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Apresentacao

O emprego da inducao da resisténcia, com especial destaque
dentro de um sistema integrado de controle, visando reducao
de perdas ocasionadas pela doenca desponta como uma
alternativa de reducgao de agrotoxicos e melhoria da qualidade
do produto final. Como uma alternativa mais racional em
programas de manejo de doencas de plantas, em associacao
com os tratos culturais, os produtos de inducao da resisténcia
da planta, apresentam um mecanismo de acao alternativa que
nao causa dano ao meio ambiente. A inducao de resisténcia
nao altera o genoma da planta e ocorre através da ativacao de
genes que codificam para diversas respostas de defesa.

Waldyr Stumpf Junior

Chefe-Geral
Embrapa Clima Temperado
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Consideracoes sobre
indugao de resisténcia
a patdbgenos em plantas

Angela Diniz Campos

Introducgao

O conhecimento da resisténcia sistémica na planta torna-se
importante para a defesa das plantas, pois a resisténcia
sistémica promove significativa reducao de agrotoxicos. Os
patdgenos apresentam cada vez maior resisténcia e
variabilidade adaptativa, inviabilizando cada vez mais o uso de
fungicidas. Dessa forma, quando da criagcao de novas
cultivares, € muito importante que elas apresentem este tipo de
resisténcia.

O interessante é que muitas substancias ou processos
envolvidos na defesa contra patdgenos, observadas em plantas
resistentes, estdo também, presentes naquelas que, de alguma
forma, receberam algum tipo de inducao dos mecanismos de
defesa, mas que haviam se mostrado suscetiveis em outra
ocasiao. Plantas que sobreviveram a infeccao por
determinados patdgenos necrotroficos podem apresentar
resisténcia sistémica induzida. Plantas tidas como suscetiveis
em uma condicao de cultivo, podem definir e limitar o
desenvolvimento das lesdoes de doencas, sugerindo com isso
que a resisténcia pode ser induzida de acordo com a
intensidade das respostas de defesa das plantas.
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Interagao planta — patégeno

Estudos sobre a interacao planta-patégeno tém sido sempre
parte importante da patologia de plantas (JOHNSON, 1992).
Segundo Knogge (1997), o mais razoavel e apoiado por
evidéncias experimentais é a conclusao de que os fatores
constitutivos e os mecanismos induzidos internamente estao
envolvidos na perturbacao geral na planta, causada pelo
parasita.

De acordo com Heitefuss (1997), a classificacao destes
mecanismos de defesa € um pouco artificial. Podem haver
fatores “negativos” e “positivos”, como proposto por Ride
(1985), que fez uma revisao e uma discussao minuciosa dos
diferentes aspectos da resisténcia basica contra fungos. A falta
de resposta da planta é um dos fatores negativos e pode ser
devido a auséncia de substancias de resposta a enzimas ou
toxinas do fungo. Fatores positivos podem incluir a presenca
constitutiva de substancias de defesa ou propriedades da
planta, tais como inibidores pré-formados do crescimento de
fungos ou barreiras estruturais contra o ingresso destes.
Mecanismos de resisténcia basica podem incluir também a
formacao de barreiras estruturais, como, por exemplo,
fortalecimento da parede celular por lignificacao, formacao de
papilas ou rapida morte de células localizadas, como uma
reacao de hipersensibilidade (AIST, 1983).

De acordo com Pinheiro-Margis et al. (2008) o complexo
sistema de defesa e adaptacao das plantas pode agir de trés
formas. A primeira, a resisténcia constitutiva, ocorre mesmo
sem a acao de agentes agressores: recebida por heranca dos
ancestrais, torna as plantas imunes (ou nao-hospedeiras) a
maioria dos patégenos. As outras formas sao a resisténcia
localizada, ativada no ponto onde ocorre a agressao, e a
resisténcia sistémica adquirida, que protege a planta contra
ataques subsequentes.

Os mecanismos de resisténcia sao ativados perto da area
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infectada para tentar prevenir a difusao do patégeno ou deter o
ataque por insetos. A velocidade com que a planta reconhece a
presenca do agressor determina o tempo de resposta a
invasao, desencadeando uma ou mais reacoes de defesa. Se a
resposta é mais rapida do que o processo de infeccao, a planta
pode conter o agente de resisténcia. A interacao entre um
patdogeno e um vegetal é dita ‘compativel’ quando leva a
doenca. Se a planta resiste a agressao, a interacao é dita
‘incompativel’ (PINHEIRO-MARGIS et al., 2008).

