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RESUMO

Esta revisao narrativa aborda as enzimas antioxidantes de plantas
cultivadas e nativas expostas a estresses ambientais. Déficit hidrico,
salinidade, temperaturas extremas, elementos-traco, alagamento,
excesso de luz e patdégenos desequilibram a producao e a remocao
de espécies reativas de oxigénio (EROs) e podem causar dano
oxidativo a lipidios, proteinas e acidos nucleicos. O trabalho descreve
a funcao, a localizacdo e o mecanismo de reacao da superdxido
dismutase, da catalase, da ascorbato peroxidase e das demais
enzimas do ciclo ascorbato-glutationa, das peroxidases de classe Il e
das glutationa peroxidases. Explica como a sintese e a atividade
dessas enzimas sao induzidas, da percepcao do sinal por acido
abscisico, NADPH oxidases, calcio, MAPK e oxido nitrico a regulacao
transcricional, poés-transcricional e pods-traducional. Compara, em
seguida, a origem das EROs e a resposta enzimatica em cada tipo de
estresse e discute as diferencas entre espécies cultivadas, parentes
silvestres e espécies nativas, com exemplos do Cerrado. A literatura
indica que gendtipos tolerantes tendem a sustentar maior atividade
antioxidante e menor peroxidacao lipidica, mas a resposta depende
do tipo, da intensidade e da duracao do estresse, do estadio e do
tecido amostrado, e espécies adaptadas podem tolerar o estresse
sem elevar a atividade enzimatica. As enzimas antioxidantes
constituem componentes relevantes da tolerancia, porém exigem
interpretacao conjunta com indicadores de dano, fisioldégicos e de
crescimento.

Palavras-chave: estresse abidtico; espécies reativas de oxigénio;
superoxido dismutase; catalase; ascorbato peroxidase; espécies

nativas; Cerrado.

ABSTRACT

This narrative review addresses the antioxidant enzymes of



cultivated and native plants exposed to environmental stresses.
Water deficit, salinity, extreme temperatures, trace elements,
flooding, excess light and pathogens unbalance the production and
removal of reactive oxygen species (ROS) and may cause oxidative
damage to lipids, proteins and nucleic acids. The paper describes
the function, location and reaction mechanism of superoxide
dismutase, catalase, ascorbate peroxidase and the other enzymes of
the ascorbate-glutathione cycle, class |Ill  peroxidases and
glutathione peroxidases. It explains how the synthesis and activity of
these enzymes are induced, from signal perception through abscisic
acid, NADPH oxidases, calcium, MAPK and nitric oxide to
transcriptional, post-transcriptional and post-translational
regulation. It then compares the origin of ROS and the enzymatic
response under each type of stress and discusses the differences
among cultivated species, wild relatives and native species, with
examples from the Brazilian Cerrado. The literature indicates that
tolerant genotypes tend to sustain higher antioxidant activity and
lower lipid peroxidation, but the response depends on the type,
intensity and duration of stress, on the developmental stage and on
the sampled tissue, and adapted species may tolerate stress without
raising enzyme activity. Antioxidant enzymes are relevant
components of tolerance, but they require joint interpretation with
damage, physiological and growth indicators.

Keywords: abiotic stress; reactive oxygen species, superoxide

dismutase; catalase; ascorbate peroxidase; native species; Cerrado.

1. INTRODUCAO

As plantas sao organismos sésseis e, ao longo do ciclo de vida, ficam
expostas a déficit hidrico, salinidade, temperaturas extremas, metais

em excesso, alagamento, alta irradiancia e ataque de patdégenos. No



campo e Nnos ambientes naturais, esses fatores raramente ocorrem
isolados, e a resposta a uma combinag¢ao de estresses Nao pode ser
deduzida da resposta a cada um deles (Mittler, 2006). O problema
tende a se agravar, pois o crescimento e a sobrevivéncia das plantas
declinam de forma acentuada a medida que aumenta o numero de
fatores de estresse simultaneos associados as mudancas climaticas
e a poluicao (Zandalinas, Fritschi e Mittler, 2021). Nas culturas
agricolas as perdas sao expressivas, e em milho uma sintese global
estimou reducao meédia de 39,3% na produtividade para uma
reducao de cerca de 40% na disponibilidade de agua (Daryanto,

Wang e Jacinthe, 2016).

Apesar de sua diversidade, esses estresses tém em comum o fato de
alterarem o balanco entre a producdao e a remogcao de espécies
reativas de oxigénio (EROs) (Gill e Tuteja, 2010; Hasanuzzaman et al,
2020; Mittler, 2002). Por essa razao, as atividades de superdxido
dismutase, catalase e peroxidases estao entre as varidveis
bioquimicas mais medidas em estudos de estresse, tanto em
espécies cultivadas quanto em espécies nativas avaliadas para

conservagao, restauracao ou fitorremediacao.

A interpretacao desses resultados nem sempre € direta, porque as
EROs também atuam como moléculas sinalizadoras, necessarias a
percepcao do estresse e a ativagcao dos mecanismos de aclimatacao
(Mittler et al, 2022). O papel das modificagdes oxidativas na resposta
das plantas ao estresse, bem documentado no caso da seca, ainda
apresenta lacunas (Noctor, Mhamdi e Foyer, 2014). Por isso, a
interpretacao dos dados obtidos em qualquer espécie requer
conhecer a funcao de cada enzima, o compartimento em que atua e

a forma como sua sintese é controlada.



Esta revisao narrativa busca compreender como diferentes tipos de
estresse convergem para a producao de EROs, descrever os aspectos
bioquimicos das principais enzimas antioxidantes (caracteristicas,
reacOes catalisadas, localizacao celular e mecanismos de inducao),
comparar as respostas enzimaticas desencadeadas por diferentes
condicdes de estresse e discutir as particularidades das respostas
antioxidantes em plantas cultivadas e em espécies nativas. O milho
(Zea mays L.) submetido ao déficit hidrico € adotado como modelo
de referéncia, por reunir mais evidéncias sobre os mecanismos de
inducao das respostas antioxidantes e sobre as diferencas de
comportamento entre genodtipos. A busca bibliografica foi
conduzida nas bases PubMed e SciELO, no repositdério da Embrapa e
em paginas de periddicos cientificos, com combinacdes de termos
relacionados as enzimas antioxidantes (antioxidant enzymes,
superoxide dismutase, catalase e ascorbate peroxidase), aos tipos de
estresse (drought, salinity, heat, chilling, heavy metals e flooding) e
aos materiais vegetais (hybrids, wild relatives, native species e
Cerrado). Também foram consultados artigos de revisdao de

referéncia sobre o metabolismo das EROs em plantas.

2. ORIGEM DO ESTRESSE OXIDATIVO EM PLANTAS

2.1. Por Que Estresses Diferentes Convergem para as EROs

As EROs sao produzidas continuamente pelo metabolismo aerobico,
e 0s estresses aumentam essa producao, reduzem a capacidade de
remocao ou provocam os dois efeitos, 0 que ocorre principalmente
por trés rotas. A primeira € o desequilibrio entre a energia luminosa
absorvida e a capacidade de utiliza-la, pois qualquer fator que limite

a fixagcdo de CO, enquanto a absorgcao de luz continua, como seca,

salinidade, frio ou calor, mantém a cadeia de transporte de elétrons



reduzida e favorece a transferéncia de elétrons e de energia para o
oxigénio. A segunda € a acao quimica direta do agente estressor,
CcomMo ocorre com metais capazes de catalisar a formacao de radicais
ou de inativar componentes da defesa. A terceira € a producao de
EROs pela propria planta, por NADPH oxidases da membrana
plasmatica, como parte da sinalizacao e da defesa contra patdégenos

(Hasanuzzaman et al, 2020; Miller et al., 2010).

