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RESUMO: As plantas podem ter sua
morfologia e fisiologia, e consequentemente,
sua produc¢éo, afetadas por distintos fatores
biéticos e abioticos. Entre estes encontram-
se organismos parasitas, sendo aqueles
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que dependem de um hospedeiro para que
algum processo vital ocorra, a reprodug¢éo
ou permanecendo como parasita por toda a
vida. Diante disso, essa reviséo bibliografica
objetiva abordar os parametros fisiologicos
que ocorrem, tanto na planta como no
microrganismo, durante o parasitismo. Para
isto, foram utilizados materiais nacionais e
internacionais, sendo estes livros, teses,
dissertacbes e artigos, em busca de
elucidar os processos que ocorrem durante
o parasitismo, do ponto de vista hospedeiro
(planta) e parasita (bactéria, fungo,
virus e nematoide). Com tal pesquisa, é
possivel observar que existem diversos
genes, moléculas e enzimas envolvidas
no processo, como MAMP, PAMP, genes
R, proteina PR, cutinase, entre outros.
Estes, por fim, sdo envolvidos como forma
de defesa do hospedeiro, ou como forma
de contornar as defesas da planta pelo
parasita.

PALAVRAS-CHAVE: Microrganismos.
Defesa Vegetal. Hospedeiro.

INTRODUCAO

As plantas vivem em um ambiente
complexo, onde passam a interagir com
diversos outros componentes bidticos,
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sendo que estes podem ser benéficos (mutualismo), ou prejudiciais para os vegetais
(herbivoria, patbgenos microbianos, parasitas e alelopatia) (TAIZ; ZEIGER, 2017). Exemplo
comum de mutualismo é a Fixagdo Bioldgica de Nitrogénio (FBN), onde os rizébios se
beneficiam de energia e nutrientes da planta e, em troca, captam o N, da atmosfera e
fornecem a planta, fendbmeno que ocorre de forma expressiva na cultura da soja.

Todos os 6rgdos das plantas sé&o vulneraveis a coloniza¢ao por microbios, contudo,
quando essa interagdo permite proliferacdo desse microrganismo em detrimento do
hospedeiro, o micrébio pode ser descrito como um patégeno (FAULKNER; ROBATZEK,
2012). Ainda, a filosfera fornece um dos nichos mais importantes para habitacéo de fungos
e bactérias (RHODEN et al., 2019). E estes, quando patégenos, podem gerar diversos
prejuizos fisiolégicos e econdmicos, nas mais diversas culturas.

Diante de patégenos, as plantas codificam um sistema imunoldgico inato sofisticado
(MACKEY; McFALL, 2006). Assim, respostas imunes contra patdgenos sao de fundamental
importancia para a sobrevivéncia de popula¢des naturais, onde muito se investiga em
relacdo a co-evolugdo entre hospedeiro-patdgeno (ALCAZAR et al., 2011), sendo a
interacdo dindmica das formas de imunidade do hospedeiro ao patdogeno que refletem a
evolugao das pressoes seletivas patogeno-planta (RHODEN et al., 2019).

REVISAO BIBLIOGRAFICA

Fisiologia do parasitismo do ponto de vista vegetal

Segundo Noman et al. (2020), nos ecossistemas naturais, as plantas interagem com
componentes bidticos, como microbios, insetos, animais e outras plantas, onde geralmente,
0s pesquisadores se concentraram em cada interagcdo separadamente, o que condensa o
significado da interag@o. Essa apresentacao limitada dos fatos mascara o papel coletivo de
organismos em constante interacdo em comunidades complexas, perturbando néo apenas
as respostas das plantas, mas também a resposta dos organismos entre si em ambientes
ecolégicos naturais (NOMAN et al., 2020).

As influéncias do ataque microbiano e de insetos as plantas podem trazer mudancgas
nas estruturas info-quimicas e também desempenhar um papel na cadeia alimentar
(NOMAN et al., 2020). Assim, segundo Garcia-Pineda; Lozoya-Gloria (2004), a resisténcia
das plantas é estreitamente correlacionada com a capacidade de resposta que uma planta
possui diante de um potencial patégeno.

Ja& na auséncia de patdgenos, segundo Alcazar et al. (2011), a manutencado de
um sistema imunolégico € metabolicamente “caro” para a planta porque os recursos séo
limitados, sendo que os “custos” ndo devem exceder beneficios para que uma funcéo de

defesa seja mantida. Contudo, muitos recursos disponiveis para o crescimento e defesa
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da planta sdo endogenamente limitados, sendo que muitos genes de defesa da planta
possuem efeitos pleiotropicos sobre crescimento e desenvolvimento (ALCAZAR et al.,
2011).

ApO6s a patogénese, herbivoria e ataque microbiano, entre outros, as plantas exibem
intensa reprogramacéo morfo-fisiolégica e quimica que leva a repeléncia / atragdo do
organismo atacante ou de seu inimigo natural (NOMAN et al., 2020). A caracterizagédo de
tais interacoes em diferentes ecossistemas esta recebendo a devida consideracao, e os
mecanismos moleculares e fisiol6gicos subjacentes devem ser o ponto de concentracdo
para desvendar a evolucdo das interagdes multitroficas multifacetadas (NOMAN et al.,
2020).

