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RESUMO

Praticamente todos os processos relacionados com o desenvolvimento e o metabolismo das plantas sao controlados por
um ou mais reguladores do crescimento vegetal. O acido jasmoénico vem sendo considerado como pertencente a uma
nova classe de fitohormonas e conhecido como uma molécula sinalizadora por plantas em respostas a ferimentos de
herbivoros, situagdes de estresse, além, de varias outras fun¢des nas plantas. Sendo assim, esta revisao tem por obje-
tivo abordar o histérico e a biossintese do acido jasmonico, destacar as principais aplicagdes deste na agricultura, com
énfase na defesa das plantas contra o ataque de insetos-praga e situagdes de estresse, bem como apresentar resultados
ja obtidos com a sua indugao ou aplicagao.
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ABSTRACT

Practically all processes related to development and metabolism are controlled by one or more plant growth regulators.
Jasmonic acid has been considered as belonging to a new class of phytohormone, known as a signaling molecule in
plants in response to injury by herbivores, stress situations, in addition to several other functions in plants. This review
presents the main steps in the discover and the steps taken to unravel the roles and biosynthesis pathway of jasmonic
acid, its main focus on applications in agriculture, with emphasis on protection of plants against attack by insect pests,
and stress situations, and results already achieved with its induction or application.
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Introducao

As plantas conseguem mudar a constituicao de
compostos moleculares como um mecanismo de
resposta, e muitas dessas alteragdes podem estar
diretamente relacionadas com defesa e protecao
(De Wit, 2007). A cascata de sinalizagao envolve
entre outras moléculas, o acido salicilico (AS), aci-
do abscisico (ABA), o acido jasmonico (AJ]) e seu
metil ester, metil jasmonato (MeJa) e o etileno (ET),
como principais compostos capazes de induzir a
expressao de muitos genes relacionados a defesa
por meio de rotas diferentes (Pervieux et al., 2004;
Cao et al., 2011).

Sabe-se que uma rota metabolica de defesa vegetal
muito importante na defesa contra estresses bio-

ticos, é denominada rota octadecanoide, a qual
culmina com a produgdo do &4cido jasmonico,
um fitohormona relacionado ao estresse vegetal
que ativa muitas respostas de defesa (Soares e
Machado, 2007). Os niveis deste acido aumen-
tam rapidamente em resposta ao dano causa-
do por diferentes herbivoros, desencadeando
a formagao de muitos tipos de defesa vegetal,
além dos inibidores de proteases, incluindo ter-
penos e alcaloides. Sdo reguladores conhecidos
de inimeros processos fisiolégicos em plantas,
e desempenham papel importante na regulacao
da expressao de genes de defesa vegetal (Droge,
2002).
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Nesse contexto, o objetivo desta revisao bibliogra-
fica é abordar aspectos relacionados a indugao da
biossintese do AJ, e sua relagao nos processos fisio-
logicos e na interagao inseto-praga.

Histérico e biossintese do acido jasménico

O acido jasmonico é uma classe de substancias do
crescimento vegetal, tendo sido isolado pela pri-
meira vez em 1962 do dleo essencial de Jasminum
grandiflorum L. e de Rosmarimus officinalis L. (De-
mole et al., 1962). Os jasmonatos foram encontrados
em mais de 200 espécies de plantas, representan-
do 150 familias, incluindo samambaias, fungos e
musgos, sugerindo estarem distribuidos em todo
o reino Plantae (Sembdner e Parthier, 1993). Sao
compostos produzidos nas plantas apds injurias
ou tratamentos com elicitores (Athayde Sobrinho
et al., 2005), apresentando fun¢des hormonais e de
defesa contra insetos e patdgenos.

Quimicamente os jasmonatos sao derivados de
compostos baseados em ciclopentanona. Sua bios-
sintese (Figura 1) comeca com a liberagao do acido
linolénico que € convertido em acido 13-hidropero-
xinolénico, uma reagao catalisada pela enzima 13-
LOX (13-lipoxigenase). A seguir, as enzimas AOS
(aleno 6xido sintase) e AOC (aleno oxido ciclase)
produzem acido 12-oxo-fitodiendico (Weber, 2002).
Apos a acao da enzima PR (12-oxo-fitodienoico
acido redutase) e trés passos de 5-oxidagado, o AJ é
formado. Finalmente, a enzima JAMT (acido metil
jasmonato transferase) faz a conversao para MeJA —
metil jasmonato (Creelman e Mullet, 1997).