No déficit hidrico, a reducao da disponibilidade de agua leva ao
fechamento estomatico, regulado principalmente pelo acido
abscisico (ABA). A menor condutancia estomatica limita a entrada
de CO- nas folhas e reduz a assimilagao de carbono. O consumo de
NADPH e ATP pelo ciclo de Calvin-Benson diminui, enquanto a
absorcao de luz pode permanecer elevada, o que mantém reduzidos
0Ss componentes da cadeia de transporte de elétrons dos
cloroplastos e aumenta a probabilidade de transferéncia de elétrons
para o oxigénio molecular. A formacao de EROs se intensifica
quando os mecanismos de dissipacao do excesso de energia e de
defesa antioxidante sao insuficientes para manter a homeostase
redox (Miller et al,, 2010; Noctor, Mhamdi e Foyer, 2014).

Em estudos de campo com hibridos de milho, trés semanas de
suspensao da irrigacao reduziram a taxa fotossintética em cerca de
50% e a transpiracao em cerca de 31%, a0 mesmo tempo em que
elevaram os teores de perdxido de hidrogénio e de malondialdeido

nas folhas (Yousaf et al,, 2023).
2.2. Sitios Celulares de Producg¢ao de EROs

No cloroplasto, o fotossistema Il € a principal fonte de oxigénio

singleto (102), formado quando a clorofila em estado tripleto



transfere energia ao O,, enquanto o lado aceptor do fotossistema |

reduz o O, a radical superoxido (O5") na chamada reagao de Mehler
(Asada, 1999; Gill e Tuteja, 2010). Na mitocdndria, o superoxido se
forma principalmente nos complexos | e Ill da cadeia respiratoria e
na ubiquinona (Gill e Tuteja, 2010). Nos peroxissomos, o peroxido de
hidrogénio (H,O,) é produzido diretamente por oxidases, com
destaque para a glicolato oxidase da fotorrespiracao (Mhamdi et al,

2010; Smirnoff e Arnaud, 2019).

As NADPH oxidases da membrana plasmatica, denominadas RBOH
(respiratory burst oxidase homologues), transferem elétrons do
NADPH citosolico para o oxigénio presente no apoplasto e
produzem o radical superdxido de forma regulada. Sua atividade é
controlada por sinais de calcio e por fosforilacao, o que as torna
componentes das vias de sinalizacao redox (Suzuki et al, 2011).
Peroxidases de classe Ill e outras oxidases associadas a parede
celular também contribuem para a formagao de H,O, no apoplasto
(Smirnoff e Arnaud, 2019). A producao de EROs decorrente do
metabolismo nos cloroplastos, nas mitocdéndrias € Nos peroxissomaos
difere, portanto, daquela associada a sinalizacao pelas RBOH, e essa
diferenca ajuda a explicar por que as EROs causam dano oxidativo
quando se acumulam em excesso €, a0 mesmo tempo, atuam como
sinais na ativacao da defesa e da aclimatacao ao estresse (Waszczak,

Carmody e Kangasjarvi, 2018).

2.3. Quimica das EROs e Natureza do Dano Oxidativo

As EROs diferem quanto a reatividade quimica, ao tempo de vida e a

capacidade de atravessar membranas. O radical superdoxido (O57)
tem reatividade moderada e baixa permeabilidade as membranas e

é rapidamente convertido em peroxido de hidrogénio (H>,0O5) pelas



superoxido dismutases. O H,O, é relativamente estavel, atravessa
membranas com o auxilio de aquaporinas e oxida residuos
especificos de cisteina em proteinas-alvo, caracteristicas que

favorecem sua atuacao como molécula sinalizadora (Smirnoff e

Arnaud, 2019). O radical hidroxila ((OH) é extremamente reativo,
reage com moléculas préximas ao local em que se forma e nao é
removido por nenhum sistema enzimatico. Sua formacgao ocorre,

entre outras vias, pela reacao de Fenton (Equacgao 1), na qual o H,O»

reage com ions metalicos reduzidos, como o Fe2+, e o Fe3* formado

pode ser novamente reduzido pelo superdxido (Apel e Hirt, 2004).
Fe?*+H,0, - Fe3"+0OH +-0H (1)

Como o radical hidroxila nao pode ser removido depois de formado,
a protecao celular depende de manter controladas as concentracoes
de superoxido e de H,O,, fungdo exercida pelo sistema antioxidante.
Quando a capacidade desse sistema € excedida, as EROs se
acumulam e ocorre o dano oxidativo, caracterizado por peroxidacao
de lipidios, carbonilacao de proteinas, inativacao de enzimas e lesdes
no DNA (Apel e Hirt, 2004; Gill e Tuteja, 2010). Em Arabidopsis
thaliana, a protecao do DNA nuclear contra o H,O, associado a
fotorrespiracao depende da acao coordenada da catalase
peroxissomal e da ascorbato peroxidase citosdlica, o gue mostra que
a defesa antioxidante resulta da integracao entre componentes e

compartimentos celulares (Vanderauwera et al,, 2011).

2.4. Metabolismo Fotossintético em Plantas Cz; e C,

A via fotossintética determina as principais fontes de EROs, e em

especies com metabolismo Cz a fotorrespiragdao € uma fonte

importante de H->O, nas folhas expostas a luz, especialmente



quando o fechamento estomatico reduz a concentracao interna de
CO, e favorece a atividade oxigenase da Rubisco. A producao de
H->O- nos peroxissomos aumenta nessas condi¢des, e estudos com
plantas de tabaco deficientes em catalase demonstraram que essa
enzima remove o H,O, gerado na fotorrespiragao e € indispensavel a
protecao contra o estresse oxidativo em plantas Cz (Willekens et al,

1997).

Nas plantas com metabolismo fotossintético C,, o mecanismo de
concentragcdao de CO, reduz a fotorrespiragcdao, e a defesa
antioxidante se organiza de modo particular. O milho (Zea mays L.
pertence ao subtipo C, NADP-enzima malica e apresenta divisao
funcional entre as células do mesofilo e as da bainha vascular, que se
reflete na distribuicdo dos componentes do sistema antioxidante.
Em folhas de milho, a glutationa redutase e a desidroascorbato
redutase localizam-se predominantemente no mesofilo, enquanto o
ascorbato, a ascorbato peroxidase e a superoxido dismutase
concentram-se nas células da bainha vascular. A catalase, a
glutationa reduzida e a monodesidroascorbato redutase distribuem-
se de forma aproximadamente equivalente entre os dois tipos

celulares (Doulis et al.,, 1997).

Essa compartimentacao favorece a especializacao metabdlica, mas
pode ser um ponto vulneravel da defesa antioxidante. Em folhas de
milho expostas ao paraquat ou a baixas temperaturas, as proteinas
das células da bainha vascular foramm mais suscetiveis ao dano
oxidativo do que as do mesofilo (Kingston-Smith e Foyer, 2000).
Esses experimentos nao foram realizados sob déficit hidrico, mas
sugerem que a dependéncia da integracao metabdlica entre os
tipos celulares pode limitar a protecao antioxidante quando a

producao de EROs aumenta.



O mecanismo de concentragdao de CO, das plantas C, reduz a
fotorrespiracao em condicdes favoraveis, mas o déficit hidrico severo,
com intensa restricao estomatica, pode alterar seu funcionamento.
Nessas condicdes, a contribuicdao relativa dos cloroplastos e dos
peroxissomos para a produ¢ao de H,O, pode mudar, em magnitude
gue depende da intensidade do estresse e das respostas fisioldgicas

do gendtipo.
3. ENZIMAS ANTIOXIDANTES E SEU FUNCIONAMENTO

O sistema antioxidante das plantas é constituido por componentes
nao enzimaticos, como ascorbato, glutationa, tocoferadis,
carotenoides e compostos fendlicos, e por um conjunto de enzimas
gue atuam de maneira coordenada (Gill e Tuteja, 2010). A superoxido
dismutase (SOD) converte o radical superdoxido em H->0,, que é
reduzido a agua por catalase (CAT), ascorbato peroxidase (APX),
peroxidases de classe Il (POD) e glutationa peroxidases (GPX),
conforme as caracteristicas biogquimicas e a localizacao celular de
cada enzima. O Quadro 1 resume essas caracteristicas, detalhadas

nas subsecdes seguintes.
3.1. Superoéxido Dismutase (SOD, EC 1.15.1.1)

As superoxido dismutases sao metaloenzimas que constituem a
primeira linha de defesa contra as EROs, pois removem o superoxido
no proprio local em que ele é formado (Alscher, Erturk e Heath,
2002). A reagao é uma dismutacao, na qual duas moléculas de
superoxido reagem entre si, uma oxidada a O, e a outra reduzida a

H->O, (Equacao 2).