A liberacao ou a sintese de compostos antifungicos, tais como
fitoalexinas, também contribuiem para a resisténcia basica. De
qualquer modo, a conclusao valida é que a resisténcia na
planta € multicomponente, geneticamente complexa,
envolvendo parasita nao- especifico, ambos constitutivos e
induzindo mecanismos de defesa (RIDE, 1985; CHET, 1993;
KNOGGE, 1997; HEITEFUSS, 1997; ELAD, 2000).

A reacao da planta ao ataque de patdogenos ocorre através da
ativacao de varios mecanismos de defesa que culminam em
um numero de mudancas fisicas e quimicas (HEITEFUSS, 1982;
HEITEFUSS, 1997).

A selecao e melhoramento para cultivares resistentes e a co-
evolucao de racas de patdégenos com viruléncia alterada
levaram ao desenvolvimento de combinagoes de patdgenos e
hospedeiros, nas quais somente determinadas cultivares
podem ser colonizadas por certas racas de patdogenos e
hospedeiros, sendo somente determinadas outras, resistentes
(MORAES, 1998).

Resisténcia induzida

A partir do ano de 1980 (HEITEFUSS, 1997), aumentou o
interesse em resisténcia induzida, como um novo meio de
controle de doencas, e como modelo para o estudo de genes
envolvidos na defesa do hospedeiro e dos sinais que controlam
estes genes.
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Como sindnimos para resisténcia induzida, os termos
resisténcia adquirida, resisténcia ativada, imunidade adquirida,
pré-imunidade, imunizacao, sensibilizagao, bem como protecao
cruzada, tém sido usados para descrever uma area relacionada
a este fenOmeno. Estas terminologias tornam o entendimento
muito confuso, ja que os termos imunidade e pré-imunidade,
em patologia de plantas, deveriam ser evitados, porque tém
definicoes muito especificas em medicina (STEINER e
SCHONBECK, 1993). Reciprocamente, o termo protecao
cruzada, de acordo com Fraser (1985), é geralmente restrito
para interacoes entre viroses e implica a presenca de ambas,
induzindo na presenca de organismos desafiadores no tecido
protegido. Neste caso, a protecao depende da interferéncia
entre as viroses, pela competicao por estruturas da planta e por
requisitos de multiplicacao, ou da inibicao pela camada
proteica.

De acordo com Heitefuss (1982), quando a resisténcia é ativada
nas plantas por microorganismos, inclui uma série de
processos interconectados de reconhecimento, que em seguida
€ induzida na célula do hospedeiro por sua irritagcao,
continuando por estruturas ou produtos do parasita, o qual
resulta em exclusao, inibicao ou eliminacao do patégeno em
potencial. Ross (1961) demonstrou que a resisténcia poderia ser
ativada em fumo, por meio de inoculacoes locais com o virus
TMV, e que esta resisténcia era sistémica.

A resisténcia sistémica adquirida—SAR (Systemic Acquired
Resistance) parece ser o resultado de muitos mecanismos que,
em conjunto, sao efetivos contra ampla faixa de fungos,
bactérias e viroses. A SAR é exibida por uma grande variedade
de espécies de plantas. A resisténcia € induzida por um sinal ou
induz a sintese do sinal na planta. Apds reconhecimento e
rapida transducao do sinal na planta, os genes sao ativados
sistematicamente também em todas as partes da planta.
Aumenta a sintese de proteinas, ou ocorremm mudanc¢as no
padrao da proteina produzida, induzindo mudancas
metabdlicas especificas. Estas mudancas sao reagoes que
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alteram a conveniéncia da planta como hospedeira, com
reflexos na reducdo da severidade da doenca (STEINER e
SCHONBECK, 1993).

A iniciacao é a primeira etapa no mecanismo de ativacao da
resisténcia SAR (Moraes, 1998), e ocorre apos o
reconhecimento do patégeno pela planta. A defesa contra o
ingresso do patdgeno comega com mudancas no fluxo de ions
através da membrana celular, alteracoes dos estados de
fosforilacao, geracao de radicais livres de oxigénio ativo,
rearranjos de estruturas intracelulares e, finalmente, ha o
desenvolvimento de uma necrose no sitio de infeccao (CHET,
1993). Apos a iniciacao, a SAR é induzida em érgaos nao-
afetados das plantas por um sinal liberado apos a infeccao
patogénica, que se move pelo floema. Finalmente, a resisténcia
€ mantida durante diversos dias (ou semanas), numa
expressao coordenada por um conjunto de genes que
codificam as proteinas relacionadas a patogenicidade
(proteinas PR) e as enzimas-chaves ligadas ao metabolismo dos
fenilpropanoides, tais como peroxidase, fenilalanina amonia-
liase (PAL), chalcona sintase (CHS) e polifenoloxidase. Estes sao
possiveis controladores dos precursores de fitoalexinas, como
a faseolina, no caso do feijao, e de diferentes compostos
fenodlicos que se acumulam no sitio de infeccao, em resposta a
inoculacao das plantas induzidas. Oenvolvimento de diversos
componentes nestas etapas foi comprovado por meio de
analise genética de mutantes de Arabidopsis com
comportamento alterado da SAR. (HEITEFUSS, 1997; CHET,
1993; MACHEIX et al. 1986).

