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“ Depois da forte subida, paramos diante da porteira que ficava lá no alto da 

serra. Eu nunca tinha andado além desse ponto. Tudo o que viria pela frente 

seria um mundo desconhecido. Talvez fosse árduo o trajeto. Contudo, eu 

vivenciaria novas emoções. Paisagens jamais visitadas. Descobertas. (...) Com 

os olhos bem abertos, parecia-me que tudo havia ficado mais claro. O terreno 

mais arenoso e macio. Ao longe, um ou outro buriti podia ser vislumbrado na 

vegetação menos densa. Tinha impressão inclusive de escutar o canto distante 

das araras. Sentindo uma indescritível emoção, fechei a porteira e subi 

novamente no cavalo. Daí, seguimos o caminho que nos levaria até a terra das 

águas mágicas. Ou até onde a minha imaginação permitisse.” 

O caminho para as veredas 

 

“Agora é a tua vez. Não esqueças: sonhar é expandir idéias.” 

Sonhando com Lígia 
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Dedico esta tese aos meus pais  

Reni e Imaculada. É graças a vocês  

que pude chegar onde estou hoje! 
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RESUMO 

 

O controle da homeostase do óxido nítrico (NO), determinada pelo balanço entre os 

processos de síntese e degradação, é essencial para suas funções sinalizadoras. O presente 

estudo teve como objetivo geral buscar um melhor entendimento da homeostase do NO em 

plantas, enfocando a importância dessa molécula na bioenergética mitocondrial e na 

resposta de defesa vegetal ao ataque de patógenos. Inicialmente, foi realizada a 

caracterização de uma atividade de degradação de NO por mitocôndrias isoladas de 

tubérculos de batata, observando-se um consumo mitocondrial dependente de sua reação 

com o ânion superóxido, estimulado na presença de NAD(P)H. Ensaios com diferentes 

substratos e inibidores respiratórios evidenciaram as NAD(P)H desidrogenases externas, 

além do complexo III, como os principais sítios de geração de ânion superóxido para o 

consumo de NO. Por outro lado, numa análise comparativa com mitocôndrias isoladas de 

fígado de rato, uma atividade NAD(P)H oxidase mitocondrial não associada à cadeia 

respiratória foi detectada como uma fonte de superóxido, em adição ao vazamento de 

elétrons nos complexos I e III, para o consumo de NO. Em ambos os casos, a existência de 

mecanismos mitocondriais de degradação de NO mostrou-se importante para o controle de 

seus efeitos inibitórios sobre a atividade respiratória. Adicionalmente, a importância da 

síntese de NO para a defesa vegetal foi analisada utilizando-se como modelo a interação 

Arabidopsis thaliana-Pseudomonas syringae. Trabalhos anteriores já haviam demonstrado 

que o mutante de A. thaliana duplo-deficiente para a nitrato redutase (nia1 nia2) apresenta 

reduzida produção de NO e susceptibilidade à P. syringae, o que poderia resultar de sua 

prejudicada assimilação de nitrogênio. No presente estudo, plantas nia1 nia2 foram 

cultivadas com glutamina ou arginina para aumentar os níveis foliares de aminoácidos. 

Entretanto, esse mutante continuou a desenvolver uma baixa emissão de NO e permaneceu 

susceptível à infecção bacteriana, indicando que a susceptibilidade não resulta do reduzido 

conteúdo de aminoácidos. Por outro lado, a fumigação com baixas concentrações do gás 

NO de plantas nia1 nia2 com os níveis de aminoácidos recuperados restabeleceu a resposta 

de resistência. Coerentemente, uma análise do perfil transcriptômico utilizando 

microarranjos de DNA mostrou que o tratamento com NO induziu diversos genes 
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relacionados à defesa em folhas nia1 nia2 infectadas, como aqueles relacionados às vias de 

sinalização do ácido salicílico e do cálcio, as proteínas relacionadas à patogênese, a 

reorganização da parede celular e a síntese de compostos com atividade antimicrobiana. 

Ainda, essa análise indicou novos genes como potenciais alvos do NO, sugerindo aspectos 

até então desconhecidos do papel dessa molécula sinalizadora na interação fitopatogênica e 

na fisiologia vegetal. Em especial, destacou-se o possível envolvimento do NO na alteração 

de transcritos relacionados à sinalização hormonal de forma a permitir um controle 

atenuador de mecanismos da resposta de defesa. 
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ABSTRACT 

 

The control of nitric oxide (NO) homeostasis, determined by a balance between the rate of 

synthesis and degradation, is essential for its signaling functions. The present study aimed a 

better understanding of NO homeostasis in plants, focusing on the importance of this 

molecule in mitochondrial bioenergetics and in plant defense response to pathogen attack. 

Initially, we carried out a characterization of an NO degradation activity by mitochondria 

isolated from potato tubers, observing a superoxide-dependent NO consumption, that was 

stimulated in the presence of NAD(P)H. Assays with different respiratory substrates and 

inhibitors evidenced the external NAD(P)H dehydrogenases, in addition to complex III, as 

the main sites of superoxide anion generation for NO consumption. On the other hand, in a 

comparative analysis with mitochondria isolated from rat liver, a mitochondrial NAD(P)H 

oxidase activity, non-associated to the respiratory chain, emerged as a superoxide source, in 

addition to the electron leakage from complexes I and III, for NO consumption. In both 

cases, the existence of mitochondrial mechanisms of NO degradation was important for the 

control of its inhibitory effects on respiratory activity. Additionally, the importance of NO 

synthesis for plant defense was analyzed using the interaction Arabidopsis thaliana-

Pseudomonas syringae as a model. Previous works have shown that the nitrate reductase 

double-deficient mutant of A. thaliana (nia1 nia2) presents reduced NO production and 

susceptibility to P. syringae, that could result from its impaired nitrogen assimilation. Here, 

nia1 nia2 plants were cultivated with glutamine or arginine to increase the leaf amino acid 

content. Despite this, this mutant continued to develop a low NO emission and remained 

susceptible to bacterial infection, indicating that the susceptibility does not result from 

reduced amino acid levels. On the other hand, the fumigation of amino acid-recovered nia1 

nia2 plants with low concentrations of NO gas reestablished the resistance response. 

Accordingly, a transcriptomic analysis using DNA microarrays showed that NO treatment 

induced diverse defense-related genes in infected nia1 nia2 leaves, as those associated to 

salicylic acid and calcium signaling pathways, pathogenesis-related proteins, cell wall 

reorganization and synthesis of antimicrobial compounds. Additionally, this analysis 

indicated new genes as potential targets of NO action, suggesting previously unknown 
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aspects about the role of this signaling molecule in phytopathogenic interactions. In special, 

we can highlight the possible involvement of NO in the modulation of transcripts related to 

hormonal signaling in order to allow an attenuating control of certain mechanisms of the 

defense response.  
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As múltiplas funções do radical óxido nítrico como uma molécula sinalizadora 

O óxido nítrico (NO) é uma importante molécula sinalizadora em vários sistemas 

biológicos. Desde sua identificação como o fator derivado do endotélio responsável pelo 

relaxamento de vasos sanguíneos de mamíferos (Ignarro et al., 1987; Palmer et al., 1987), o 

envolvimento do NO em inúmeros processos metabólicos e fisiológicos em células animais 

tem sido demonstrado, incluindo a contração muscular, a agregação de plaquetas, a 

atividade neuronal e a resposta imune (revisado por Gao, 2010). Ainda, uma produção não 

controlada de NO está relacionada a uma série de situações patológicas, tais quais doenças 

neurodegenerativas, diabetes, hipertensão e outras doenças cardiovasculares (Aliyev et al., 

2004; Napoli e Ignarro, 2009). 

A capacidade de os vegetais produzirem NO foi inicialmente observada em plantas 

de soja tratadas com herbicidas (Klepper, 1979). Entretanto, somente alguns anos após a 

descoberta de suas amplas atividades biológicas em mamíferos, estudos foram realizados 

no sentido de se verificar a atuação do NO como uma molécula sinalizadora em plantas. De 

fato, foi demonstrado que o NO participa de vários processos da fisiologia vegetal, 

incluindo a germinação de sementes, o crescimento de raízes, a expansão foliar, o 

movimento estomático, a floração, o crescimento do tubo polínico e a senescência (revisado 

por Lamattina et al., 2003; del Rio et al., 2004; Wilson et al., 2008). Além de seu 

envolvimento em vias de transdução de sinal relacionadas ao crescimento e ao 

desenvolvimento vegetal, o NO está envolvido na resposta das plantas a estresses bióticos e 

abióticos (revisado por Mur et al., 2006; Qiao e Fan, 2008). Por exemplo, a resposta a 

estresses mecânicos (Huang et al., 2004), a proteção contra a radiação ultravioleta (Shi et 

al., 2005), a aclimatação ao frio (Zhao et al., 2009) e a defesa ao ataque de patógenos 

(Delledonne et al., 1998) são influenciadas por esse radical. 

As amplas ações do NO em sistemas biológicos são decorrentes de suas 

propriedades físico-químicas, que as fazem uma das moléculas sinalizadoras mais versáteis. 

O NO é um radical livre gasoso sem carga elétrica, com uma meia-vida relativamente longa 

(aproximadamente 5 s) se comparada à de outros radicais (Stamler et al., 1992). Como uma 

das menores moléculas diatômicas, ele é altamente difusível e capaz de migrar facilmente 
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por compartimentos hidrofóbicos e hidrofílicos das células como as membranas e o citossol 

(Stamler et al., 1992).  

Muitas das funções do NO nas células são resultantes de modificações pós-

translacionais de proteínas causadas por esse radical ou por compostos dele derivados 

(revisado por Leitner et al., 2009). Uma das principais reações do NO consiste na formação 

de complexos nitrosil com metais de transição em moléculas alvo (Cooper, 1999). Essa 

interação com o ferro hêmico ou com o ferro em proteínas Fe-S representa um dos 

primeiros mecanismos de ação do NO caracterizado nas células vegetais, regulando a 

atividade de enzimas como aconitase e citocromo P450 (Enkhardt e Pommer, 2000; 

Navarre et al., 2000). O NO pode causar também a S-nitrosilação de proteínas ou de 

compostos de baixo peso molecular pela sua reação com grupamentos –SH em resíduos de 

cisteína, o que vem sendo considerado um mecanismo essencial na via de transdução de 

sinal mediada por NO em células animais (Hess et al., 2005). Em vegetais, diversos 

polipeptídeos foram detectados como alvos de S-nitrosilação, tendo sua função biológica 

modulada por esse processo (Lindermayr et al., 2005; Romero-Puertas et al., 2007). Ainda, 

o NO pode alterar indiretamente a atividade protéica através da nitração de resíduos de 

tirosina, por meio da ação de seu derivado NO2 ou do peroxinitrito (ONOO-), formado pela 

reação não enzimática do NO com o ânion superóxido (O2
-), sendo que este último 

mecanismo de nitração protéica já foi descrito em plantas (Cecconi et al., 2009).  

Ao provocar modificações pós-translacionais de proteínas, o NO pode controlar os 

níveis de mensageiros secundários em células vegetais. De forma análoga ao observado em 

mamíferos, plantas apresentam um acúmulo de GMP cíclico em resposta ao NO (Durner et 

al., 1998), apesar de que uma enzima guanilato ciclase sensível ao NO não tenha ainda sido 

encontrada em vegetais (Leitner et al., 2009). Além disso, vários estudos tem verificado o 

envolvimento do cálcio na via de sinalização dependente de NO, já que esse radical é capaz 

de modular canais protéicos, controlando as concentrações intracelulares desse importante 

cátion sinalizador (revisado por Courtois et al., 2008). Por sua vez, o aumento dos níveis de 

cálcio está relacionado a um estímulo da síntese de NO em diversas situações (Courtois et 

al., 2008) 
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A participação do NO como intermediário ou efetor na via de transdução de sinal de 

diversos hormônios vegetais também tem sido verificada (revisado por Lamattina et al., 

2003).  Num trabalho pioneiro, Gouvêa e colaboradores (1997) propuseram a participação 

do NO na via de sinalização da auxina durante a indução do crescimento de segmentos de 

raízes de milho. O NO também foi demonstrado como um intermediário no fechamento 

estomático induzido por ácido abscísico (Desikan et al., 2002) e na respostas às citocininas  

(Tun et al., 2008). Por outro lado, o NO parece ter um efeito negativo sobre a via de 

sinalização do etileno, inibindo a síntese desse hormônio durante a maturação do fruto 

(Leshem et al., 1998). 

A ação sinalizadora do NO em plantas envolve em muitos casos o controle da 

expressão gênica (revisado por Grun et al., 2006). Conforme demonstrado por análises 

transcriptômicas em larga escala, o NO é capaz de modular a expressão de genes 

relacionados a vários processos como a transdução de sinal, a resposta a estresses, o 

transporte celular e o metabolismo básico (Parani et al., 2004; Ferrarini et al., 2008; 

Palmieri et al., 2008).  

Essa incrível habilidade do NO em interagir de diferentes maneiras com alvos 

distintos na célula pode explicar os papéis múltiplos desse radical em sistemas biológicos. 

Por essa razão, o interesse no estudo do NO como uma molécula sinalizadora em plantas 

tem aumentado exponencialmente nos últimos anos, trazendo novos horizontes a diversos 

aspectos da (pato)fisiologia e do metabolismo vegetal. 

 

A importância dos mecanismos de degradação do NO: a dupla face dessa molécula na 

bioenergética mitocondrial 

Apesar de exercer vários efeitos benéficos para os sistemas biológicos, o NO pode, 

em certas condições, ser tóxico às células, levando por exemplo à morte celular apoptótica 

ou necrótica (Murphy, 1999). Assim, para que esse radical exerça suas funções 

sinalizadoras, é essencial o controle de sua homeostase, permitindo a obtenção de suas 

concentrações em níveis adequados para diferentes situações fisiológicas ou de estresse. Os 

níveis endógenos do NO são determinados pelo balanço entre as taxas de síntese e 
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Em soluções aquosas aeróbicas, o decaimento de NO dá-se pela sua auto-oxidação a 

nitrito (Figura 1; Kharitonov et al., 1994). Entretanto, essa reação não é rápida o suficiente 

para explicar a meia-vida extremamente curta do NO em sistemas biológicos, indicando a 

existência de mecanismos adicionais para sua degradação (Coffey et al., 2001). De fato, 

diversos organismos possuem formas de inativar o NO. Alguns mecanismos enzimáticos 

para a conversão de NO a nitrito (NO2
-) foram identificados em animais, incluindo reações 

que envolvem lipooxigenases (Coffey et al., 2001), prostaglandina H sintase (O’Donnell et 

al., 2000), peroxidases (Abu-Soud e Hazen, 2000) e catalase (Brunelli et al., 2001). Além 

disso, uma atividade heme-dependente de conversão de NO a nitrato (NO3
-), similar à NO 

dioxigenase descrita em Escherichia coli, foi observada em células de mamíferos (Gardner 

et al., 2001). 