2 02:-+2 H' - H,0,+0, (2)



O mecanismo catalitico da SOD baseia-se em reac¢des sucessivas de

reducao e oxidacao do metal do sitio ativo, em um ciclo do tipo
pingue-pongue. Na Cu/Zn-SOD, o Cu?* recebe um elétron do radical
superédxido, é reduzido a Cu® e libera oxigénio molecular. Em

seguida, o Cu™ transfere esse elétron para uma segunda molécula de
superoxido, que, na presenca de protons, € convertida em H>5O,,
enquanto o zinco tem funcao principalmente estrutural. A
dismutacao do superdxido também ocorre espontaneamente, mas a
SOD catalisa a reacao a velocidades proximas ao limite de difusao e
remove o radical mesmo nas baixas concentracdes em que ele

ocorre nos tecidos vegetais.

As plantas possuem trés classes de SOD, definidas pelo cofator
metélico e com localizagdes distintas. A Cu/Zn-SOD esta presente no
citosol, no estroma do cloroplasto e nos peroxissomos, a Fe-SOD é
cloroplastidica e a Mn-SOD ocorre na matriz mitocondrial e também

nos peroxissomos (Alscher, Erturk e Heath, 2002; Gill e Tuteja, 2010).

As classes sao distinguidas experimentalmente pela sensibilidade a
inibidores, pois a Cu/Zn-SOD ¢ inibida por cianeto e por H,O,, a Fe-
SOD apenas por H>O5 e a Mn-SOD é resistente a ambos. No genoma
do milho foram identificados 13 genes ZmSOD, cujos promotores
contém de 2 a 10 elementos cis responsivos a estresse. A maioria dos

membros responde a seca ou a salinidade, com destaque para

ZmCSD2 e ZmMSD2 (Liu et al.,, 2021).

A atividade da SOD nao elimina as EROs, pois converte o radical
superoxido em H->0,. O aumento isolado da SOD, sem resposta
proporcional das enzimas que removem o H>0O,, pode favorecer o
acumulo desse composto e, na presenca de metais de transicao

reduzidos, a formacao do radical hidroxila pela reacao de Fenton. A



eficiéncia da defesa antioxidante depende, portanto, da atuacao
coordenada da SOD com as enzimas das etapas seguintes de
desintoxicacao, especialmente a CAT e a APX (Alscher, Erturk e

Heath, 2002).

3.2. Catalase (CAT, EC 1.11.1.6)

A catalase € uma hemoproteina tetramérica que decompode o H,O,
em agua e oxigénio (Equacao 3). A reacao também ¢é uma
dismutacao e nao requer redutor celular, o que distingue a catalase

de todas as peroxidases (Mhamdi et al,, 2010).

2 H202 -2 H20+02 (3)

A decomposicao do H,O, pela catalase ocorre em duas etapas, e na
primeira o ferro do grupo heme reage com uma molécula de H,O, e
forma um intermediario altamente oxidado, o Composto |,
constituido por uma espécie oxoferril e um radical catidbnico da
porfirina, com liberacao de agua. Na segunda, esse intermediario
reage com outra molécula de H>,O,, 0 que regenera a enzima e
libera agua e oxigénio molecular. A catalase tem elevada capacidade
catalitica e afinidade relativamente baixa pelo substrato, com valores
de K, geralmente na faixa milimolar, enquanto a APX tem maior
afinidade pelo H,O,, com valores de Ky, frequentemente na faixa
micromolar. Em razao dessas diferencas cinéticas, a CAT atua
principalmente na remocgao de grandes quantidades de H-O,,
especialmente nos peroxissomos, € a APX controla as concentragcdes
de perdoxido em niveis baixos, compativeis com a sinalizacao celular

(Mhamdi et al, 2010; Mittler, 2002).



No milho, a catalase é codificada por trés genes (Catl, Cat2 e Cat3),
com regulacao distinta ao longo do desenvolvimento e em resposta
ao ambiente. Os promotores dos trés genes contém o elemento
responsivo a antioxidantes (ARE), e os trés sao ativados em
diferentes condicdes de estresse (Scandalios, 2005). Por nao
depender de poder redutor, a CAT tem baixo custo energético, mas
é sujeita a fotoinativacao e precisa ser continuamente ressintetizada
sob alta irradiancia, o que a tornha sensivel a qualquer condicao que

comprometa a sintese proteica (Mhamdi et al,, 2010).

3.3. Ascorbato Peroxidase (APX, EC 1.11.1.11) E o Ciclo Ascorbato-

Glutationa

A ascorbato peroxidase € uma hemoperoxidase de classe | que
utiliza o ascorbato como doador especifico de elétrons para reduzir o
H-O- a agua, produzindo o radical monodesidroascorbato (MDHA)
(Equacao 4). Existem isoformas no citosol, no estroma e na
membrana dos tilacoides do cloroplasto, nas mitocdndrias e nos
peroxissomos, o que faz da APX a principal enzima de remocao de
H-O, nos compartimentos onde nao ha catalase (Asada, 1999;

Smirnoff e Arnaud, 2019).

2 ascorbato+H,0, - 2 MDHA +2 H,0 (4)

No cloroplasto, a SOD e a APX ligadas ao tilacoide removem o
superoxido e o H>O, no proprio sitio de geragao, junto ao
fotossistema |. O resultado liquido € o fluxo de elétrons da agua
(oxidada no fotossistema Il) para a agua (formada pela reducao do
O,), denominado ciclo agua-agua. Além de desintoxicar, esse ciclo

dissipa © excesso de energia de excitacao e, por Iisso, é



especialmente relevante quando a fixagcao de CO, esta limitada,

COMO ocorre na seca (Asada, 1999).

Como a APX utiliza o ascorbato como substrato na redug¢do do H>O»,
sua atividade depende da regeneracao continua desse antioxidante,
realizada pelo ciclo ascorbato-glutationa (Foyer e Noctor, 2011). Nesse
ciclo, a monodesidroascorbato redutase (MDHAR) reduz o radical
MDHA diretamente a ascorbato, comm NADH ou NADPH como fonte
de poder redutor. O MDHA que nao é reduzido pela MDHAR sofre
desproporcionamento e origina ascorbato e desidroascorbato (DHA).
A desidroascorbato redutase (DHAR) reduz o DHA a ascorbato a
custa da glutationa reduzida (GSH), que é oxidada a glutationa
dissulfeto (GSSG). Por fim, a glutationa redutase (GR), uma
flavoenzima dependente de NADPH, regenera a GSH a partir da

GSSG (Equacdes5a 7).

2 MDHA + NAD(P)H + A - 2ascorbato + NAD(P)  (5)
DHA + 2 GSH - ascorbato + GSSG (6)
GSSG + NADPH + Z* - 2GSH + NADP" (7)

O ciclo, portanto, transfere o custo da remoc¢ao do H,O, para o
NADPH, em ultima instancia fornecido pela fotossintese ou pela via
das pentoses-fosfato. Os pares ascorbato/DHA e GSH/GSSG
funcionam também como tampdes redox e como transdutores de
informacao ambiental para a rede de sinalizacao celular (Foyer e
Noctor, 2011; Noctor et al, 2011). No milho, o fato de a GR e a DHAR
estarem concentradas no mesofilo, enquanto a APX predomina na
bainha vascular, significa que o ciclo opera entre células, e nao

apenas dentro de uma mesma célula (Doulis et al,, 1997).