Compostos ativos da Via dos Octadecanoides

A via dos octadecanoides € ativada por estresses
bidticos e abidticos, como déficit hidrico, estresse
osmotico, e eletricidade, elicitores, como os oligo-
galactorunideos e glucanos, além de uma gama de
pragas e de patodgenos (O’Donnell et al., 2003).

Por muito tempo, o processo de sinalizacdo da
agressao da area lesada de uma folha até outras
folhas de uma planta permaneceu indefinida. Na
década de 90, foi descoberto que um metabdlito
secundario comum em plantas, o metil jasmonato
(MeJa), induzia, por via aérea, a biossintese de ini-
bidores de proteinases em diferentes plantas (das
familias Fabaceae e Solanaceae), mesmo estando
estas fisicamente separadas (Farmer e Ryan, 1990).
A via dos octadecanoides é composta por quatro
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classes de compostos com estruturas diferentes e,
provavelmente, dotados de capacidade de sinaliza-
¢do. Sao elas: (1) acidos gordos aciclicos, entre eles
o linolénico; (2) acidos gordos ciclopentanoides
com dezoito carbonos, sendo o OPDA o primeiro
composto ativo da via, nessa classe; (3) acidos gor-
dos ciclopentanoides com doze carbonos como epi-
JA; e (4) aminodacidos conjugados de intermediarios
da cascata (Wasternack, 2007). Além da conjugacao
de aminoacidos, dcido jasmodnico e outros interme-
didrios podem sofrer outras modificagdes quimi-
cas, como metilacao, hidroxilagao e esterificagao
(Wasternack, 2007). Os novos compostos formados
possuem atividade em processos fisioldgicos regu-
lados por jasmonatos.

Estudos recentes em batata e em Arabidopsis in-
dicaram que tanto AJ, OPDA e dinor-OPDA, um
derivado de OPDA contendo apenas seis atomos
de carbono na cadeia alifatica, podem ativar genes
expressos normalmente em resposta a injaria me-
canica, e apresentam diferentes niveis de acao em
diferentes plantas (Weber, 2002).

As plantas produzem duas formas de acido jas-
monico denominados de soltvel e volatil. O solu-
vel que é usado como defesa direta para herbivo-
ro, ativando genes para producao da fenilalanina
amonia-liase que catalisa substancias especiais,
inclusive inibidores de proteina que diminuem be-
neficios para o herbivoro. E na forma de um sinal
volatil pelo metil jasmonato (MeJA) (O’'Donnell et
al., 2003).

Processos fisiologicos regulados
por Jasmonatos

Onivel de A] em plantas varia em fungao do tecido,
do tipo de célula, da fase de desenvolvimento e da
resposta a diversos estimulos ambientais (Weiler
et al., 1993). Sao encontrados por toda a planta, com
as maiores concentragdes sendo observadas em te-
cidos em crescimento, como hipocétilo, plimula,
apice radicular, flores, frutos e folhas jovens (Cree-
Iman e Mullet, 1995).

Uma das primeiras fung¢des atribuidas ao AJ e ao
MeJa foi a indugdo de senescéncia em plantas (He
et al., 2002). Porém, existem trabalhos que relatam
a relacao do AJ e do MeJa com a germinagao de se-
mentes, bem como sua formacao e resisténcia a es-
tresses. Conforme Creelman e Mullet (1997), estes
compostos inibem a germinacao de sementes nao



dormentes e estimulam a germinagao de sementes
dormentes, provavelmente, alterando a sensibili-
dade das mesmas ao acido abscisico (ABA). O AJ
também regula o controle maternal do desenvol-
vimento de sementes e das anteras e o desenvol-
vimento de tricomas glandulares (Li et al., 2004), a
producao de pelos radiculares em Arabidopsis (Zhu
et al., 2006) e a producao de metabdlitos secunda-
rios (Chen et al., 2006).

Zhang et al. (2012) estudaram a influéncia do metil
jasmonato sobre os niveis de transcri¢do de genes,
atividade de enzimas e metabdlitos relacionados
ao catabolismo da arginina e injurias por frio em
tomate-cereja. O indice de injurias por frio nos
frutos tratados foi inferior em comparagao aos nao
tratados. Os resultados indicam que o MeJA esta
envolvido no catabolismo da arginina e ajuda a
melhorar a tolerancia de frutos de tomate-cereja as
injarias causadas pelo frio.

Nafie et al. (2011), estudando a agdo do acido jas-
monico sobre mecanismos de resisténcia a estresse
do meldo sob a produgado de metabdlitos secunda-
rios, observaram que a aplicagao de jasmonato re-
sultou em plantulas de melao com maior resistén-
cia a condigOes de estresse através da producao de
moléculas bioativas especificas.