Consequentemente, acomplexidade de defesa das plantas néo é apenas influenciada
pelas interacdes de genes, mas também por fatores ambientais, tanto no funcionamento
quanto na evolugdo (ALCAZAR et al., 2011).

Para a infeccdo das plantas, a entrada de bactérias e virus nas plantas geralmente
requer feridas, enquanto muitos patégenos fungicos podem penetrar nas barreiras intactas
ou até mesmo por aberturas naturais, como os estématos (KOLATTUKUDY, 1985).
Estruturas como estématos possuem importancia fisiolégica como a abertura necessaria
para a absorcdo de carbono diéxido de carbono para fotossintese, acumulo de matéria
seca e, consequentemente o crescimento, sendo que o fechamento estomatico restringe
a perda de agua e € essencial para a sobrevivéncia das plantas em condicbes de seca
(ALCAZAR et al., 2011).

A forte dependéncia da regulagdo estomatica em flutuagcbes ambientais, sua
importancia para as plantas crescimento e seu papel como porta de entrada para
colonizagao de patégenos sugere que a evolugéo da defesa de plantas ndo é independente
dos processos de adaptacéo local a ambientes abi6ticos (ALCAZAR et al., 2011).

Segundo Robatzek (2007), a deteccdo de microrganismos potencialmente
infecciosos é essencial para a imunidade as plantas, onde comunidades microbianas
crescendo em as superficies das plantas sdo monitoradas constantemente de acordo
com padrbes moleculares associados a microbios conservados (MAMPs). Segundo o
mesmo autor, a sinalizagcdo MAMP deve ser cuidadosamente controlada e parece envolver
endocitose do receptor. Ainda, as plantas sédo capazes de reconhecer especificamente
moléculas efetoras via leucina - local de ligacdo de nucleotideo-receptores de repeticao
ricos (NB-LRR) (ROBATZEK, 2007). Varios estudos recentes, segundo o mesmo autor,
mostram que o NB-LRR se transloca para o nucleo para exercer sua atividade.

Para isso, as plantas desenvolveram ainda um sistema para induzir a manutencgéo
ou fechamento estomatico transitério apés a percepcdo de moléculas de patdgenos,
caracterizados como padrdes moleculares estabelecidos ou associados a microbios -
MAMPs ou PAMPs (ZENG; MELOTTO; HE, 2010), os quais terdo funcionamento melhor

descrito a seguir.
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Avancos significativos foram feitos em nossa compreensédo das moléculas nao-
préprias que sédo reconhecidas pelas plantas e dos meios pelos quais as plantas as percebem
(MACKEY; McFALL, 2006). Os termos estabelecidos que descrevem esses eventos de
reconhecimento, incluindo o padrdao molecular associado a microbios, o receptor MAMP,
o efetor e a proteina de resisténcia (R), precisam de esclarecimentos para representar
adequadamente nosso conhecimento atual (MACKEY; McFALL, 2006).

Para ocorrer o parasitismo através de barreiras intactas, os patégenos precisam
transpor vérias formas de barreira fisica (NAGAI; PIMENTEL, 2012), conhecidos por
mecanismos de resisténcia, mecanismos pré-formados, passivos ou constitutivos (AMORIM;
REZENDE; BERGAMIN FILHO, 2018). Exemplo disto € a cuticula e o periderme suberizado
formam barreiras que protegem as plantas contra a entrada por patdégenos (KOLATTUKUDY,
1985). Estas se encontram nas partes aéreas das plantas, sendo que as cuticulas possuem
um componente estrutural conhecido por cutina, que € um polimero insolluvel, anexado as
paredes celulares através de um material pectinaceo (KOLATTUKUDY, 1985).

Além da cutina, existe uma camada de suberina, encontrada fortemente presa ou
dentro da parede celular e possui efeito semelhante a cutina, onde poucos organismos
conseguem penetrar paredes suberizadas, de forma extremamente lenta, e utiliza-las como
fonte de carbono (KOLATTUKUDY, 1985).

Também, existem barreiras quimicas a serem transpostas, como metabdlitos
secundarios téxicos produzidos pelas plantas (NAGAI; PIMENTEL, 2012). Os virus,
ainda, podem penetrar nas células da planta através de injarias foliares por transmisséo
mecénica ou por insetos, também podendo ser transmitidos por propagacdo vegetativa
ou por sementes contaminadas (NAGAI; PIMENTEL, 2012). Os fungos, por sua vez,
secretam enzimas hidroliticas, como cutinase, pectinases, hemicelulases, dentre outras
para degradar os compostos da parede celular e penetrar nas células da planta (NAGAI;
PIMENTEL, 2012).

Segundo Garcia-Pineda; Lozoya-Gloria (2004), os mecanismos de defesa das plantas
de dividem em: |) mecanismos pré-existentes, que sdo formados pelas caracteristicas
extracelulares e presenca de compostos quimicos do tecido epidérmico; e Il) mecanismos
de defesa induziveis, que ocorrem pela sintese de novos compostos antimicrobianos apés
a tentativa de “invasdo” de um patogeno.

