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Plant Resistance to Acetolactate Synthase-Inhibiting Herbicides
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RESUMO - A resisténcia de plantas aos herbicidas é conseqiiéncia, na maioria das vezes, de
mutacao ou da preexisténcia de genes que conferem resisténcia a populacdo. No caso dos
herbicidas inibidores da acetolactato sintase (ALS) ocorreram casos de resisténcia tanto em
plantas daninhas quanto em culturas. Essa revisao foi realizada com o objetivo de discutir
aspectos bioquimicos, genéticos e moleculares da resisténcia de plantas aos herbicidas
inibidores da ALS, sendo destacados também os efeitos na ecofisiologia das plantas daninhas
e em mutacgdes que conferem resisténcia em plantas daninhas e a possibilidade de utiliza-las
para o desenvolvimento de culturas resistentes aos inibidores da ALS. Em plantas daninhas,
a resisténcia aos herbicidas inibidores da ALS resulta de uma ou mais mutag¢fes no gene que
codifica a ALS; quando a heranca desse gene é monogénica, ele possui caracteristica dominante
a semidominante. As substituicdes em uma Unica sequéncia nucleotidica ocasionam alteracao
na ALS, conferindo resisténcia aos herbicidas inibidores dessa enzima. Embora o biétipo
resistente apresente alteracado genética e enzimatica quando comparado com bidtipo suscetivel,
o comportamento ecofisiolégico dos bidtipos resistentes e suscetiveis é similar. Essa
caracteristica tem implicagdes muito importantes no estabelecimento das populagdes
resistentes. Ja foram desenvolvidos cultivares resistentes para diversas culturas, incluindo
arroz e milho, as quais variam no nivel de resisténcia aos diferentes grupos quimicos de
herbicidas inibidores da ALS.

Palavras-chave: plantas daninhas, culturas, mutagdes, heranca da resisténcia, adaptacéo ecol dgica.

ABSTRACT - Herbicide resistance in plants arises mostly through mutation or pre-existence of
genes that confer resistance to the population. When using herbicides inhibitors of the acetolactate
synthase (ALS), resistance has occurred in weeds as well as in crops. This literature review was
conducted to discuss biochemical, genetic, and molecular aspects of plant resistance to ALS
inhibitors, its effects on weed ecophysiology and mutations which confer resistance to weeds,
as well as the possibilities to develop resistant crops to ALS inhibitors. In weeds, resistance to
ALS-inhibiting herbicides results from one or more mutations in the gene that codifies the ALS,
which possesses dominant or semi-dominant characteristics when resistance is codified by one
gene. Substitutions on a single nucleotide sequence cause alterations in the ALS, conferring
resistance to herbicides inhibitors of this enzyme. Although the resistant biotype presents genetic
and enzymatic alteration, when compared to the susceptible biotype, the ecophysiological
behaviour of resistant and susceptible biotypes is similar. Resistant cultivars have already been
developed in various crops, including rice and corn, which vary in their level of resistance to
different chemical groups of ALS-inhibiting herbicides.

Key words: weeds, crops, mutations, resistance inheritance, ecological fitness.
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INTRODUCAO

Resisténcia de plantas daninhas a herbi-
cidas pode ser definida como a habilidade de
um biotipo sobreviver ao tratamento herbicida
em doses recomendadas ao qual a populacéo
€, normalmente, suscetivel. Existem dois mo-
dos pelos quais pode surgir resisténcia em uma
populacdo: mutacéo através da intensidade de
selecéo recorrente, a qual altera uma popula-
¢ao suscetivel para uma populacéo resistente,
geracdo apos geracao; e preexisténcia de genes
na populagcdo (Ohmes & Kendig, 1999). E
importante destacar que o herbicida é o agente
selecionador do bioétipo resistente através da
presséo de selecdo, ndo sendo, portanto, o agente
mutagénico responsavel pelo aparecimento dos
genes mutantes que surgem na populagéo por
variabilidade genética natural.

A acetolactato sintase (ALS) é a primeira
enzima na via metabdlica de biossintese dos
aminoécidos alifaticos de cadeia ramificada
leucina (Leu), valina (Val) e isoleucina (lle).
Imidazolinonas (IMl), sulfoniluréias (SUL),
triazolopirimidina sulfonanilidas (TRS) e
pirimidil-oxi-tiobenzoato (POT) s&o os prin-
cipais grupos quimicos de herbicidas que
inibem essa enzima (Leite et al., 1998).