3.4. Peroxidases de Classe lll (POD, EC 1.11.1.7)



As peroxidases de classe Ill sao hemoproteinas secretadas,
localizadas na parede celular, no apoplasto e no vacuolo, codificadas
por familias multigénicas grandes. Reduzem o H,O, ao oxidar uma
ampla variedade de substratos fendlicos, e sua atividade é
geralmente medida com guaiacol ou pirogalol, razao pela qual
aparecem na literatura como guaiacol peroxidase, POX ou POD.
Diferentemente da APX, nao tém a desintoxicacao como funcao
principal, pois participam da polimerizacao da lignina e da formacao
de ligacdes cruzadas entre polimeros da parede, processos que
enrijecem a parede e restringem a expansao celular, e podem, em
determinadas condicdes, gerar EROs em vez de consumi-las
(Smirnoff e Arnaud, 2019). Um aumento de atividade de POD sob
seca pode, portanto, refletir tanto protecao antioxidante quanto
remodelacao da parede celular e reducao do crescimento, e nao

deve ser interpretado automaticamente como sinal de tolerancia.

3.5. Glutationa Peroxidases e Outras Enzimas Dependentes de

Tidis

As glutationa peroxidases (GPX) de plantas reduzem H50O-,
hidroperoxidos lipidicos e hidroperdoxidos organicos aos alcoois
correspondentes, protegendo diretamente as membranas contra a
propagac¢ao da peroxidacao lipidica (Mallikarjuna et al, 2022). Em
conjunto com as peroxirredoxinas, formam o grupo das peroxidases
dependentes de tidis, com isoformas especificas de cada

compartimento (Smirnoff e Arnaud, 2019).

Quadro 1. Reacao, cofator, localizacao e caracteristicas das principais

enzimas antioxidantes de plantas



Enzima

SOD

CAT

APX

MDHAR

DHAR

GR

POD
(classe 1)

Reacao
catalisada

200 +2 H*
- HO5 + O;

2H0, - 2
H,O + O,

2 Asc + H,O»
- 2MDHA +
2 H,O

2 MDHA +
NAD(P)H +
H* - 2 Asc +
NAD(P)*

DHA + 2 GSH
-~ Asc +
GSSG

GSSG +
NADPH + H*
- 2GSH +
NADP*

H,O, + 2 RH
- 2HO+2
Re

Cofator /
doador

Cu/Zn, Fe
ou Mn

Heme; sem
redutor

Heme;
ascorbato

FAD:
NAD(P)H

GSH

FAD,
NADPH

Heme;
fendis

Localizacao

Citosol,
cloroplasto,
mitocondria,
peroxissomo

Peroxissomo

Cloroplasto,
citosol,
mitocondria,
peroxissomo

Cloroplasto,
citosol e
outros

Cloroplasto,
citosol

Cloroplasto,
citosol,
mitocodndria

Parede
celular,
apoplasto,
vacuolo

Observacoes

Primeira linha
de defesa;
produz H,Oy;
13 genesem
milho

Baixa
afinidade, alta
capacidade; 3
genesem
milho

Alta afinidade;
depende da
regeneragao
do ascorbato

Em milho,
distribuida
entre
mesofilo e
bainha

Em milho,
quase
exclusiva do
mesofilo

Em milho,
quase
exclusiva do
mesofilo

Lignificacao;
também
pode gerar
EROs



GPX ROOH + 2 Tois Varios Remove

RSH - ROH compartime hidroperoxido

+ H,O + RSSR ntos s lipidicos; 7
genesem
milho

Fonte: elaborado pelos autores com base em Asada (1999), Doulis et
al. (1997), Foyer e Noctor (2011), Gill e Tuteja (2010), Liu et al. (2021),
Mallikarjuna et al (2022), Mhamdi et al. (2010), Scandalios (2005) e
Smirnoff e Arnaud (2019). Asc: ascorbato; MDHA:
monodesidroascorbato; DHA: desidroascorbato; GSH/GSSG:

glutationa reduzida/oxidada.

4. COMO AS ENZIMAS ANTIOXIDANTES SAO INDUZIDAS SOB
ESTRESSE

A maior atividade antioxidante observada em plantas sob estresse
Nao é uma reagao passiva ao acumulo de EROs, pois resulta de uma
cadeia de sinalizacao que comeca com a percepcao do estresse,
passa pela producao controlada de EROs e termina na transcricao
de genes, na sintese de novas moléculas de enzima, em seu
enderecamento ao compartimento correto e na montagem com os
respectivos cofatores. A via mais bem caracterizada é a do acido
abscisico em folhas de milho sob déficit hidrico, descrita a seguir

como modelo.

Os componentes centrais dessa via sao compartilhados por outros
estresses, como mostra a NADPH oxidase RBOHD, que medeia uma
sinalizacao sistémica rapida, propagada pela planta em resposta a
estimulos como ferimento, calor, frio, alta irradiancia e salinidade
(Miller et al, 2009). Os fatores de transcricao de choque térmico

participam da detecg¢ao precoce do H,O, (Davletova et al, 2005) e



sao ativados pelo calor tanto diretamente quanto por meio das
EROs, regulando em sequéncia a producao de chaperonas e as

defesas antioxidantes (Driedonks et al., 2015).
4.1. Percepcao do Estresse e Cascata de Sinalizagao

O ABA, que se acumula em resposta a desidratacao, desencadeia
essa via, e em folhas de plantulas de milho o tratamento com o
hormonio aumentou a atividade da NADPH oxidase da membrana
plasmatica, a producao de O," e as atividades de SOD, CAT, APX e

CR. Esses aumentos foram bloqueados por quelante e por
bloqueadores de canais de Ca2* e por inibidores da NADPH oxidase.

O préprio Ca2* induziu a NADPH oxidase e as enzimas antioxidantes,
e O estresse oxidativo gerado por paraquat induziu as enzimas de
modo dependente de Ca?*. Concluiu-se que o calcio atua tanto
antes quanto depois da producao de EROs na via que leva a inducao

das enzimas (Jiang e Zhang, 2003).

Entre os elos seguintes da cadeia, o complexo Ca?*/calmodulina é
necessario para a defesa antioxidante induzida por ABA, pois o ABA
e o0 H,O, elevam o Ca?* citosdlico e o contetdo de calmodulina e
aumentam a expressao dos genes SOD4, cAPX e GRI, efeito quase
totalmente abolido por antagonistas da calmodulina (Hu et al,
2007). O ABA e o H,O, ativam uma proteina quinase ativada por
mitdogeno (MAPK) de 46 kDa, que aumenta a expressao de CAT],
CAPX e GRI e as atividades de CAT, APX, GR e SOD. A MAPK ativada
também reforca a producao de H>O,, o que forma uma algca de
retroalimentacao positiva (Zhang et al, 2006). Uma quinase
dependente de Ca?*/calmodulina (ZmCCaMK) ¢é igualmente

requerida, e sua ativacao depende de oxido nitrico produzido a



jusante do H>O, (Ma et al, 2012). Por fim, a ZmMPKS5 fosforila a
proteina ZmMABAZ2, envolvida na biossintese de ABA, e aumenta sua

atividade e estabilidade, o que retroalimenta a sintese do hormonio

(Ma et al, 2010).

A participacao do oxido nitrico foi observada também em hibridos
cultivados no Brasil, nos quais, sob déficit hidrico de 12 dias no pré-
florescimento, o tolerante DKB 390 aumentou o teor de oxido nitrico
e nao apresentou elevacao de MDA, enquanto no sensivel BRS 1010 o
Oxido nitrico e a atividade de CAT diminuiram e o MDA e o ABA

aumentaram (Magalhaes et al, 2015).