Quando se observa as defesas vegetais diante dos patogenos, os indutores
(elicitores ou eliciadores) sdo moléculas de origem bibdtica ou abibtica, de natureza
inorganica, organica ou sintética, sédo capazes de induzir respostas de defesa quando se
ligam a receptores da membrana plasmatica da célula vegetal (BERTOLDO, 2019). Varios
eliciadores podem disparar uma cascata de sinaliza¢do nas plantas, induzindo reagdes de
defesa contra fungos, bactérias, virus ou nematoides (RESENDE et al., 2007).

A infeccao dos patdgenos € detectada pelas plantas, podendo originar sinais
moleculares, que sdo percebidos por Receptores de Reconhecimento de Padrées (PRRs)
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na superficie celular (TAIZ; ZEIGER, 2017; RESENDE et al., 2007). Segundo Miguel (2019),
PRRs séo importantes para o reconhecimento inicial de patdégenos, sendo um exemplo as
lectinas do tipo C, um tipo de PRR, que séo cruciais no reconhecimento de fungos. Esses,
ocorrem em complexos de proteina que sdo mantidos em estado de repouso, antes de se
ligar ao ligante molecular (sinais moleculares derivados dos microorganismos - MAMPs ou
PAMPs, que s&o conservados por uma classe especifica de microrganismos, por exemplo
quitina para fungos e flagelos para bactérias, mas nao pelo hospedeiro); e apds passa a
ocorrer a ativacdo dos eventos celulares: transcricdo de um grande numero de genes de
defesa (RESENDE et al 2007; TAIZ; ZEIGER, 2017; RHODEN et al., 2019).

Esses MAMPs sdo uma sequéncia ou estrutura molecular em qualquer molécula
derivada de patdgeno que € percebida via interacdo direta com um receptor de defesa
do hospedeiro. Os receptores MAMP foram previamente classificados separadamente das
proteinas R como uma classe discreta de moléculas de vigilancia. Contudo, os receptores
MAMP e as proteinas R ndo podem ser distinguidos com base nas suas estruturas proteicas
ou nas respostas induzidas (MACKEY; McFALL; 2006).

Sendo assim, a percepc¢éo ou reconhecimento do patégeno se da quando eliciadores
se ligam, direta ou indiretamente, a moléculas receptoras situadas principalmente na
membrana plasmatica da célula (RESENDE et al., 2007).

Esses elicitores podem induzir a resisténcia sistémica adquirida (RSA), a qual &
uma das mais importantes formas de resisténcia, pois confere protecéo sistémica a planta
a um amplo espectro de microrganismos (BERTOLDO, 2019). Dentre os mecanismos de
defesa da RSA, estdo as modificacbes de parede celular, a producéo de fitoalexinas, e
concomitantemente, o aumento da expressao de genes relacionados a patogénese, os
quais expressam as Proteinas Relacionadas a Patogenicidade (proteinas PR) (BERTOLDO,
2019).

Diante disso, segundo Taiz; Zeiger (2017), um Unico contato com o patégeno pode
aumentar a resisténcia aos ataques futuros, devido ao desencadeamento de respostas
em defesa local e inducdo de produgdo de sinais que levam a expressdo de sistémica
dos genes relacionados a patogénese (PR). Essas proteinas PR sdo mais abundantes
nos vacuolos ou apoplasto, sendo abundantes nas folhas, locais onde mais possivelmente
pode ocorrer ataques a agentes bioticos (TAIZ; ZEIGER, 2017). Dentre as proteinas-PR,
as mais importantes sdo as quitinases (PR-3) e as 3-1,3 glucanases (PR-2), as quais
apresentam atividade hidrolitica, muitas vezes sinérgica, clivando polimeros estruturais de
quitina e glucana, respectivamente, presentes na parede de patégenos, principalmente de
fungos (BERTOLDO, 2019).

A atividade dessas enzimas é aumentada quando plantas sao tratadas com indutores
especificos ou quando atacadas pelos seus inimigos naturais (BERTOLDO, 2019), sendo
que pesquisas de novos indutores requerem uma série de testes para comprovacao efetiva

que a resposta de defesa vegetal tenha sido ativada.
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Além disso, a propria planta pode gerar sinais moleculares que servem como
“alarme”, a partir de danos causados por microorganismos ou insetos mastigadores, sendo
chamados DAMPs (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Segundo Taiz; Zeiger (2017), a percep¢do de MAMPs ou DAMPs pelas PRRs
da superficie celular, inicia uma resposta de defesa basal e localizada (imunidade
desencadeada MAMP), que inibe o crescimento de patégenos ou pragas néo adaptados;
sendo um exemplo o controle da abertura estomatica.

Para infectar um determinado hospedeiro, 0os microrganismos devem evitar ou
suprimir a PTI (imunidade desencadeada por PAMP ou MAMP) por meio das acgbes de
efetores (RHODEN et al., 2019). Por sua vez, algumas plantas desenvolveram proteinas
de resisténcia (R) para detectar esses efeitos, elas sdo desencadeadoras de imunidade
(RHODEN et al., 2019).