A selecao de bidtipos de plantas resistentes
aos herbicidas inibidores da ALS é um feno-
meno emergente na maioria das regifes
produtoras de soja no Brasil, resultante do uso
repetitivo de herbicidas com esse mecanismo
de acdo. A partir da identificacdo do primeiro
caso de resisténcia de plantas a herbicidas
inibidores da ALS em Lactuca serriola, em
1987, ja foram detectados casos similares em
69 espécies de plantas daninhas em varias
regides agricolas do mundo (HRAC, 2001); des-
tes, 48 ocorreram em dicotiledbneas e 21 em
monocotileddneas. No Brasil, foram relatados
casos de resisténcia aos herbicidas inibidores
da ALS em Euphorbia heterophylla (Gazziero
etal., 1998; Vidal & Merotto Jr., 1999; Vargas
et al., 1999), em Bidens pilosa (Ponchio, 1997)
e em Sagitaria montevidensis (Noldin et al.,
1999).

No entanto, considerando-se a limitacéo
da seletividade dos herbicidas como unico obs-
taculo para o uso de um composto em varias
culturas, podem ser testados diferentes métodos
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para melhorar essa propriedade. Nesse con-
texto, a resisténcia de plantas cultivadas a
herbicidas constitui-se em mecanismo para
introduzir seletividade adicional as culturas
cuja limitacdo de herbicidas recomendados
exista.

Nesta revisdo serdo discutidos aspectos
bioquimicos, genéticos e moleculares da resis-
téncia de plantas aos herbicidas inibidores da
ALS, com énfase em efeitos na ecofisiologia das
plantas daninhas e em mutacdes que conferem
resisténcia em plantas daninhas e na possi-
bilidade de utiliza-las para o desenvolvimento
de culturas resistentes aos herbicidas inibi-
dores da ALS.

RESISTENCIA DE PLANTAS DANINHAS AOS
HERBICIDAS INIBIDORES DA ALS

A probabilidade de infestacdo de uma area
com um bidtipo resistente de uma populagéo
de plantas daninhas depende de vérios fatores,
como adaptabilidade ecologica e prolificidade
do individuo, longevidade e dorméncia das
sementes da espécie ou do biotipo sob selecao,
freqUéncia de utilizacdo de herbicidas com mes-
mo mecanismo de acdo e sua persisténcia no
solo, eficacia do herbicida e métodos adicionais
empregados no controle da planta daninha
(Jasieniuk et al., 1996; Dekker, 1997; Vidal &
Fleck, 1997; Trezzi & Vidal, 2000). Resultados
de simulacbes de predicdo da selecdo de
bidtipos resistentes indicam que o principal
fator que determina a ocorréncia de resisténcia
de plantas a herbicidas numa area especifica
€ a frequéncia inicial do gene que codifica a
caracteristica de resisténcia, ou seja, em
situacbes de alta infestacdo de certa espécie
daninha, ha grande probabilidade de se encon-
trar um mutante resistente ao(s) herbicida(s)
(Vidal & Fleck, 1997).

As espécies de plantas tolerantes aos her-
bicidas IMI e SUL geralmente apresentam
aumento no metabolismo do herbicida ou meta-
bolismo diferencial em relacdo as suscetiveis
(Vargas et al., 1999). Todos os bidtipos de
plantas resistentes aos inibidores da ALS, nos
quais o mecanismo de resisténcia foi deter-
minado, sao resistentes devido a presenca de
ALS, cujo sitio de acéo do herbicida foi alterado
e, assim, torna-se insensivel aos herbicidas
(Boutsalis et al., 1999). Os bidtipos resistentes
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frequentemente apresentam resisténcia cru-
zada aos herbicidas pertencentes ao mesmo
grupo quimico com o qual o biétipo foi selecio-
nado, mas possuem padrdes diversos de
resisténcia cruzada a outros grupos quimicos
de herbicidas inibidores da ALS (Gazziero et al.,
1998; Manley et al., 1998; Vidal & Merotto Jr.,
1999; Vargas et al., 1999).