Agentes indutores de resisténcia podem ser de natureza
abidtica ou bidtica. Dois tipos de procedimentos sao usados
para induzir resisténcia: 1) Pré-inoculacoes com patdgenos ou
nao-patdgenos, patdogenos inativos, racas incompativeis de
patogenos, saprofitos ou simbiontes. Estes agentes sao
efetivos nao somente contra as proprias classes (intervirais,
interbacteriais ou interfungos), mas também entre um e outro,
por exemplo, inducao por bactéria contra fungo, etc. 2)
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Metabolicos naturais ou por substancias quimicas (STEINER e
SCHONBECK, 1993; SCHONBECK, 1979).

Basicamente, os genes para resisténcia ou reacoes de defesa
existem em todas as plantas. A protecao € baseada na
estimulacao dos mecanismos de defesa por mudancas
metabdlicas, habilitando as plantas e tornando-as mais
eficientes. Estes genes nao sao expressos antes de tratamentos
para ativar indugao de resisténcia, e sim ap6s as mudancgas no
metabolismo da planta, modificando a sua atividade (STEINER
e SCHONBECK, 1993; KNOGGE, 1997; NANDAKUMAR, 2001).

Dois mecanismos explicam a natureza sistémica da resisténcia
induzida: a mensagem do sitio de indugao, que pode ser
translocada pela atual molécula induzida; e a indugao por
algum outro sinal intermediario. Para protecao da planta, na
pratica, a do tipo sistémica da resisténcia induzida é mais
importante do que a resisténcia localizada (STEINER e
SCHONBECK, 1993).

Sabe-se que a definicao de resisténcia induzida é ampla e
inclui nao somente influéncias sobre a incidéncia de doencas,
mas também a influéncia no impacto sobre a producao pela
maior tolerancia das plantas no stresse.

Elicitores e a resposta de indugao
da resisténcia

As combinacodes de sinais originados nas primeiras fases da
interacao microorganismo-hospedeiro, que sao disparados nas
reacoes de defesa, sao chamadas de elicitores. Originalmente,
este termo foi restrito para moléculas que induzem a sintese de
fitoalexinas no sitio da infeccao (Knogge, 1997), as quais sao
compostos antimicrobianos de baixo peso molecular
sintetizados nas plantas apds a exposicao a microorganismos
(ZARRA e REVILLA, 1996). Atualmente, inclui todas as
moléculas de sinal que induzem uma ampla variedade de
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reacoes relacionadas a defesa em células de plantas e tecidos,
como a geracgao ativa de tipos de oxigénio (oxidative burst); a
iniciagao do fluxo de ions através da membrana plasmatica, a
formacgao de compostos para fortalecer a parede celular da
planta; a inducao da rapida morte das células locais; a chamada
resposta hipersensitiva (HR), bem como a ativacao dos genes
de defesa e a biossintese de fitoalexinas (ELAD, 2000; GRANT
et al., 2000; KNOGGE, 1997; SEQUEIRA, 1983).

Uma planta pode enfrentar diferentes microorganismos
agressivos durante todo o seu ciclo de vida, sem ser infectada.
E mais provavel que as reacoes de resisténcia sejam ativadas
por meio de caracteristicas gerais comuns a familia
microbiana, género ou espécie (LAWTON e LAMB, 1997). Estes
elicitores gerais estao expostos na superficie da planta, ou sao
secretados pelo patégeno, podendo ter sido selecionados por
uma espécie de planta para reconhecer um invasor. Exemplos
para este tipo de elicitores gerais sao constituintes estruturais
basicos da parede celular que, provavelmente, sao lancados
pela atividade das enzimas da planta. Alternativamente, o
reconhecimento poderia estar baseado em fatores que sao
lancados na superficie da célula da planta durante a interacao,
pela atividade das enzimas hidroliticas do patdogeno.
Oligogalactorunoides de paredes da célula da planta
representam um exemplo para este tipo de elicitores
(KNOGGE, 1997; ZARRA e REVILLA, 1996; CHET, 1993).