Um número menor de mecanismos de degradação de NO já foi verificado em 

células vegetais (Figura 1). Culturas de células de alfafa expressando a hemoglobina de 

cevada apresentaram uma atividade semelhante à NO dioxigenase, com a hemoglobina 

agindo juntamente com uma flavoproteína para metabolizar NO a NO3
-, num processo 

dependente de oxigênio e NAD(P)H (Igamberdiev et al., 2004). Em outro trabalho, a 

hemoglobina não-simbiótica AHb1 de Arabidopsis thaliana apresentou uma atividade 

semelhante (Perazzolli et al., 2004). Dessa forma, tem sido proposto um papel das 

hemoglobinas não-simbióticas de plantas na proteção contra o NO, especialmente em 

situações de hipóxia (Igamberdiev et al., 2005). O NO pode reagir também com a 

glutationa reduzida, formando S-nitrosoglutationa (GSNO), um composto que pode 

funcionar como um reservatório natural de NO ou como um agente transnitrosilador 

(Rustérucci et al., 2007). Dessa forma, a atividade da enzima GSNO redutase, que catalisa a 

quebra de GSNO a glutationa oxidada e amônia, vem sendo considerada um outro 

mecanismo de manutenção da  homeostase do NO em plantas (Leitner et al., 2009).  

As mitocôndrias são um importante sítio de ação do NO, representando um bom 

exemplo da dupla face desse radical e da importância da existência de mecanismos que 

levam a sua degradação. O NO se liga, em concentrações nanomolares, à citocromo c 

oxidase (COX ou complexo IV), resultando numa inibição reversível do consumo de 

oxigênio (Cleeter et al., 1994). Esse efeito inibitório competitivo sobre a COX é 

considerado um mecanismo fisiológico de regulação da respiração mitocondrial pelo NO, já 
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que ele permite um aumento da disponibilidade de oxigênio para células distantes dos vasos 

sanguíneos (Cooper e Giulivi, 2007). Entretanto, a exposição prolongada ao NO pode inibir 

persistentemente a atividade respiratória devido à S-nitrosilação de componentes da cadeia 

respiratória, como o complexo I (Clementi et al., 1998; Brown e Borutaite, 2004), estando 

associada ao desenvolvimento de condições patológicas (Moncada e Bolaños, 2006). 

Diante de seu efeito dual sobre a bioenergética mitocondrial, fica evidente que mecanismos 

que levem ao controle dos níveis de NO nessa organela seriam essenciais ao controle da 

sinalização e da toxicidade desse radical. 

A oxidação enzimática do NO a NO2
- por ação da COX de origem animal foi 

proposta, ao menos in vitro, como um processo mitocondrial de degradação de NO (Torres 

et al., 2000). Todavia, a rápida reação não-enzimática do NO com o O2
- tem sido 

considerada o principal mecanismo de consumo de NO por mitocôndrias de mamíferos 

(Poderoso et al., 1996, 1999; Chen et al., 2006). Quando a respiração mitocondrial é inibida 

pelo NO, esse mecanismo contribui para a degradação de NO no meio, reativando a COX e 

permitindo a recuperação do consumo de oxigênio (Poderoso, 2009). O vazamento de 

elétrons no complexo III foi demonstrado como um importante sítio de geração de O2
- para 

a degradação de NO pela cadeia respiratória de mamíferos (Poderoso et al., 1999; Chen et 

al., 2006). Apesar disso, outras enzimas mitocondriais foram documentadas como capazes 

de produzir O2
- em animais, como o complexo I, a succinato desidrogenase e a citocromo 

b5 redutase (Andreyev et al., 2005). Dessa forma, a degradação de NO dependente de O2
- 

pelas mitocôndrias de mamíferos ainda necessita ser melhor caracterizada.  

As mitocôndrias vegetais também constituem importantes alvos da ação do NO 

(Blokhina e Fagerstedt, 2010). Vários estudos demonstraram que o NO inibe a COX de 

plantas de uma forma semelhante à de mamíferos (Millar e Day, 1996; Yamasaki et al., 

2001; Zottini et al., 2002), representando um mecanismo para evitar o estabelecimento da 

anóxia em tecidos submetidos à deficiência de oxigênio (Borisjuk e Rolletschek, 2009). 

Apesar dessa função fisiológica, o tratamento prolongado com doadores de NO causa a 

morte celular por afetar as funções normais das mitocôndrias de Citrus sinensis e cenoura 

(Saviani et al., 2002; Zottini et al., 2002), sugerindo que, em certas condições, o NO pode 

exercer efeitos deletérios também em mitocôndrias vegetais.  



8 
 

Os componentes respiratórios das mitocôndrias vegetais são muito semelhantes aos 

de outras mitocôndrias eucarióticas, apresentando os quatro complexos protéicos presentes 

na cadeia respiratória de mamíferos. Entretanto, a membrana interna das mitocôndrias 

vegetais também apresenta vias alternativas para o transporte de elétrons (Figura 2). Essas 

vias incluem a oxidase alternativa, que desvia o fluxo de elétrons dos complexos III e IV 

(Millenaar e Lambers, 2003), e ao menos quatro NAD(P)H desidrogenases que desviam o 

fluxo de elétrons do complexo I (Rasmusson et al., 2004). Duas dessas desidrogenases 

estão voltadas para o espaço intermembranas e apresentam propriedades distintas, oxidando 

separadamente NADH e NADPH citossólicos. No lado interno, as outras duas 

desidrogenases oxidam separadamente o NADH e NADPH gerados na matriz (Rasmusson 

et al., 2004). O transporte de elétrons por essas enzimas alternativas não é acoplado à 

translocação de prótons, de forma que a energia é dissipada na forma de calor, não sendo 

conservada para a síntese de ATP. Variações nos níveis de expressão dessas desidrogenases 

em diferentes tecidos, assim como durante o desenvolvimento e a exposição de diversos 

tipos de estresses, sugerem que essas enzimas possuem importantes funções nas células 

vegetais (Rasmusson et al., 2004).  

Não obstante a singularidade das mitocôndrias vegetais e a importância da 

regulação de sua atividade respiratória pelo NO, a habilidade de essas organelas 

degradarem o NO não havia ainda sido investigada. Assim, considerou-se relevante neste 

trabalho analisar o envolvimento de proteínas alternativas da cadeia respiratória vegetal, 

como as NAD(P)H desidrogenases externas, na degradação de NO, comparando-se com o 

processo observado em mitocôndrias de mamíferos. 
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microbianos (revisado por Romero-Puertas et al., 2004). Ainda, outros trabalhos 

observaram que a redução dos níveis de NO in planta, obtida por diversas estratégias, leva 

a uma resposta de defesa deficiente (Zeidler et al., 2004; Zeier et al., 2004; Boccara et al., 

2005; Modolo et al., 2006). 

Esses trabalhos sugeriram o envolvimento do NO nas vias de sinalização da 

resistência vegetal ao ataque patogênico. De fato, foi demonstrado que o NO participa, 

juntamente com espécies reativas de oxigênio, do desenvolvimento da resposta 

hipersensitiva, que consiste na morte celular localizada, desenvolvida no tecido vegetal 

para prevenir a proliferação do patógeno a partir do sítio de infecção (Delledonne et al., 

2001). A resposta hipersensitiva é induzida durante interações incompatíveis, em que o 

patógeno expressa o gene de avirulência, cujo produto é reconhecido pela planta que possui 

o gene R de resistência correspondente (Dangl e Jones, 2001). Ainda, o NO está envolvido 

no estabelecimento da resposta imune inata em plantas, induzida por padrões moleculares 

associados a patógenos, incluindo lipopolissacarídeos (Zeidler et al., 2004).  

O NO pode atuar também regulando a expressão de diversos genes envolvidos na 

resposta de resistência vegetal contra patógenos, como os codificantes para proteínas 

relacionadas à patogênese (PRs), para componentes de vias de sinalização de defesa e para 

proteínas de proteção contra o estresse oxidativo (Delledonne et al., 1998; Durner et al., 

1998; Zeier et al., 2004; Parani et al., 2004; Ferrarini et al., 2008). Dentre os genes 

induzidos pelo NO, encontram-se aqueles que codificam isoformas da fenilalanina amônia 

liase (PAL) e chalcona sintase (CHS), enzimas chave da via dos fenilpropanóides 

(Delledonne et al., 1998; Zeier et al., 2004). Dessa forma, o NO ativa vias de produção de 

compostos antimicrobianos de baixo peso molecular, denominados fitoalexinas, os quais 

podem ter um papel na resistência de plantas ao ataque microbiano (Hammerschmidt, 

1999). Trabalhos com tubérculos de batata (Noritake et al., 1996), cotilédones de soja 

(Modolo et al., 2002) e plantas de trigo (Guo et al., 2004) tem dado suporte à importância 

do NO como mediador da produção de metabólitos secundários na resposta de defesa. 

Adicionalmente, a ativação da PAL pelo NO está relacionada a um estímulo da 

síntese de ácido salicílico, já que esse composto é derivado de um intermediário da via dos 

fenilpropanóides (Durner et al., 1998; Zeier et al., 2004). Além de atuar em respostas locais 



11 
 

induzindo o “burst” oxidativo, a morte celular e a expressão de genes de defesa (Mur et al., 

2000), o ácido salicílico participa do estabelecimento da resposta sistêmica adquirida, um 

mecanismo de defesa induzida que confere proteção prolongada em toda a planta contra 

diversos tipos de patógenos (Durrant e Dong, 2004). De fato, a aplicação local de doadores 

de NO leva ao estabelecimento de uma resposta sistêmica ao vírus do mosaico do tabaco 

dependente de ácido salicílico (Song e Goodman, 2001). Adicionalmente, compostos 

derivados do NO, como a GSNO, tem sido sugeridos como possíveis sinais móveis, 

produzidos por células infectadas, que induziriam a resposta sistêmica em tecidos sadios 

(Rustérucci et al., 2007).  

Apesar dessas evidências a respeito da importância do NO como uma molécula 

sinalizadora na resposta de defesa vegetal, os mecanismos moleculares responsáveis por 

sua síntese durante a interação fitopatogênica ainda não estão completamente esclarecidos 

(revisado por Salgado et al., 2006). Em mamíferos, está bem estabelecido que a família de 

enzimas NO sintases (NOSs) é um importante sistema responsável pela síntese de NO 

(Stuehr, 1997). As NOSs catalisam a formação de NO e L-citrulina a partir da oxidação do 

aminoácido L-arginina (Arg), numa reação dependente de oxigênio, NADPH, heme, 

tetrahidrobiopterina, calmodulina, FAD e FMN (Stuehr, 1997). Vários tecidos vegetais 

apresentam uma produção de NO sensível a inibidores das NOSs de mamíferos ou uma 

atividade de formação de L-citrulina a partir de Arg, estimulada pelo ataque patogênico 

(Delledonne et al., 1998; Durner et al., 1998; Modolo et al., 2002; revisado por del Rio et 

al., 2004). Todavia, um gene com homologia às NOSs de origem animal não foi encontrado 

em plantas (The Arabidopsis Genome Iniciative, 2000). Ainda, a proteína AtNOA1, 

inicialmente considerada uma enzima do tipo NOS em Arabidopsis thaliana (Guo et al., 

2003), foi posteriormente identificada como uma GTPase relacionada ao metabolismo 

ribossomal, deixando ainda controversa a síntese de NO a partir de Arg em vegetais 

(Moreau et al., 2008). Recentemente, a oxidação de poliaminas foi sugerida como uma 

potencial via de produção de NO em plantas (Tun et al., 2006). Dessa forma, é possível que 

a Arg, como um precursor biossintético das poliaminas, estimule a produção de NO 

indiretamente (Figura 1; Flores et al., 2008). 
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Além da Arg, o NO2
- tem sido considerado uma importante fonte de NO em 

vegetais (Figura 1). Diversos mecanismos de síntese de NO a partir de NO2
- tem sido 

propostos, incluindo processos não enzimáticos tais quais sua redução nas condições ácidas 

do apoplasto (Bethke et al., 2004) ou na presença de compostos redutores como ácido 

ascórbico ou fenóis (Yamasaki et al., 1999). Dentre os mecanismos enzimáticos, foram 

propostas uma atividade nitrito:NO redutase (NI:NOR) presente na membrana plasmática 

de raízes de tabaco (Stohr et al., 2001) e a atividade redutora de NO2
- da nitrato redutase 

(NR) (Yamasaki e Sakihama, 2000). A NR catalisa a redução dependente de NAD(P)H do 

NO3
- a NO2

-, o qual é posteriormente reduzido a amônio pela nitrito redutase (Figura 3). O 

amônio por sua vez é posteriormente incorporado em aminoácidos pelo sistema enzimático 

glutamina sintetase-glutamina-2-oxoglutarato transaminase (Figura 3). Dessa forma, a NR é 

uma proteína essencial para a assimilação de nitrogênio nas plantas (Lea, 1993). Estudos in 

vitro e in vivo demonstraram que a NR pode também produzir NO e N2O a partir de NO2
-, 

resultando na emissão de NO (Yamasaki e Sakihama, 2000; Rockel et al., 2002). 

Resultados sugerem a participação da NR na síntese de NO durante o fechamento 

estomático de A. thaliana (Desikan et al., 2002), a germinação de sementes de sorgo 

(Simontacchi et al., 2004) e a resposta ao estresse de frio em A. thaliana (Zhao et al., 2009), 

bem como após os tratamentos com eliciadores microbianos em Nicotiana benthamiana 

(Yamamoto-Katou et al., 2006), com auxina em raízes de A. thaliana (Kolbert et al., 2008) 

e com toxinas de Verticillium dahliae também em A. thaliana (Shi e Li, 2008). 

Contudo, em um estudo de nosso grupo, uma atividade mitocondrial redutora de 

NO2
-, independente da NR, foi identificada como uma importante fonte de NO em A. 

thaliana em resposta à inoculação com a bactéria Psm (Modolo et al., 2005). Essa atividade 

foi também observada na alga Chlorella sorokiniana (Tischner et al., 2004), em células em 

suspensão de tabaco (Planchet et al., 2005), em mitocôndrias isoladas de várias espécies 

vegetais (Gupta et al., 2005) e em células de origem animal e de leveduras (Kozlov et al., 

1999; Castello et al., 2006), sugerindo que esse pode ser um mecanismo comum dos 

organismos vivos para a produção de NO independente de Arg. Além da cadeia respiratória 

mitocondrial, a redução do NO2
- a NO por transportadores de elétrons dos cloroplastos foi 

reportada (Jasid et al., 2006). 
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Interessantemente, a inoculação da bactéria Psm causa uma severa clorose em folhas 

do mutante nia1 nia2, enquanto que a resposta hipersensitiva é induzida nas plantas 

selvagens (Modolo et al., 2006). Essa observação indicou que a resposta de defesa ao 

ataque de patógenos é comprometida no mutante nia1 nia2, o que poderia estar relacionado 

a sua produção deficiente de NO (Modolo et al., 2006). Todavia, os baixos níveis de 

aminoácidos e outras alterações metabólicas pleiotrópicas decorrentes da deficiente 

assimilação de nitrogênio do mutante nia1 nia2 poderia afetar a resposta de defesa, 

independente da produção de NO. Dessa forma, considerou-se essencial analisar se 

tratamentos que promovessem a incorporação do nitrogênio e recuperassem o conteúdo de 

aminoácidos de nia1 nia2 teriam efeito na resposta de defesa prejudicada desse mutante. 