Ao trabalharem com Euphorbia
heterophylla, Gazziero et al. (1998) constataram
gue o bidtipo resistente apresentou niveis
variaveis de resisténcia cruzada aos herbicidas
inibidores da ALS, pertencentes aos grupos IMI
e SUL, com valores médios de GR, (dose her-
bicida necesséria para reduzir 50% da biomas-
sa das plantas tratadas com herbicida, em
comparacdo com as ndo-tratadas) entre 6,85 e
11,90, respectivamente. Também para essa
espécie, Vargas et al. (1999) constataram que
o0 bidtipo resistente possuia resisténcia cruzada
aos herbicidas IMI (imazaquin, imazethapyr e
imazamox) e SUL (nicosulfuron). Compor-
tamento semelhante foi constatado para
Amaranthus hybridus, em area com aplicagao
repetitiva de imazaquin (Manley et al., 1998).
Outros trabalhos relatam resisténcia a
imazaquin e nenhum nivel de resisténcia a
chlorimuron (SUL) ou a chloransulam-methyl
(TRS) em biotipos de A. hybridus (Manley et
al., 1999; Poston et al., 2000). Poston et al.
(2000) observaram que as populacdes resis-
tentes foram mais tolerantes a chlorimuron do
que a cloransulam-methyl.

Os resultados obtidos para E. heterophylla
e A. hybridus reforcam as constatacdes de
Wright et al. (1998), de que a resisténcia cru-
zada para herbicidas inibidores da ALS perten-
centes a diferentes grupos quimicos é resultado
de uma Unica mutac&o ou combinacao de duas
mutacdes separadas no gene que codifica a
ALS, onde cada mutacéo resulta na resisténcia
a um grupo de herbicidas inibidores da enzima,
pertencente ao mesmo grupo quimico.

Mutacbes identificadas em plantas
daninhas resistentes

Mutacbes esponténeas, nos genes que
codificam um determinado aminoacido,
resultam em resisténcia a ALS; a pressao de
selecdo aumenta a freqliéncia do bidtipo resis-
tente. Assim, uma Unica substituicao na base
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nucleotidica confere resisténcia aos inibidores
da ALS (Wetzel et al., 1999). Em Kochia
scoparia, o ponto de mutacdo que codifica mu-
dancas na prolina (Pro173) foi associado com
a selecao de bidtipos resistentes a SUL (Guttieri
et al., 1992). Em Amaranthus rudis, o ami-
noéacido triptofano (Trp), mutado para Leu por
uma Unica substituicao de guanina para timina
na posicdo 569 no gene, conferiu resisténcia
aos inibidores da ALS (Foes et al., 1998).

As mudancas que foram obtidas na se-
quéncia de aminoacidos foram identificadas
dentro de uma a cinco regiées altamente con-
servadas (dominios) do gene ALS (Wright et al.,
1998; Boutsalis et al., 1999). Esses dominios
variam em tamanho de 12 a 57 pares de bases
e sdo referidos como dominios A a E. Mudancas
nos aminoacidos de todos os cinco dominios
foram observadas em biétipos selecionados em
laboratério, mas somente quatro foram cons-
tatados em isolados oriundos do campo
(Boutsalis et al., 1999; Lee & Owen, 2000).

No dominio A, todas as possiveis substitui-
¢des que resultam de uma Unica mudanca
nucleotidica (serina, leucina, glutamina, alanina,
treonina, arginina e histidina) estdo associadas
com resisténcia no campo, sendo esse 0 caso
da substituicao ocorrida para Kochia scoparia
(Guttieri et al., 1992); no entanto, no dominio
B, das sete mudancas nucleotidicas possiveis,
foi constatada, a partir de plantas oriundas do
campo, somente a substituicdo de Trp por Leu.
Essa substituicdo foi relatada para bi6tipos
resistentes de Xanthium strumarium (Trp555
para Leu) (Bernasconi et al., 1995) e de
Amaranthus sp. (Trp569 para Leu) (Woodworth
et al., 1996). No caso do dominio C, somente
foram observadas substitui¢ces para isolados
de Xanthium (Bernasconi et al., 1995). Um ter-
ceiro bidtipo de X. strumarium, com substitui-
¢ao no dominio D, conferiu resisténcia cruzada
a todos os inibidores da ALS, semelhantemente
a substituicao verificada no dominio B (Boutsalis
et al., 1999).

As descobertas relatadas por Dewaele et al.
(1997), Wright et al. (1998) e Boutsalis et al.
(1999) indicam que o padréo de resisténcia ndo
€ determinado pelo local da mutacdo, mas,
principalmente, pela substituicdo do aminoa-
cido especifico no respectivo local.

