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RESUMO

A competicdo entre plantas daninhas e cultivadas ou matocompeticédo, é a forma de estresse bidtico que
causa maior reducdo de produtividade dos cultivos agricolas mundiais. Ela se desenvolve através de um
estresse misto, que provoca alteragdes morfologicas, fisiologicas e no metabolismo secundario das
plantas, que causam um alto gasto energeético para a remediacdo de danos causados e consequente desvio
de recursos que seriam destinados ao aumento da produtividade. As respostas da matocompeticdo sobre
parametros morfologicos e de produtividade ja sdo bem explorados na literatura. Entretanto, poucas
informacdes sdo encontradas a respeito das influéncias da matocompeticdo em parametros bioquimicos
e fisiologicos das plantas envolvidas, principalmente em alteracbes no metabolismo secundario. O
objetivo do trabalho foi demonstrar as alteracdes conhecidas provocadas pela presenca de plantas
daninhas em competicdo, sobre pardmetros bioquimicos, fisiologicos e no metabolismo secundéario das
plantas de interesse agricola. A matocompeticdo proporciona uma vasta rede de alteracdes metabolicas
nas plantas envolvidas, especialmente para a planta cultivada. Muitas dessas alteracdes ainda sdo pouco
estudadas e requerem um maior nivel de detalhamento, necessitando maior nimero de pesquisa nessa
area. AlteracBes bioquimicas e no metabolismo secundario também merecem um melhor detalhamento,
com uma maior base de referéncias principalmente quanto as diferentes espécies de plantas daninhas e
plantas cultivadas.
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ABSTRACT

The competition between weeds and cultivated plants, or weed competition, is the form of biotic stress
that causes the greatest reduction in the productivity of agricultural crops worldwide. It develops through
a mixed stress, which causes morphological, physiological and secondary metabolism changes in plants,
which cause a high energy expenditure for the remediation of damages and consequent diversion of
resources that would be destined to increase productivity. Weed competition responses on morphological
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and productivity parameters are already well explored in the literature. However, little information is
found about the influences of weed competition on biochemical and physiological parameters of the
plants involved, mainly on alterations in secondary metabolism.

Objective: Demonstrate the known changes caused by the presence of weeds in competition, on
biochemical and physiological parameters and on the secondary metabolism of plants of agricultural
interest.

Results: Weed competition provides a vast network of metabolic changes in the plants involved,
especially for the cultivated plant. Many of these changes are still poorly studied and require a greater
level of detail, requiring more research in this area.

Conclusions: Biochemical alterations and secondary metabolism also deserve a better detail, with a
greater base of references mainly regarding the different species of weeds and cultivated plants.

Keywords: weed, competition, oxidative stress, reduced productivity

INTRODUCAO

A competicdo entre planta daninha e planta cultivada, também chamada de matocompeticdo, é
uma interacdo negativa, onde os individuos envolvidos utilizam de um mesmo recurso ndo abundante,
resultando em prejuizos que podem ser para ambas as espécies ou serem restritos a espécie menos
competitiva (em geral, a planta cultivada). Tais rumos dependem muito das espécies em questéo,
densidade, distribuicdo, espacamento, condi¢cBes do ambiente, clima, estacdo de crescimento e periodo
de coexisténcia (CAVERZAN et al., 2019; RADOSEVICH; HOLT; GHERSA, 2007).

As respostas da matocompeticdo em parametros morfoldgicos e de produtividade das plantas ja
sdo bem explorados na literatura. Entretanto, poucas informagfes sdo encontradas a respeito das
influéncias da matocompeticdo em parametros bioquimicos e fisiolégicos das plantas envolvidas,
principalmente em alteragbes no metabolismo secundario (ROCKENBACH et al, 2019;
ROCKENBACH et al., 2018; SILVA et al., 2014).

A quantificacdo de alteracGes bioquimicas no metabolismo das plantas é de extrema importancia,
pois uma planta pode, morfologicamente, permanecer aparentemente saudavel, entretanto a mesma pode
estar passando por distarbios fisiologicos (BARROS et al., 2014). Essas alteracGes podem levar a uma
diminuicdo de seu desempenho produtivo, que estatisticamente podem ndo ser identificadas (DA-YONG
et al., 2012) ou até mesmo, levar a identificacdo de genotipos com maior ou menor tolerancia a estresse
biotico e abidtico (SILVA et al., 2014).