Assim, efetores de patdgenos podem ser reconhecidos pelos genes da resisténcia
(R) nas plantas, os quais pertencem principalmente a repeticao rica em leucina de ligacao
a nucleotideos da familia (NB-LRR) e iniciam processos que desencadeiam imunidade no
reconhecimento efetor (ALCAZAR et al., 2011). Esses genes se encontram em transito
entre o citoplasma e o nlcleo ou presos na membrana plasmatica (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Segundo Garcia-Pineda; Lozoya-Gloria (2004), a resisténcia das plantas as doencas
frequentemente resulta de interagdo genética especifica resisténcia (R) das plantas com
os correspondentes genes de viruléncia de patdgenos. Alguns genes R de varias espécies
de plantas que codificam proteinas, sdo agrupados em cinco classes de acordo com o
dominio comum que compartilham: dominios ricos em leucina e repetidos em intervalos
regulares; dominios de proteinas conservadas com atividade de fosforilagcdo (proteina
serina / treonina quinase); sitios de ligacdo de nucleotideos de trifosfato; “fechamentos
de leucina”; e dominios semelhantes ao receptor “Toll / Interleucina-1” citoplasmatica de
células animais (GARCIA-PINEDA; LOZOYA-GLORIA, 2004).

Assim, se sugere que os genes R codificam receptores que interagem direta ou
indiretamente com ligantes produzidos pelos genes de viruléncia correspondentes do
patégeno (GARCIA-PINEDA; LOZOYA-GLORIA, 2004). Alguns dos processos bioquimicos
e fisioldgicos associados com gene por resisténcia génica R sdo a geracao de espécies
oxigénio reativo, producdo de Oxido nitrico, producdo de compostos antimicrobianos,
peroxidacéo lipidios, fluxo iénico e indugdo de genes de defesa, entre outros (GARCIA-
PINEDA; LOZOYA-GLORIA, 2004).

Segundo a Hipétese-guarda, os produtos do gene R “guardam” proteinas celulares
nomeadas guardaee, que interagem com os efetores para a infeccao do patdgeno (TAIZ;
ZEIGER, 2017).
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Figura 1: Hipotese-guarda para sinalizagéo do gene R

Fonte: Taiz; Zeiger (2017).

Pouco tempo ap6s a identificacdo de efetores ou MAMPs (eliciadores), rotas
complexas séo ativadas e geram respostas de defesa (TAIZ; ZEIGER, 2017). Um efeito
inicial & a mudanga da permeabilidade iénica da membrana plasmatica, estimulando a
entrada de Ca*? (ativacdo da explos@o oxidativa que atua diretamente na defesa, entre
outras) e H* na célula e a saida de K* e CI (TAIZ; ZEIGER, 2017). Segundo este mesmo
autor, ainda outros componentes podem ser 6xido nitrico, MAP-quinases, proteinas quinase
dependentes de calcio e acido jasmoénico e salicilico.

Outra forma de defesa dos vegetais € o metabolismo oxidativo, que pode iniciar a
resposta hipersensivel, uma defesa importante contra os patégenos biotréficos (RHODEN
et al., 2019). Segundo Taiz; Zeiger (2017), se a resposta de hipersensibilidade obtiver
sucesso, o restante da planta néo sera afetado e sim, apenas o local infectado. No entanto,
se ele provocar morte celular no local infectado, de modo que impecga que esses patégenos
tirem proveito dos nutrientes celulares, tem o efeito indesejado de facilitar a infeccao por
patdgenos necrotroficos (RHODEN et al., 2019).

Muitas espécies reagem a invasao por fungos ou bactérias sintetizando lignina ou
calose, sendo que esses polimeros servem como barreiras, separando tais patdbgenos do
resto da planta, bloqueando fisicamente sua propagacao (TAIZ; ZEIGER, 2017). Algumas
proteinas da parede, ricas em prolina, formam ligacbes cruzadas ap6s o ataque do patdgeno,
em uma reacgéo de oxidagdo mediada por H202 (TAIZ; ZEIGER, 2017), fortalecendo as
paredes celulares das células proximas ao local da infec¢gdo, aumentando sua resisténcia
a digest@o microbiana.

Outra resposta de defesa a infeccéo é a formacao de enzimas hidroliticas que
atacam a parede celular do patdégeno, sendo estas glucanases, quitinases e outras
hidrolases sdo induzidas pela invasdo fungica (TAlZ; ZEIGER, 2017). Essas enzimas
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hidroliticas pertencem ao grupo de peptideos antimicrobianos, que com frequéncia sao
induzidos durante a infeccdo por patogenos (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Enzimas sédo proteinas de alta massa molecular responsaveis pela catalise das
reagdes anabdlicas e catabdlicas (AMORIM; REZENDE; BERGAMIN FILHO, 2018), sendo
que elas podem estar envolvidas dos dois lados: como forma de defesa da planta diante do
parasita e como ferramenta do parasita para infectar a planta.

Apb6s o ataque do patdgeno, também sdo sintetizadas e acumuladas na planta,
em torno do local de infecgédo, filoalexinas com atividade antimicrobiana, sendo estas
constituintes de um grupo de metabdlitos secundarios quimicamente diversos (TAIZ;
ZEIGER, 2017). Exemplos de filoalexinas séo isoflavonodides presentes em leguminosas e
sesquiterpenos produzidos pelas solanaceas (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Além disso, as plantas podem encontram microorganismos patogénicos durante a
vida ciclo que pode ativar um espectro duradouro e de amplo espectro resisténcia chamada
resisténcia adquirida sistémica (SAR) (VLOT; DEMPSEY; KLESSIG, 2009).