Além disso, seria importante determinar se a recuperação dos níveis de Arg alteraria a 

baixa emissão de NO por folhas nia1 nia2, o que poderia trazer informações sobre a 

possível importância desse composto como uma fonte de NO na interação patogênica. 

Ainda, o tratamento com o gás NO seria essencial para se determinar inequivocamente se a 

susceptibilidade de nia1 nia2 é resultante de sua produção deficiente de NO. 
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O presente estudo visou propiciar um melhor entendimento da homeostase do NO 

em plantas, enfocando na importância dessa molécula na bioenergética mitocondrial e na 

resposta de defesa vegetal ao ataque de patógenos. Mais especificamente, ele teve como 

objetivos: 

 Analisar a atividade de degradação de NO por mitocôndrias isoladas de 

tubérculos de batata, verificando o envolvimento da cadeia respiratória 

vegetal, em especial das NAD(P)H desidrogenases externas, nesse processo. 

 Caracterizar a atividade de degradação de NO por mitocôndrias isoladas de 

fígado de rato, comparando-se com os mecanismos apresentados pelas 

mitocôndrias vegetais. 

 Verificar o efeito da recuperação dos níveis endógenos de aminoácidos 

(inclusive Arg) na emissão de NO e na resposta de defesa de folhas nia1 

nia2 à bactéria Pseudomonas syringae. 

 Verificar o efeito da fumigação com baixas concentrações do gás NO na 

resposta de defesa e no perfil transcriptômico de folhas nia1 nia2 inoculadas 

com P. syringae.  

A fim de contemplar cada um desses objetivos específicos, a presente tese encontra-

se dividida em quatro capítulos, apresentados na forma de artigos científicos. 
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CAPÍTULO 1 
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Supplementary data 

 

 

Fig. S1. Effect of NO released from GSNO on O2 consumption by potato tuber 

mitochondria energized with different respiratory substrates. Isolated mitochondria were 

incubated under the same conditions as those described in Fig. 1, except that GSNO (100 

μM) was used instead of NO. cPTIO (100 μM) was added where indicated. The numbers in 

parentheses refer to the respiratory rates expressed as ng atom O.min-1.mg-1. 
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Fig. S2. Kinetics of NO degradation by potato tuber mitochondria as a function of 

NAD(P)H concentration. Potato mitochondria (0.25 mg/mL) were incubated in reaction 

medium (see Fig. 1) supplemented with different concentrations of (a) NADH or (b) 

NADPH, as indicated. NO from GSNO (100 μM) was added at the arrow. 
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Supplementary data 

 

 

Fig. S1. NO degradation and oxygen consumption by rat liver mitochondria using GSNO 

as NO donor. Mitochondrial suspensions (0.5 mg/mL) were incubated in the conditions 

described in Fig. 2. GSNO (200 μM) was added after mitochondria had consumed less than 

5% of the oxygen in the medium. The numbers in parentheses refer to the NO degradation 

and oxygen consumption rates expressed as nmol.min-1.mg-1. 
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a resposta de defesa de plantas de Arabidopsis thaliana 
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Resumo 

A dupla deficiência para a nitrato redutase (NR) torna plantas de Arabidopsis thaliana 

susceptíveis à infecção com linhagens avirulentas de Pseudomonas syringae. A perda de 

resistência não é decorrente dos baixos níveis de aminoácidos, mas deve resultar da 

produção deficiente de óxido nítrico (NO), uma importante molécula sinalizadora na 

resposta de defesa ao ataque de patógenos. Com o objetivo de substanciar esta proposta, no 

presente trabalho, verificou-se o efeito da fumigação com baixas concentrações do gás NO 

na resposta do mutante nia1 nia2 a uma linhagem avirulenta da bactéria Pseudomonas 

syringae pv. tomato. O tratamento com NO em plantas nia1 nia2 com níveis de 

aminoácidos recuperados restabeleceu a resistência desse genótipo à infecção, reduzindo o 

crescimento bacteriano e o desenvolvimento da clorose nas folhas. Além disso, uma análise 

em larga escala da expressão gênica utilizando microarranjos de DNA revelou que a 

fumigação com NO levou a uma ampla modificação no perfil transcriptômico de folhas 

nia1 nia2 infectadas, estimulando a expressão de 419 genes e reprimindo a de outros 415. 

O NO induziu a expressão de diversos transcritos pertencentes a processos da defesa, como 

aqueles relacionados às vias de sinalização do ácido salicílico e do cálcio, às proteínas 

relacionadas à patogênese, à reorganização da parede celular e à síntese de compostos com 
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atividade antimicrobiana. Adicionalmente, novos genes despontaram como potenciais alvos 

da ação do NO, ampliando as informações a respeito do papel dessa molécula sinalizadora 

na interação fitopatogênica. Em especial, destacou-se o possível papel do NO na alteração 

de transcritos relacionados à sinalização e à homeostase hormonal de forma a permitir um 

controle atenuador de mecanismos da resposta de defesa.  

 

Abstract 

Nitrate reductase (NR) double-deficient Arabidopsis thaliana plants are susceptible to 

infection with avirulent strains of Pseudomonas syringae. The loss of resistance is not due 

to their low amino acid levels, but could result from the deficient production of nitric oxide 

(NO), an important signaling molecule in plant defense response against pathogen attack. In 

order to substantiate this proposal, in the present work we verified the effect of the 

fumigation with low concentrations of NO gas in the defense response of the nia1 nia2 

mutant to an avirulent strain of Pseudomonas syringae pv. tomato. NO treatment of amino 

acid-recovered nia1 nia2 plants reestablished the resistance of this genotype to infection, 

decreasing the bacterial growth and the development of leaf clorosis. Moreover, a large 

scale analysis using DNA microarrays revealed that NO fumigation caused broad 

modifications in the transcriptomic profile of infected nia1 nia2 leaves, stimulating or 

repressing the expression of 419 and 415 genes, respectively. NO induced the expression of 

many genes belonging to defense processes, such those associated to salicylic acid and 

calcium signaling pathways, to pathogenesis-related proteins, to cell wall reorganization 

and to the synthesis of antimicrobial compounds. Additionally, new genes emerged as 

potential targets of NO action, increasing the knowledge about the role of this signaling 

molecule in phytopathogenic interactions. In special, we can highlight the possible 

involvement of NO in the modulation of transcripts related to hormonal signaling and 

homeostasis in order to allow an attenuating control of certain mechanisms of the defense 

response.  
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1 – Introdução: 

O óxido nítrico (NO) é um radical livre gasoso que tem sido considerado como uma 

importante molécula sinalizadora em vários processos em plantas, incluindo o crescimento 

e o desenvolvimento vegetal e a resposta a estresses bióticos e abióticos (Lamattina et al., 

2003; Neill et al., 2008). Dada a natureza diversa das funções exercidas pelo NO, análises 

em larga escala da expressão gênica são essenciais para propiciar um entendimento 

adequado das vias de sinalização afetadas por esse radical (Grun et al., 2006). Trabalhos 

utilizando microarranjos de DNA e a análise de polimorfismos de tamanho dos fragmentos 

amplificados descreveram as mudanças no perfil de transcritos de Arabidopsis thaliana, 

Nicotiana tabacum e Medicago truncatula após o tratamento com doadores de NO ou o 

com o próprio gás NO (Polverari et al., 2003; Parani et al., 2004; Zago et al., 2006; Badri et 

al., 2008; Ferrarini et al., 2008; Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009). Esses estudos 

confirmaram que o NO modula a expressão de uma ampla gama de genes envolvidos em 

funções celulares, como transdução de sinal, transporte, defesa, metabolismo primário e 

resposta ao estresse oxidativo, o que está de acordo com o papel pleiotrópico dessa 

molécula na fisiologia vegetal (Polverari et al., 2003; Parani et al., 2004; Zago et al., 2006; 

Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009).  

Uma das ações mais conhecidas do NO em vegetais é seu papel na resposta de 

defesa contra o ataque de patógenos (Delledonne et al., 1998). Juntamente com espécies 

reativas de oxigênio, o NO está envolvido no desenvolvimento da resposta hipersensitiva, 

que consiste na morte celular localizada, desenvolvida no tecido vegetal para prevenir a 

proliferação do patógeno a partir do sítio de infecção (Delledonne et al., 2001). Além de 

atuar no aumento local da expressão de genes de defesa e na ativação das vias de produção 

de compostos antimicrobianos, o NO participa do estabelecimento da resposta sistêmica 

adquirida (Mur et al., 2006), um mecanismo de defesa induzida que confere proteção 

prolongada contra diversos tipos de patógenos (Durrant e Dong, 2004). Várias evidências 

tem sugerido uma interação entre NO e ácido salicílico na modulação do perfil de 

transcritos durante as respostas de defesa local e sistêmica, bem como entre NO e ácido 

jasmônico na sinalização do estresse de ferimento (Grun et al., 2006). Ainda, uma forte 

sobreposição entre os genes modulados por NO e H2O2 foi demonstrada na indução da 
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morte celular em tabaco (Zago et al., 2006). Esses resultados indicam que a expressão 

gênica dependente do NO pode ser regulada por sua interação com outras moléculas 

sinalizadoras (Grun et al., 2006). Dessa forma, as mudanças transcriptômicas induzidas 

pelo tratamento com NO exógeno em tecidos vegetais não infectados (Polverari et al., 

2003; Parani et al., 2004; Zago et al., 2006; Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; 

Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009) podem ser diferentes dos efeitos exercidos por 

esse radical na expressão gênica durante o contexto específico da resposta de defesa, 

situação na qual há a atuação de outros sinais produzidos pela planta em resposta à 

infecção.  

Ainda, conforme recentemente discutido por Besson-Bard e colaboradores (2009), 

muitos genes podem estar sob o controle do NO constitutivamente produzido por fontes 

endógenas, não respondendo a tratamentos exógenos com essa molécula. Dessa forma, a 

aplicação de inibidores de vias de síntese do NO (Besson-Bard et al., 2009) ou a utilização 

de mutantes deficientes para a produção desse radical (Zeidler et al., 2004) podem 

constituir estratégias interessantes em análises transcriptômicas.  

De fato, plantas mutantes com níveis alterados de NO tem se mostrado importantes 

modelos para o estudo dos processos de síntese e sinalização desse radical na interação 

fitopatogênica (Leitner et al., 2009). Um bom exemplo é o mutante nia1 nia2 de 

Arabidopsis thaliana, que é deficiente para os dois genes da enzima nitrato redutase (NR). 

Esse mutante possui uma capacidade reduzida de produção de NO, resultante de seus 

baixos níveis endógenos de nitrito e arginina, os dois substratos primários para a síntese de 

NO em plantas (Modolo et al., 2005, 2006). Plantas nia1 nia2 são susceptíveis à linhagem 

avirulenta de Pseudomonas syringae pv. maculicola, apresentando severa evolução da 

doença (Modolo et al., 2006). No capítulo 3 desta tese, foi demonstrado que a 

susceptibilidade do mutante nia1 nia2 não é devida a alterações metabólicas resultantes de 

sua prejudicada assimilação de nitrogênio, uma vez que o tratamento com glutamina, que 

recuperou os níveis de aminoácidos nas folhas, não teve efeito positivo sobre a deficiente 

resposta de defesa desse mutante. Dessa forma, foi sugerido que a susceptibilidade de nia1 

nia2 à infecção bacteriana seria uma conseqüência de sua produção reduzida de NO. 



47 
 

Visando substanciar essa proposta, no presente trabalho, verificou-se o efeito do NO 

na resposta de defesa de plantas nia1 nia2, com níveis de aminoácidos recuperados, a uma 

linhagem avirulenta de Pseudomonas syringae pv. tomato. As plantas infectadas foram 

submetidas a uma fumigação prolongada com baixas concentrações do gás NO, o que se 

diferencia de estudos anteriores, nos quais foram utilizados doadores de NO (Polverari et 

al., 2003; Parani et al., 2004; Zago et al., 2006; Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; 

Ahlfors et al., 2009) ou concentrações muito elevadas do gás por um curto intervalo de 

tempo (Palmieri et al., 2008). Uma análise em larga escala da expressão gênica utilizando 

microarranjos de DNA foi realizada a fim de se determinar a atuação do NO exógeno sobre 

as diversas vias metabólicas e de sinalização durante o estabelecimento da resposta de 

defesa das folhas infectadas. Os resultados nesta análise demonstraram que o tratamento 

com NO, além de reduzir o crescimento bacteriano e o desenvolvimento de sintomas nas 

folhas, levou a uma modulação da expressão de diversos genes pertencentes a processos de 

defesa, recuperando a resistência das plantas NR-deficientes à infecção. Além disso, novos 

genes despontaram como potenciais alvos de ação do NO, ampliando as informações a 

respeito do papel dessa molécula sinalizadora na interação fitopatogênica.  
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2 – Material e métodos: 

2.1 – Cultivo das plantas: Foram utilizadas plantas de Arabidopsis thaliana L. ecótipo 

Columbia-0 dos genótipos selvagem e mutante duplo-deficiente para os genes NIA1 e NIA2 

da enzima NR (mutante nia1 nia2), obtido por Wilkinson e Crawford (1993). As sementes 

foram germinadas em vermiculita:perlita (1:1) e mantidas em uma câmara de crescimento 

com fotoperíodo de 10 h de luz e 14 h de escuro e temperatura controlada de 24ºC/21ºC 

(dia/noite). As plantas foram irrigadas duas vezes por semana com meio contendo os 

macronutrientes KH2PO4 (5 mM), NH4NO3 (2,5 mM), (NH4)2SO4 (2,5 mM), MgSO4 (1 

mM) e CaCl2 (0.5 mM), e os micronutrientes descritos por Wilkinson e Crawford (1991). 

Para a recuperação dos níveis de aminoácidos, plantas nia1 nia2 foram cultivadas, a partir 

da terceira semana de crescimento, com o mesmo meio contendo glutamina (5 mM). 

Plantas com 5 a 6 semanas de idade foram utilizadas para os experimentos. 

2.2 – Cultivo da bactéria e análise da evolução da infecção: A linhagem da bactéria 

Pseudomonas syringae pv. tomato (Pst) DC3000 que carrega o gene de avirulência AvrB 

foi cultivada em meio B de King líquido contendo rifampicina (50 μg.mL-1) e kanamicina 

(50 μg.mL-1), a uma temperatura de 28ºC e agitação de 180 rpm. Após 16 h,  a suspensão 

bacteriana foi centrifugada a 1000 xg, lavada 2 vezes em MgCl2 (10 mM) e o precipitado 

obtido foi finalmente ressuspendido em MgCl2, de forma a se obter uma absorbância a 600 

nm de 0,1, o que corresponde a 1 x 108 cfu.mL-1. Diluições seriadas em MgCl2 foram então 

realizadas a fim de se obter suspensões bacterianas a 5x105 cfu.mL-1 (para ensaios de 

crescimento bacteriano) ou 5x106 cfu.mL-1 (para análise de sintomas macroscópicos e 

expressão gênica). A suspensão bacteriana foi infiltrada na superfície abaxial das folhas, 

utilizando uma seringa sem agulha. Para o acompanhamento dos sintomas macroscópicos, 

registrados com uma câmera Sony Vaio W210, apenas a metade de cada folha foi infiltrada. 

