlada de células vegetais e formagdo de galhas radiculares (SILVA et al., 2008).

Defesa das plantas em resposta ao ataque de fitopatégenos

O sucesso evolutivo das plantas esta relacionado com o surgimento, desenvolvimento e
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aprimoramento de seus mecanismos de defesa. Ao longo do processo evolutivo, a agdo da selecao
natural sobre as alteragdes decorrentes de eventos geradores de variabilidade genética selecionou
vegetais mais adaptados, resistentes e capazes de coexistir e interagir com diferentes organismos,
especialmente com fitopatdgenos, que constituiram um desafio coevolutivo com as plantas (TAIZ;
ZEIGER, 2017).

Segundo Mac Key (1986), a resisténcia € a habilidade vegetal em diminuir o estabelecimento de
populacdes de patdgenos, por meio de seu sistema de defesa direto e ativo, razdo pela qual a infeccdo
resulta em danos reduzidos na planta (HAMMOND-KOSACK; JONES, 1996). Em fitopatologia, assume-
se que a resisténcia das plantas é a regra e a suscetibilidade, a excecdo. Isso se deve a eficiéncia dos
diferentes mecanismos de defesa das plantas, baseados em barreiras e processos previamente
existentes (AGRIOS, 1997) e em mecanismos que permanecem latentes ou inativos até que sejam
ativados com a chegada do patdgeno (BONALDO; PASCHOLATI; ROMEIRO, 2005).

Os mecanismos de defesa das plantas podem ser divididos em pré-formados (mecanismos que
existem antes da chegada do patégeno) e pos-formados (mecanismos que sdo ativados apos a chegada
do patogeno). Os primeiros sdo constituidos por barreiras fisicas: cuticula, tricomas, estdmatos, vasos
condutores e barreiras bioquimicas: producao de fendis, alcaloides, fitotoxinas, glicosideos cianogénicos
e glicosideos fendlicos. Os segundos também sdo representados por barreiras estruturais que visam
restringir o desenvolvimento do patdgeno, incluindo: lignificagdo, suberificagdo, formacao de papilas e
de camadas de abscisdo e de cortica (SCHWAN-ESTRADA; STANGARLIN; PASCHOLATI, 2008) e por
barreiras bioquimicas que estdo relacionadas com a resposta de hipersensibilidade — geracao de
espécies reativas de oxigénio (ERO), producao de fitoalexinas, proteinas PR — proteinas relacionadas a
patogénese e substancias capazes de inibir o desenvolvimento do patégeno (BERTOLDO et al., 2018).

Se um microrganismo vencer as barreiras pré-formadas — que representam a primeira linha de defesa,
ocorrera a interacdao molecular entre o patdgeno e seu hospedeiro, podendo levar a infecgcdo, quando
a interagdo for compativel e o patdgeno virulento, ou a resisténcia, quando a interagdo for incompativel
e o0 patogeno avirulento (JONES; DANGL, 2006).

Uma vez invadida, a planta reconhece o agente invasor e, a partir dai, ocorre o desencadeamento de
respostas celulares que tentardo abortar o processo de infeccao e/ou colonizagdo. As interagdes de
plantas com fitopatogenos sdao definidas, portanto, a partir de um reconhecimento, com posterior
transducdo do sinal externo, ativacdo de mensageiros secundarios e expressao de genes especificos
(LEITE, 1997).

A atividade de inducdo da planta é devida a capacidade do patégeno em sensibiliza-la, o que ira
ativar os seus mecanismos de defesa estruturais e bioquimicos, em resposta a presenga do patogeno.
Usualmente, tal ativagdo é complexa e tem como base a a¢do combinada de diversos fatores e ndo
apenas um componente (SOARES; MACHADO, 2007). Isso porque a atuacao dos mecanismos de defesa
vegetal pode ocorrer de forma isolada e/ou em conjunto, dependendo do tipo de agente patogénico e
o modo de infeccao. Dessa forma, mesmo que os mecanismos sejam didaticamente divididos em fisicos
e bioquimicos e/ou pré e pds-formados em relacdo a presenca do patdgeno, o efeito destes pode
ocorrer de forma concomitante (DALLAGNOL; ARAUJO FILHO, 2018).