Os elicitores tém sido isolados de patdgenos e de plantas, e
pertencem a diferentes classes de substancias quimicas
diferentes, como oligossacarideos, glicoproteinas, e
compostos lipdides de baixo peso molecular. O modelo mais
comum para o modo de ac¢ao dos elicitores, que se presume
ser alvo primario, sao os receptores localizados na superficie
das células da planta. A percepcao do sinal extracelular é
subsequentemente transmitida em uma mensagem
intracelular, que causa a ativacao de diferentes reacoes de
defesas nas plantas. Além disso, os elicitores, sendo
diferentes, distinguem-se no nivel de especificidade, podendo
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ser ativos em largo espectro de plantas ou em uma Unica
cultivar de uma espécie de planta (ZARRA e REVILLA, 1996;
KNOGGE, 1997).

Moléculas de sinais derivadas do patdgeno sao chamadas de
elicitores exdgenos, e os que se originam da planta, elicitores
endogenos (ZARRA e REVILLA, 1996). Os elicitores exdgenos
sao produzidos pelos patdogenos. Os enddégenos, sao
produzidos pelas plantas em determinadas situacdes de
estresse (CHET, 1993).

Polissacarideos foram os primeiros elicitores exégenos
isolados da parede celular de fungos, ativando a biossintese de
fitoalexinas em plantas (CHET, 1993). O mais ativo é o
heptaglicosideo, proveniente da degradacao de b-glucano
(SHARP et al., 1984). Este heptaglicosideo esta constituido por
cinco moléculas de glicose unidas por um enlace g(1-6), com

ramificagcoes de glicose unidas por enlace g(1-3) na molécula 2
e 4 (ZARRA e REVILLA, 1996; CHET, 1993).

Segundo Zarra e Revilla (1996), tanto o heptaglicosideo quanto
os fragmentos maiores de g-glucano, derivados da parede

celular de Phytophthora megasperma f. sp. Glycinea, se
enlacam fortemente na membrana plasmatica de soja. Estes
sitios tém sido isolados de cotilédones, raizes, hipocotilos e
folhas. Os dados obtidos até entao sugerem uma interacao
mediada por receptor, encontrando-se uma estreita correlacao
entre a atividade como elicitores de distintos fragmentos de
B-glucano e sua capacidade de uniao a membranas (SHARP et

al., 1984). Além dos p-glucanos, outros fragmentos de

polissacarideos procedentes das paredes de fungos, como
quitina e quitosana, sao capazes de ativar mecanismos de
defesa em plantas (ZARRA e REVILLA, 1996). Diferentes plantas
podem selecionar diferentes compostos para um fungo
patogénico, como molécula de sinal (HEITEFUSS, 1997).

Oligossacarideos liberados da parede celular das células
hospedeiras, pela acao de enzimas secretadas pelo patéogeno,
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apresentam atividade como elicitores endégenos (HEITEFUSS,
1997).

Um ataque de fungo pode ser percebido pela planta nao so
pelo reconhecimento do mesmo fungo que derivou o elicitor
exdgeno, mas também pelo reconhecimento de mesmas
moléculas poligalactorunoides derivadas, em particular, da
planta (RYAN e FARMER, 1991). Estes elicitores enddgenos sao
lancados da parede da célula da planta pela atividade das
enzimas secretadas pelo patégeno penetrante (COLLMER e
KEEN, 1988; LAWTON e LAMB, 1997). Fragmentos pécticos
derivados de plantas tém papel de regulador da resposta de
defesa da planta (KNOGGE, 1997).

A liberacao de elicitores endogenos nao esta associada
unicamente a acao de enzimas secretadas por fungos, ja que
bactérias patogénicas secretam enzimas capazes de degradar
pectinas. Erwinia carotovora secreta pectina-liase, que libera
fragmentos de homogalacturonano com um residuo de acido
4,5 anidrogalacturonico insaturado no extremo do redutor
(HEITEFUSS, 1997). A maior atividade elicitora corresponde a
fragmentos com grau de polimerizacao 10. Estes elicitores sao
menos ativos que os elicitores exdgenos, porém se observa um
interessante efeito sinergistico entre os oligogalacturdonicos e o
heptaglicosideo. Fragmentos de homogalacturano apresentam
também atividade como elicitores da sintese de inibidores de
proteases, produzidas em resposta a infeccao por
microorganismos ou ataque de insetos. Ainda que o papel dos
mecanismos de defesa das plantas esteja amplamente
reconhecido, ndo se tem podido demonstrar a presenca de
receptores das células para os elicitores endégenos (ZARRA e
REVILLA, 1996).