O conhecimento das diferentes substitui-
¢Oes que ocorrem nas seqiiéncias de aminoacidos
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pode explicar o aparecimento ou néo de resis-
téncia cruzada aos herbicidas inibidores da
ALS. Em Brassica napus, um unico ponto de
mutacao resultante da substituicdo do Trp por
Leu na posicédo 557 no gene AHAS3R resultou
em resisténcia a SUL e IMI (Dewaele et al.,
1997). Uma mutacéo idéntica afetou mutantes
SurB e S4Hra de tabaco, o que sugere locali-
zacdo no local de ligacdo do herbicida na ALS.
Entretanto, a falta de resisténcia cruzada em
alguns mutantes reforca a presenca de domi-
nios separados no mesmo local de ligacao,
controlando a natureza e o grau de inibicao.
Uma mutacdo dentro desse local afeta um ou
mais dominios, conferindo resisténcia isolada
ou cruzada. Na cultura da chicéria, as dife-
rencas nos niveis de resisténcia a chlorsulfuron
e imazamethabenz indicam a existéncia de um
Unico local com sobreposi¢cdo nos dominios de
ligacdo (Dewaele et al., 1997). O sequencia-
mento dos genes que codificam para formas
de ALS sensiveis e resistentes pode esclarecer
esses pontos.

Heranca da resisténcia

O conhecimento da heranca genética dos
genes que conferem resisténcia € de grande
importancia para estudar e prever sua evolucao
(Vargas et al., 2001). Em Sisymbrium orientale,
as razdes de segregacao observadas para cada
grupo quimico de herbicida nao diferiram signi-
ficativamente da razéo predita de segregacéo
3:1. Essas descobertas indicam que, para essa
espécie, a resisténcia é controlada por um
unico gene que exibe dominancia incompleta
(Boutsalis et al., 1999). Para Euphorbia
heterophylla, a resisténcia é controlada por um
alelo nuclear dominante (Vargas et al., 2001).

Em trabalho conduzido por Ohmes & Kendig
(1999), a geracdo F, de bidtipos suscetiveis de
Xanthium strumarium, submetido a polinizacéo
cruzada com biotipos resistentes a herbicidas
inibidores da ALS, recebeu tratamento com
mistura em tanque de imazaquin + chlorimuron.
Nesse caso, foram observados trés comporta-
mentos distintos (plantas resistentes, inter-
mediarias e suscetiveis), indicando que a
resisténcia cruzada é caracteristica variavel de
dominante a semidominante.

Vargas et al. (2001) n&do obtiveram dife-
rencas no grau de resisténcia entre os biotipos
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homozigotos resistentes e heterozigotos de
E. heterophylla quando submetidos a apli-
cacOes de até 1.600 g ha' de imazethapyr, o
que indica tratar-se de um caso de dominéancia
completa desse gene. Resultado semelhante foi
constatado por Lee & Owen (2000). Adicional-
mente, a comparacdo da atividade da enzima
de plantas de chicéria homozigotas e hetero-
zigotas resultou em uma curva de padréo
bifasico, indicando a presenca de uma ALS
resistente junto com uma forma sensivel
(Boutsalis et al., 1999).

Propriedades da ALS

As bases bioquimicas e moleculares da
resisténcia estdo caracterizadas para alguns
biétipos de plantas daninhas. Por exemplo, a
resisténcia de Euphorbia heterophylla ao her-
bicida imazethapyr se deve a modificagcdo na
ALS e ndo a diferencas na absorcéo, transloca-
¢ao ou metabolizacao do herbicida nos bi6tipos
resistentes e suscetiveis (Vargas et al., 1999).

Eberlein et al. (1997) verificaram que tanto
a localizacdo do ponto de mutacdo no gene
quanto a substituicdo especifica do aminoacido
na enzima afetam a estrutura e a funcéo da
ALS e, assim, reduzem sua atividade. Nesse
trabalho, os autores obtiveram 57% de dife-
rencas na atividade da enzima entre biotipos
resistentes e suscetiveis de Lactuca serriola.
No entanto, a comparacao da atividade relativa
da ALS néo revelou diferencas significativas
entre bidtipos resistentes e suscetiveis de
Xanthium strumarium (Lee & Owen, 2000).