Noriega et al. (2012) estudaram a influéncia do acido
jasmonico aplicado exogenamente sobre o estresse
oxidativo exercido pelo cadmio (Cd) em plantas
de soja. Os autores verificaram que dependendo
da sua concentragao, o AJ] pode melhorar respos-
tas antioxidantes das plantas contra o Cd, através
da diminuicao de niveis de 4cido tiobarbitarico e
aumento do conteudo de glutationa e redugao da
formagao de H,0,e O,. Também observaram au-
mento nas atividades de enzimas antioxidantes
classicas, tais como a catalase e superdxido dismu-
tase. Este comportamento nao foi observado em
plantas tratadas somente com Cd.

Sistema de defesa das plantas: interacao
com os insetos

As plantas sdo recursos basicos para organismos
em muitas teias alimentares. Como consequén-
cia, a maioria destas é consumida por intimeros
herbivoros e, quando estes as atacam, a selecdo
natural favorece a evolu¢ao dos mecanismos de
defesa (Agrawal e Karban, 2000). Segundo Korth

e Thompson (2006), o JA e MeJA sdo reguladores
hormonais que atuam em diversas fases do desen-
volvimento das plantas, reconhecidos como ativa-
dores da sua defesa.

Conforme Crawley (1983), as plantas protegem-
se de herbivoros utilizando basicamente trés me-
canismos de defesa: (1) tornando sua superficie
inacessivel através do desenvolvimento de dure-
za, espinhos ou tricomas; (2) atraindo os inimigos
naturais de seus herbivoros; e (3) impregnando
seus tecidos com substancias quimicas que detém
herbivoros ou que sdo tdxicas e/ou redutoras de
digestibilidade. Abordando somente esse ultimo
aspecto, um grande ntimero de substancias do me-
tabolismo secundario como alcaloides, terpenos e
flavonoides, podem estar relacionados a defesa de
plantas contra herbivoros.

As lesoes provocadas pelo ataque de herbivoros
ativam os mecanismos de defesa em toda a planta,
tanto nos tecidos diretamente danificados (respos-
ta local) como nas areas nao danificadas (resposta
sistémica) e inclusive em outras plantas (Farmer e
Ryan, 1992). Enquanto que a reparagao do tecido
lesado € uma funcao relacionada as respostas lo-
cais, as defesas contra o herbivoro sdo locais e sis-
témicas, com mudancgas metabdlicas e indugao da
expressao de genes (Léon et al., 2001).

A resposta sistémica das plantas contra a agao de
herbivoros envolve a acao de duas moléculas sina-
lizadoras: o oligopeptideo sistemina e o AJ. Toda-
via, apesar das evidéncias de que a sistemina é um
sinal primario transmissivel a longa distancia, a
sua existéncia e fungdo estao bem documentadas
somente em Solanaceae (Léon ef al., 2001). A siste-
mina € liberada pela célula lesada e, rapidamente,
se difunde por toda a folha e, pelo floema, atinge as
demais folhas das plantas, atuando sobre recepto-
res que ativam a via dos octadecanoides, iniciando
a sintese de AJ que induzira a produgao de protei-
nas inibidoras de proteinases (Ryan e Pearce, 1998).

Uma evidéncia para o papel do A] na resisténcia
ao inseto-praga vem da analise do cis-jasmona (cJ),
produto final da biossintese do acido jasmonico,
que € ativo na interagdo planta-inseto (Birkett et al.,
2000). Esse composto também tem efeitos na indu-
cao de metabolitos secundarios responsaveis pela
defesa de plantas de trigo contra pragas (Moraes
et al., 2008). Conforme Janegitz (2012) a aplicagdo
foliar de cis-jasmone na cultura da soja induz siste-
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micamente compostos de defesa nas raizes, princi-
palmente em genotipos resistentes.

Em estudos realizados sobre a indugao de compos-
tos de defesa pela aplicagao de cisjasmona e danos
por Meloidogyne javanica em genotipos de soja re-
sistente e suscetivel a nematoides de galha, obser-
vou-se que o aumento da atividade da fenilalanina
amonia-liase (PAL) apos aplicagao foliar com cJ,
pode estar relacionado com o aumento da sintese
dos isoflavonoides apds aplicagao. Estes resultados
indicam que cJ induziu a atividade da PAL, e esta
enzima desencadeou a sintese de compostos rela-
cionados com a defesa de plantas de soja (Janegitz,
2012). Em outro estudo, foi observado que a ativi-
dade da PAL também foi induzida por MeJA em
soja, de modo que a sintese de daidzeina, genis-
teina e isoflavonas totais aumentaram (Ma e Zhao,
2011).