A taxa de transmissdo SAR é bastante rapida indo do sitio de ataque em direcao
ao restante da planta, sendo que a hip6tese é de que ela possa se mover pelo sistema
vascular, as principais evidéncias apontam para o floema (TAIZ; ZEIGER, 2017). Esta SAR
€ induzida pelo &cido salicilico (NAGAI; PIMENTEL, 2012) e desencadeiam uma cascata
de fatores de defesa para a planta.

Ao contrario do SAR, a resisténcia sistémica induzida (ISR) é ativada através de
organismos nao patogénicos (TAIZ; ZEIGER, 2017). Segundo Taiz; Zeiger (2017), estas
resisténcias mediadas por uma rizobactéria, possuem amplo espectro, preparando a planta
para uma potencial ativagéo de varias respostas de defesas celulares (explosdo oxidativa,
reforco da parede celular, acimulo de enzimas relacionadas a defesa e acumulo de
metabdlitos secundarios), induzidas por um ataque de um patégeno (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Na interacao planta-patdégeno, os mecanismos de defesa das hospedeiras surgiram,
provavelmente por mutacdes hereditarias, selecdo natural e mudancgas evolucionarias
(NAGAI; PIMENTEL, 2012), sendo que estas produziram substancias do metabolismo que
ndo eram toxicas para as plantas, ndo eram tdo custosas energeticamente e as plantas
que as possuiam deixavam mais descendentes do que as que nédo as produziam, devido
a protecdo extra contra os patdgenos. Tais mutagbes foram passadas de geracdo em
geracgéo, proporcionando as plantas um eficiente sistema de defesa (NAGAI; PIMENTEL,
2012).

Fisiologia do parasitismo do ponto de vista patégeno

Os patdgenos vegetais invadem o hospedeiro, sendo este de distintas espécies,
para obter acesso a nutrientes que sustentam seu crescimento (FAULKNER; ROBATZEK,
2012). Aproximadamente um décimo de todas as espécies de fungos descritas pode causar
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doencas em plantas (KUBICEK et al., 2014). Segundo o mesmo autor, uma caracteristica
comum desse processo € a necessidade de passar parede celular da planta, uma barreira
importante contra o ataque de patdgenos. Para isso, os fungos possuem uma variedade
diversa de enzimas secretadas para despolimerizar a principais componentes estruturais
do polissacarideo da parede celular da planta, isto €, celulose, hemicelulose e pectina
(KUBICEK et al., 2014). Avangos recentes em sistemas gendmicos e estudos de nivel
inicial comegcaram a desvendar essa diversidade e identificaram familias de enzimas
degradadoras de parede (CWDE) especificamente presentes ou melhorada em fungos
fitopatogénicos (KUBICEK et al., 2014).

Assim, os patdgenos secretam uma série de moléculas (toxinas, enzimas, efetores)
nos compartimentos extracelular e intracelular, a fim de atingir as células hospedeiras para
acomodar estruturas patogénicas e para facilitar a absor¢do de nutrientes (FAULKNER,;
ROBATZEK, 2012).

Segundo Zeng; Melotto; He (2010), para iniciar a patogénese, bactérias patogénicas
devem primeiro entrar nos tecidos das plantas; e ao contrario dos patdégenos fungicos, as
bactérias ndo tém a capacidade de penetrar na epiderme da planta; portanto, eles confiam
totalmente em aberturas naturais ou feridas acidentais para entrar tecidos internos.

Em relagcdo a forma de vida dos microrganismos, um dos principais sdo 0s
microrganismos necrotroficos sdo aqueles que se alimentam de tecidos mortos da planta
hospedeira e, portanto, tém a capacidade de resistir nos restos de culturas, entre uma safra
e outra, até o repovoamento pelo hospedeiro mais suscetivel (RHODEN et al., 2019).

Quanto a infecgdo, os agentes patogénicos desenvolvem mecanismos para invadir a
planta hospedeira e infecta-la. O que se sabe é que patdégenos devem suprimir as defesas
do hospedeiro para causarem uma doenca, sendo que até mesmo algumas proteinas séo
secretadas em busca de contornar a imunidade das plantas (RHODEN et al, 2019).

Essa infeccao ocorre de distintos modos, como através da penetracdo pela cuticula
e parede celular, com secrecédo de enzimas liticas que digerem essas barreiras de protecéo
mecanica das plantas (TAlZ; ZEIGER, 2017), conhecidas como cutinases, o que pode se
tornar um fator chave para a patogenicidade (AMORIM; REZENDE; BERGAMIN FILHO,
2018).

Segundo Kolattukudy (1985), alguns fungos patogénicos podem entrar nas plantas
através de feridas frescas sem ter que romper as barreiras protetoras, sendo que eles
também podem obter acesso através da abertura natural como estématos e lenticelas.
No entanto, nesses casos, uma barreira cuticular deve ser penetrada se as cavidades
estiverem protegidas por essas camadas (KOLATTUKUDY, 1985).

As pequenas quantidades de cutinases secretadas pelos esporos fungicos na
superficie do hospedeiro, degradam parcialmente a cuticula, liberando monémeros de
cutina, que ativam a transcricdo do gene cutinase no patégeno, que exceta em maior
quantidade, facilitando a penetragdo (AMORIM; REZENDE; BERGAMIN FILHO, 2018).
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A cutinase foi cunhada para descrever uma enzima hipotética destruidora de
cuticulas postulado para ser usado pela invasédo de patdégenos fungicos (KOLATTUKUDY,
1985). O papel central da cutinase na penetracao de patdgenos também foi revelado pela
observacgéo de que certos patdgenos incapazes de infec¢do devido a sua incapacidade de
penetrar na cuticula (KOLATTUKUDY, 1985).