Diferentes mecanismos podem ser enfrentados pelo modo de
acao de um supressor. Eles podem interferir diretamente com o
elicitor que se liga ao sinal de transducao, com a ativacao do
gene ou com a atividade dos compostos relacionados a defesa
da planta, como esquematizado na Figura 1 e proposto por
Knogge (1997).

17
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A PLANTA
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Figura 1. Modelo de elicitor e a atividade do supressor. (A) Resisténcia
basica que resulta da interagdao de um elicitor geral (Eg), originario do
patégeno ou gerado da parede celular da planta pela atividade do patégeno
com um receptor da planta (Rg). Um metabolismo de transducéo do sinal é
iniciado e conduz a ativagao de genes de defesa e a producao de fatores de
defesa ligados ao desenvolvimento do patogeno. (B) A resisténcia basica que
é superada pelo patégeno quando este produz um supressor. Este composto
pode interferir com a formacao e apresentacao do elicitor, ligando o receptor
ao sinal de transducao (como indicado), mas também com a transcricao dos
genes de defesa ou com a atividade dos fatores de defesa (ndo mostrado).
(C) Resisténcia especifica da cultivar, que é a conseqliéncia da interacdo de
um elicitor especifico da raga (Es) com um receptor especifico da cultivar
(Rs), sobrepondo, assim, a suscetibilidade induzida pelo supressor (Adaptada
de KNOGGE, 1997).
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O &cido salicilico (AS) e a
resisténcia a doengas

O acido salicilico representa papel central como um sinalizador
envolvido na defesa das plantas contra o ataque de
microorganismos (MAUCH et al., 2001; RASKIN et al., 1987).
Aplicacoes exdgenas de AS induzindo efetivamente a
expressao génica de proteinas envolvidas na indugao da
resisténcia sistémica adquirida levaram a investigacao do papel
do AS endogeno na resisténcia a doencas (CHET, 1993).
Conforme esta hipotese, o AS pode ser um mensageiro que
ativa a resisténcia contra patégenos incluindo a sintese de
proteinas PR. Foi testada a hipdtese, por meio do
monitoramento dos niveis enddgenos de AS, em fumo, onde se
observou que os aumentos em niveis de AS enddgenos foram
suficientes para a inducao de proteinas PR-1 (YALPANI et
al.,1991). Métraux et al. (1990) também observaram acumulo de
AS em niveis altos no floema de plantas de abdbora inoculadas
com Colletotricum lagenarium e com o virus da necrose do
fumo (TMV), sendo que os niveis de AS aumentaram
transitoriamente apos a inoculagao, com um pico antes da
deteccao da SAR.

O envolvimento do AS em SAR foi evidenciado em plantas
transgénicas, expressando gene bacteriano nahG que codifica
salicilato hidroxilase (NahG), uma enzima que catalisa a
conversao do AS para catecol. Estas plantas nao somente
deixaram de acumular AS livre, mas foram incapazes de
expressar SAR em resposta a infeccao patogénica, indicando a
necessidade do acumulo de AS para a indugao de SAR
(GAFFNEY et al., 1993). Além do envolvimento em SAR, a
degradacao de AS também afeta as respostas locais que
seguem a interacao entre os genes R e avr (MORAES, 1998).

O AS (acido orto-hidroxibenzoéico) pode ser visto como um
derivado do acido cinamico. A via biossintética do AS
aparentemente inicia-se com a conversao da fenilalanina para
acido transcinamico catalisado pela enzima fenilalanina
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amonia-liase (FAL) (YALPANI et al. 1991). E provavel que a
conversao de acido cinamico para AS proceda por um dos dois
metabolismos, que diferem quanto a reacao de -oxidagao ou

reacoes de orto-hidroxilacao, e poderiam operar
independentemente nas plantas. A sugestao de que ambas as
vias metabolicas podem ser operacionais em plantas, veio de
uma observacao na qual a infeccao em planta jovem de tomate
com Agrobacterium tumefaciens aumentou a orto-hidroxilacao
do acido cinamico para acido o-coumarico, seguida por
p-oxidacao para AS. Em plantas nao-infectadas, a via

metabdlica do acido cindmico para acido benzdico para AS foi
mais ativa. A existéncia de ambas as vias metabdlicas em
plantas também foi citada por Heitefuss (1997).