O fen6meno da resisténcia induzida em plantas

A interacao entre a planta e o patégeno pode ser dividida em dois tipos: (1) interacdo compativel,
em que ha patogeno virulento e hospedeiro suscetivel, e (2) interacdo incompativel, em que o patdégeno
é avirulento e o hospedeiro resistente. Nas interacdes incompativeis, o sistema de defesa da planta é
eficientemente ativado, levando a resisténcia, mas é tardiamente ativado ou nao ativado em interacdes
compativeis, conduzindo a doenca (RESENDE; SALGADO; CHAVES, 2003). No entanto, é importante
ressaltar que a auséncia de sintomas na planta nado indica que o patdégeno nao conseguiu invadir os
tecidos vegetais. E possivel que a replicacido ocorra apenas no local da infeccdo ou, ainda, podem ocorrer
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microssintomas que sé podem ser detectados por microscopia (GAUR; HOHN; SHARMA, 2014).

A indugdo da resisténcia, além de ocorrer devido a infeccao localizada, pode também ser uma
resposta por tratamentos com componentes, produtos microbianos ou, ainda, por intermédio de
compostos organicos ou inorganicos (BONALDO; PASCHOLATI; ROMEIRO, 2005).

A resisténcia induzida consiste, portanto, na ativagdo do sistema de defesa natural da planta a partir
de substancias especificas (MELO-FILHO; GUENTHER, 2015). Envolve trés manifestacdes diferentes de
resposta: resisténcia local ou Reacdo de Hipersensibilidade (RH); Resisténcia Sistémica Adquirida (RSA)
e Resisténcia Sistémica Induzida (RSI).

Reacao de Hipersensibilidade (HR)

A Resposta de Hipersensibilidade (HR) ou Reacao de Hipersensibilidade em plantas, é considerada
como um dos principais eventos da resposta de defesa contra o ataque de patdgenos, caracterizando-
se por ser uma resposta rapida e localizada, ou seja, que ocorre no sitio de infeccdo do patdgeno
(FERNANDES et al., 2009).

Dentre as principais caracteristicas da resposta, esta o rapido e localizado colapso do tecido vegetal
ao redor do sitio de infecgdo, ocasionado pela liberagdo de compostos toxicos, os quais também atuam,
em alguns casos, diretamente sobre o patégeno, levando-o a sua morte (AGRIOS, 2005). Essa resposta
também priva os patdgenos biotréficos (parasitas de tecidos vivos) de nutrientes essenciais e, portanto,
contribui para a limitagdo de seu crescimento (ZEIER, 2005).

Resisténcia Sistémica Adquirida (RSA)

A maioria das respostas bioquimicas esta inativa até que sejam ativadas pela indu¢do com alguns
compostos quimicos, conhecidos como indutores de resisténcia — fatores abioticos, ou pelo inicio de
uma tentativa de infeccdo por fitopatdégenos — fatores bidticos (FERNANDES et al., 2009).

A resisténcia induzida é inicialmente localizada na regido de infeccdo que provoca a necrose e a
translocacao deste sinal para outras partes da planta, induzindo reacdes de defesa que protegerao a
planta contra agressdes subsequentes (WARD et al., 1991), e impedirdo e/ou retardarao a penetragao
do patdgeno. Posteriormente, essa resisténcia passa a ocorrer em regides da planta distantes do local
de infeccdo pelo patdgeno, ou da area de aplicagdo dos agentes elicitores abidticos, caracterizando,
assim, a resposta sistémica adquirida (AGRIOS, 2005).

O mecanismo da RSA envolve uma cascata de eventos e sinais, que se iniciam no momento da
interagdo planta/patdgeno ou a partir de tratamento com fatores abidticos, levando a altera¢des no
metabolismo celular vegetal, culminando com a emissao de sinais moleculares dirigidos para outras
partes da planta, atuando de forma inespecifica e podendo reduzir a severidade da doenga (FERNANDES
et al., 2009).

Resisténcia Sistémica Induzida (RSI)

A Resisténcia Sistémica Induzida (RSI) é um fendmeno que se expressa sob a forma de inducdo de
resisténcia com carater sistémico, assim como a RSA. Tanto a RSA quanto a RSI designam mecanismos
pelos quais as plantas, apds exposicado a um agente indutor, tém seus mecanismos de defesa ativados
ndo apenas no sitio de indugdo, como também em outros locais distantes dele, de forma parcialmente
generalizada (CONTRATH et al., 2006).