Esta maneira de infec¢gdo é conhecida como penetracé@o direta e significa que o
patdbgeno pode vencer todas as barreiras naturais (AMORIM; REZENDE; BERGAMIN
FILHO, 2018). Sendo assim, a aparéncia da digestao na cuticula é tomada como evidéncia
para apoiar uma penetragdo enzimatica, sendo que passa a ocorrer uma hidrolise
enzimatica da cuticula capaz de enfraquecer essa barreira, e auxiliar a penetracdo de um
“pino de infeccao” do fungo, sistema que pode variar de acordo com patdégeno e hospedeiro
(KOLATTUKUDY, 1985).

GENE DA CUTINASE
ATIVADO

MONOMEROS
CUTINASE
PENETRACAD ~" CUTICULA

Figura 2: Inducéo do gene da cutinase através de monémeros de cutina
Adaptado de Kolattukudy (1985).

Segundo Kolattukudy (1985), os inibidores da cutinase demonstraram ser eficazes
na prevengdo da infeccdo de varias espécies de plantas por fungos patogénicos sob
condicdes controladas de bioensaios nos estudos realizados.

Contudo, como em condi¢cbes de campo, feridas e outros modos de entrada de
patdogenos nas plantas ndao podem ser completamente impedidos, sendo que anti-
penetrantes teriam que ser combinados com curativos para essas aberturas, agentes
como fungicidas para protecao ideal contra fungos (KOLATTUKUDY, 1985). Em tais casos,
conforme o mesmo autor, anti-penetrantes devem ajudar a minimizar a quantidade de
fungicida necessaria.

Assim, se produtos quimicos com propriedades protetoras ou curativas contra
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fungos puderem ser covalentemente ligados a camada de barreira externa das plantas,
esses produtos quimicos poderiam permanecer na superficie da planta e proteger as
plantas quando necessario (KOLATTUKUDY, 1985).

Segundo Amorim; Rezende; Bergamin Filho (2018), alguns fungos também podem
fixar-se a superficie do hospedeiro através de um apressério e langar um peg de penetragéo,
que perfura a cuticula. J& em raizes, a penetracao direta é observada nos pelos radiculares
e células de alongamento, desprovidas de suberina (com funcdo semelhante a cutina);
sendo que apenas alguns fungos penetram em paredes celulares suberizadas, mas muito
lentamente (AMORIM; REZENDE; BERGAMIN FILHO, 2018).

Outros patdgenos entram nas plantas através de suas aberturas naturais
(estdbmatos, hidatoédios e lenticelas), ou através de locais lesionados (como as lesdes
causadas por herbivoros) (TAIZ; ZEIGER, 2017; AMORIM; REZENDE; BERGAMIN FILHO,
2018). Segundo Rhoden et al (2019), estbmato é uma abertura natural na epiderme da
planta e tem sido reconhecida como um importante ponto de entrada para microrganismos
fitopatogénicos.

Ainda, alguns patégenos podem ser transmitidos através da herbivoria, tendo como
exemplo que muitos insetos sé@o vetores de determinados tipos de viroses, como o0s insetos
sugadores que levam o patégeno diretamente para o sistema vascular, que passaré a se
propagar por toda a planta (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Jé& a degradacdo das paredes celulares é feita por uma série de enzimas, como
pectinases, celulases, hemicelulases e ligninases, além de toxinas e horménios, os quais
sdo produzidos por fungos e bactérias (AMORIM; REZENDE; BERGAMIN FILHO, 2018;
NAGAI; PIMENTEL, 2013).

Segundo Nagai; Pimentel (2012), uma vez dentro da célula, os virus precisam liberar
0 acido nucleico e para tal a capa (lipo)protéica que os envolve é removida, sdo eliciadores
reconhecidos por receptores ou proteinas R localizados na membrana plasmatica ou
mesmo no citoplasma.

Na infeccéo por fungos, sabe-se que diversas classes de componentes podem
substituir completamente os eliciadores, incluindo oligo e polissacarideos, como quitina,
quitosana e seus fragmentos, xiloglucanos, laminarina e outros B-glucanos e seus
fragmentos, oligogalacturonideos, proteinas (harpina), derivados lipidicos (siringolideo),
dentre outros (NAGAI; PIMENTEL, 2012). Os eliciadores dos patdgenos iniciam vias de
sinalizagé@o de infecgéo, as quais envolvem o acido jasménico, o &acido salicilico, o 6xido
nitrico, dentre outros sinalizadores, que irdo ativar respostas de defesa na planta, como a
producao de metabolitos secundarios (NAGAI; PIMENTEL, 2012).