A análise do crescimento bacteriano em folhas totalmente infiltradas foi realizada conforme 

descrito no capítulo 3 desta tese.  

2.3 – Fumigação das plantas com o gás NO: Vasos contendo plantas infectadas foram 

mantidos numa câmara de polietileno devidamente lacrada com uma tampa transparente 

contendo um tubo para entrada e outro para saída de gases. As plantas foram então 

submetidas a um fluxo contínuo de 10 mL.min-1 de gás NO (estoque de 600 ppm diluído 



49 
 

em N2) e 290 mL.min-1 de ar comercial, de forma a obter uma atmosfera de 15 ± 5 ppm de 

NO no interior da câmara. Plantas controle foram submetidas a um fluxo de 300 mL.min-1 

de ar comercial. Todo o procedimento foi realizado no interior de uma capela.  

2.4 – Fumigação das suspensões bacterianas com o gás NO: Suspensões bacterianas (A600 

= 0,05) em meio de cultura líquido contendo os antibióticos apropriados foram mantidas 

num ―erlenmeyer‖ a 25ºC sob agitação constante de 150 rpm. A exposição a uma atmosfera 

de 15 ± 5 ppm de NO deu-se pelo borbulhamento de um fluxo contínuo de 10 mL.min-1 de 

gás NO (estoque de 600 ppm diluído em N2) e 290 mL.min-1 de ar comercial esterilizado 

diretamente na suspensão bacteriana. Em experimentos controle, ar comercial puro foi 

borbulhado. O crescimento bacteriano foi acompanhado a cada 2 horas pela medida da 

absorbância a 600 nm até o alcance da fase estacionária. 

2.5 – Análise da expressão gênica: 

2.5.1 – Design experimental e extração do RNA total: Plantas nia1 nia2 previamente 

cultivadas com glutamina e inoculadas com 5x106 cfu.mL-1 de Pst foram mantidas na 

câmara de fumigação, a uma atmosfera de 15 ± 5 ppm de NO. A expressão gênica das 

plantas tratadas com NO foi comparada à de plantas nia1 nia2 cultivadas com glutamina, 

também inoculadas com 5x106 cfu.mL-1 de Pst, mas mantidas em câmara com fluxo 

contínuo de ar comercial puro. Após 12 h, 100 mg de folhas foram coletadas e 

imediatamente congeladas em N2 líquido. A coleta foi realizada de forma a se obter 2 

amostras por tratamento, cada uma consistindo no ―pool‖ de 3 replicatas biológicas. As 

amostras foram rapidamente maceradas e então 1 mL de reagente Trizol (Invitrogen) foi 

adicionado a cada uma delas. Após 5 min, 0,2 mL de clorofórmio foi adicionado e, após 

incubação por 3 min, as amostras foram centrifugadas a 12000 xg por 15 min a 4ºC. A fase 

aquosa superior foi retirada e 0,5 mL de álcool isopropílico foi adicionado a ela. Após 10 

min de incubação em temperatura ambiente, as amostras foram centrifugadas a 12000 xg 

por 10 min a 4ºC e o precipitado obtido foi lavado 2 vezes em etanol (75%). Após secagem 

por 10 min em temperatura ambiente, o RNA extraído foi ressuspendido em 30 μL de água 

livre de RNAases. O RNA foi quantificado usando um espectrofotômetro Nanodrop ND-

1000 (Nanodrop Technology) e sua pureza avaliada pelas razões A260/280 e A260/230. A 



50 
 

integridade do RNA extraído foi verificada com o Agilent 2100 Bioanalyzer (Agilent 

Technology) através da análise da razão dos RNA ribossômicos 28S e 18S. 

2.5.2 – Amplificação e marcação do RNA com a sonda fluorescente: A amplificação e 

marcação do RNA extraído foram realizadas com a utilização do kit ―RNA ampULSe: 

Amplification and Labeling Kit for CombiMatrix arrays GEA-022‖ (Kreatech 

Biotechnology), seguindo as instruções do fabricante (http://www.kreatech.com). Para cada 

amostra, 1 μg de RNA foi utilizado para a síntese da primeira fita do cDNA usando 

―primers‖ oligo(dT) T7. Após a síntese da segunda fita, o cDNA foi purificado e utilizado 

como molde para a transcrição do RNA ―antisense‖ (aRNA), o qual foi marcado com a 

sonda fluorescente Cy5. A eficiência da incorporação da sonda ao aRNA foi avaliada 

utilizando o espectrofotômetro Nanodrop ND-1000 (Nanodrop Technology). 

2.5.3 – Hibridização, lavagem e aquisição da imagem: A análise da expressão gênica foi 

realizada com o uso do chip ArabidopsisArray1.1 de 90K (CombiMatrix), que abrange 

28500 genes de Arabidopsis thaliana representados em triplicata, além de controles 

negativos e positivos. Todos os procedimentos foram realizados seguindo o protocolo 

fornecido pelo fabricante (CombiMatrix; http://www.combimatrix.com/ support_docs.htm). 

O aRNA marcado com Cy5 (4 μg) foi quebrado a fragmentos de 50 a 200 bases e então 

hibridizado com o chip por 16 h a 45ºC num forno de hibridização convencional Finepcr 

sv12dx equipado com uma ―rotisserie‖ modelo 610004 (CombiMatrix). Após o 

procedimento de lavagem, o chip foi imediatamente escaneado com um Axon GenePix 

4400A Scanner (MDS Analytical Technologies), obtendo uma imagem em formato tif. 

2.5.4 – Análise dos dados: A análise densitométrica dos ―spots‖ foi realizada com o uso do 

programa Microarray Imager 5.8 (CombiMatrix) e os dados de quantificação foram 

exportados no formato ―tab delimited text‖. A correção do ―background‖ e a normalização 

dos dados de expressão foram realizadas utilizando o pacote LIMMA R (Smyth et al., 

2005). O mesmo software foi utilizado para a implementação de uma análise de modelos 

lineares, a fim de se determinar as diferenças significativas dos sinais entre os tratamentos. 

Genes com valores de P ≤ 0,05 e regulados positiva ou negativamente a uma intensidade de 

ao menos 2 vezes foram considerados como sendo diferencialmente expressos. A anotação 
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funcional dos genes foi realizada utilizando o programa Blast2GO (Conesa et al., 2005), o 

banco de dados Uniprot (http://www.uniprot.org) e informações da literatura. 
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3 – Resultados e discussão: 

 A fim de se verificar se a susceptibilidade do mutante nia1 nia2 está relacionada a 

sua habilidade reduzida em sintetizar o NO,  plantas nia1 nia2 infiltradas com a linhagem 

avirulenta de Pseudomonas syringae pv. tomato (Pst) foram submetidas à fumigação com 

baixas concentrações desse gás. Plantas nia1 nia2 previamente cultivadas com glutamina 

foram utilizadas nesse ensaio, uma vez que esse tratamento minimiza as alterações 

metabólicas pleiotrópicas resultantes da deficiência da NR (ver capítulo 3 desta tese) e não 

tem efeito positivo sobre a baixa emissão de NO e sobre a resposta de defesa prejudicada 

desse mutante à Pst (resultados não mostrados), da mesma forma que observado nos 

ensaios com Pseudomonas syringae pv. maculicola descritos no capítulo 3 desta tese. 

Conforme apresentado na Figura 1, dois dias após a inoculação com Pst, uma clorose 

acentuada e um intenso crescimento bacteriano foram observados em folhas nia1 nia2 em 

relação às selvagens, quando ambos genótipos encontravam-se em câmaras sob um fluxo 

de ar puro. Por outro lado, a fumigação contínua com baixas concentrações de NO 

minimizou os sintomas macroscópicos e reduziu a proliferação de Pst em folhas nia1 nia2, 

de 4048 ± 1898 para 604 ± 349 cfu.cm-2. Dessa forma, o crescimento bacteriano em folhas 

de nia1 nia2 tratadas com NO foi similar ao observado em folhas do genótipo selvagem 

(Figura 1), que são capazes de produzir NO em resposta à Pst (resultados não mostrados).  

Um possível efeito microbicida ou bacteriostático direto do NO sobre a Pst pode ser 

excluído, já que o crescimento de culturas líquidas da bactéria foi minimamente afetado 

pelo tratamento com o gás NO. Após o alcance da fase estacionária, detectou-se um 

decréscimo de somente 15 % no crescimento de suspensões de Pst tratadas com NO em 

relação às mantidas sob um fluxo de ar comercial esterilizado (Figura 2). Esse efeito 

inibitório foi muito menor que a redução no crescimento bacteriano apresentada em folhas 

nia1 nia2 fumigadas com NO (Figura 1B). Esses resultados sugerem que, na presença de 

NO exógeno, o mutante nia1 nia2 é capaz de desenvolver mecanismos de defesa que 

restringem o crescimento de Pst em suas folhas, da mesma forma que plantas do genótipo 

selvagem.  

Com o intuito de se confirmar essa hipótese, uma análise em larga escala do perfil 

transcriptômico utilizando microarranjos de DNA foi realizada, verificando-se os genes de 
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folhas nia1 nia2 inoculadas com Pst cuja expressão foi modulada pela fumigação com NO. 

Dessa forma, seria possível detectar genes responsivos ao NO exógeno que levariam ao 

estabelecimento da resposta de defesa do mutante nia1 nia2. Após 12 h de fumigação, o 

NO induziu em pelo menos 2 vezes a expressão de 419 genes e reprimiu a de outros 415, 

dentre o total de 28500 genes de Arabidopsis thaliana analisados. Conforme apresentado na 

Figura 3, os genes responsivos ao NO pertencem a várias categorias funcionais, com 

destaque para metabolismo, transdução de sinal, resposta a estresses, regulação da 

transcrição, transporte, reorganização da parede celular, catabolismo de proteínas e 

homeostase redox. O efeito do NO em modular a expressão de genes e processos 

específicos será apresentado com detalhes nos itens subseqüentes deste trabalho. 

 

NO estimula a expressão de genes de vias de sinalização da resposta de resistência e de 

proteínas relacionadas à defesa 

 Um dos aspectos marcantes desta análise foi o efeito do NO em induzir genes 

diretamente relacionados a diferentes processos da defesa vegetal contra o ataque de 

patógenos (Tabela I), indicando que o NO foi capaz de ativar a resposta de resistência de 

plantas nia1 nia2 à Pst, conforme proposto na Figura 4. Dentre os transcritos induzidos, 

encontram-se genes de receptores com repetições ricas em leucina (LRR) e de canais 

protéicos modulados por nucleotídeos cíclicos (CNGC). Receptores LRR tem um 

importante papel no reconhecimento de padrões moleculares associados a patógenos e na 

iniciação da resposta de defesa (Ma et al., 2009). Algumas dessas proteínas possuem uma 

atividade guanilato ciclase, de forma que a percepção do patógeno induz a produção de 

GMP cíclico, o qual ativa canais presentes na membrana plasmática, levando a um influxo 

de cálcio nas células (Ma et al., 2009). Por sua vez, o aumento do cálcio citoplasmático está 

relacionado à ativação de diversas vias de sinalização que levam ao desenvolvimento da 

resposta de defesa (Cortouis et al., 2008). Flutuações nos níveis de cálcio são percebidas 

por proteínas sensores desse cátion, como calmodulinas (Cortouis et al., 2008), a expressão 

de cujos genes também foi modulada por NO. Particularmente, já foi demonstrado que a 

proteína semelhante a calmodulina 43 (CLM43) é um importante mediador da resposta 

hipersensitiva em A. thaliana induzida por Pst (Chiasson et al., 2005).  
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 Outros genes de defesa induzidos pela fumigação de NO em folhas nia1 nia2 

infectadas incluem ACD6, EDS1 e TGA3 (Tabela I e Figura 4). ACD6 codifica uma 

proteína de membrana com repetições anquirina, que, assim como LRR, está envolvida na 

percepção do patógeno (Dong, 2004). ACD6 atua ―upstream‖ à proteína EDS1, a qual leva 

à indução da resposta hipersensitiva (Dong, 2004). Coerentemente, mutantes acd6 com 

ganho de função desse gene apresentam elevada expressão de EDS1 e lesões espontâneas 

de morte celular (Dong, 2004). Além de seu papel na resposta hipersensitiva, EDS1 

estimula a síntese de ácido salicílico, o qual favorece a monomerização da proteína NPR1 

via modificações redox e sua conseqüente entrada no núcleo (Wiemer et al., 2005). Por sua 

vez, os monômeros de NPR1 induzem, pela sua interação com fatores de transcrição TGA, 

a expressão local e sistêmica de diversos genes de defesa, como os das proteínas 

relacionadas à patogênese (PRs) (Pieterse e Van Loon, 2004). Além de TGA3, o tratamento 

com NO estimulou a expressão de diversos fatores WRKY, os quais também possuem um 

efeito positivo na transcrição de genes de defesa (Chen e Chen, 2002; Mao et al., 2007). 

Ainda, coerente com a indução observada desses fatores de transcrição, vários genes 

de proteínas diretamente relacionadas à defesa foram induzidos pela fumigação com o gás 

NO (Tabela I e Figura 4), incluindo os da PR-1, PR-2, LURP1, quitinases, germina 1 e 

inibidor de tripsina, bem como genes de proteínas associadas à síntese de compostos 

secundários de defesa, tais quais estrictosidina sintase e a enzima ―berberine-bridge‖ 

(síntese de alcalóides), S-linalool sintase (síntese de terpenóides) e antranilato N-

hidroxicinamoil/benzoiltransferase (síntese de fitoalexinas). Esse efeito do NO em modular 

a expressão de genes de defesa listados na Tabela I ratifica os resultados obtidos por 

trabalhos anteriores (Polverari et al., 2003; Parani et al., 2004; Zeidler et al., 2004; Zago et 

al., 2006; Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009; 

Besson-Bard et al., 2009), demonstrando que a fumigação com baixas concentrações de gás 

NO aqui realizada foi um método eficiente de tratamento para induzir uma resposta 

transcriptômica característica a esse radical.  

 Um aspecto relativamente novo foi a indução pelo NO de genes de 2 ciclofilinas 

(Tabela I), o que já havia sido reportado apenas a nível de expressão protéica (Morot-

Gaudry-Talarmain et al., 2002). Em animais, essas proteínas participam da formação do 
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poro de transição de permeabilidade mitocondrial, associado à liberação de fatores pró-

apoptóticos no citoplasma (Halestrape et al., 2002). A existência de um poro semelhante no 

processo de morte celular em plantas, cuja formação seria induzida por NO, já foi 

demonstrada (Saviani et al., 2002). Dessa forma, a indução dos genes de ciclofilinas 

poderia constituir um mecanismo adicional de o NO favorecer a morte celular durante a 

resposta hipersensitiva vegetal (Figura 4). Além disso, já é conhecido que a ciclofilina-1 

possui um papel fundamental na resposta de defesa por ativar a proteína de avirulência 

AvrRpt2 produzida por alguns patógenos, propiciando o seu reconhecimento por plantas 

resistentes (Coaker et al., 2005). 