O estresse misto causado pela matocompeticdo desregula o metabolismo interno da planta, a
ponto de externar alteracGes morfolégicas e em sua produtividade. Essas alteracbes no mecanismo
fisiologico das plantas produzem mudancas no uso de recursos, principalmente na captacdo de agua e
nutricdo (GALAL e SHEHATA, 2015). Tais alteragdes sdo reguladas pela expressdo de genes
responsivos a estresse, que irdo trabalhar na tentativa de remediar os danos provocados pela
matocompeticéo.
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AlteracGes na constituicdo bioquimica das plantas sdo formas de defesa mediante fatores
estressantes, que procuram remediar a0 maximo os danos sofridos, entretanto tais estimulos podem néo
ser totalmente eficientes, e ainda, competem com o rendimento da cultura, através do gasto energético
para sua assimilagdo (METLEN; ASCHEHOUG; CALLAWAY, 2008, ROCKENBACH et al., 2018).

A revisdo teve como objetivo, demonstrar as alteracGes conhecidas provocadas pela presenca de
plantas daninhas em competicdo, sobre pardmetros bioquimicos, fisiolégicos e no metabolismo
secundario das plantas de interesse agricola.

Alteracoes fisioldgicas

A luz solar € um recurso essencial para o crescimento das plantas, fornecendo a energia necessaria
para a fotossintese. Algumas das primeiras e mais imediatas respostas de plantas submetidas a
matocompeticdo, sdo alteracdes nos parametros fotossintéticos (SILVA et al., 2014), bem como a
captacdo da energia luminosa é alterada de acordo com o arranjo da populacdo (LIU et al., 2011). Uma
interceptacdo de luz baixa provoca reducdo da eficiéncia fotossintética (STEWART et al., 2003), o que
pode afetar a fisiologia das plantas. Essas alteragcbes podem interferir na disponibilidade de CO2 no
mesoéfilo foliar e no fluxo de gases nas células, afetando a fotossintese e a transpiracdo e,
consequentemente, na produtividade (MESSINGER et al., 2006; BARROS et al., 2017).

Plantas daninhas e plantas invasoras naturalmente possuem maiores taxas de assimilacdo de CO-
(A), condutancia estomatica (gs), transpiracdo (E), fluorescéncia da clorofila, eficiéncia de uso de dgua
(WUA) e consequentemente um melhor desempenho fotossintético (PATEL, ANUP, MUNDA, 2020;
FAHEY, ZHOU, CALLAHAN, 2017), o que as tornam mais competitivas.

A coexisténcia de plantas da mesma espécie também provoca alteracdes nos parametros
fotossintéticos das mesmas. A A, gs, WUA e a E em plantas de Atriplex prostrate, quando mantidas em
baixas populagdes, foi significativamente superior em comparagdo com populacdes crescentes da mesma
espécie (WANG et al., 2005).

Alteracdes bioquimicas

Mediante alteracGes ou paralizacdo na fase fotoquimica da fotossintese e paralizacdo na entrada
de CO- para o mesofilo foliar, a absorcdo de energia solar pelas clorofilas ainda continua ocorrendo,
causando uma excitacdo das moléculas e aumento no acumulo de elétrons que necessitam ser dissipados
de alguma forma. A planta possui basicamente quatro vias de dissipacdo de elétrons, ambas descritas no
Diagrama de Jablonski. A primeira delas é através do inicio da fase fotoquimica da fotossintese, normal
em uma planta em boas condi¢des. Entretanto, se ela estiver com seus estdmatos fechados devido a algum
estresse tal dissipacdo sera reduzida. Outras vias de dissipacdo sdo a dissipa¢do na forma de calor
(Quenching) ou de fluorescéncia da clorofila, que conseguem amenizar em parte 0s problemas,
entretanto, se as condigdes de estresse perdurarem, ocorre a formagdo de espécies reativas de oxigénio
(ROS) (TAIS et al., 2017).
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Naturalmente, plantas sdo afetadas por situacdes adversas a seu desenvolvimento, induzindo a
formacdo de ROS, ou mesmo na fotossintese e a respiracdo. Entretanto, seu aparato bioquimico
antioxidante é capaz de detoxificar esses compostos reativos para seu estado basal, impedindo tanto a
desregulacdo do funcionamento celular, quanto os danos as células, peroxidacdo lipidica e
desestruturacdo de membranas (HUANG et al., 2013; SUCHORONCZEK, 2016). Em plantas sob
estresse, 0 sistema antioxidante pode néo ser eficiente na detoxificagéo de todos as ROS produzidos, e
se mantidos em niveis ndo muito elevados provocam aumento da sua atividade e atuam como mensageiro
secundério de defesa (CARVALHO, 2008; SALOMAO, 2019; SALOMAO et al., 2021).