Segundo Taiz; Zeiger (2017); Amorim; Rezende; Bergamin Filho (2018), uma vez
dentro da planta, os patégenos possuem trés alternativas para utilizar a planta hospedeira
como substrato para sua proliferacdo: 1) Patbgenos necrotréficos: atacam seu hospedeiro
pela secrecao de enzimas ou toxinas de parede celular, o que leva a extensa maceragéo
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de tecidos, que é colonizado e usado como fonte de alimento do patégeno; Il) Patdgenos
biotréficos: ndo causam danos ao tecido vegetal, contudo se alimentam de substratos
fornecidos pelo hospedeiro; I1l) Patdgenos hemibiotroficos: inicialmente uma fase biotrofica,
seguida por uma fase necrotrofica. Embora esses sistemas sejam bem desenvolvidos,
epidemias em sistemas naturais sdo raros, devido as estratégias desenvolvidas pelas
plantas (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Diante disso, os fitopatdgenos podem produzir moléculas efetoras que conferem
vantagens aos patégenos (afetam a estrutura, metabolismo ou regulacdo hormonal da
planta), garantindo sucesso na colonizacdo do hospedeiro e obtencédo de beneficios
nutricionais (TAlZ; ZEIGER, 2017). Estas moléculas efetoras podem ser: enzimas
(cutinases, celulases, xilanases, pectinases e poligalacturonases), toxinas e reguladores
de crescimento (TAIZ; ZEIGER, 2017; AMORIM; REZENDE; BRAGANCA FILHO, 2018),
que auxiliam o patégeno de alguma forma, como por exemplo a obtengcdo de compostos
energéticos, que os tornam cada vez mais prejudiciais as plantas.

Estudos de Amaral et al. (2019), a partir de um fungo conhecido como afinador de
pinheiro (PPC), causado por Fusarium circinatum, o qual afeta espécies de Pinus em todo
o0 mundo, comenta que ainda ndo foram encontradas solu¢des eficazes para controla-lo.
No entanto, existe um interesse crescente no uso de agentes de controle biolégico (BCA),
como o Trichoderma, para evitar a aplicacao de produtos quimicos (AMARAL et al, 2019).

Utilizando espécies com crescente nivel de suscetibilidade a CPP (Pinus pinea,
Pinus pinaster e Pinus radiata), o estudo de Amaral et al. (2019), teve como objetivo
avaliar o efeito da pré-inoculagéo com Trichoderma viride no desenvolvimento da doenca,
avaliando varios parametros fisiolégicos e hormonais. Diante do apresentado, observou-se
que a infecgd@o por Fusarium circinatum reduziu o estado da agua e a fotossintese, mas
aumentou as concentragbes de prolina, acido abscisico e acido jasmdnico em plantas de
P. radiata e P. pinaster com sintomas; enquanto em P. pinea as relagbes hidricas foram
mantidas e o0 acumulo de antocianina ocorreu na presencga de F. circinatum (AMARAL et al,
2019), caracteristicas fisiologicas que denotam os efeitos de fungos patdégenos em plantas
de interesse econémico.

Ja em P. radiata, a pré-inoculacdo de T. viride acelerou a progressao da doenca,
com algumas respostas induzidas por PPC aumentadas (potencial hidrico reduzido
e fotossintese; aumento da concentragdo substomatal de CO,) e novas alteragbes néo
encontradas em mudas inoculadas exclusivamente com F. circinatum vazamento e acido
salicilico; diminuicdo do teor relativo de agua) (AMARAL et al., 2019).

Isto sugere que T. viride pode ser inicialmente reconhecido como um organismo
invasor, subvertendo os mecanismos de defesa das plantas para uma colonizagéo radicular
bem sucedida (AMARAL et al, 2019), mostrando as interagdes entre planta e patégeno,
sendo que se néo for permitido que as mudas se recuperem desse estado, segundo Amaral

et al. (2019), a infecgdo por patdgenos podera ser facilitada.
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Em relagcdo as fitotoxinas, estas podem ter sua importdncia associada ao
estabelecimento do patdgeno no interior do hospedeiro e o desenvolvimento de vérios
sintomas de danos aos tecidos vegetais, como clorose, necrose e murcha (AMORIM;
REZENDE; BRAGANCA FILHO, 2018).

Essas toxinas podem ser classificadas como: |) ndo-seletivas, que séo toxicas a
varias espécies de plantas, que podem ou nao ser hospedeiras do microrganismo, onde
provocam a indugéo dos sintomas causados pelo patégeno; Il) seletivas (especificas), sdo
toxicas em quantidades fisiolégicas somente para as plantas hospedeiras do microrganismo,
sendo essenciais para o estabelecimento e manifestacdo da doenca (AMORIM; REZENDE;
BRAGANCA FILHO, 2018). Nesse segundo grupo, os fungos produtores possuem as
seguintes caracteristicas: as toxinas produzirem sintomas caracteristicos da doenca;
patdégeno e toxina exibirem especificidade semelhante em relacdo ao hospedeiro; e a
agressividade varia de acordo com a capacidade de produzir toxina (AMORIM; REZENDE;
BRAGANCA FILHO, 2018).

Ja quando se estuda o parasitismo por virus, existem evidéncias crescentes de
que os virus das plantas manipulam as hospedeiras para aumentar os comportamentos
conducentes a transmissao por vetores (CHESNAIS; MAUCK; BOGAERT et al., 2019). Os
relatérios desse fendmeno frequentemente incluem apenas plantas anuais domesticadas e
altamente suscetiveis como hospedeiras, o que restringe nossa capacidade de determinar
se os efeitos do virus sdo componentes de uma estratégia adaptativa por parte do patdégeno
ou simplesmente subprodutos da patologia (CHESNAIS; MAUCK; BOGAERT et al., 2019).