Uma das formas de avaliar as propriedades
bioquimicas de uma enzima é verificando a sua
afinidade pelo substrato. A habilidade pelo
substrato piruvato, medido como Km (concen-
tracdo de substrato que fornece velocidade
inicial igual a metade da velocidade maxima
da reacdo), foi similar entre biétipos resistentes
e suscetiveis nas espécies Brassica tournefortii
e Sisymbrium orientale (Boutsalis et al., 1999).
Entretanto, na espécie S. orientale, a velocidade
maxima da reacdo no biétipo resistente foi
maior do que no suscetivel, sugerindo que a
superexpressao da ALS pode contribuir para a
resisténcia. No entanto, experimentos utili-
zando a técnica de hibridacdo Northern blot,
conduzidos com plantas sensiveis e resistentes,
falharam em mostrar diferencas substanciais
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entre duas linhagens de chicéria, indicando
gue a tolerancia nao era devida a superexpres-
sdo da enzima-alvo (Dewaele et al., 1997). Em
Euphorbia heterophylla, ndo houve mudanca
significativa na atividade da ALS pelo subs-
trato, porém a eficiéncia da enzima foi alterada,
uma vez que houve aumento de 75% no valor
da velocidade maxima (Vargas et al., 1999).
Com esse trabalho, os autores constataram que
a resisténcia dos biétipos aos herbicidas inibi-
dores da ALS é atribuida a insensibilidade da
enzima e nao a superexpressao da enzima-alvo.

Outra especulacao a ser comprovada refe-
re-se ao fato de a atividade da ALS também ser
modulada pelos produtos finais da rota, ou
seja, 0s aminoacidos lle, Leu e Val, os quais
exercem inibicdo alostérica da enzima por
realimentacé&o, controlando assim a velocidade
de sua propria sintese (Coruzzi & Last, 2000).
Herbicidas SUL e IMI podem se ligar no mesmo
local ou em locais diferentes da enzima, pois
sdo ndo-competitivos com o substrato. A ocor-
réncia de mutacédo que iniba a afinidade do
herbicida pode, eventualmente, também afetar
a afinidade do ligante natural; nesse caso, 0s
dois locais podem influenciar um ao outro, con-
duzindo a alteracfes nas propriedades de reali-
mentacdo, ou podem néo interagir e tornarem-
se independentes (Dewaele et al., 1997). As
informacgdes disponiveis na literatura sobre
essa teoria ainda séo inconclusivas.

As ligacdes dos herbicidas e dos aminoaci-
dos Val ou Leu podem ser mutuamente exclu-
sivas, indicando que o correspondente local de
ligacdo pode se sobrepor. No caso de chicéria
resistente, o efeito inibitério de Leu, comparado
ao de Val, foi mais reduzido, o que leva a hipo-
tese de que seus dominios de ligacdo nao sdo
exatamente sobrepostos (Dewaele et al., 1999).
Como o dominio de ligacdo Leu inclui um local
de ligacdo com regides anibnicas e/ou hidro-
fobicas do herbicida, herbicidas e Leu podem
ligar-se no mesmo local ou a dois locais comple-
tamente sobrepostos, enquanto Val liga-se a
locais diferentes. Uma hipoétese alternativa de
que aminoacidos ligam-se no mesmo local
estaria associada ao fato de que mutacao confe-
rindo resisténcia aos herbicidas pode modificar
também a estrutura quaternaria da enzima,
reduzindo assim a acessibilidade de ambos os
aminoacidos, mais particularmente a Leu, a
qual possui um grupo hidrofébico adicional.
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A disponibilizacdo de mais relatos mole-
culares da substituicdo de nucleotideos que
codificam a resisténcia permitird que possam
ser feitas correlacBes entre substituicfes
especificas e os perfis de resisténcia que elas
codificam em niveis de enzima e de planta.

Efeitos na ecofisiologia das plantas
daninhas

A capacidade de sobrevivéncia e reprodu-
c¢ao de um bidtipo em uma populacao deter-
mina a sua adaptabilidade ecoldgica, a qual
depende de caracteristicas bioldgicas, como
taxas de germinacéo, crescimento e producéao
de sementes (Christoffoleti, 2001). A adapta-
bilidade ecolégica entre bidtipos resistentes e
suscetiveis tem sido comparada através da
analise de crescimento de plantas daninhas
em condi¢cBes competitivas entre bidtipos, em
plantas isoladas e também em condicbes de
competicao interespecifica entre plantas dani-
nhas e cultivadas (Trezzi & Vidal, 2000).