O oxigénio molecular, em seu estado fundamental (*0,) possui baixa reatividade com dois
elétrons ndo paralelos, a ativagdo e rotacdo de um dos elétrons desemparelhados pode ser revertida por
excitacdo e formar oxigénio singleto (*O,). Esta conformagdo impde reducdo do O, efetuada por
transferéncias consecutivas de um elétron. Os produtos resultantes da reducdo do O, sdo altamente
reativos, os ROS. ROS sdo subprodutos de reacGes redox que se apresentam tanto como radicais livres,
como na forma molecular. Essas moléculas podem ser geradas como resultado de excitagdo, formando
oxigeénio singleto, ou de sucessivas adi¢des de elétrons ao Oz, reduzindo-o ao radical anidnico superoxido
02" ou perdxido de hidrogénio (H20>) e radical hidroxila (OH™) (BORELLA et al., 2019; CAVERZAN
etal., 2019; CAVERZAN et al., 2016).

As reaces de Habel-Weiss sdo as responsaveis pela transformagdo do 02", 0 H0, e 0 Fe?, e a
reagdo de Fenton a responsavel pela oxidagdo do H20> pelo Fe?*, ambas ocorrendo na presenca de ions
Fe ou Cu (BORELLA etal., 2019; GILL, TUTEJA, 2010). O H202 € uma ROS moderadamente reativo
e de meia-vida relativamente longa, com pequeno tamanho que lhe permite atravessar membranas
celulares difundindo seus danos e também atuando como mensageiro (CAVERZAN et al., 2019;
CAVERZAN et al., 2016).

Segundo Borella et al. (2019) e Tais et al. (2017) em baixas concentracdes, o0 H>O> atua na
sinalizacdo de aclimatacdo, promovendo tolerancia a varios estresses bioticos e abidticos. Entretanto, em
altas concentraces, leva a apoptose celular (MA et al., 2013). Além dessas funcGes, o H.O> atua como
regulador chave de processos fisioldgicos, como a senescéncia (PENG et al., 2005), fotorrespiracédo e
fotossintese (NOCTOR, FOYER, 1998), movimento estomético (BRIGHT et al., 2006), ciclo celular,
crescimento e desenvolvimento (MITTLER et al., 2004).

O excesso de H20,, é também prejudicial por participar da reagio de formagdo de OH”, o oxidante
mais reativo das ROS. Sua alta reatividade resulta em reacGes rapidas e inespecificas com distintos
substratos, com potencial de reacdo e danos em todas as moléculas bioldgicas (BORELLA et al., 2019;
CAVERZAN et al., 2019).

Em condicdes altamente estressantes, como a aplicagdo de um herbicida (que bloqueia a cadeia
de transporte de elétrons) ou mesmo na fotorrespiracéo (plantas C3), o acimulo de elétrons é t&o elevado
que impede a reducdo da plastoquinona a seu estado base, associado a ineficiéncia da dissipa¢do por
calor e fluorescéncia que atinge um nivel maximo, provocando um acumulo de clorofila na forma mais
instavel, clorofila tripleto (3Chl”) (FUFEZAN et al., 2002). O excesso de clorofila tripleto pode reagir
com o oxigénio e formar o oxigénio singleto, altamente reativo, o qual induz a perda de pigmentos e
peroxidacdo lipidica (DEVINE et al., 1993; BORELLA et al., 2019; CAVERZAN et al., 2019).
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Os mecanismos de protecdo desenvolvidos pelas plantas podem ser classificados em sistema
antioxidante enzimatico e ndo enzimatico (MITTLER, 2002), que incluem enzimas antioxidantes e
metabdlitos que detoxificam essas formas de ROS, além de mecanismos que dissipam 0 excesso de
energia absorvida antes da formacdo de oxigénio singleto. A particdo entre estes dois sistemas sob
condicdes de estresse pode ser regulada pela concentragéo de O» no sistema (BLOKHINA et al., 2003;
BORELLA et al., 2019).