A sequéncia comeca com o déficit hidrico e o acumulo de ABA,
segue com o influxo de Ca?* e a ativacao das RBOH, que geram um

pulso de O, e H>,O, no apoplasto, passa por Ca?*/calmodulina,
CCaMK, oxido nitrico e MAPK e termina na ativacao de fatores de
transcricao e na expressao de genes antioxidantes. Uma pequena
producado inicial de EROs €, portanto, o sinal que ativa a defesa, e a
supressao completa das EROs impediria a aclimatacao, o que
fundamenta a visao atual de que um nivel basal de EROs é benéfico

e necessario (Mittler, 2017; Mittler et al,, 2022).
4.2. Regulagao Transcricional

Os sinais convergem sobre fatores de transcricao que reconhecem
elementos cis nos promotores dos genes antioxidantes, como o fator
ZMWRKY71 do milho, que é induzido pela seca e liga-se diretamente
ao elemento W-box do promotor de ZmPOD42, um gene de
peroxidase. Mutantes com perda de funcao desse fator sao mais
sensiveis a seca e acumulam mais EROs e MDA (Ma et al, 2025). A

expressao do fator ZmMYB3R em plantas transgénicas elevou as



atividades de CAT, POD e SOD e a tolerancia a seca por uma via
dependente de ABA (Wu et al, 2019), e o silenciamento de
ZmbZIP33 um fator bZIP da via do ABA, reduziu as atividades de
SOD e POD e a capacidade de recuperacao apods a reidratacao (Cao

et al, 2021).

Trabalhos recentes detalharam esse controle e mostraram que o
fator de transcricao ZmCPP2 liga-se diretamente ao promotor do
gene de superdoxido dismutase ZmSOD4 e ativa sua expressao. A
guinase ZmSKi1, do tipo GSK3, fosforila o ZmCPP2 no residuo Ser-250,
impede essa ligacao e, com isso, reduz a atividade de SOD e a
tolerancia a seca (Xiang et al, 2025). O fator ZmbHLH137 atua como
regulador positivo, pois plantas que o superexpressam exibem
maiores atividades de GPX, CAT, POD e SOD e menores teores de
H,O-> e MDA do que o tipo selvagem e os mutantes com perda de
funcao (Cao et al, 2025). Na producao do sinal, o fator ZmNAC20,
induzido por seca e ABA, liga-se ao gene de NADPH oxidase
ZMRBOHS8 e aumenta sua expressao, embora o papel desse gene na

tolerancia ainda dependa de validacao funcional (Xu et al, 2026).

Na comparacao de transcriptomas de gendtipos contrastantes, os
genes diferencialmente expressos relacionados a enzimas
antioxidantes, ao transporte fotossintético de elétrons e a proteinas
de choque térmico tiveram maior expressao sob seca no gendtipo
tolerante SD609 do que no sensivel SD902, e os fatores de
transcricao induzidos pelo estresse foram apontados como possiveis
determinantes das diferencas genotipicas (Wang et al, 2022). Em
linhagens, o gene ZmCAT] figurou entre 0s genes centrais
identificados na comparacao entre a tolerante si287 e a sensivel
X178, e sua alta expressao foi associada a tolerancia (Li et al, 2024). O

gendtipo SNJ201126 manteve metabolismo antioxidante e



capacidade fotossintética mais robustos do que o suscetivel HKI161
(Maheswari et al, 2021). Em outro par de linhagens, o baixo
desempenho da sensivel PMI-PV4 foi atribuido principalmente ao
desequilibrio redox, associado a uma defesa antioxidante fraca, ao
passo que a tolerante PMI-PV9 apresentou maior expressao de

aquaporinas e de genes de resposta ao estresse (Ghosh et al,, 2025).

4.3. Regulagao Pés-Transcricional e Pés-Traducional

Parte do controle ocorre apds a transcricao, € o exemplo mais bem
caracterizado € o do microRNA miR398, descrito em Arabidopsis. Em
condi¢cdes normais, ele dirige a clivagem dos RNAs mensageiros das
Cu/Zn-SOD citosdlica (CSDI1) e cloroplastidica (CSD2), e sob estresse
oxidativo a transcricao do miR398 ¢ reprimida, os mensageiros se
acumulam e a sintese de Cu/Zn-SOD aumenta (Sunkar, Kapoor e
Zhu, 2006). Em plantulas de milho, o condicionamento de sementes
com H,O5 e prolina reduziu a expressao de microRNAs especificos e
aumentou o0s transcritos-alvo associados a manutencao da
homeostase de EROs, com resposta dependente do gendtipo
(CGelaw e Sanan-Mishra, 2024). O splicing alternativo €& outro
mecanismo, pois variantes de ZmGPXIl, ZmGPX3, ZmGPX6 e
ZmGPX7 sao diferencialmente expressas em genotipos tolerantes e

sensiveis sob seca e encharcamento (Mallikarjuna et al., 2022).

Depois de traduzidas no citosol, as enzimas precisam chegar ao
compartimento correto e incorporar seus cofatores. As isoformas
cloroplastidicas e mitocondriais sao sintetizadas com peptideos de
transito, removidos apds a importacao, a catalase € importada para o
peroxissomo, onde atua como tetramero contendo heme (Mhamdi
et al, 2010), e as peroxidases de classe |ll seguem a via secretora. A

atividade final depende ainda da disponibilidade de



micronutrientes, que sao cobre, zinco, ferro e manganés para as SOD
e ferro (heme) para CAT, APX e POD. Esse aspecto é relevante em
condi¢cdées de campo, porque o solo seco reduz a absorcao de
nutrientes, e hibridos de milho mais tolerantes a combinacao de
seca e calor mantiveram melhor o balanco nutricional (Hussain et al.,

2019).
4.4. Sintese por Enzima

A inducdao da superéxido dismutase decorre do aumento de

superoxido nos cloroplastos e mitocdndrias e do sinal de ABA e H,O,

via Ca?*/calmodulina, que eleva a expressdo de SOD4 (Hu et al,
2007), gene cujo promotor € alvo direto do fator ZmCPP2 (Xiang et
al, 2025). No genoma, a maioria dos 13 genes ZmSOD responde a
seca, com mudancgas mais expressivas em ZmCSD2 e ZmMSD?2 (Liu
et al, 2021). A linhagem tropical tolerante HKI 335 possui uma Cu/Zn-
SOD citosdlica (SOD2) cuja estrutura prevista € muito semelhante a
de SOD descritas como altamente estaveis, 0 que sugere que, além
da quantidade, a qualidade da isoforma pode contribuir para a

tolerancia (Gautam et al, 2023).

Os trés genes de catalase do milho respondem de modo diferente a
desidratacao, pois nas folhas o transcrito de Catl aumenta sob
estresse osmotico e desidratacao por uma via que, em folhas jovens,
independe de ABA, o de Cat2aumenta sob estresse osmaotico, mas €
reprimido pela desidratacao, e o de Cat3so é induzido em mutantes
deficientes em ABA, o que indica que o ABA atua como repressor
desse gene (Guan e Scandalios, 2000). O ABA e o0 H,O5 aumentam a
expressao de CATI] por uma via que envolve a MAPK (Zhang et al,

2006). A atividade total de CAT medida em um extrato €, portanto, a



soma de isoenzimas reguladas em sentidos potencialmente

opostos.

Os genes cAPX e GRI, de ascorbato peroxidase e glutationa

redutase, estao entre os alvos mais consistentes da via que liga ABA,
H>0O,, Ca?*/calmodulina e MAPK em milho (Hu et al, 2007, Zhang et
al, 2006). A inducao conjunta € coerente do ponto de vista
bioquimico, pois a APX sO opera de forma sustentada se a GR

mantiver a glutationa reduzida para a regeneracao do ascorbato.