 

NO modula a expressão de genes relacionados à reorganização da parede celular: 

formação de uma barreira ao patógeno? 

Durante a resposta de defesa, já foi demonstrado que ocorre uma intensa 

reorganização da parede celular, de forma a produzir uma barreira rígida ao patógeno 

(Vorwerk et al., 2004). Coerentemente, o tratamento com NO levou à modulação da 

expressão de uma série de genes relacionados a esse processo (Tabela II e Figura 5), 

ratificando os dados das análises transcriptômicas em raízes de A. thaliana realizadas por 

Parani e colaboradores (2004) e Ahlfors e colaboradores (2009). Genes de enzimas 

associadas ao metabolismo de celulose e pectina, principais polissacarídeos constituintes de 

paredes primárias (Caffall e Mohnen, 2009), tiveram sua expressão modulada pelo NO, 

bem como genes de hidrolases, expansinas e forminas. Particularmente, vários trabalhos 

tem sugerido a importância de enzimas que modificam a pectina, como as pectina acetil e 

metiltransferases, na defesa vegetal (Vogel et al., 2004;  Pelloux et al., 2007). Acredita-se 

também que compostos provenientes da quebra de carboidratos da parede, como por ação 

das pectato liases, possam agir como moléculas eliciadoras, ativando mecanismos de 

resistência (Dellagi et al., 2000). 

Adicionalmente, os genes das enzimas cinamoil-CoA redutase, cinamil-álcool 

desidrogenase e ácido caféico 3-O-metiltransferase, que catalisam os últimos passos para a 

síntese de lignina, foram induzidos pela fumigação com NO (Figura 5). Interessantemente, 
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o NO estimulou a expressão de fatores de transcrição MYB, alguns dos quais são 

conhecidos por regular a lignificação em Pinus taeda (Patzlaff et al., 2003) e o fluxo de 

metabólitos da via dos fenilpropanóides em A. thaliana (Jin et al., 2000). Apesar de a 

indução gênica dessas enzimas e fatores de transcrição em resposta ao NO já ser conhecida 

(Parani et al., 2004; Ahlfors et al., 2009), o envolvimento desse radical no processo de 

lignificação e no conseqüente reforço da parede celular durante a resposta de defesa ao 

ataque de patógenos ainda não foi analisado fenotipicamente. 

 

Efeito do NO na expressão de genes do metabolismo de lipídios: formação de 

sinalizadores lipídicos para a resposta sistêmica? 

 A fumigação com NO modulou a expressão de diversos genes relacionados ao 

metabolismo de lipídios, incluindo genes de enzimas de elongação e modificação de ácidos 

graxos e da síntese de esteróides (Tabela III). Um destaque foi o efeito do NO em estimular 

a expressão de vários genes de proteínas transferidoras de lipídios (LTPs) e de diversas 

lipases, em especial daquelas localizadas no espaço extracelular (Figura 5).  

LTPs são pequenos peptídeos capazes de transferir lipídios entre membranas (Yeats 

e Rose, 2008). Diversos trabalhos demonstraram uma atividade antimicrobiana das LTPs, 

bem como a indução dessas proteínas em interações fitopatogênicas, o que as levaram a 

serem classificadas como PR-14 (García-Olmedo et al., 1995; Sels et al., 2008). Além 

disso, LTPs participam da formação da cutina, contribuindo para o reforço da parede 

celular durante a defesa (Chassot et al., 2007). Recentemente, o papel das LTPs na resposta 

sistêmica foi sugerido, já que plantas de A. thaliana mutantes para o gene de uma LTP 

foram incapazes de expressar genes PR em folhas sistêmicas, apesar de apresentarem uma 

resposta local normal (Maldonado et al., 2002), e folhas de tabaco com superexpressão do 

gene CALTP apresentaram resistência aumentada a diversos patógenos (Sarowar et al., 

2009). A subexpressão ou superexpressão dos genes de lipases extracelulares também teve 

um efeito negativo ou positivo, respectivamente, no estabelecimento da resposta sistêmica 

(Oh et al., 2005; Kwon et al., 2009). Dessa forma, tem sido sugerido o papel das lipases 

extracelulares e das LTPs na geração ou na translocação de um sinal sistêmico em células 



57 
 

infectadas, que seria transportado a tecidos sadios (Kwon et al., 2009; Sarowar et al., 2009). 

De acordo com essa hipótese, um estudo recente identificou o ácido azelaico como um sinal 

lipídico móvel capaz de induzir a resposta sistêmica adquirida em plantas de A. thaliana 

inoculadas com P. syringae (Jung et al., 2009).  

Apesar de a análise realizada por Parani e colaboradores (2004) ter revelado o gene 

LTP2 como responsivo ao NO e outros autores terem reportado a indução de poucas lipases 

extracelulares pelo mesmo tratamento (Polverari et al., 2003; Parani et al., 2004; Zago et 

al., 2006; Ahlfors et al., 2009), nenhum outro trabalho mostrou um efeito do NO em 

estimular a expressão de tantos genes dessas proteínas como o apresentado no presente 

estudo. Assim, novos experimentos são essenciais no sentido de se verificar a relação entre 

o NO e os sinais lipídicos no processo de defesa sistêmica. Além disso, seria interessante 

analisar se o NO teria um efeito sobre a atividade das LTPs via S-nitrosilação, já que essas 

proteínas são ricas em cisteínas (Yeats e Rose, 2008).  

 

NO altera a expressão de genes relacionados a vias de síntese e sinalização de hormônios 

vegetais: uma modulação da resposta de defesa por “feedback” negativo? 

O tratamento de plantas nia1 nia2 com NO levou a uma expressão diferencial de 

genes relacionados à síntese e à sinalização de vários hormônios vegetais durante a 

infecção com Pst (Tabela IV).  

Por exemplo, o NO modulou transcritos envolvidos na síntese de oxilipinas (Figura 

6). Observou-se a indução do gene codificante para a fosfolipase A2, o que propiciaria uma 

maior formação de ácidos graxos livres, em particular o ácido α-linolênico, principal 

substrato para a via de produção desses compostos lipídicos (Wasternack, 2007). O NO 

também induziu o gene LOX2, que codifica para uma 13-lipoxigenase envolvida na 

produção de ácido jasmônico, uma oxilipina importante em diversos processos fisiológicos 

e na resposta a estresses bióticos e abióticos (Wasternack, 2007). Por outro lado, a 

expressão de LOX1, associado a uma classe distinta de lipoxigenases, foi reprimida pelo 

mesmo tratamento. O efeito positivo do NO sobre a transcrição de genes para 13-
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lipoxigenases (LOX2, LOX3 e LOX4) já havia sido demonstrado por diversos trabalhos 

(Huang et al., 2004; Parani et al., 2004; Ferrarini et al., 2008; Palmieri et al., 2008; Ahlfors 

et al., 2009), de forma que tem sido sugerido um papel do NO nas respostas associadas ao 

ácido jasmônico (Huang et al., 2004). Adicionalmente, o NO estimulou a expressão do 

gene da hidroperóxido liase, ratificando os dados de Parani e colaboradores (2004). Essa 

enzima participa da síntese de outros tipos de oxilipinas, que também podem funcionar 

como sinais lipídicos durante a defesa (Kachroo e Kachroo, 2009). 

Conforme apresentado na Tabela IV e na Figura 7, o tratamento com NO modulou 

também a expressão de genes relacionados às vias de síntese e sinalização das auxinas e das 

citocininas. No caso das auxinas, os genes GH3 e INDOLE-3-ACETATE BETA-

GLUCOSYLTRANSFERASE 1 (AIA GT), associados à formação de conjugados inativos do 

ácido indol 3-acético (Woodward e Bartel, 2005), tiveram sua expressão diminuída pelo 

NO, ao passo que ILR1, associado à hidrólise dos conjugados com aminoácidos e ao 

aumento dos níveis de auxinas livres (Woodward e Bartel, 2005), foi induzido. Além disso, 

o tratamento com NO estimulou a expressão do gene para o receptor de auxina TIR1, o que 

levaria a uma maior sensibilidade a esse hormônio (Dharmasiri et al., 2005). Coerente com 

esse cenário, os genes IAA33 e IAA7, associados a uma repressão da resposta às auxinas 

(Woodward e Bartel, 2005), foram modulados negativamente pelo NO. Por outro lado, os 

transcritos das enzimas antranilato sintase (AntS) e nitrilase 2 (NIT2) tiveram sua expressão 

diminuída, indicando que o NO reprimiu uma das possíveis vias biossintéticas do ácido 

indol 3-acético (Woodward e Bartel, 2005). De uma forma geral, esses resultados indicam 

que o NO aumenta a disponibilização do ácido indol 3-acético a partir de seus conjugados 

inativos e potencializa a resposta a esse hormônio, ao mesmo tempo que inibe sua síntese 

de novo. É interessante citar que apesar de a análise transcriptômica realizada por Palmieri 

e colaboradores (2008) ter indicado um efeito do NO sobre genes GH3, ILR e IAA, todos 

eles são homólogos diferentes dos modulados no presente estudo.  

A sinalização mediada por citocininas, que, assim como as auxinas, são importantes 

para o crescimento e desenvolvimento vegetal (Werner e Schmulling, 2009), também foi 

afetada a nível transcriptômico pelo NO, evidenciando alvos desse radical não previamente 

documentados. Conforme apresentado na Tabela IV, o tratamento com NO reprimiu os 
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genes de reguladores de resposta do tipo A (ARR15 e ARR16), que atuam como 

moduladores negativos da via de transdução de sinal das citocininas (To et al., 2004). Ao 

mesmo tempo, o NO inibiu a expressão de genes relacionados à glicosilação e conseqüente 

inativação desses hormônios (Hou et al., 2004). Desse modo, pode-se sugerir um efeito do 

NO em ativar a via de sinalização das citocininas e aumentar a disponibilidade desses 

hormônios em folhas nia1 nia2 infectadas (Figura 7), semelhante ao observado para as 

auxinas. Interessantemente, relatos anteriores mostram que genes ARR do tipo B, que 

ativam a resposta às citocininas, são induzidos por NO (Ahlfors et al., 2009; Besson-Bard 

et al., 2009). 

Um quadro diferente foi observado no caso do hormônio etileno (Tabela IV e Figura 

8). Genes para as enzimas ACC sintase e ACC oxidase, que catalisam as 2 últimas reações 

de síntese de etileno a partir de S-adenosilmetionina, tiveram sua expressão reprimida pela 

fumigação com NO, bem como o gene para a proteína carreadora de S-adenosilmetionina e 

para a nitrilase 4 (NIT 4), associada à detoxificação do cianeto formado durante a produção 

de etileno (Piotrowski, 2008). Por outro lado, transcritos das enzimas S-adenosilmetionina 

decarboxilase (SAM DC2) e aci-reductona dioxigenase (ARD1), que participam da via de 

salvamento da metionina a partir da S-adenosilmetionina, foram induzidos pelo NO. Dessa 

forma, o NO parece ter um efeito negativo sobre a síntese de etileno por folhas nia1 nia2 

infectadas, ao mesmo tempo que estimula o reaproveitamento de seu substrato S-

adenosilmetionina à metionina. Esses resultados estão de acordo com os dados de 

Lindermayr e colaboradores (2006), que demonstraram que o tratamento com doadores de 

NO reduz a produção de etileno por células em cultura de A. thaliana ao inibir, via S-

nitrosilação, a atividade da enzima que catalisa a formação de S-adenosilmetionina.  

  Outro hormônio vegetal que sofre uma importante interação com o NO durante a 

resposta de defesa é o ácido salicílico (Mur et al., 2006). De fato, observou-se um efeito do 

NO em estimular a expressão de diversos genes associados à transdução de sinal do ácido 

salicílico, conforme já apresentado na Tabela I e na Figura 4. Esses resultados ratificam os 

dados apresentados por diversos trabalhos na literatura (Polverari et al., 2003; Parani et al., 

2004; Zeidler et al., 2004; Zago et al., 2006; Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; 

Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009). Entretanto, um dado novo obtido no presente 
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estudo foi o efeito positivo do NO na expressão de NIMIN-1 e NIMIN-2 (Tabela IV e 

Figura 9). As proteínas NIMIN-1 e, possivelmente, NIMIN-2, por interagirem com NPR1, 

atuam como reguladores negativos da expressão gênica dependente de ácido salicílico, 

evitando que uma quantidade exacerbada de recursos seja direcionada para a defesa em 

detrimento a outros processos fisiológicos importantes (Weigel et al., 2001, 2005). Por 

conseguinte, a indução de genes NIMIN pelo NO sugere um mecanismo de controle 

atenuador da defesa por esse radical.   

Interessantemente, o ácido jasmônico, cuja síntese foi ativada transcriptomicamente 

pelo NO (Tabela IV e Figura 6), é um conhecido antagonista da resposta dependente de 

ácido salicílico (Thaler et al., 2002; Leon-Reyes et al., 2009). Da mesma forma, as auxinas, 

cuja via de sinalização seria estimulada pelo NO (Tabela IV e Figura 7), são consideradas 

como sinais atenuadores da resposta de defesa, permitindo a realocação de recursos para 

processos do crescimento e desenvolvimento vegetal (Kazan e Manners, 2009), os quais 

seriam também favorecidos pelas citocininas (Werner e Schmulling, 2009). Inversamente, o 

etileno, que teve os genes relacionados a sua síntese reprimidos pelo NO (Tabela IV e 

Figura 8), tem sido considerado um mediador positivo da resposta do ácido salicílico, 

estimulando a morte celular e a expressão de genes relacionados à patogênese (van Loon et 

al., 2006; Leon-Reyes et al., 2009). 

No mesmo sentido, o NO modulou transcriptomicamente enzimas relacionadas ao 

metabolismo do mio-inositol e seus derivados (Tabela IV e Figura 10), que atuam como 

importantes mensageiros secundários em vias de sinalização hormonal (Xue et al., 2007). 

Interessantemente, o tratamento com NO estimulou a expressão de MIPS1 (associado à 

síntese de mio-inositol 3-fosfato), que foi recentemente demonstrado como um regulador 

negativo da morte celular programada dependente de ácido salicílico (Meng et al., 2009). 

Ao mesmo tempo, nossos resultados mostram pela primeira vez que o NO inibiu a 

expressão de outros genes da via, sugerindo uma menor formação de mio-inositol 

hexafosfato ou ácido fítico, composto associado à resposta de resistência a diversos tipos de 

patógenos (Murphy et al., 2008).  

A atuação do NO sobre transcritos relacionados ao metabolismo do mio-inositol, 

juntamente com seu efeito sobre genes das vias de sinalização e da homeostase de diversos 
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hormônios vegetais, indica um intrigante aspecto da participação do NO na interação 

fitopatogênica. Assim, ao mesmo tempo em que o NO estimula em vários pontos a resposta 

de defesa, essa molécula parece também induzir mecanismos que levariam a um controle 

por ―feedback‖ negativo desse mecanismo energeticamente custoso, evitando a depleção de 

recursos e maiores prejuízos para processos essenciais do crescimento e desenvolvimento 

vegetal e da adaptação das plantas ao meio onde vivem. Essa hipótese foi recentemente 

sugerida por dois importantes trabalhos da literatura (Tada et al., 2008; Wang et al., 2009). 