As enzimas superdxido dismutase (SOD), ascorbato peroxidase (APX) e catalase (CAT) séo as
mais importantes no mecanismo de detoxificacdo das ROS. Elas podem ser induzidas, inibidas ou
ativadas por efetores enddgenos, sendo que o balango entre as atividades da SOD, peroxidases (POX) e
CAT, é crucial para a determinagdo dos niveis basais de radicais O, e H.O>. Este balanco aliado com o
sequestro de fons metalicos impedem a formacgdo de OH™ nas reagBes de Haber-Weiss e Fenton
(MITTLER, 2002; BORELLA etal., 2019). As SODs sdo um conjunto de enzimas que atuam na primeira
linha de defesa contra os ROS, elas catalisam a dismutagdo de dois radicais Oz, produzindo H.Ox,
impedindo a formacdo de formas mais reativas de oxigénio. Elas participam da modulacéo do nivel de
H20, em cloroplastos, mitocondrias, citosol e peroxissomos (MITTLER, 2002; ZHONG et al., 2014;
CAVERZAN et al., 2019).

SODs séo classificadas de acordo com seus cofatores metalicos: cobre e zinco (Cu/Zn-SOD),
manganés (Mn-SOD) e ferro (Fe-SOD). Em geral, as plantas contém uma Mn-SOD localizada na matriz
mitocondrial e uma Cu/Zn-SOD no citosol, com Fe-SOD e/ou Cu/Zn- SOD, presentes no estroma do
cloroplasto (GILL e TUJETA, 2010).

A CAT se localiza nos peroxissomos, glioxissomos e mitocondrias sendo uma das principais
enzimas que atuam na eliminagéo do H>O> gerado pelas SODs e durante a fotorrespiracao e a oxidacao
dos &cidos graxos, elas convertem duas moléculas de H202 a H20 e oxigénio molecular (DUBEY, 2011).
Existem vérias isoformas de CAT, as quais podem dismutar diretamente 0 H.O> como um agente redutor
ou oxidar substratos (SHARMA et al., 2012). A atividade da CAT é considerada indispensavel para a
detoxificacdo de ROS, principalmente em condicBes de estresse severo, no entanto, ela é menos sensivel
que as peroxidases, sendo 0 estresse muitas vezes insuficiente para sua ativagao. Em situacdes de elevado
estresse oxidativo pode ocorrer ainda a inibicdo de sua sintese ou mudanca na conformacdo de suas
subunidades (BORELLA et al., 2019). Juntamente com a APX, sdo consideradas as enzimas mais
importantes dentre os componentes de desintoxicacdo do H.O2 (BHATT, TRIPATHI, 2011).

As POX, sdo um grupo de enzimas capazes de catalisar a oxidacdo de componentes celulares ou
peroxidos organicos. Dentre elas tem-se a APX, a qual, possui funcdo de protecdo antioxidativa. A
atividade de peroxidases pode aumentar em plantas submetidas a diversos tipos de estresse bidticos e
abidticos. Elas catalisam a transferéncia de elétrons ao H2O», sua atividade aumenta em resposta a
estresses, participam no catabolismo de auxinas e na sintese de parede celular como a oxidacéo de fenois,
suberizacdo e lignificacdo (SYROS et al., 2004). O ascorbato é o mais importante redutor para o H20-
em plantas, a APX usa duas moléculas de ascorbato para reduzir o H.O2 a H20, além de possuir uma alta
afinidade com, permitindo a eliminagdo mesmo em baixas concentragdes (LOCATO et al., 2010).
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Alteracgoes no metaholismo secundario

No sistema antioxidante ndo enziméatico encontra-se principalmente o grupo dos compostos
fendlicos, que sdo sintetizados pelas plantas em resposta a estresse (SILVA et al., 2014). Além destes,
séo encontrados em todos os compartimentos celulares outras substancias sendo os mais importantes o
acido ascorbico (vitamina C) e a glutationa (GSH), os quais tém propriedades hidrofilicas, que impedem
a formacéo de !0, (BORELLA et al., 2019; CAVERZAN et al., 2019).