Em sementes de aveia tratadas com MeJA, Soriano
et al. (2004) observaram um aumento do flavonoi-
de responsavel pela resisténcia a nematoides. Em
trabalhos conduzidos em soja, a cultivar resistente
ao nematoide M. incognita, FT-Cometa, apresentou
maior concentracao de daidzeina que a cultivar
suscetivel Pickett 71. Através desses resultados, os
autores observaram que a concentrac¢ao de daidzei-
na e genisteina e a produgdo de coumestrol tam-
bém foram maiores em plantas resistentes, trata-
das com ¢J, sugerindo que esses compostos podem
ser responsaveis pela defesa da plantas também
aos nematoides (Carpentieri-Pipolo et al., 2005).

A aplicacao foliar de acido jasmoénico em plantas
de tomate induziu efeitos sistémicos, reduzindo o
desenvolvimento dos nematoides de galha (Coo-
per et al., 2005). Em raizes de aveia, a aplicacao do
MeJA no solo diminuiu em 50% a constatagao de
nematoides, quando comparado com plantas nao
tratadas (Soriano et al., 2004).

Por outro lado, mutagdes que reduzem a produgao
de AJ, normalmente, aumentam a suscetibilidade
das plantas a herbivoros. O mutante de tomate
defl, deficiente na sintese de OPDA, nao acumula
inibidores de proteinases em resposta a injuiria me-
canica e € mais suscetivel ao inseto Manduca sexta
do que as plantas selvagens (Howe et al., 1996). O
mutante de Arabidopsis fad3-2fad7-2fad8, deficiente
em AJ, é rapidamente atacado por larvas de Brady-
sia impatiens, recuperando sua capacidade de defe-
sa quando tratado com MeJa (McConn ef al., 1997).
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De acordo com Arimura et al. (2005) as estratégias
de defesa das plantas contra os herbivoros podem
ser classificadas em diretas ou indiretas. A defesa
direta exerce um impacto negativo sobre o herbi-
voro que ataca a planta. Este tipo de defesa pode
evitar a alimentacdo do herbivoro via barreiras
fisicas, quimicas ou via proteinas especializadas
(inibidores de proteases) (Arimura et al., 2005). Ja a
defesa indireta da planta atua atraindo os inimigos
naturais do herbivoro que ataca a mesma (Agrawal
et al., 2002). Por exemplo, alguns atributos da plan-
ta podem atrair os inimigos naturais dos herbivo-
ros ou facilitar a sua agao, tais como a presenca de
néctar, a emissao de volateis pelas plantas e necta-
rios extra-florais (Heil et al., 2000).

Ambas as estratégias (diretas e indiretas) podem
ser expressas constitutivamente ou de forma indu-
zida (Agrawal e Karban, 2000; Arimura et al., 2005).
A defesa constitutiva de plantas é formada por
compostos ou substancias produzidas pela planta,
independentemente de ter sofrido algum dano, os
quais podem afetar a biologia, o desenvolvimento
e a reproducao dos insetos herbivoros (Arimuda et
al., 2005). Estes compostos podem ser utilizados,
inclusive, como inseticidas.

A defesa induzida é um fendmeno encontrado em
muitas plantas e se caracteriza pela reducao da
preferéncia ou do desempenho de herbivoros em
plantas previamente atacadas quando comparadas
a plantas sadias (que nao foram atacadas) (Agrawal
e Karban, 2000). Segundo Arimuda et al. (2005) a
indugao da producdo de inibidores de proteases
através da aplicacdo de acido jasmonico, em plan-
tas de trigo, levou a reducdo da abundancia de in-
setos herbivoros atacando essas plantas.

A resisténcia induzida também tem sido estudada
para insetos desfolhadores de espécies florestais
nos paises temperados. Alguns terpenoides po-
dem ser sintetizados em maior quantidade em co-
niferas dos géneros Pinus, Abies, Pseudotsuga, Larix
e Picea apos ataque de insetos xilofagos (Couto et
al., 2007). O tratamento de espécies florestais com
metil jasmonato induz a formacao de outros resini-
feros traumaticos, acimulo de mono e diterpenos
e indugdo de enzimas para a sintese de terpenos
(Couto et al., 2007). Porém, para muitas espécies
florestais, a existéncia induzida ainda nao foi de-
talhadamente descrita, dessa forma, o processo de
defesa em espécies silvestres pode ser distinto das
domesticadas.