A hipotese de que bidtipos resistentes a
herbicidas possuem menor habilidade compe-
titiva do que bidtipos suscetiveis surgiu de
observacdo em biétipos resistentes aos herbi-
cidas pertencentes ao grupo quimico das
triazinas, 0s quais apresentam menor taxa de
crescimento e capacidade reprodutiva em
relacdo aos bidtipos suscetiveis, na auséncia
do herbicida (Jasieniuk et al., 1996). Para os
bidtipos de plantas daninhas resistentes as
triazinas, a mutacédo que resulta em Unica alte-
racdo no fotossistema Il da planta se reflete
em efeitos pleiotrépicos no bidtipo resistente,
alterando sua eficacia fotossintética (Dekker,
1997). No caso dos herbicidas inibidores da
ALS, a inibicdo dessa enzima nao influencia o
aparato fotossintético, ndo ocasionando, desse
modo, desempenho ecoldgico inferior em bidti-
pos resistentes. Em condi¢des ndo-compe-
titivas, ndo foram constatadas diferencas na
massa da parte aérea de Kochia scoparia entre
biétipos resistentes e suscetiveis aos inibidores
de ALS (Thompson et al., 1994; Christoffoleti
et al., 1997). Resultados semelhantes foram
observados em Euphorbia heterophylla, nao
sendo constatadas diferencas entre os bi6tipos
resistentes e suscetiveis aos herbicidas inibi-
dores da ALS para as variaveis area foliar,
massa seca total, taxa de crescimento relativo,
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taxa assimilatoria liquida e razao de area foliar
(Trezzi & Vidal, 2000; Vidal & Trezzi, 2000;
Brighenti et al., 2001). Para Bidens pilosa,
Christoffoleti (2001) relatou n&o haver dife-
rencas nos padrdes de crescimento entre os
bidtipos resistentes e suscetiveis aos inibidores
da ALS sob condic¢des ndo-competitivas. Pelos
resultados apresentados, constata-se que a
modificacdo causada na ALS, e que confere
resisténcia, nédo esta correlacionada ao decrés-
cimo na produtividade da planta. Portanto,
bidtipos resistentes ndo levariam vantagens ou
desvantagens na competicdo com biotipos
suscetiveis aos herbicidas inibidores de ALS,
quando cultivados na auséncia da aplicacéo
desses herbicidas (Vidal & Trezzi, 2000).

O conhecimento da ecofisiologia dos bi6-
tipos resistentes aos herbicidas inibidores da
ALS é importante para que possam Ser reco-
mendadas medidas de manejo a resisténcia.
Nesse sentido, Christoffoleti (2001) salienta
que, na auséncia de diferencas em habilidade
competitiva entre biétipos resistentes e susce-
tiveis, devam ser adotadas estratégias preven-
tivas a selecdo de bidtipos resistentes, pois,
uma vez selecionado um bidtipo resistente, a
populacdo nédo retorna naturalmente a fre-
quéncia original de suscetibilidade. Associado
a isso, e para espécies de plantas daninhas
que possuam polinizacao cruzada, podera ocor-
rer cruzamento entre os biétipos resistentes e
suscetiveis, aumentando rapidamente a fre-
quéncia do bidtipo resistente, como foi consta-
tado em Helianthus annuus por Marshall et al.
(2001).

Uma vez estabelecida uma populacao de
plantas daninhas resistente aos herbicidas
inibidores da ALS, devem-se buscar alterna-
tivas para reduzir o problema. Entre as estraté-
gias de manejo incluem-se rotacédo ou mistura
de herbicidas com diferentes mecanismos de
acado (Marshall et al., 2001; Monquero &
Christoffoleti, 2001). No entanto, 0 sucesso no
manejo da resisténcia com uso de herbicidas
alternativos constitui-se em opc¢ao de sucesso
a curto prazo, umavez que, se forem utilizados
intensivamente, ha risco de também se desen-
volver resisténcia para esses herbicidas alter-
nativos (Monquero & Christoffoleti, 2001).