No entanto, na RSI, o indutor ndo provoca sintomas, como necrose no local de infeccdo, mas induz
a planta a se proteger sistematicamente (SILVA et al., 2008). Isso acontece porque na indugdo de
resisténcia, sdo utilizados agentes nao-patogénicos, ou seja, a indugdo é feita por meio de agentes
benéficos, simbiontes ou abidticos. Assim, a RSI é proposta como um termo genérico e RSA é utilizada
em respostas sistémicas induzidas por patoégenos (BONATO, 2007).
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Mecanismos bioquimicos de defesa das plantas

Os mecanismos bioquimicos podem ser agrupados em pré e pds-formados. A primeira classe inclui
a alta concentracao de substancias nos tecidos vegetais sadios, ou seja, antes do contato da planta com
o fitopatdgeno, podendo também, se converter em substancias toxicas com o inicio da infeccao,
caracterizando assim, um mecanismo bioquimico pds-formado (GARCION;LAMOTTE; METRAUX, 2007).

A resposta de hipersensibilidade, ja descrita anteriormente, induz a morte celular no local da infecgao,
acompanhada pelo acimulo de compostos tdxicos dentro das células mortas e células adjacentes. Esse
mecanismo € uma saida extrema, em que a morte celular é induzida privando o patégeno de nutrientes,
o que implica na interrupgdo de seu desenvolvimento e do processo de infeccdo (THAKUR et al., 2019).

A inducdo dessa resposta surge quando a planta reconhece elicitores produzidos por patégenos
infectantes. Esse reconhecimento gerara uma cascata de rea¢des bioquimicas que incluem a producado
de espécies reativas de oxigénio (ERO), alteracbes na parede celular da planta, producado de fitoalexinas
e sintese de proteinas PR, que restringem o crescimento do patdgeno a uma pequena regido da planta
(KOMBRINK; SOMSSICH, 1997; THAKUR et al., 2019). Esses mecanismos bioquimicos associados a morte
celular induzida tornam as células atacadas e as adjacentes um microambiente indspito para o
desenvolvimento do patdogeno (MEHDY, 1994; KOMBRINK; SOMSSICH, 1997).

Espécies Reativas de Oxigénio (ERO)

As espécies reativas de oxigénio (ERO), ou Reactive Oxygen Species (ROS) sao intermediarios toxicos
resultantes de sucessivas etapas de reducdo da molécula de oxigénio (MEHDY, 1994). Sdo instaveis e
extremamente reativas, capazes de transformar moléculas com as quais colidem, como por exemplo,
proteinas, carboidratos, lipideos e acido nucleicos (SILVA; GONCALVES, 2010).

As ERO sao rotineiramente produzidas em baixos niveis pelas células vegetais, contudo, quando as
plantas sofrem o ataque de patdgenos, sua produgdo aumenta consideravelmente (MEHDY, 1994).
Como resultado da interacao planta-patdgeno, as ERO relacionadas sao: anion superdxido (Oze-),
peroxido de hidrogénio (H.O;) e o radical hidroxila (OH+) (HEGEDUS; ERDEI; HORVATH, 2001).

As espécies reativas de oxigénio atuam de diferentes modos na resposta de defesa da planta. O
primeiro tipo de oxigénio reativo a ser produzido por meio da redugdo de Oy, durante o transporte de
elétrons nos cloroplastos, é o radical superdxido (O.-), que pode causar peroxidagdo da membrana
lipidica e enfraquecimento celular (HALLIWELL, 2006). O H>O; pode ser diretamente toxico ao patdogeno
e estd envolvido com o fortalecimento da parede celular, uma vez que o perdxido de hidrogénio é
necessario para a biossintese de lignina. Além disso, atua também como mensageiro secundario, sendo
responsavel pela ativacao da hidrolase, enzima responsavel pela conversdo do acido benzoico em acido
salicilico (RESENDE; SALGADO; CHAVES, 2003). OH+ promove modificagdes em macromoléculas e danos
celulares por iniciar reagdes em cadeia de radicais, incluindo peroxidagao lipidica, inativagdo enzimatica
e degradacdo de acidos nucleicos (THOMPSON; LEGGE; BARBER, 1987).

Proteinas Relacionadas a Patogénese (PR)

As proteinas relacionadas a patogénese (proteinas PR) sdo um grupo estruturalmente diverso de
polipeptideos vegetais tdxicos para patdgenos invasores. As plantas apresentam baixa concentracao
dessas moléculas, mas quando atacadas por patégenos, sua concentragdo é aumentada (AGRIOS, 2005;
CHAKRABORTY; MOEDER; YOSHIKA, 2017). A producéo das proteinas PR é induzida por sinalizadores
que incluem, principalmente: acido salicilico, etileno, xilanase, polipeptideo sistemina e acido jasmodnico
(AGRIOS, 2005).