Em seu estudo, Tada e colaboradores (2008) demonstraram que a S-nitrosilação de NPR1 

favorece a oligomerização dessa proteína, atenuando a transcrição de genes de defesa. Já 

Wang e colaboradores (2009) verificaram que a S-nitrosilação de SABP3, uma proteína 

ligante de ácido salicílico, também contribui para a atenuação da resposta de defesa em A. 

thaliana. Assim, os efeitos do NO na expressão gênica obtidos no presente trabalho 

sugerem outros mecanismos ainda não revelados pelos quais o NO levaria a um controle 

negativo da resposta de defesa. Esses mecanismos merecem ser analisados com maior 

profundidade em estudos futuros. 

É importante salientar que, apesar desse possível papel na resposta de defesa, o 

efeito do NO sobre transcritos relacionados à homeostase e à sinalização hormonal pode 

estar envolvido em situações fisiológicas, independente do ataque de patógenos. Por 

exemplo, o antagonismo entre NO e etileno já foi reportado durante a senescência e a 

maturação de frutos (Leshem et al., 1998), o que foi relacionado à repressão de genes para 

as enzimas ACC sintase e ACC oxidase (Cheng et al., 2009). Assim, faz-se mister verificar 

se o tratamento com NO afetaria os transcritos apresentados na Tabela IV também em 

plantas nia1 nia2 não infectadas, alterando a produção e a resposta fisiológica aos diversos 

hormônios vegetais.  
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Efeito do NO sobre a expressão de genes relacionados à homeostase redox e à produção 

de energia: um estímulo à fotossíntese e a mecanismos de proteção contra espécies 

reativas de oxigênio 

Diversos genes associados à homeostase redox das células e à proteção contra 

espécies reativas de oxigênio tiveram sua expressão modulada por NO, incluindo genes 

codificantes para glutationa S-transferases, catalase, peroxidases, tiorredoxinas e 

glutarredoxinas (Tabela V), que já foram detectados como responsivos ao NO em diversas 

análises transcriptômicas (Huang et al., 2002; Polverari et al., 2003; Parani et al., 2004; 

Zago et al., 2006; Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; Palmieri et al., 2008; Ahlfors et 

al., 2008; Besson-Bard et al., 2009). Essa observação está coerente com o ―burst‖ oxidativo 

inerente às interações incompatíveis (Delledonne et al., 2001) e com o efeito do próprio NO 

em causar o estresse oxidativo em determinadas situações (Huang et al., 2002). Além disso, 

modificações redox são consideradas mecanismos de sinalização durante a resposta de 

defesa (Tada et al., 2008). Em especial, a indução de genes de enzimas que catalisam a 

redução de pontes dissulfeto, como tiorredoxinas e glutarredoxinas, pode ser relevante para 

a regulação da atividade de proteínas (Meyer et al., 2008). Particularmente, já foi 

demonstrado que diversas enzimas fotossintéticas são ativadas por ação específica das 

tiorredoxinas do tipo F encontradas nos cloroplastos (Schurmann e Jacquot, 2000). A 

formação de grupos –SH em resíduos de cisteínas pode também ser importante para tornar 

possível a S-nitrosilação de certas proteínas, propiciando a regulação de sua atividade pelo 

NO (Lindermayr et al., 2005). 

Observou-se também um marcante efeito do NO em estimular a expressão de 

diversos transcritos relacionados à fotossíntese (Tabela VI), incluindo genes para proteínas 

da fase de claro envolvidas no metabolismo da clorofila, na síntese de ATP e na 

composição dos fotossistemas, bem como genes para enzimas do ciclo de Calvin e da 

fotorrespiração. Uma indução pelo NO de genes da Rubisco (Huang et al., 2002) e de 

proteínas relacionadas à percepção da luz e à transferência de energia durante a fotossíntese 

(Polverari et al., 2003) já havia sido verificada. Todavia, grande parte dos transcritos 

relacionados à fotossíntese que foram detectados como responsivos ao NO no presente 

estudo se diferenciam dos obtidos anteriormente. Além disso, algumas das proteínas 
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fotossintéticas cujos genes foram induzidos pela fumigação de plantas nia1 nia2 tem sido 

identificadas como alvos de S-nitrosilação e nitração (Lindermayr et al., 2005; Cecconi et 

al., 2009), de modo que os resultados da presente análise transcriptômica sugerem um outro 

aspecto da importância do NO como uma molécula sinalizadora nesse processo de 

produção de energia e de biomassa durante a resposta de defesa. Adicionalmente, o NO 

modulou outros transcritos relacionados ao metabolismo e à produção de energia a partir de 

carboidratos, como alguns envolvidos na via glicolítica, na quebra de outros açúcares, e no 

metabolismo da sacarose (Tabela VI). 

Em comparação ao efeito sobre os cloroplastos, poucos genes de proteínas 

envolvidas na bionergética mitocondrial foram afetados pelo tratamento com NO (Tabela 

VI). Interessantemente, as duas proteínas mitocondriais cujos genes foram estimulados 

(proteína desacopladora e uma subunidade do complexo I) foram demonstradas como 

importantes para uma performance fotossintética ótima, em especial durante condições 

fotorrespiratórias (Duttilleul et al., 2003; Sweetlove et al., 2006). Genes como os 

codificantes para a oxidase alternativa, previamente demonstrados como responsivos ao 

NO (Huang et al., 2002), não tiveram sua expressão alterada pela fumigação. Como eles 

são também induzidos por espécies reativas de oxigênio (Polidoros et al., 2005),  é possível 

que o estresse oxidativo inerente à infecção de Pst tenha induzido a expressão desses genes 

independente do NO, explicando sua ausência na presente análise. O mesmo pode se 

aplicar a genes como PAL e CHS (Delledonne et al., 1998). 

O efeito do NO sobre a expressão de AtPUMP2 é um dado relativamente novo, uma 

vez que apenas o gene de uma outra isoforma da proteína desacopladora (AtPUMP5) havia 

sido documentado como responsivo a esse radical (Parani et al., 2004; Palmieri et al., 2008; 

Ahlfors et al., 2008; Besson-Bard et al., 2009). Além de sua possível relação com a 

fotossíntese, a atividade das proteínas desacopladoras está associada a uma menor formação 

de espécies reativas de oxigênio por reduzir o vazamento de elétrons pela cadeia 

respiratória mitocondrial (Vercesi et al., 2006). Assim, a indução pelo NO de genes para 

essas proteínas, em adição ao efeito desse radical sobre transcritos relacionados ao sistema 

antioxidante (Tabela V), pode representar um mecanismo de proteção contra o estresse 

oxidativo durante a resposta de defesa.  
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Além disso, o desacoplamento da atividade respiratória, bem como outros processos 

relacionados à homeostase redox das células, poderiam influenciar o mecanismo 

mitocondrial de degradação de NO dependente de superóxido e de NAD(P)H, descrito no 

primeiro capítulo desta tese. Particularmente, pode-se supor que a proteína desacopladora 

levaria a um aumento da meia-vida do NO, de uma forma semelhante à ação realizada pela 

oxidase alternativa (Wulff et al., 2009). Em mitocôndrias isoladas de células de A. thaliana, 

a atividade da oxidase alternativa, por diminuir a formação de superóxido pela cadeia 

respiratória, atenuou a degradação de NO, agindo de uma maneira contrária às NAD(P)H 

desidrogenases externas. Apesar disso, as mitocôndrias continuaram respirando na presença 

de NO, já que a oxidase alternativa, ao contrário da citocromo c oxidase, não é inibida por 

NO. Dessa forma, propôs-se a importância da ação coordenada da oxidase alternativa e das 

NAD(P)H desidrogenases externas na manutenção da homeostase do NO e no controle da 

respiração celular (Wulff et al., 2009). Nesse contexto, seria interessante verificar o papel 

das proteínas desacopladoras e da modulação de seus genes por NO nesse processo.  

 

Efeitos pleiotrópicos do NO sobre a expressão gênica 

 Vários outros genes codificantes para componentes de cascatas de transdução de 

sinais tiveram sua expressão modulada positiva ou negativamente pela fumigação com NO, 

incluindo diversas proteínas quinases, fosfatases, GTPases e receptores (Tabela VII). Além 

dos já apresentados acima, genes de inúmeros fatores de transcrição foram diferencialmente 

expressos em resposta ao NO, com destaque para proteínas ―zinc finger‖, elementos 

responsivos ao etileno, fatores bHLH e NAM (Tabela VIII). A identificação de um grande 

número de genes relacionados a cascatas de sinalização e fatores de transcrição modulados 

por NO, também descrita por trabalhos anteriores (Polverari et al., 2003; Parani et al., 2004; 

Zago et al., 2006; Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; Palmieri et al., 2008; Ahlfors et 

al., 2009; Besson-Bard et al., 2009), é interessante em vista das amplas funções que tem 

sido atribuídas a esse radical em vegetais.  

 Uma outra classe de transcritos modulados pelo tratamento com NO abrange 

aqueles associados a processos de degradação de proteínas (Parani et al., 2004; Ferrarini et 
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al., 2008; Palmieri et al., 2008), os quais tem sido associados ao reconhecimento do 

patógeno e na ativação da resposta de defesa (Estelle, 2001; Suty et al., 2003; Luo et al., 

2009). Genes de inúmeros tipos de proteases e peptidases e de componentes da via de 

catabolismo de proteínas dependente da ubiquitina foram diferencialmente expressos 

(Tabela IX). Um destaque foi o gene da subunidade alfa-B2 do proteassomo 20S, cuja 

expressão aumentou em quase 20 vezes e está relacionada à degradação de proteínas 

oxidadas durante o processo de defesa (Suty et al., 2003). Além disso, a Tabela IX mostra 

que o NO induziu a expressão de genes de proteínas ―heat shock‖, chaperonas conhecidas 

por manterem ou restaurarem a homeostase protéica durante diversas situações de estresse 

(Baniwal et al., 2004).  

 Genes de proteínas do metabolismo de diversos aminoácidos também tiveram sua 

expressão modulada pela fumigação com NO (Tabela X), bem como genes de proteínas 

envolvidas no metabolismo de ácidos nucléicos, na síntese protéica e no ciclo celular 

(Tabela XI). Além disso, genes de enzimas da via de modificação de antocianinas e 

flavonóides, produtos do metabolismo secundário vegetal, foram regulados por NO (Tabela 

XII). Particularmente, foi observada a repressão de transcritos de enzimas que glicosilam 

flavonóides como a quercetina (Tabela XII), sugerindo uma ação do NO em manter esses 

compostos na forma aglicona, um efeito semelhante ao observado sobre as auxinas e as 

citocininas (Tabela IV). Essa hipótese está de acordo com resultados prévios de nosso 

grupo, observados em cotilédones e embriões de soja, em que o tratamento com doadores 

de NO induziu a formação de isoflavonas nas formas agliconas, que são 

farmacologicamente ativas (Modolo et al., 2002; Ferreira e Salgado, 2008). Além das 

proteínas relacionadas ao metabolismo de flavonóides e de fitormônios, genes para diversas 

outras glicosil-transferases foram reprimidos pela fumigação com NO (Tabela XII), apesar 

de não se saber a que classe de compostos grande parte dessas enzimas são capazes de 

transferir o grupamento glicosil. Esses resultados contrastam com trabalhos anteriores, que 

haviam reportado uma indução de transcritos de glicosil-transferases pelo NO (Parani et al., 

2004; Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009).  

 Além de afetar genes relacionados a diversos aspectos do metabolismo, o NO 

modulou a expressão de transcritos associados ao transporte de substâncias, como íons 
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metálicos, açúcares e compostos nitrogenados (Tabela XIII). Um destaque foi a repressão 

por NO de 9 genes de transportadores de drogas da família ABC. Da mesma forma, a 

fumigação reprimiu a expressão de 16 genes para enzimas da família das citocromos P450 

(Tabela XIV), sendo este um resultado oposto à indução dos genes dessas duas classes de 

proteínas em resposta ao NO observada em outros trabalhos (Polverari et al., 2003; Parani 

et al., 2004; Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009). De fato, transportadores ABC e 

citocromos P450 são considerados importantes na resposta a estresses e em processos de 

detoxificação, sendo comumente induzidos durante o ataque de patógenos (Schuler e 

Werch-Reichhart, 2003; Rea, 2007). No presente trabalho, é possível que a própria infecção 

com Pst tenha induzido a expressão desses genes, independente do NO. Assim, a fumigação 

com NO teria apenas atenuado a expressão já elevada desses genes em folhas nia1 nia2 

infectadas com o patógeno, da mesma forma que Ahlfors e colaboradores (2009) 

observaram um efeito do NO em reduzir a expressão de genes de defesa induzida por 

ozônio. Assim, a ação do NO sobre transcritos de transportadores ABC e citocromos P450 

poderia representar mais um mecanismo de atenuação e controle da resposta de defesa, no 

mesmo sentido que a atuação do NO sobre genes relacionados à homeostase e à sinalização 

hormonal. É importante citar que diferentes transportadores ABC e citocromos P450, além 

do papel em processos de detoxificação, podem possuir funções específicas no 

metabolismo vegetal, como modificações de lipídios e a homeostase hormonal (Schuler e 

Werch-Reichhart, 2003; Rea, 2007). Dessa forma, seria interessante verificar os papéis 

específicos exercidos pelos transportadores ABC e citocromos P450 que foram reprimidos 

pelo NO. 

 A Tabela XIV também mostra diversos outros genes modulados pelo tratamento 

com NO, relacionados a funções diversas, abrangendo por exemplo a homeostase do íon 

ferro, a síntese de coenzimas e grupos prostéticos e a resposta a estresses abióticos. 

Finalmente, a Tabela XV apresenta genes codificantes para proteínas desconhecidas ou de 

função não determinada.  
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4 – Conclusões: 

 O presente estudo indicou um amplo efeito do NO sobre a expressão de genes 

relacionados a diversos aspectos do metabolismo, transporte, vias de transdução de sinal, 

controle da transcrição, homeostase redox e catabolismo de proteínas, dentre outros 

processos, o que está de acordo com as múltiplas funções que tem sido atribuídas ao NO 

nos vegetais. Em especial, a análise transcriptômica demonstrou que o tratamento com o 

gás NO induziu a expressão de inúmeros genes de defesa em plantas nia1 nia2 inoculadas 

com Pst. Essa ativação gênica da resposta de resistência está de acordo com o efeito do NO 

em reduzir o crescimento bacteriano e o desenvolvimento dos sintomas da doença nas 

plantas nia1 nia2, demonstrando que a susceptilibilidade desse mutante à Pst é resultante de 

sua deficiente produção de NO.  