E importante que se busquem outras estra-
tégias de controle das populacdes resistentes
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de plantas daninhas. Desse modo, um fator-
chave no manejo dessas populacdes, em nivel
de campo, € o banco de sementes de plantas
daninhas presente no solo. Diferencas em
caracteristicas como viabilidade, dorméncia e
germinacao das sementes influenciam direta-
mente o manejo de areas infestadas com
populacdes de plantas daninhas resistentes e
também a persisténcia dessas populagfes no
campo (Kremer & Lotz, 1998). Nesse sentido,
Eberlein et al. (1999) hipotetizaram que a
reducédo na inibicao por realimentacéo da ALS
de Lactuca sativa pelos aminoacidos Val, Leu e
lle resulta em maior concentracao desses ami-
noacidos em sementes de bi6tipos resistentes
do que em suscetiveis. Essas diferencas no
conteuido de aminoacidos possibilitariam ger-
minacao mais rapida de biotipos resistentes,
permitindo que ocupem mais rapidamente o
espaco disponivel do que os bidtipos susce-
tiveis. Além disso, foi observado pelos autores
que as sementes do bidtipo resistente apresen-
tavam menor dorméncia e germinacdo em
maior amplitude de temperatura, permitindo
assim que seu estabelecimento ocorresse sob
ampla variacdo ambiental.

A diminuicdo do banco de sementes, seja
pela reducdo da dorméncia ou pelo estimulo
da germinacéo, pode auxiliar no manejo das
populacdes de plantas daninhas resistentes aos
herbicidas inibidores da ALS. O estimulo da
germinacéo de plantas daninhas por herbicidas
e 0 subsequente desenvolvimento de plantulas
sdo fendmenos raros; entretanto, Chandran et
al. (1999) obtiveram aumento de 37% na germi-
nacdo de Bidens pilosa apés o tratamento do
solo com o herbicida thiazopyr.

RESISTENCIA DE CULTURAS AOS HERBICI-
DAS INIBIDORES DA ALS

O aumento da disponibilidade de herbi-
cidas recomendados para determinada cultura
pode ser obtido através da incorporagédo de
novos mecanismos de seletividade em culturas
normalmente sensiveis a herbicidas ja exis-
tentes no mercado e recomendados para outras
culturas (Merotto Jr. et al., 2000). A incorpo-
racao de resisténcia em culturas suscetiveis
possibilita ampliacdo das alternativas de
controle para aquelas espécies com reduzido
numero de herbicidas seletivos, uso de herbi-
cidas mais eficientes e seguros, ampliacdo no
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espectro de controle de plantas daninhas,
inclusive para as da mesma espécie da cultura,
planejamento de sistemas de rotacéo de cultu-
ras sem a preocupagdo com residuos para a
cultura subsequente e auxilio no manejo de
areas com plantas daninhas resistentes.

Resisténcia aos inibidores da ALS foi obtida
em algumas espécies de plantas, como Nicotiana
tabacum, Arabidopsis thaliana, Glycine max,
Linum usitatissimum, Datura innoxia, Lotus
corniculatus, Brassica napus, Daucus carota
(Dewaele et al., 1997), Beta vulgaris (Wright
et al.,, 1998) e Zea mays (Wright & Penner,
1998c). Na obtencéo de culturas resistentes aos
herbicidas, trés estratégias podem ser utili-
zadas: transferéncia de genes que codificam
enzima insensivel ao herbicida, superproducéo
da enzima sensivel e metabolizacdo do her-
bicida (Merotto Jr. et al., 2000). No caso dos
inibidores da ALS, utiliza-se, principalmente,
0 primeiro mecanismo, embora haja relatos da
obtencdo de mutantes em laboratério com
aumento da expressao génica em plantas de
cenoura, através da superproducédo da ALS
(Caretto et al., 1994).

Métodos de obtencao de culturas
resistentes

A selecao de plantas resistentes em uma
cultura pode ser acelerada usando-se métodos
de biotecnologia, como selecao de plantas intei-
ras, selecdo em meio de cultura, hibridacoes,
mutagénese e transferéncia de genes (Wright
& Penner, 1998b; Wright & Penner, 1998c).

O uso de células, em vez da selecdo da planta
toda, permite que a mutac&o ocorra em meses
e a transferéncia dos genes de resisténcia
também necessite de um periodo curto. Como
as células vegetais sdo totipotentes, uma planta
pode ser regenerada a partir de uma Unica
célulaviavel. Células de plantas que expressam
um gene de resisténcia a determinado herbi-
cida podem ser selecionadas e identificadas
eficientemente sob condi¢des em que a dose
letal do herbicida correspondente iniba o cres-
cimento de células inalteradas.