As proteinas PR apresentam diferentes atividades antimicrobianas, podendo inibir a liberacdo de
esporos e/ou sua germinagao, fortalecer a parede celular da planta (levando a formacao de papilas),
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degradar a parede celular de fungos, oomicetos e bactérias e, podem ainda, gerar metabdlitos
secundarios com atividade antimicrobiana e moléculas sinalizadoras — como o acido jasmoénico (JA) e
peroxidases lipidicas (AGRIOS, 2005). Além disso, a producao de proteinas PR nas partes nao infectadas
das plantas pode evitar que a infeccao se propague (EBRAHIM; KALIDINDI; SINGH, 2011). O acimulo
dessas proteinas também esta intimamente associado a inducdo da resposta de hipersensibilidade ao
acumulo do fitormonio acido salicilico e a resisténcia sistémica adquirida (VLOT; DEMPSEY; KLESSIG,
2009).

Na tabela 1, encontram-se categorizadas as dezessete familias de proteinas PR, numeradas por
ordem de descoberta com suas respectivas propriedades e fungdes, conforme Christensen e
colaboradores (2002).

Tabela 1: As dezessete familias de proteinas PR

FAMILIA MEMBRO PROPRIEDADES
PR-1 Fumo, PR-12 Antifingico, antioomicetos
PR-2 Fumo, PR-2 B-1,3-glucanase
PR-3 Fumo P, Q Quitinase
PR-4 Fumo R Quitinase
PR-5 Fumo S Thaumatina-like
PR-6 Tomate Inibidor | Inibidor de protease
PR-7 Tomate P69 Endoproteinase
PR-8 Quitinase pepino Quitinase
PR-9 Peroxidase formadora de lignina em fumo | Peroxidase
PR-10 | Salsinha PR-1 Ribonuclease-like
PR-11 Quitinase pepino V fumo Quitinase
PR-12 | Defensinas Antifdngico
PR-13 | Tioninas Antifdngico
PR-14 | LTP4 cevada Proteina transferéncia de lipideos
PR-15 OxOa cevada Oxalato oxidase
PR-16 | OxOLP cevada Oxalato oxidase-like
PR-17 | PRp27 fumo Desconhecida

Fonte: compilado de Christensen et al. (2002).

Metabolitos secundarios

Embora as plantas apresentem barreiras estruturais eficientes que limitam o acesso de muitos
fitopatogenos, estas nem sempre conseguem impedir a entrada desses agentes (WALTERS, 2011a).
Assim, a resisténcia das plantas a agentes patogénicos ndo depende apenas de barreiras estruturais,
mas também de moléculas quimicas produzidas por seu metabolismo, antes ou depois da infeccdo
(AGRIOS, 2005).

O metabolismo celular é o conjunto de reagdes quimicas que envolve a formacdo, degradagdo ou
transformagdo de compostos quimicos, chamados metabdlitos (SIMOES et al.,, 2010). Estes sdo divididos
em metabolitos primarios e metabdlitos secundarios (WAKSMUNDZKA-HAJNOS; SHERMA; KOWALSKA,
2008). Os metabdlitos primarios sdo compostos quimicos produzidos pelas plantas e estao diretamente
envolvidos em processos vitais como crescimento, desenvolvimento e reproducdo. Tais compostos
incluem: proteinas, aminoacidos, carboidratos e acidos nucleicos. Os metabdlitos secundarios, por outro
lado, ndo estdo diretamente relacionados ao crescimento ou a reproducdo da planta, mas
desempenham um papel importante na defesa vegetal, uma vez que constituem ampla variedade de
compostos antimicrobianos, que atuam como barreiras quimicas contra a invasdo de fitopatégenos
(MAZID; KHAN; MOHAMMAD, 2011).

O papel dos metabdlitos secundarios na defesa vegetal tem mostrado seu envolvimento em
processos de sinalizacdo de resposta de defesa, repelindo pragas e patdgenos (ISAH, 2019), resposta a
estresses ambientais (YANG et al.,, 2018) e também na chamada imunidade inata vegetal (PIASECKA;
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JEDRZEJCZAK-REY; BEDNAREK, 2015). Atuam, ainda, nos sinais de simbiose entre plantas e
microrganismos de forma a modificar microbiomas, comunidades microbianas associadas a seus
hospedeiros (GUERRIERI; DONG; BOUWMEESTER, 2019). Além disso, muitos desses compostos tém
efeitos benéficos para a saude humana (ULLRICH et al,, 2019; FAKHRI et al., 2020) e na producao agricola,
contribuindo significativamente para a economia. Muitas destas atividades tém sido descobertas com o
auxilio de sequenciamento de DNA de alto rendimento e espectrometria de massa de alta resolugao,
contribuindo na compreensao funcional do papel destes compostos bioativos na metabolémica vegetal
(FANG; FERNIE; LUO, 2019; KOSMACZ et al., 2020; ZHOU; PICHERSKY, 2020).