A análise transcriptômica aqui realizada corroborou resultados de trabalhos 

anteriores, mostrando o papel do NO em estimular a expressão de genes pertencentes às 

vias de sinalização do ácido salicílico e do cálcio, à reorganização da parede celular, à 

síntese de compostos antimicrobianos e às proteínas relacionadas à patogênese (Polverari et 

al., 2003; Parani et al., 2004; Zago et al., 2006; Badri et al., 2008; Ferrarini et al., 2008; 

Palmieri et al., 2008; Ahlfors et al., 2009). Ainda, novos genes despontaram a partir deste 

estudo como alvos potenciais do NO durante a interação fitopatogênica. Os aspectos não 

previamente documentados das ações do NO sobre a expressão gênica podem ter se 

despontado devido ao fato de a presente análise ter sido realizada com plantas nia1 nia2, 

que apresentam uma produção de NO muito reduzida em relação ao genótipo selvagem, 

mesmo após a inoculação com o patógeno (como apresentado no capítulo 3 desta tese). 

Essa diferença permitiria detectar no mutante nia1 nia2 o efeito do NO exógeno sobre a 

expressão de certos genes alvo, que poderiam estar com a expressão previamente induzida 

ou reprimida em plantas selvagens, devido a seu conteúdo endógeno de NO já 

relativamente elevado. Além disso, no presente estudo, o tratamento com o gás NO foi 

realizado com plantas nia1 nia2 inoculadas com Pst. Dessa forma, no modelo aqui 

utilizado, o NO exógeno poderia interagir com sinais específicos produzidos pela planta ou 

mesmo pela bactéria durante a interação fitopatogênica.  
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A importância do contexto em que se realiza o tratamento com NO foi verificada 

recentemente por Ahlfors e colaboradores (2009) num estudo sobre a participação desse 

radical na resposta das plantas à exposição ao ozônio. Nesse trabalho, enquanto o 

nitroprussiato de sódio induziu genes relacionados à resposta a estresses em plantas 

controle, esse mesmo doador de NO levou a uma atenuação da expressão dos mesmos 

genes em plantas tratadas com ozônio (Ahlfors et al., 2009). De uma maneira semelhante, 

na presente análise, a fumigação com NO alterou transcritos relacionados à sinalização e à 

homeostase hormonal de forma a permitir um possível controle atenuador de mecanismos 

da resposta de defesa, conforme vem sendo sugerido pelos efeitos da S-nitrosilação em 

proteínas de vias de defesa (Tada et al., 2008; Wang et al., 2009). Interessantemente, uma 

repressão de genes de diversos transportadores ABC e citocromos P450 foi observada. 

Adicionalmente, destacaram-se o potencial envolvimento do NO na formação de sinais 

lipídicos para a resposta sistêmica, no estímulo a várias etapas da fotossíntese e na 

repressão de enzimas que glicosilam flavonóides e outros compostos. As intrigantes 

alterações transcriptômicas observadas no presente modelo não apenas abrem novas 

perspectivas de estudos sobre a sinalização do NO na interação fitopatogênica, mas também 

trazem subsídios para investigações acerca das ações desse radical em diversos processos 

relacionados ao crescimento e ao desenvolvimento vegetal.  
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Figura 2. Efeito da fumigação com NO no crescimento de suspensões de Pst. Suspensões 

de Pst em meio B de King líquido (A600 = 0,05), mantidas sob agitação de 150 rpm, foram 

tratadas com uma atmosfera de 15 ± 5 ppm de NO. O crescimento bacteriano de suspensões 

tratadas com NO (+NO), acompanhado pelo aumento da absorbância a 600 nm, foi 

comparado ao de suspensões de Pst mantidas sob o mesmo fluxo de ar comercial puro 

(Controle). Os dados representam média ± SD (n = 3). 
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Figura 3. Categorização funcional dos genes diferencialmente expressos em folhas nia1 

nia2, previamente cultivadas com glutamina (5 mM) e infectadas com 5 x 106 cfu.mL-1 de 

Pst, após 12 h de fumigação com 15 ± 5 ppm de gás NO. A anotação funcional foi realizada 

utilizando o programa Blast2GO, o banco de dados Uniprot e informações da literatura. Os 

genes diferencialmente expressos aqui representados são estatisticamente significantes a P 

< 0,05 e apresentam uma indução ou repressão de pelo menos 2 vezes. 
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Tabela I. Lista de genes relacionados à defesa cuja expressão em folhas nia1 nia2, previamente cultivadas com glutamina (5 

mM) e infectadas com 5 x 106 cfu.mL-1 de Pst, foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com 15 ± 5 ppm de gás 

NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Receptores ricos em leucina 
TC287555 Q9LP24 Probable leucine-rich repeat receptor-like protein kinase At1g35710 2,80 
TC299472 Q9C9N5 Leucine-rich repeat receptor-like protein kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,44 
TC299305 Q9LJS2 Leucine-rich repeat disease resistance protein-like, complete 2,39 
TC281243 Q9FKZ0 Probable disease resistance protein At5g66910, complete (NB-LRR family) 2,05 
TC306791 C0LGL9 LRR receptor-like serine/threonine-protein kinase FEI 2 (EC 2.7.11.1) {Arabidopsis thaliana},  partial (19%)  -3,10 
Canais de cálcio 
TC283177 B3FXQ4 Cyclic nucleotide gated ion channel 11 (ATCNGC11); calmodulin binding {Arabidopsis thaliana}, complete 2,27 
TC281918 Q9SKD7 Probable cyclic nucleotide-gated ion channel 3 (AtCNGC3), complete 2,08 
Calmodulinas/Proteínas ligantes de calmodulinas 
TC308071 Q9FIH9 Calcium-binding protein CML37 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (82%)  9,86 
TC293788 P30187 22 kDa calmodulin-like calcium-binding protein (CABP-22), complete 3,04 
TC298333 Q9FI19 Calmodulin-like protein CML43 (At5g44460), complete 2,60 
TC300372 Q9C9T2 Putative calmodulin-binding protein; 77122-73705, complete 2,55 
TC285879 O65550 Putative calmodulin-binding protein, complete 2,45 
TC291494 Q2NND9 Calmodulin binding protein IQD7, complete 2,33 
TC299875 O22845 calmodulin-like MSS3 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,24 
TC310839 Q8GZN1 Pollen-specific calmodulin-binding protein, complete -4,50 
TC293707 Q9FDX6 NaCl-inducible Ca2+-binding protein-like (AT5g49480/K6M13_2), complete -2,80 
Outras proteínas de transdução de sinal na defesa 
TC282141 Q8LPS2 Arabidopsis thaliana ACD6 (ACCELERATED CELL DEATH 6); complete 3,10 
TC307410 Q8LPS2 ankyrin repeat and transmembrane-domain containing protein {Arabidopsis thaliana},  partial (7%)  2,05 
TC309351 Q9SU72 EDS1 (ENHANCED DISEASE SUSCEPTIBILITY 1); signal transducer/ triacylglycerol lipase, complete 2,05 
Fatores de transcrição WRKY e TGA 
TC291364 Q8GWF1 Probable WRKY transcription factor 38 (WRKY DNA-binding protein 38), complete 4,94 
TC293239 Q9LZV6 homologue to WRKY DNA-binding protein 62 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 3,24 
TC288467 Q9C5T4 WRKY transcription factor 18 (WRKY DNA-binding protein 18) (AtWRKY18), complete 2,69 
TC313555 Q93WU8 Probable WRKY transcription factor 54 (WRKY DNA-binding protein 54), complete 2,45 
TC286886 O22900 Probable WRKY transcription factor 23 (WRKY DNA-binding protein 23), complete 2,06 
TC285404 Q39234 Transcription factor TGA3 (AtbZIP22), complete 2,01 
TC291157 Q9SUS1 Probable WRKY transcription factor 29 (WRKY DNA-binding protein 29), complete -2,49 
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Outras proteínas relacionadas à defesa 
TC295917 P33154 Pathogenesis-related protein 1 precursor (PR-1), complete 4,35 
TC292547 Q9FHC1 photoassimilate-responsive protein PAR-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 4,17 
TC308173 Q9ZQR8 Late upregulated in response to Hyaloperonospora parasitica (LURP1) 4,15 
TC288082 P33157 Glucan endo-1 3-beta-glucosidase  acidic isoform precursor  ((1->3)-beta-glucan, complete (PR-2) 3,47 
TC291847 P94040 Germin-like protein subfamily 3 member 1 precursor (AtGER1) (At-GERM1) (AtGLP1), complete 3,45 
TC304170 Q9ZQ29 Similar to avrRpt2-induced protein 2,  partial (27%)  3,28 
TC309349 Q8VYI5 Tobacco rattle virus-induced protein variant 1 (At1g78410/F3F9_27) {Arabidopsis thaliana}, complete 3,12 
TC296149  similar to viral resistance protein  putative {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (1%)  2,90 
TC280921 Q9SRL2 Putative disease resistance protein, complete 2,77 
TC311284 Q6ZZT8 homologue to (Q6ZZT8) Putative trypsin inhibitor 3, complete 2,49 
TC290127 Q9LSP9 Basic chitinase (AT3g16920/K14A17_4), complete 2,42 
TC310287 Q9MA41 homologue to chitinase-like protein 1 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (17%)  2,36 
TC310159 O22841 Putative endochitinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,31 
TC294658 Q9LRW9 Disease resistance protein-like,  partial (27%)  2,28 
TC284214 Q8H1N6 At3g04210/T6K12_17, complete; disease resistance protein (TIR-NBS class) 2,25 
TC309125 O81747 homologue to transmembrane receptor {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (26%) -3,26 
TC281474 O48851 Putative disease resistance protein, complete -2,37 
TC281338 Q9MA83 Putative disease resistance protein; kinase/ protein binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,14 
TC292358 Q9M2U5 Class IV chitinase (CHIV) (At3g54420), complete -2,12 
TC309229 Q9SSN2 Disease resistance protein (TIR-NBS class) transmembrane receptor {Arabidopsis thaliana}, complete -2,00 
Síntese de compostos secundários de defesa 
TC299493 Q9FI25 Berberine bridge enzyme-like protein, complete 2,62 
TC288156 Q94K89 strictosidine synthase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,27 
TC280952 Q93YV0 Putative S-linalool synthase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,23 
TC310258 Q93Y30 Anthranilate N-hydroxycinnamoyl/benzoyltransferase-like protein,  partial (21%)  2,14 
TC287476 Q9SD04 Mucin-like protein (At3g51450/F26O13_90), complete 2,03 
Ciclofilinas 
TC294061 P34790 Peptidyl-prolyl cis-trans isomerase CYP18-3  (PPIase CYP18-3) (Rotamase cyclophilin-1), complete 2,41 
TC289547 P34791 peptidylprolyl isomerase ROC4 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,27 
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Tabela II. Lista de genes relacionados à reorganização da parede celular cuja expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi 

significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Modificação da pectina 
TC296106 Q9LTZ0 pectate lyase-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0) (EC 4.2.2.2  EC 4.2.2.2), complete 9,97 
TC287417 Q8L7Z5 Pectin acetylesterase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,77 
TC293365 Q9LZI3 Putative pectinesterase 2,67 
TC283922 Q9C5M8 Probable pectate lyase 18 precursor  (Pectate lyase A10) (EC 4.2.2.2  EC 4.2.2.2), complete 2,44 
TC283104 Q940Q1 Probable pectate lyase 1 precursor  (Pectate lyase A1) (EC 4.2.2.2  EC 4.2.2.2), complete 2,37 
TC283052 Q9FK05 Pectinesterase, complete 2,33 
TC302059 O48711 enzyme inhibitor/ pectinesterase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,28 
TC314335 Q5MFV8 homologue to VANGUARD 1 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (8%); pectin methylesterase -9,55 
TC298837 Q9LN68 PARVUS (PARVUS); polygalacturonate 4-alpha-galacturonosyltransferase/ transferase -5,11 
TC286006 Q940J8 Putative pectin acetylesterase protein -2,79 
TC294239 Q9LY17 Pectin methyl-esterase-like protein, complete -2,53 
TC285124 Q7Y201 enzyme inhibitor/ pectinesterase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,18 
Metabolismo da celulose 
TC281216 O49323 ATCSLD1; cellulose synthase/ transferase  transferring glycosyl groups {Arabidopsis thaliana}, complete 3,82 
TC297624 Q8VYG3 Endo-1,4-beta glucanase 16 -9,83 
TC292597 Q8VZK9 ATCSLE1; cellulose synthase/ transferase  transferring glycosyl groups {Arabidopsis thaliana}, complete -2,51 
Hidrolases 
TC282682 Q8VYE5 hydrolase  hydrolyzing O-glycosyl compounds {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 3,17 
TC291006 Q8GXR7 hydrolase  hydrolyzing O-glycosyl compounds {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,06 
TC291995 O80803 Probable xyloglucan endotransglucosylase/hydrolase protein 17 precursor  (At-XTH17), complete -31,32 
TC309292 Q9LXI6 At3g52790 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -4,17 
TC286177 O80690 F8K4.3 protein, complete; hydrolases O-glycosyl compounds -3,28 
Expansinas e forminas 
TC281127 Q9SRR2 Formin-like protein 10 (AT3g07540/F21O3_25), complete 3,32 
TC286711 O48818 Alpha-expansin 4 precursor (AtEXPA4) (At-EXP4) (AtEx4) (Ath-ExpAlpha-1.6), complete 3,31 
TC292939 Q9M2S9 Alpha-expansin 16 precursor (AtEXPA16) (At-EXP16) (AtEx16) (Ath-ExpAlpha-1.7), complete 2,63 
TC291079 Q38866 ATEXPA2 EXPANSIN A2 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,30 
Síntese de lignina 
TC300639 P42734 cinnamyl-alcohol dehydrogenase CAD1 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0) (EC 1.1.1.195), complete 5,40 
TC288259 Q9M0B3 Cinnamoyl-CoA reductase-like protein, complete 2,39 
TC303151 Q9FHZ5 Caffeic acid 3-O-methyltransferase-like protein,  partial (40%)  2,06 
Fatores de transcrição MYB 
TC290196 Q9SZP1 Transcription repressor MYB4 (Myb-related protein 4) (AtMYB4), complete 4,02 
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TC304100 Q1G3C4 weakly similar to MYB transcription factor {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (76%)  2,30 
TC291496 Q681D0 MYB99, complete 2,13 
TC304731 Q9C773  MYB transcription factor {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,05 
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Tabela III. Lista de genes relacionados ao metabolismo e à sinalização de compostos lipídicos cuja expressão em folhas nia1 