A inducdo das peroxidases de classe Ill envolve fatores WRKY,
como demonstrado para o par ZMWRKY71-ZmPOD42 (Ma et al,
2025), e a das GPX é modulada adicionalmente por splicing

alternativo (Mallikarjuna et al,, 2022).
5. RESPOSTAS AOS DIFERENTES TIPOS DE ESTRESSE

Embora o sistema enzimatico seja 0 mesmo, a origem das EROs, os
compartimentos mais afetados e o comportamento das enzimas
variam com o estresse. O Quadro 2 resume essas diferencas,

detalhadas nas subsecdes seguintes.

Quadro 2. Origem predominante das EROs e particularidades da

resposta enzimatica antioxidante em diferentes tipos de estresse

Estresse Origem Particularidades Fontes
predominante das da resposta
EROs

Déficit Fechamento SOD, CAT, APX e Miller et al.

hidrico estomatico e GR geralmente (2010)
sobreproducao da induzidas; forte

cadeia de elétronsdo  dependéncia da
cloroplasto; NADPH



Salinidade

Calor

Frio

Metais e
elementos-
traco

Alagamento
e hipoxia

Excesso de
luz

Patégenos

oxidases ativadas por
ABA

Componente
osmotico, semelhante
ao da seca, somado a
toxidez ibnica

Desestabilizacao de
membranas e do
transporte de elétrons

Metabolismo mais
lento do que a
absorcao de luz

Metais redox-ativos
formam radicais; os
demais esgotam a
glutationa e inibem
enzimas

Falta de O2 e
explosao oxidativa na
reoxigenacao

Fotossistemas | e Il

Explosao oxidativa
apoplastica por
NADPH oxidases

intensidade e do
tempo

Espécies que
evitam a formacao
de EROs podem
nao exigir alta
atividade
enzimatica

Defesa
antioxidante
integrada as
chaperonas pelos
fatores de choque
térmico

H202 atua como
sinal de
aclimatacao;
bainha vascular
vulneravel em
milho

Em doses altas, as
proprias enzimas
podem ser inibidas

Resultados
contraditoérios
entre estudos

Ciclo agua-agua;
APX citosodlica
protege o
cloroplasto

EROs atuam como
defesa e sinal

Munns e
Tester
(2008)

Driedonks
et al. (2015)

Prasad et al.
(1994)

Sharma e
Dietz (2009)

Blokhina et
al. (2003)

Asada
(2006)

Torres et al.
(20006)



Fonte: elaborado pelos autores.

5.1. Déficit Hidrico

O déficit hidrico € o estresse mais estudado quanto ao sistema
antioxidante, e a comparacao entre genoétipos contrastantes € a
abordagem predominante. Em arroz, a analise proteébmica de duas
cultivares sob seca identificou 42 proteinas com abundancia
alterada, e a Cu/Zn-SOD cloroplastidica foi a Unica que variou em

sentidos opostos nas duas cultivares (Salekdeh et al, 2002).

No milho, espécie em que esse tipo de comparagcao foi mais
explorado, os estudos com hibridos mostram, em geral, que o déficit
hidrico eleva as EROs e o MDA em todos os materiais e que 0s
hibridos classificados como tolerantes exibem maior atividade
antioxidante, maior acumulo de osmodlitos e menores perdas de
produtividade (Quadro 3). Em trés hibridos submetidos a 100, 80, 60
e 40% da capacidade de campo, o desempenho seguiu a ordem
Dong Dan 80 > Wan Dan 13 > Run Nong 35, com reducdes de
produtividade de 6,39, 7,35 e 16,55%, respectivamente, e a menor
perda do primeiro foi atribuida ao acumulo de osmodlitos e a
sistemas de defesa enzimatico e nao enzimatico mais eficientes

(Anjum et al.,, 2017).

Com a seca aplicada no pendoamento, isolada ou combinada com
calor, a ocorréncia simultanea dos dois estresses foi mais severa do
gue cada um isoladamente, e o hibrido Xida 889 superou o Xida 319
por apresentar sistema antioxidante mais forte, maior acumulo de
osmodlitos e melhor manutencao de pigmentos e nutrientes
(Hussain et al, 2019). Na fase de plantula, o hibrido XD889

apresentou maiores atividades de SOD, POD, CAT e GR e sistema



radicular mais vigoroso sob seca simulada com polietilenoglicol e

sob frio (Hussain et al,, 2020).

O estadio fenoldégico modifica a resposta, como se observou em
cinco hibridos avaliados em campo com trés semanas de déficit
hidrico aplicadas no pré-florescimento, na antese ou no enchimento
de graos. A atividade antioxidante aumentou em todas as situacdes
e foi maxima na antese, o pré-florescimento foi o estadio mais
vulneravel e o pds-antese, 0 menos afetado. A atividade de SOD total
chegou a aumentar 61,3% sob déficit hidrico, e o hibrido YH-5427,
com a maior atividade antioxidante e fotossintética, teve o melhor
desempenho geral (Yousaf et al, 2023). Com a irrigagcao suspensa
duas semanas antes da antese, as atividades de CAT, APX e SOD
aumentaram em dois hibridos, e a atividade de CAT do hibrido Vivek

9 foi 74% superior a do controle irrigado (Kumar et al., 2024).

O tecido analisado também influencia o resultado, pois em 13
variedades de diferentes origens geograficas a tolerancia a seca
correlacionou-se com niveis mais altos de antioxidantes ao longo da
zona de crescimento da folha e com maiores atividades de CAT, POX,
APX e GR especificamente no meristema foliar, o que esteve
associado a menor reducao da divisao celular e, portanto, do
crescimento da folha. Os autores observaram ainda estratégias
distintas entre grupos, com hibridos egipcios respondendo mais no
nivel de metabdlitos e os europeus e sul-africanos no nivel de
enzimas (Avramova et al, 2017). Esse trabalho liga a atividade
antioxidante a um processo fisioldgico definido, a manutencao da
divisao celular, em vez de apenas correlaciona-la com a

produtividade.



No Brasil, a comparacao mais estudada € a do hibrido DKB 390,
tolerante, com os hibridos BRS 1030 e BRS 1010, sensiveis, em
trabalhos da Embrapa Milho e Sorgo. Com déficit hidrico de dez dias
no florescimento, o DKB 390 apresentou, no quinto dia, menor teor
de MDA e maior atividade da maioria das enzimas avaliadas, entre
elas SOD, CAT, APX, peroxidase do guaiacol, GR e DHAR. No décimo
dia, porém, a atividade diminuiu no tolerante e aumentou no BRS
1030, que acumulou mais H,O, e MDA (Souza et al, 2014). No pré-
florescimento, com 15 dias de déficit, o DKB 390 teve menor queda
do potencial hidrico e maior atividade enzimatica do que o BRS 1010,
que apresentou mais MDA e H,0O, (Almeida et al, 2020). Em outro
ensaio Nno mesmo estadio, com 12 dias de déficit, a atividade de SOD
nao diferiu entre os dois hibridos nem entre os niveis de agua, e a de
APX nao se alterou com o estresse. A diferenca entre eles apareceu
na CAT, que caiu apenas no sensivel, e no oxido nitrico (Magalhaes et

al, 2015).