O mecanismo mais importante para a formacao de acidos
benzdicos em plantas é a degradacao de acidos cinamicos, que
sao intermedidrios importantes no metabolismo do acido
chiquimico (KNOGGE, 1997).

Experiéncias com acido benzdico ou com acido cinamico
marcados com ™C em folhas novas de Gaultheria procumbens
resultaram na formacgao de AS marcado, sugerindo que os
padroes de hidroxilacao dos acidos hidroxibenzoicos nas
plantas poderiam ser estabelecidos antes e depois da
p-oxidacao . A atividade enzimatica que catalisa a p-oxidacao do

acido transcinamico para acido benzoico in Quercus
pedunculata foi reportada por Alibert et al. (1972), citados por
Heitefuss et al. (1997).

Um grande numero de estudos indica o AS como o sinal para
inducao de SAR. No entanto, Rasmussen et al. (1991) sugerem
que o AS pode nao ser o sinal que é translocado do sitio de
infeccao para ativar SAR. Folhas de pepino infectadas com P
syringae pv. lachrymans foram removidas até 6 horas apods a
inoculagao, antes que o AS fosse acumulado no floema, sem
afetar o acréscimo sistémico de AS e da expressao de genes
SAR. Resultados similares foram obtidos por Vernooij et al.
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(1994), em experimentos com plantas de fumo enxertadas,
onde as inoculacbes comTMV nos porta-enxertos contendo o
gene nahG resultaram em acumulagdes muito reduzidas de AS
no tecido infectado, quando comparadas com um acréscimo de
185 vezes em porta-enxertos nao-transformados. Entretanto, a
transmissao do sinal sistémico além dos porta-enxertos
contendo nahG, ao que tudo indica, parece que nao foi afetada,
uma vez que os enxertos nao transformados, expressavam
niveis elevados de genes SAR e induziram resisténcia
equivalente aquela vista em plantas controle. Tais resultados,
juntamente com outras evidéncias, sugerem que o AS, embora
sendo parte importante do mecanismo de sinalizacao que
resulta em SAR, pode nao ser o sinal de longa distancia que
induz a resisténcia.

Mauch et al. (2001), observaram que a enzima salicilato sintase
€ uma potente ferramenta para a manipulacao de niveis de AS
nas plantas, ao verificarem que uma nova enzima hibrida com
atividade salicilato sintase, resultante da fusao de dois genes
pchA e pchB para Pseudomonas aeruginosa, que codifica
isocorismato sintase e isocorismato piruvato-liase,
respectivamente, expressada em Arabidopsis thaliana,
aumentou os niveis de AS livre e conjugado em até vinte vezes,
quando comparada com o tipo selvagem.

Outros compostos envolvidos na
inducao da resisténcia a doencgas

Nem todos os genes envolvidos na defesa da planta dependem
do acido salicilico para inducao (Mayda et al., 2000).

Foi observado por Penninckx et al. (1998), o envolvimento do
etileno e do 4cido jasmoénico na inducao de resisténcia, ao
verificarem que o gene PDF1.2, relacionado a defesa, foi
induzido, resultando em uma proteina PR que nao foi induzida
pelo acido salicilico. O etileno pode induzir também a sintese
de quitinase, a 1,3 glucanase e chalcona sintase (Ecker e Davis
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(1987). Trabalhos indicam (Farmer et al., 1992; Epple et al., 1995)
que tioninas e inibidores de proteinases podem ser induzidas
pelo acido jasmonico. Pieterse et al. (1998) demonstraram que
o acido jasmonico e o etileno estao envolvidos em uma via
independente de inducao da SAR e que estes compostos
podem potencializar a acao do AS na inducao da resisténcia.

Mayda et al. (2000) observaram que a expressao do gene
CEVI-1, relacionado a defesa, em plantas de tomate suscetiveis
aoToMV e a um virdide, poderia ser induzida por auxina, nao
tendo sido os mesmos resultados obtidos com AS.

A eficiéncia do fungo avirulento de C. lindemuthianum raca
delta em induzir a resisténcia sistémica em plantas de feijao foi
comprovada por Campos et al., (2003), Campos et al., (2004) e
Campos et al., (2008) pela ativacao de enzimas fenilalanina
amonia-liase e da chalcona sintase, ativacao de uma isoenzima
do grupo peroxidase e de proteinas PR.
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