Em principio, todos os tipos de plantas
in vitro sdo acessiveis para a selecao de mutan-
tes. Contudo, por questdes praticas, calos e sus-
pensdes de células regeneradas de gendtipos
de plantas séo as fontes mais apropriadas
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(Ferreira et al., 1998). Exemplares de mutantes
oriundos da selecao in vitro foram obtidos para
herbicidas SUL em tabaco, arroz e milho
(Sprague et al., 1999), para IMI em milho
(Wright & Penner, 1998c) e para IMIl e SUL em
beterraba (Wright & Penner, 1998b).

Atualmente, para a maioria das culturas,
estdo sendo desenvolvidos métodos para
transformacao genética de plantas e introducao
de genes isolados (Brasileiro & Dusi, 1999;
Polowick et al., 2000). Para espécies dicotile-
dbneas, o vetor utilizado é Agrobacterium
tumefasciens. Para monocotiledéneas, dife-
rentes métodos foram desenvolvidos, como a
biobalistica e o cultivo de protoplastos. Utilizan-
do-se essas técnicas, genes csrl foram isolados
de mutantes de Arabidopsis resistentes a SUL
e IMI e transferidos para tabaco e arroz
(Brasileiro & Dusi, 1999). Assim, as plantas
transgénicas contendo o gene mutado csrl pro-
duzem uma ALS alterada, ndo reconhecida
pelos herbicidas SUL e IMI, tornando, conse-
guentemente, a planta resistente a esses
produtos.

Genes e mutacdes que conferem resisténcia

Em estudos de laboratério, foram identi-
ficadas algumas mutac¢6es no gene que codifica
ALS e que conferem resisténcia aos herbicidas
inibidores desta enzima. Em beterraba, por
exemplo, resisténcia a SUL foi devida a ALS
com reduzida sensibilidade, herdada como alelo
semidominante (sur); ja a resisténcia a IMI
(alelo sirl3) e a resisténcia cruzada a IMI e SUL
(alelo 93R30B) foram herdadas como alelo
semidominante monogénico (Wright & Penner,
1998a). No caso de milho resistente a IMI, os
hibridos sao divididos em grupos (IT, IR e IMR)
(Sprague et al., 1999). Hibridos IT sédo hetero-
zigotos para resisténcia a IMIs (alelo mut2) e
séo resistentes somente a IMls. Os hibridos IR
(alelo XA-17) e IMR sdo homozigotos, e os IRs
sao resistentes a diferentes grupos de herbi-
cidas inibidores da ALS.

Dois ou mais dominios alterados, em um
Unico individuo, podem n&o somente resultar
em bidtipos R com perfis mais amplos de resis-
téncia, mas também em maior resisténcia total,
devido ao sinergismo entre os dominios
(Boutsalis et al., 1999). Essa descoberta, aliada
ao fato de que a caracteristica semidominante
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da resisténcia expressa maior nivel de resistén-
cia em condi¢Bes homozigotas do que heterozi-
gotas, possibilita, através do melhoramento
tradicional, combinar as classes de resisténcia
especifica (como os alelos sur e sirl3 de beter-
raba) (Boutsalis et al., 1999). No entanto,
Wright & Penner (1998a) salientam que em
culturas como beterraba, com somente um
locus ALS e um alelo expresso em homozigose,
esse procedimento ndo é possivel. Para esses
casos, a amplificacdo do espectro de resistén-
cia pode ser facilitada pelo uso de alelos resis-
tentes tanto a SUL quanto a IMI, como ocorre
com 0 93R30B em beterraba (Wright & Penner,
1998b), ou o alelo XA-17 em milho (Sprague
et al., 1999).

A resisténcia de plantas aos herbicidas
inibidores da ALS pode, de um lado, ser um
aspecto positivo quando associada a cultura,
pois o seu uso aumenta a flexibilidade no
manejo de plantas daninhas-problema. No
entanto, é negativo quando ocorre em plantas
daninhas. Nestas, a resisténcia resulta de uma
Unica mutacdo ou da combinacdo de duas
mutacdes no gene que codifica a ALS e possui
caracteristica dominante a semidominante. As
substituicdes em uma seqiiéncia nucleotidica
em determinadas regides da enzima ocasionam
alteracdo na ALS, conferindo resisténcia aos
herbicidas inibidores dessa enzima. Assim, €
importante o conhecimento das implicacdes da
resisténcia na ecofisiologia, bioquimica e dina-
mica populacional da planta daninha resistente
para que medidas de prevencdo e manejo sejam
adotadas de forma racional na agricultura.
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