Quadro 3. Estudos selecionados que avaliaram enzimas
antioxidantes em hibridos e gendtipos de milho sob déficit hidrico,

em ordem cronoldgica

Estudo Material e Enzimas Principal resultado
condicao

Souza et al. DKB 390 CAT, APX, Maior atividade no

(2014) (tolerante) e BRS POD, GR, tolerante aos 5 dias
1030 (sensivel); 10 DHAR e no sensivel aos 10
dias de deficit no dias; mais H202 e
florescimento a MDA no sensivel
ABA

Magalhaes DKB 390 e BRS SOD, CAT, SOD sem diferenca;

et al. (2015) 1010 (sensivel); 12 APX CAT caiu no sensivel;
dias de deficit no oxido nitrico

pré-florescimento



Anjum et al.
(2017)

Avramova et
al. (2017)

Hussain et
al. (2019)

Hussain et
al. (2020)

Almeida et
al. (2020)

Desoky et al.
(2021)

Wang et al.
(2022)

Yousaf et al.
(2023)

3 hibridos; 100, 80,

60 e 40% da
capacidade de
campo

13 variedades e
B73; seca leve e
severa; zona de
crescimento da
folha

2 hibridos; seca
(50% CC) e calor

no pendoamento,

15 dias

2 hibridos e 2
linhagens; PEG
15% e frioem
plantulas

DKB 390 e BRS
1010; 15 dias de
deficit no pré-
florescimento e
guitosana

6 hibridos; campo,

dois niveis de

deficit de irrigacao

SD609 (tolerante)
e SD902 (sensivel);

transcriptoma
foliar

5 hibridos; campo;

deficitem 3

Sistema
enzimatico e
nao
enzimatico

CAT, POX,
APX, GR

Enzimaticos e
nao
enzimaticos

SOD, POD,
CAT, GR

SOD, CAT,
APX

Enzimas
antioxidantes

Genes de
enzimas
antioxidantes

SOD, CAT e
outros

aumentou no
tolerante

Dong Dan 80 mais
tolerante; perdas de
6,39 a 16,55% na
produtividade

Tolerancia associada
a maior atividade no
meristema foliar e
manutencgao da
divisao celular

Estresse combinado
mais severo; Xida
889 superior a Xida
319

XD889 com maior
atividade e raizes
mais vigorosas

Maior atividade no
tolerante; mais MDA
e H202 no sensivel;
guitosana a 140 mg
L-T atenuou os
danos

Ranking dos
hibridos variou com
a severidade; 24
epibrassinolideo
atenuou os danos

Maior expressao no
tolerante sob seca

Pico de atividade na
antese, pré-



estadios florescimento mais
sensivel; YH-5427

superior
Kumar et al. 2 hibridos; seca CAT, APX, CAT 74% maior sob
(2024) pré-antese * 24- SOD seca no Vivek 9;
epibrassinolideo aumento adicional

com o regulador

Naeem etal. 3 hibridos;campo; SOD, POD, Biochar elevou a

(2024) 5 niveis de CAT atividade das
reposicao hidrica + enzimas e reduziu o
biochar MDA

Cao et al. Hibrido GPX, CAT, Hibrido superior aos

(2025) ZhengDanl18 e POD, SOD parentais; aumentos
linhagens de 158 a 432% nas
parentais; atividades sob seca

plantulas; 7 dias
sem irrigagao

S3a, Figueira 1 hibrido; campo; SOD, APX Resposta

e Cardoso 100, 50 e 0% da dependente da

(2025) irrigacao; 3 posicao da folha e
posicoes de folha da fase do ciclo

Fonte: elaborado pelos autores com base nos estudos citados. CC:

capacidade de campo; PEG: polietilenoglicol; MDA: malondialdeido.

5.2. Salinidade

A salinidade impde dois componentes sucessivos, um efeito
osmatico rapido, que reduz a absor¢cao de agua e se assemelha ao

déficit hidrico, e um efeito ibnico mais lento, causado pelo acumulo

de Na® e CI” nos tecidos (Munns e Tester, 2008). O primeiro
componente explica por que seca e salinidade compartilham boa
parte dos mecanismos de producao e de sinalizacdao por EROs

(Miller et al, 2010) e por que 0s mesmos genes respondem aos dois



estresses. A maioria dos genes de SOD do milho é responsiva a seca
ou a salinidade (Liu et al, 2021), e a superexpressao do gene ZmSRG7

elevou as enzimas antioxidantes e a prolina e reduziu MDA, H,0O, e

O, sob ambas as condigdes (Wei et al., 2022).

O componente i6nico acrescenta um elemento prdéprio, pois a

capacidade de excluir o Na* do citosol determina quanto de EROs
sera formado, de modo que a atividade antioxidante necessaria
depende da eficiéncia desse controle (Bose, Rodrigo-Moreno e

Shabala, 2014).

5.3. Temperaturas Extremas

Sob calor, a resposta antioxidante estda acoplada a resposta de
choque térmico, pois os fatores de transcricao de choque térmico
sao ativados pelo calor e pelas EROs e controlam, em sequéncia
temporal, a sintese de chaperonas e as defesas antioxidantes, o que
intensifica a resposta inicial e limita o dano oxidativo posterior
(Driedonks et al, 2015). Em milho, um hibrido tolerante ao calor
apresentou maior atividade de SOD, POD e CAT e maior
produtividade do que um hibrido sensivel quando o estresse
térmico coincidiu com a polinizagcao, efeito favorecido pelo

tratamento das sementes com silicio (Munawar et al,, 2025).

Sob frio, as reacdes enzimaticas do metabolismo do carbono
desaceleram mais do que a absorcao de luz, e o excesso de energia
de excitacdo resultante gera EROs. Em plantulas de milho, o
resfriaimento induz estresse oxidativo, e o H>O, exerce papel
regulador na aquisicao de tolerancia (Prasad et al, 1994). O milho, de

origem tropical, é particularmente sensivel ao frio, que provocou

maior acumulo de O,", H,O, e MDA do que a seca em plantulas de



hibridos e linhagens (Hussain et al, 2020), e as proteinas da bainha
vascular sofreram mais dano oxidativo do que as do mesofilo em
folhas crescidas sob baixa temperatura (Kingston-Smith e Foyer,
2000).

5.4. Metais e Elementos-Traco

Os metais geram estresse oxidativo por mecanismos que dependem
de sua quimica, pois os redox-ativos, como ferro e cobre, participam
diretamente de reacdes do tipo Fenton e formmam radicais, enquanto
0S gue nao sao redox-ativos, como cadmio, zinco, niquel e aluminio,
agem de modo indireto, ligando-se a grupos tiol, deslocando
cofatores metalicos de enzimas e consumindo a glutationa (Sharma
e Dietz, 2009). No caso do cadmio, a sequéncia descrita envolve o
esgotamento da glutationa, a inibicao de enzimas antioxidantes e o
consequente acumulo de H-0, (Schutzendubel e Polle, 2002).
Diferentemente dos demais estresses, em concentracdes elevadas o

préoprio agente pode inibir as enzimas, € a auséncia de aumento de

atividade nao significa auséncia de estresse (Gratao et al, 2005).

No caso do aluminio, abundante nos solos acidos tropicais, o
condicionamento de sementes de milho com acido ascoérbico
aumentou o crescimento sob estresse e, no gendtipo tolerante,
reduziu a atividade das enzimas ligadas ao estresse oxidativo
(Alcantara et al, 2015), de modo que menor atividade acompanhou
melhor desempenho. Em espécies nativas, a resposta pode ser de
tolerancia, como em plantas jovens de Eugenia dysenterica, do
Cerrado, que tiveram o crescimento radicular estimulado por 200
pumol L' de aluminio, mantiveram as trocas gasosas e elevaram as
atividades de CAT e de peroxidase nas doses intermediarias e a de

SOD em 36,66% na dose mais alta (Rodrigues et al, 2019). Em mudas



de mogno (Swietenia macrophylla) expostas ao niquel, a resposta foi
especifica de cada 6rgao, com CAT e SOD mais ativas nas raizes e

APX e CAT nas folhas (Oliveira et al., 2024).