Em dados obtidos em experimentos para a avalia-
¢do da preferéncia do inseto psilideo, por mudas de
eucalipto tratadas com diferentes concentracoes de
MeJa, observou-se que no tratamento com 5uM de
MeJa o nimero de adultos presentes nas plantas foi
proximo ao namero detectado no tratamento teste-
munha (Couto et al., 2007). Segundo Taiz e Zeiger
(2004), concentragdes baixas de MeJa estimulam
mais lentamente a producao de alguns inibidores,
como os de protease em plantas de tomate, ou en-
tao, a baixa concentragao utilizada estimula menor
quantidade de compostos de resisténcia nao sendo
suficiente para repelir o inseto.

A planta de tabaco Nicotiana attenuata Torr. ex S.
Watson produz uma enorme quantidade de nico-
tina em resposta ao ataque herbivoro (Hoballah
et al., 2005). A nicotina é produzida e distribuida
por toda a planta para a protecao (Baldwin et al.,
2002). Quando atacada por um inseto tolerante a
nicotina, a planta reconhece o ataque pela rapida
propagacdo de acido jasmonico a partir do local
do dano da herbivoria (Schittko et al., 2000). O tra-
tamento com acido jasmonico aumenta as defesas
diretas, incluindo a produgao de toxinas (nicotina,
fendlicos e flavonoides), proteinas antidigestivas
(inibidoras de proteinase) e enzimas antinutriti-
vas (polifenol oxidase) e, em adigdo, a planta emite
uma extensa gama de volateis como defesa indire-
ta (Baldwin et al., 2002).

Consideracodes sobre o uso do acido
jasmonico e seus derivados

E consenso que o sistema mais adequado para o
controle de pragas se baseia no manejo integra-
do com a utilizacdo de forma harmoniosa de di-
ferentes técnicas em consonancia com principios
ecologicos, econdmicos e sociais com o objetivo de
manter esses organismos abaixo do nivel de dano
econOmico. Tal sistema, normalmente, resulta em
um controle mais efetivo, ja que, além dos efeitos
aditivos obtidos com a associacao dos diferentes
métodos, ha a possibilidade de ocorréncia de efei-
tos sinérgicos. Dentre os diversos métodos que po-
dem ser incluidos em um sistema de manejo inte-
grado de insetos-praga (MIP), pode ser destacado
o controle bioldgico e a utilizagdo da resisténcia de
plantas (A] e MeJa).

Um ponto de importancia no melhoramento gené-
tico que deve ser aprofundado em organismos mo-

dificados (mutantes) é o estudo da genética fisio-
logica da expressao de genes. Por exemplo, sobre
expressao de um gene codificante para a enzima
aleno oxido sintase — AOS — em plantas mutantes
de batata (Solanum tuberosum L.), tem permitido in-
crementar as concentra¢des endogenas do fitohor-
mona acido jasmonico em niveis que vao de seis
até doze vezes os niveis observados em plantas
de batata silvestre (Pefia-Cortés, 2000). O AJ é um
hormoOnio de crescimento, de desenvolvimento e
de resposta a diferentes condi¢bes de estresse da
planta. Estudos dessa natureza devem ser incre-
mentados, para a expressividade de toxinas e de
outras manifesta¢gdes de um carater genético, com-
parando as plantas mutantes e ndo mutantes.

Com o avango do melhoramento genético, genes
que codificam metabdlicos de defesa podem ser
transferidos para espécies cultivadas ou mesmo
ativados nessas, para aumentar os niveis dos com-
postos de defesa. E a partir do conhecimento de
como funcionam esses mecanismos nas plantas
que sera possivel tragar objetivos mais audaciosos,
e chegar até a esséncia do mesmo, ou seja, com-
preender as suas causas e melhores respostas ao
seu uso, principalmente em grandes culturas agri-
colas, com alto valor econdémico.

Consideracdes finais

A indugdo ou a aplicacao de acido jasmonico pro-
porciona resisténcia nas plantas contra o ataque de
insetos-pragas e situagOes de estresse, resultando
em melhor desenvolvimento e produgao dessas
culturas. A atividade deste hormonio é especifica,
variando em fungdo do tecido, do tipo de célula
e da fase de desenvolvimento. A aplicagdao deste
causa mudancgas na maioria das células das plan-
tas antes de atingir um equilibrio no tecido entre o
acido jasmonico exégeno e o enddgeno, preparan-
do-as para defesa.
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