AlteracGes no metabolismo secundario sdo observadas em plantas de soja em competicdo com
plantas daninhas, como o aumento no acimulo de fenois totais sdo observados em soja competindo com
Conyza, indicando ativagdo no mecanismo de defesa secundaria (GAL et al., 2015; SILVA et al., 2014).
Sao exemplos de compostos do metabolismo secundario produzidos por plantas em competicdo, a
producdo de aleloquimicos, conteddo de fendis, antocianinas, flavonoides e saponinas (ROCKENBACH
etal., 2018; ROCKENBACH et al., 2019)

Os carotenoides constituem outro grupo de antioxidantes hidrofobicos, sdo longas cadeias de
hidrocarbonetos com duplas ligagbes conjugadas, que possibilita a ancoragem nas membranas
fosfolipidicas e também permite deslocar elétrons desemparelhados e atuar como doadora de elétrons
(HAVAUX, NIYOGI, 1999; BORELLA et al., 2019).

Os aminoédcidos presentes em altas concentracGes, também pode auxiliar na detoxificagdo das
ROS, alguns aminoacidos como triptofano, tirosina, histidina e cisteina sdo particularmente sensiveis.
Possiveis explicacdes sobre os aumentos de teores de aminoécido sem plantas estressadas incluem a
inibicdo da sintese de proteinas, aumento da hidrélise de proteinas, decréscimo do uso de aminoacidos
como fonte de carbono respiratorio e 0 aumento da biossintese de aminoécidos (COOLEY, FOY, 1992;
BORELLA etal., 2019).

Outro mecanismo que as plantas possuem, mais eficiente entre os aminoéacidos, é a deposicéo de
prolina. A sua biossintese ocorre no citoplasma celular ou no cloroplasto, esta envolvida na regulacao do
potencial redox intracelular, no armazenamento e transferéncia de energia e poder redutor, possui fungoes
de osmdlito, detoxificador de radicais, dreno de elétrons, estabilizador de macromoléculas e componente
da parede celular (SHARMA et al., 2012; MATYSIK etal., 2002; SIGNORELLI etal., 2014; BORELLA
et al., 2019; DARMANTI et al., 2017). A prolina é sintetizada a partir de glutamato em trés reacdes
exergodnicas, consumindo ATP e NADPH, tal consumo constitui um mecanismo de canalizacdo do
excesso de elétrons (HELDT, 1997). Plantas impostas a estresses abidticos acumulam prolina,
principalmente em condicGes de déficit hidrico, salinidade, temperaturas extremas e alguns outros
estresses ambientais, especialmente aqueles provocados por metais de transi¢cdo Cu, Cd e Zn (CHEN et
al., 2001).

Alguns resultados encontrados na literatura

Em experimentos de matocompeticdo com buva (Conyza sp.) na cultura da soja, os pardmetros
fotossintéticos de taxa de assimilacdo de CO, a condutancia estomatica e taxa de transpiragdo foram
reduzidas pela interferéncia das plantas daninhas (SILVA et al., 2014). Um mecanismo de compensacao,
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quando se reduz a qualidade de luz (detecgéo da presenca de vizinhas pela captagéo de uma maior relagédo
entre a razdo de comprimentos de onda vermelho e vermelho distante), ou sob estresse hidrico, as plantas
tendem a fechar os estdmatos, buscando reduzir a transpiracdo e consequentemente a perda de 4gua e a
fotossintese (SILVA et al., 2014; AFIFI, SWANTON, 2012; COCHARD et al., 2002; CONCENCO et
al. 2007).