5.5. Alagamento e Hipoéxia

O alagamento restringe o oxigénio disponivel para as raizes, e o
dano oxidativo ocorre sobretudo no retorno a condi¢cao aerdbica,
guando o oxigénio reencontra uma cadeia de transporte de elétrons
reduzida. Os resultados sobre o estado antioxidante sob privacao de
oxigénio sao contraditoérios, pois aumentar a sintese de
antioxidantes nem sempre melhora a protecao, e a eficacia da
defesa parece depender da compartimentacao, do transporte, da
inducao e da coordenacao entre os sistemas (Blokhina, Virolainen e

Fagerstedt, 2003).

Na comparacao entre excesso e falta de agua em plantas jovens de
Annona crassiflora, nativa do Cerrado, as enzimas nao responderam
de maneira uniforme. A peroxidase aumentou tanto sob seca
guanto sob alagamento, a catalase aumentou apenas sob
alagamento e nao se detectou atividade significativa de SOD,
enguanto o teor de H,O, e a peroxidagao lipidica ndao diferiram entre
os tratamentos (Honodrio et al, 2021). Em milho, as variantes de
splicing dos genes de glutationa peroxidase sao expressas de forma
diferente em genodtipos tolerantes e sensiveis a seca e ao

encharcamento (Mallikarjuna et al,, 2022).

5.6. Excesso de Luz

A alta irradiancia € o estresse em que a origem cloroplastidica das
EROs é mais direta e raramente atua sozinha, pois agrava os efeitos

da seca, do frio e do calor. No cloroplasto, a producao de EROs nos



fotossistemas é contrabalancada pelas enzimas ligadas ao tilacoide
e soluveis no estroma (Asada, 2006). A protecao, contudo, nao se
restringe a organela, pois em Arabidopsis a auséncia da APX
citosdlica (APX1) compromete a remocao de H>,O, no cloroplasto e
leva a oxidacao de proteinas sob estresse luminoso (Davletova et al,
2005). Os efeitos da deficiéncia de catalase dependem da irradiancia
e do fotoperiodo de crescimento (Mhamdi et al, 2010), o que reforca
a necessidade de descrever as condicdes de luz em qualquer ensaio

enzimatico.

5.7. Estresses Combinados

A combinacao de seca e calor impde um conflito a planta, porque o
calor exige transpiracao para resfriar a folha e a seca exige o
fechamento dos estébmatos (Zandalinas, Fritschi e Mittler, 2021). Em
hibridos de milho, a ocorréncia simultdnea de seca e calor no
pendoamento foi mais severa do que cada estresse isolado (Hussain
et al, 2019), e 0 mesmo se observou para seca e frio em plantulas
(Hussain et al, 2020). Como os ambientes agricolas e naturais
expdem as plantas a varios fatores ao mesmo tempo, ensaios com
um Unico estresse tendem a superestimar a capacidade de defesa

observada em campo.

5.8. Estresse Bioético

No atagque de patdégenos, as EROs sao produzidas ativamente pela
planta por meio das NADPH oxidases da membrana plasmatica, que
geram uma explosao oxidativa no apoplasto com funcao de defesa e
de sinalizacao (Torres, Jones e Dangl, 2006), e as peroxidases de
classe Ill usam o H,O, para reforcar a parede celular (Smirnoff e

Arnaud, 2019). A funcao das enzimas antioxidantes, nesse caso, €



conter o dano as células do hospedeiro sem anular o sinal. Em
hibridos de milho inoculados com Fusarium verticillioides, as
atividades de CAT, APX e peroxidase aumentaram, e um
metabolismo antioxidante mais robusto, associado a enzimas de
defesa mais ativas, acompanhou a maior resisténcia a podridao do

colmo (Cacique et al, 2020).

6. PLANTAS CULTIVADAS E PLANTAS NATIVAS

A maior parte do conhecimento sobre enzimas antioxidantes vem
de espécies cultivadas e de Arabidopsis, mas espécies nativas e
parentes silvestres das culturas evoluiram sob estresse recorrente, e
uma hipdtese frequente € a de que mantenham protecao
antioxidante mais alta. No exemplo classico do tomateiro, o parente
silvestre tolerante ao sal Lycopersicon pennellii apresentou, em
comparagcao com o tomate cultivado e ja na condicao controle,
menor peroxidacao lipidica e maiores atividades de SOD, APX e
DHAR. Sob 100 mM de NaCl, manteve peroxidacao muito menor e
atividades mais altas de SOD, CAT e APX (Shalata e Tal, 1998).

Essa hipdtese nao vale para todas as espécies adaptadas, pois em
haldfitas argumenta-se que espécies realmente tolerantes ao sal,
dotadas de mecanismos eficientes de exclusdo do Na' do citosol,
podem nao requerer alta atividade antioxidante, porque nao
permitem a producao excessiva de EROs (Bose, Rodrigo-Moreno e
Shabala, 2014). O mesmo raciocinio ajuda a interpretar resultados
em espécies do Cerrado, como Annona crassiflora, na qual a seca
nao elevou o H,O, nem a peroxidacao lipidica e estimulou a sintese
de alcaloides sem comprometer o metabolismmo primario, o que os
autores interpretaram como adaptacao as condicdes do bioma

(Honorio et al, 2021). Nesses casos, a tolerancia decorre de evitar a



formacao de EROs ou de usar outras rotas de protecao, € nao de

uma atividade enzimatica elevada.

Nos solos acidos e ricos em aluminio do Cerrado, Eugenia
dysenterica acumula o elemento em folhas, casca e sementes e o
tolera sem prejuizo das trocas gasosas, com aumento das enzimas
antioxidantes e de compostos fendlicos nas doses mais altas

(Rodrigues et al,, 2019).

Dessas observacdes decorrem trés consequéncias praticas, a
primeira das quais € que em espécies nativas raramente existem
gendtipos de referéncia classificados como tolerantes ou sensiveis,
de modo que a comparacao se faz entre doses ou entre espécies, e
0S niveis constitutivos das enzimas importam tanto quanto a
inducao. A segunda € que a auséncia de aumento de atividade em
uma espécie adaptada nao deve ser lida como defesa deficiente. A
terceira € que tecidos ricos em compostos fendlicos e outros
metabodlitos secundarios, comuns em espécies nativas, exigem
protocolos de extracao ajustados, e atividades muito baixas ou nao
detectadas devem ser confirmadas antes de serem interpretadas

biologicamente.
7. CONSIDERAGOES FINAIS

As enzimas antioxidantes formam um sistema integrado e
conservado entre as plantas, no qual a SOD converte o superoxido
em H->O,, a catalase remove grandes fluxos de perdoxido nos
peroxissomos sem custo de poder redutor, a APX, sustentada pelo
ciclo ascorbato-glutationa e pelo NADPH, controla as concentracdes
de perdxido nos demais compartimentos, e as peroxidases de classe

Il e as glutationa peroxidases atuam na parede celular e na protecao



das membranas. A inducao dessas enzimas € regulada por uma
rede que integra hormonios, NADPH oxidases, calcio, quinases e
fatores de transcricdao, com ajustes pods-transcricionais e pos-

traducionais.

A origem das EROs e o comportamento das enzimas variam de um
estresse para outro, uma vez que a seca e a salinidade atuam
principalmente pelo excesso de energia de excitacao, o calor acopla
a defesa antioxidante as chaperonas, os metais podem inibir as
proprias enzimas, o alagamento concentra o dano na reoxigenagao
e 0s patdogenos induzem a planta a produzir EROs. Entre espécies,
varia a estratégia, pois gendtipos tolerantes de espécies cultivadas e
alguns parentes silvestres sustentam  maior capacidade
antioxidante, ao passo que espécies adaptadas, como haldfitas e
algumas nativas do Cerrado, podem tolerar o estresse evitando a

formacao de EROs.

As principais lacunas identificadas sao a escassez de estudos com
espéecies nativas que mecam, além das enzimas, o dano oxidativo e o
desempenho fisioldgico, a falta de acompanhamento temporal que
separe a fase de sinalizacao da fase de dano e a pouca resolucao por

orgao, tipo celular e isoenzima.
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