Outro exemplo de parasitismo bastante significativo dentro da agricultura é por
nematobides. Apesar de sua estrutura anatébmica relativamente simples, como de um tubo
dentro de outro, eles exibem uma excelente adaptabilidade aos mais diferentes nichos
ecologicos (FRAGOSO et al., 2007). Alguns desses podem provocar interacdes de forrageio
nas plantas (TAIZ; ZEIGER, 2017). Estes organismos causam mudancas drasticas na
morfologia e fisiologia de seus hospedeiros (WILLIAMSON; GLEASON, 2003).

Segundo Taiz; Zeiger (2017), muitos nematdédeos sdo parasitas dependentes de
outros organismos vivos para completar seu ciclo de vida, como as plantas (biotréficos),
contudo, isso pode prejudicar o hospedeiro e causar danos econémicos para culturas
agricolas e ornamentais.

Recentemente, varios produtos genéticos tém identificados que sdo secretados pelo
nematodo durante parasitismo, sendo que 0s genes correspondentes tém forte semelhanca
com genes microbianos ou genes encontrados em nematddeos que parasitam animais
(WILLIAMSON; GLEASON, 2003).

Todos os nematodes parasitas das plantas séo parasitas obrigatérios, alimentando-
se exclusivamente do citoplasma das células vegetais vivas (WILLIAMSON; GLEASON,
2003). Os grupos de nematobides mais importantes economicamente sado os endoparasitas

sedentéarios, que incluem os géneros Heterodera e Globodera (cisto nematodos) e
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Meloidogyne (nematodes do n6 da raiz) (WILLIAMSON; GLEASON, 20083).

O ciclo de vida de nematoides consiste de seis estadios fenolégicos: ovo, quatro
larvais (juvenis) e adulto (FRAGOSO et al., 2007). O ciclo de vida dos nematodides parasitas
€ iniciado quando os ovos dormentes reconhecem compostos especificos secretados pela
raiz, e passam a eclodir (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Apoés, os nematoides jovens nadam até a raiz e penetram em sua estrutura, migrando
para o sistema vascular, onde passam a consumir as células da planta (TAIZ; ZEIGER,
2017). Ao atingir o sistema vascular cilindro, os nematéides estabelecem um local de
alimentac@o aparentemente injetando secregcdes de estiletes (WILLIAMSON; GLEASON,
2003).

No local de forrageio permanentes, geralmente o cértex da raiz, a larva perfura
a célula com seu estilete e injeta saliva, que faz com que as paredes celulares se
decomponham e as células vizinhas sédo incorporadas em um sincicio - grande local de
forrageio, metabolicamente ativo, que se torna multinucleado quando as demais células
vizinhas sdo incorporadas a ele por dissolugdo da parede e fuséo celular (TAIZ; ZEIGER,
2017).

O sincicio continua a se expandir em direcao ao sistema vascular, incluindo células
do periciclo e parénquima, até comecar a funcionar como um dreno de nutrientes (TAIZ;
ZEIGER, 2017). Apés estabelecido, 0 nematddeo cresce e passa por trés estadios de muda
para se tornar um verme adulto e apos, a fémea produzir ovos internamente, intumescer e
projeta-los na superficie da raiz (TAIZ; ZEIGER, 2017). J4 os machos adultos sé&o liberados
para o solo e atraidos por feromdnios para a superficie da raiz, onde ocorre a fecundacéo
(TAIZ; ZEIGER, 2017). Ap6s esse processo, a fémea morre e forma um cisto que contém
ovos fecundados (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Os nematédeos fitoparasitas secretam diversas moléculas efetoras que afetam a
planta morfolégica e fisiologicamente, sendo que entre estas estdo algumas reconhecidas
especificamente pela planta e ativando respostas de defesa, através do reconhecimento do
grupo de genes R (TAIZ; ZEIGER, 2017).

Oliveira et al. (2019), concluiram que produtos biol6gicos baseados em T. asperellum,
B. subtilis e P. lilacinum tém potencial para o controle de P. brachyurus na cultura da soja.
Esses produtos, segundo o mesmo autor, apresentaram maior eficiéncia no controle desse
nematoéide do que no tratamento quimico com abamectina aos 120 dias apds a semeadura.
A porcentagem de controle foi maior quando combinada com a fertilizagdo biologica,
denotando que a fertilizagdo biol6gica também é uma ferramenta potencial para o manejo
integrado de fitonematéides (OLIVEIRA et al., 2019).

CONCLUSAO E PERSPECTIVAS FUTURAS

Em suma, é possivel perceber que as plantas possuem mecanismos para reconhecer
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e apos, praticar a defesa, diante da invasdo de um parasita. Por outro lado, os parasitas
evoluem na busca de suprimir as defesas da planta. Diante disso, é possivel perceber uma
evolugdo conjunta entre as plantas e seus respectivos parasitas - bactérias, fungos, virus
e nematoides. Além disso, esses parasitas sdo responsaveis por uma enorme gama de
doencas, que geram prejuizos em lavouras comerciais de todo o planeta, sendo necessario
estudos que busquem elucidar rela¢des entre patdgenos e hospedeiros, a fim de minimizar
essas perdas.
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