De acordo com as vias biossintéticas, os metabdlitos secundarios podem ser agrupados em trés
grandes classes: compostos fendlicos, terpenos e compostos com azoto ou enxofre (FREEMAN; BEATTIE,
2008; MAZID; KHAN; MOHAMMAD, 2011; WALTERS, 2011a; ZAYNAB et al., 2018).

Os terpenos representam a maior classe desses compostos. Possuem origem biossintética comum a
partir de acetil-coA ou intermediarios glicoliticos (ZAYNAB et al., 2018). Sao sintetizados pela via do
mevalonato ou pela via do fosfato de metileritritol. A primeira esta localizada no citosol e leva a
formacao de sesquiterpenos, triterpenos, esterdis e politerpenos, enquanto a segunda esta localizada
nos plastidios e resulta na formagdo de isopreno, monoterpenos, diterpenos e carotenoides
(LICHTENTHALER, 1999; WALTERS, 2011b). Ha, portanto, diferentes estruturas de terpenos produzidas
pelas plantas como metabdlitos secundarios, os quais estdo envolvidos na defesa vegetal atuando como
toxinas e impedindo a alimentacdo de inUmeras espécies de insetos e mamiferos (GERSHENZON;
CROTEAU, 1991).

O segundo maior grupo de metabdlitos secundarios € representado pelos compostos fendlicos. Estes
sao sintetizados pela via do acido chiquimico ou acido maldnico e possuem em sua estrutura quimica
um grupo fenol (WALTERS, 2011b). Tais compostos sao importantes no mecanismo de defesa vegetal
contra patdgenos, especialmente nematoides (WUYTS; DE WAELE; SWENNEN, 2006). Na classe dos
terpenos, os flavonoides representam o maior grupo e o mais diverso, podendo ser subdivididos em
flavonas, flavanonas, flavonois e chalconas (MAZID; KHAN; MOHAMMAD, 2011).

Quanto aos compostos com azoto ou enxofre, estes sdo majoritariamente sintetizados a partir de
aminoacidos (ROSENTHAL; BERENBAUM, 1992; VANETTEN et al., 1994). Os compostos com enxofre
incluem glutationas (GSH), glucosinolatos (GSL), fitoalexinas, tioninas, defensinas/fitoantecipinas e
alininas, que tém sido ligadas direta ou indiretamente a defesa contra patdgenos microbianos e alguns
a resisténcia sistémica induzida (BLOEM; HANEKLAUS; SCHNUG, 2005; GRUBB; ABEL, 2006; MAZID et al.,
2011). Os compostos com azoto incluem glicosideos cianogénicos, aminoacidos nao proteicos e
alcaloides (WALTERS, 2011b), sendo todos de consideravel interesse devido ao seu papel na defesa
contra a herbivoria (MAZID; KHAN; MOHAMMAD, 2011).

CONCLUSAO

As plantas, ao longo do processo evolutivo, desenvolveram mecanismos de defesa capazes de reagir
as diferentes flutuagdes ambientais as quais estdo expostas e aos variados patdogenos que as infectam.
Esses mecanismos sdo diversos e incluem as barreiras estruturais e/ou quimicas existentes na planta,
independentemente do ataque por patdégenos (barreiras pré-formadas), que representam a primeira
linha de defesa vegetal e a segunda linha de defesa, ativada mediante estimulo de patogenos ou
induzida por fatores abiéticos, levando a produgdo de metabdlitos. O conhecimento sobre a defesa das
plantas tem permitido que diferentes mecanismos quimicos sejam empregados pela agricultura de base
agroecoldgica e no controle em fitossanidade, uma vez que o uso de agroquimicos representa riscos
para 0 meio ambiente e para a saude humana. Portanto, pesquisas sobre indugdo de resisténcia em
plantas, levando em consideragdo os compostos quimicos produzidos nas diferentes respostas de
defesa, representam uma ferramenta eficaz no controle de doencas que podem dizimar lavouras e
causar prejuizos financeiros, ambientais e de saude publica.
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