FREITAS et al. (2020) observou reducdo na A, gs e E de plantas de milho submetidas a
competicdo com plantas daninhas de Bidens pilosa e Urochloa decumbens, sendo que a Gltima propiciou
maiores redugdes, sendo ela mais competitiva. Resultados semelhantes foram encontrados por Barros et
al. (2017), em plantas de milho competindo com Urochloa brizantha e Sorghum arundinaceum, sendo
tal reducdo proveniente de alteracbes morfoldgicas nas plantas e sombreamento o que reduziu a
incidéncia luminosa e a assimilacéo de luz.

Xu et al. (2018) detectou que as caracteristicas fotossintéticas e de produtividade do arroz
cultivado sdo severamente afetadas pela alta densidade de plantas daninhas, sendo as perdas de
produtividade decorrentes da reducdo de atividade fotossintetizante e acumulo de produtos
fotossintéticos.

DARMANTI et al. (2017) em estudos com plantas soja em restri¢do hidrica e sob interferéncia
com Cyperus rotundus, constatou que tanto a restricdo quanto a matocompeti¢cdo provocaram aumento
no acimulo de prolina na soja, sinalizando um mecanismo de tolerancia contra a interferéncia e a seca.

WANG et al. (2018a) constataram que o mecanismo de tolerancia de milho a nicosulfuron é
devido a associacdo de taxa fotossintética, metabolismo de espécies reativas de oxigénio e mecanismos
de protecdo. Através do aumento da A, aumento da atividade da SOD, CAT, POX, APX e maior
deposicdo de prolina, constatando ainda reducéo na peroxidacéo lipidica (MDA) nas plantas resistentes.

Segundo Carvezan et al. (2019) estudos demonstraram alteracdes na producdo de ROS nas
culturas como resposta a interferéncia de plantas daninhas, bem como alterac@es na atividade enzimatica
e na expressdo génica de componentes antioxidantes (AFIFI, SWANTON, 2012; AGOSTINETTO etal.,
2017; PIASECKI et al., 2018a; PIASECKI et al., 2018b; GAL et al., 2015). Entretanto, os resultados
encontrados na literatura permanecem inconsistentes sobre qual a resposta das culturas a interferéncia
das plantas daninhas. Na soja e no feijao, Piasecki et al. (2018a) e Piasecki et al. (2018b) mostraram que
os niveis de H>O, APX e atividade de CAT diminuiram com o aumento da densidade de milho
voluntario, enquanto a atividade de SOD aumentou proporcional a densidade de plantas daninhas. Outro
estudo com interferéncia da Euphorbia heterophylla na soja ndo resultou em nenhum dano celular ou
alteracdo na atividade das enzimas SOD, CAT e APX na soja (ULGUIM et al., 2017). Darmanti et al.
(2016) em estudos de soja competindo com Cyperus rotundus L encontrou atividades reduzidas de SOD,
CAT e APX na soja. Em trabalhos realizados com soja e trigo sob a interferéncia de Lolium multiflorum
foram constatados danos oxidativos e aumentaram a atividade das enzimas SOD, CAT e APX
(AGOSTINETTO et al., 2017; AGOSTINETTO et al., 2016).

Januskaitiene et al. (2018) detectou maiores parametros de biomassa e trocas gasosas e menor
atividade antioxidante para cevada cultivada sob efeito de competicéo interespecifica. Ja em clima quente
e sob condigOes de competicdo entre cevada e capim-arroz, as plantas de capim-arroz apresentaram maior
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eficiéncia no uso da &4gua, maior desempenho fotossintético, menor fluxo de energia dissipada e menor
atividade de enzimas antioxidantes em comparacao a cevada.

CONCLUSOES

A matocompeticdo proporciona uma vasta rede de alteracGes metabdlicas nas plantas envolvidas,
especialmente para a planta cultivada. Muitas dessas alteragOes ainda sdo pouco estudadas e requerem
um maior nivel de detalhamento, necessitando maior nimero de pesquisa nessa area. Alteracdes
bioquimicas e no metabolismo secundario também merecem um melhor detalhamento, com uma maior
base de referéncias principalmente quanto as diferentes espécies de plantas daninhas e plantas cultivadas.
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