nia2 infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Proteínas transferidoras de lipídios 
TC299264 Q9LLR6 Nonspecific lipid-transfer protein 4 precursor (LTP 4), complete 6,82 
TC302264 Q9LLR7 Nonspecific lipid-transfer protein 3 precursor (LTP 3), complete 2,69 
TC300537 Q8GWA4 Arabidopsis thaliana protease inhibitor/seed storage/lipid transfer {Arabidopsis thaliana}, complete 2,41 
TC292948 Q9LJ86 Non-specific lipid-transfer protein (AT3g22600/F16J14_17) (Xylogen like protein 8), complete 2,40 
TC296981 Q9LJQ3 Lipid transfer protein (AT3g18280/MIE15_7), complete 2,31 
TC300902 Q9ZUK6 Non-specific lipid-transfer protein 7 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,27 
TC308239 Q42589 Nonspecific lipid-transfer protein 1 precursor (LTP 1), complete 2,16 
Lipases 
TC288419 Q9FIA1 GDSL-motif lipase/hydrolase-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,21 
TC285545 Q8L7S1 Triglyceride lipase activity (At1g45200/At1g45200), complete 2,96 
TC301188 Q0WPI9 GDSL esterase/lipase At3g53100 (EC 3.1.1.-) (Extracellular lipase At3g53100),  partial (39%)  2,52 
TC299585 Q9C5N8 GDSL esterase/lipase At1g54020 (EC 3.1.1.-) (Extracellular lipase At1g54020), complete 2,52 
TC289123 Q6NLP7 GDSL esterase/lipase At3g62280 (EC 3.1.1.-) (Extracellular lipase At3g62280) {Arabidopsis thaliana}, complete 2,08 
TC283215 O04340 triacylglycerol lipase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,06 
TC286329 Q67ZU1 MRNA  complete cds  clone: RAFL22-74-A06, complete; Triacylglycerol lipase 2 -2,45 
Outras proteínas do metabolismo de lipídios 
TC306109 O22813 3-beta-hydroxy-delta5-steroid dehydrogenase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 6,27 
TC290482 Q9LVS6 Palmitoyl-protein thioesterase-like (At5g47330), complete 3,83 
TC287964 Q9LF05 Stearoyl-acyl carrier protein desaturase, complete 3,26 
TC296937 Q9LQP8 3-ketoacyl-CoA synthase 3 (KCS-3) (EC 2.3.1.-) (Very long-chain fatty acid condensing enzyme 3)  2,88 
TC289410 Q9LIH7 Probable S-acyltransferase At3g18620 2,39 
TC307115 Q9SVM9 Fatty acid elongase-like protein (Cer2-like) (AT4g13840/F18A5_230), complete 2,35 
TC305913 Q9FZI1 Probable glycerophosphoryl diester phosphodiesterase 3 2,30 
TC283792 Q39152 Fatty acyl-CoA reductase 1 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,10 
TC310321 Q94FR1 Glycine-rich protein GRP16 / oleosin,  partial (37%)  -8,11 
TC299273 Q9FKT7 Glycine-rich protein / oleosin [Arabidopsis thaliana] -3,86 
TC310191 Q9SCT5 AT3g51730/T18N14_110 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (22%)  -3,52 
TC302080 Q9LX13 (3R)-hydroxymyristoyl-[acyl carrier protein] dehydratase-like protein (At5g10160), complete -2,42 
TC296387 Q9FLM1 Glycerophosphoryl diester phosphodiesterase family protein -2,84 
TC286300 Q949X0 Palmitoyl-monogalactosyldiacylglycerol delta-7 desaturase  chloroplast precursor, complete -2,50 
TC298622 Q9C6B9 S-adenosylmethionine-dependent methyltransferase/ phosphoethanolamine,  partial (87%) -2,40 
TC282825 Q08891 Male sterility protein 2, complete; Fatty acyl-CoA reductase 2 -2,16 
TC289214 Q9STX1 acyl-CoA binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,02 
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Tabela IV. Lista de genes relacionados à homeostase e à sinalização de hormônios vegetais cuja expressão em folhas nia1 nia2 

infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Ácido jasmônico e outras oxilipinas 
TC288773 Q9ZSY9 Hydroperoxide lyase, complete 5,10 
TC313103 P38418 Lipoxygenase  chloroplast precursor  (EC 1.13.11.12  EC 1.13.11.12) (LOX2), complete 5,09 
TC312647 Q8GZB4 Phospholipase A2 beta, complete 2,29 
TC290302 Q8RXN7 Putative phospholipase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,16 
TC280822 Q06327 Lipoxygenase 1  (EC 1.13.11.12  EC 1.13.11.12), complete -2,57 
Auxinas    
TC302067 Q9LTX2 Transport inhibitor response 1 protein (AT5g49980/K9P8_12), complete 7,05 
TC285463 P54969 IAA-amino acid hydrolase ILR1-like 1 precursor  (EC 3.5.1.-  EC 3.5.1.-), complete 2,08 
TC299301 Q2VW96 IAA33, complete -5,63 
TC284373 Q9LR44 Indole-3-acetate beta-glucosyltransferase 1(At1g05560/T25N20_20) (UDP-glucosyltransferase), complete -4,16 
TC287422 P32962 Nitrilase 2  (EC 3.5.5.1  EC 3.5.5.1), complete -2,98 
TC309683 Q38832 IAA7 like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,57 
TC282970 Q9FHN7 auxin-responsive GH3-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,62 
TC290507 Q42565 Anthranilate synthase beta subunit  (At1g25220) (EC 4.1.3.27), complete -2,17 
TC283079 Q8GZ29 Putative auxin responsive protein (At5g13370) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,17 
Citocininas 
TC313179 Q96500 homologue to Cytokinin-repressed protein ccr-like (AT3g26740/MLJ15_14) {Arabidopsis thaliana},  partial (57%)  -5,05 
TC285111 Q9ZQ94 Cytokinin-O-glucosyltransferase 3  (UDP-glycosyltransferase 73C5), complete -4,81 
TC296213 Q7G8V2 Two-component response regulator ARR15, complete -2,65 
TC300059 Q9SHC2 Two-component response regulator ARR16, complete -2,56 
TC285280 Q9SK82 Cytokinin-O-glucosyltransferase 2  (Zeatin O-glucosyltransferase 2), complete -2,11 
Etileno     
TC304672 Q9S7T9 S-adenosylmethionine decarboxylase proenzyme 2  (AdoMetDC 2) (SamDC 2), complete 2,63 
TC296822 O48707 1 2-dihydroxy-3-keto-5-methylthiopentene dioxygenase 1  (Aci-reductone dioxygenase 1), complete 2,11 
TC286456 Q9STR4 1-aminocyclopropane-1-carboxylate synthase 7  (ACC synthase 7), complete -2,92 
TC285084 Q06402 1-aminocyclopropane-1-carboxylate synthase 2  (ACC synthase 2), complete -2,52 
TC307624 Q500W9 S-adenosylmethionine carrier (At1g34065), complete -2,30 
TC287175 P46011 Nitrilase 4  (EC 3.5.5.1  EC 3.5.5.1), complete -2,11 
TC289218 Q9LSW6 1-aminocyclopropane-1-carboxylate oxidase (At5g43450), complete -2,04 
Ácido salicílico 
TC298273 Q9FNZ5 NIMIN-1 protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 4,11 
TC30746 Q682X8 NIMIN-2, complete 2,71 
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Mio-inositol e derivados 
TC282753 P42801 Inositol-3-phosphate synthase isozyme 1  (Myo-inositol-1-phosphate synthase 1), complete 2,47 
TC280448 Q9SYK4 F3F20.8 protein (Inositol polyphosphate 5-phosphatase), complete 2,19 
TC288869 Q9M8S8 Inositol-phosphate phosphatase, complete -4,06 
TC287853 O82200 Inositol oxygenase 2  (Myo-inositol oxygenase 2) (AtMIOX2) (EC 1.13.99.1  EC 1.13.99.1), complete -3,03 
TC288741 Q9FLT2 Inositol polyphosphate multikinase beta (AT5g61760/mac9_60) {Arabidopsis thaliana}, complete -2,13 
TC288252 Q9SW42 phospholipase C {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,08 
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Tabela V. Lista de genes relacionados à homeostase redox e à proteção contra o estresse oxidativo cuja expressão em folhas 

nia1 nia2 infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Glutationa S-transferases 
TC291446 Q8L7C9 ATGSTU20; glutathione transferase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 3,72 
TC291507 Q9LZG7 ATGSTU27; glutathione transferase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,71 
TC295134 Q9SHH6 ATGSTU24; glutathione transferase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -5,32 
TC294659 Q9ZW28 Glutathione S-transferase, complete -2,61 
Peroxidases 
TC288628 Q9LSP0 Peroxidase 29 precursor  (Atperox P29) (ATP40) (EC 1.11.1.7  EC 1.11.1.7), complete 2,19 
TC289353 O81755 peroxidase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,17 
TC290433 Q9FLC0 Peroxidase 52 precursor  (Atperox P52) (ATP49) (EC 1.11.1.7  EC 1.11.1.7), complete 2,15 
TC290227 Q9FKA4 Peroxidase 62 precursor  (Atperox P62) (ATP24a) (EC 1.11.1.7  EC 1.11.1.7), complete -2,74 
TC288411 Q9LDN9 Peroxidase 37 precursor  (Atperox P37) (ATP38) (EC 1.11.1.7  EC 1.11.1.7), complete -2,71 
Tiorredoxinas e Glutarredoxinas 
TC297958 Q39241 thioredoxin h {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,29 
TC293025 Q9XFH8 Thioredoxin F-type 1  chloroplast precursor (TRX-F1), complete 2,21 
TC298595 Q9SGP6 Glutaredoxin-C9 (At1g28480), complete 2,19 
TC29509 C1JGR1 Glutaredoxin 2,09 
TC306360 Q8LBK6 Monothiol glutaredoxin-S15 (At3g15660) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -3,34 
Metabolismo do ácido ascórbico 
TC287934 Q9ZSA8 Putative Fe(II)/ascorbate oxidase (At4g10500) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,91 
TC291005 Q9FRL8 GSH-dependent dehydroascorbate reductase (At1g75270) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,25 
TC296202 Q93YG1 homologue to Monodehydroascorbate reductase,  partial (2%)  -2,06 
Outras proteínas relacionadas à homeostase redox 
TC287424 Q9SCX8 Acid phosphatase type 5 precursor  (Purple acid phosphatase-like protein) (At3g17790), complete 2,65 
TC297319 Q9SRG3 Probable protein disulfide-isomerase 2 precursor  (PDI 2) (EC 5.3.4.1  EC 5.3.4.1), complete 2,63 
TC299462 Q9C7W0 Putative uncharacterized protein At1g64360/F15H21_8 2,60 
TC283468 Q96528 Catalase-1  (EC 1.11.1.6  EC 1.11.1.6), complete 2,12 
TC308723 Q9LTR0 Emb|CAA17159.1 (At3g20340), complete -4,15 
TC304360 Q39172 Probable NADP-dependent oxidoreductase P1  (EC 1.3.1.74  EC 1.3.1.74), complete -3,69 
TC306221 P46309 gamma-glutamylcysteine synthetase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,19 
TC313231 Q9SD45 Epoxide hydrolase-like protein (AT3g51000/F24M12_40),  partial (39%)  -2,03 
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Tabela VI. Lista de genes relacionados à fotossíntese, bioenergética mitocondrial e a outros processos do metabolismo de 

açúcares cuja expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Fase de claro 
TC301346 O22527 Chlorophyllase-1  (AtCLH1) (Chlorophyll-chlorophyllido hydrolase 1) (Chlase 1), complete 3,87 
TC286236 O48741 Protochlorophyllide reductase C  chloroplast precursor  (PCR C), complete 3,64 
TC303148 Q941B7 Ribulose bisphosphate carboxylase/oxygenase activase, chloroplastic,  partial (27%) 3,49 
TC311401 P56757 homologue to ATP synthase F1 sector alpha subunit (EC 3.6.3.14 ), chloroplastic,  partial (11%)  3,23 
TC302371 Q9FPI3 Chlorophyll a-b binding protein 4, chloroplastic,  partial (89%)  2,67 
TC308364 P27202 Photosystem II 10 kDa polypeptide  chloroplast precursor, complete 2,32 
TC309576 Q9S831 homologue to (Q9S831) Photosystem I reaction center subunit IV A  chloroplast precursor (PSI-E A),  partial (60%)  2,18 
TC306549 Q2V2S7 NAD(P)H-quinone oxidoreductase subunit M, chloroplastic,  partial (69%)  2,14 
TC311623 P10896 Ribulose bisphosphate carboxylase/oxygenase activase, chloroplastic, ,  partial (21%) 2,11 
TC298144 O04338 homologue to Photosystem II reaction center 6.1KD protein (At2g30570/T6B20.8) (At2g30570),  partial (94%)  2,01 
TC313870 Q9ZR03 Cytochrome b6-f complex iron-sulfur subunit, chloroplastic -2,11 
Ciclo de Calvin/Fotorrespiração 
TC285006 Q9FI53 Fumarate hydratase 2  chloroplast precursor  (Fumarase 2) (EC 4.2.1.2  EC 4.2.1.2), complete 2,52 
TC295677 P10798 Ribulose bisphosphate carboxylase small chain 3B  chloroplast precursor, complete 2,37 
TC306831 Q9MAH0 homologue to Phosphoenolpyruvate carboxylase 1  (PEPCase 1) (PEPC 1) (EC 4.1.1.31  EC 4.1.1.31),  partial (17%)  2,17 
TC292993 P10795 Ribulose bisphosphate carboxylase small chain 1A  chloroplast precursor, complete 2,10 
TC302844 Q9LRR9 Probable peroxisomal (S)-2-hydroxy-acid oxidase 2  (Glycolate oxidase 2) (GOX 2), complete 2,06 
TC306171 P50318 phosphoglycerate kinase, chloroplastic {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,03 
TC307718 P10796 homologue to Ribulose bisphosphate carboxylase small chain 1B  chloroplast precursor,  partial (62%)  2,01 
Bioenergética mitocondrial 
TC295084 O81845 mitochondrial uncoupling protein (AtPUMP2), complete 4,97 
TC291337 Q42599 NADH-ubiquinone oxidoreductase 23 kDa subunit  mitochondrial precursor   (Complex I-23KD), complete 2,27 
Outras enzimas do metabolismo de açúcares 
TC282515 Q84JL5 beta-fructofuranosidase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 5,45 
TC304414 Q9M379 Probable sucrose-phosphatase 3a (F24B22.230), complete 2,85 
TC296231 P49040 SUS1 (SUCROSE SYNTHASE 1); UDP-glycosyltransferase/ sucrose synthase {Arabidopsis thaliana},  partial (35%)  2,72 
TC305405 Q9C920 3-deoxy-manno-octulosonate cytidylyltransferase/ nucleotidyltransferase {Arabidopsis thaliana},  partial (59%)  2,18 
TC284423 P55231 Glucose-1-phosphate adenylyltransferase large subunit 3  chloroplast precursor, complete 2,14 
TC296173 Q9FT97 Alpha-galactosidase-like protein, complete 2,14 
TC288409 Q9ZVJ5 Putative beta-phosphoglucomutase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,13 
TC283879 Q9LRA7 Trehalose-6-phosphate synthase 9 (ATTPS9); transferase  transferring glycosyl groups, complete 2,08 
TC284561 Q5E924 At1g16300, complete; glyceraldehyde 3-phosphate dehydrogenase family -3,19 
TC306399 Q39041 Beta-fructosidase  (EC 3.2.1.26), complete -3,09 

http://www.uniprot.org/uniprot/O81845
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TC296253 Q9FZP1 unnamed protein product; contains similarity to heparanase gene_id:MGG23.2 {Arabidopsis thaliana}, complete -2,45 
TC310469 Q42605 homologue to UDP-glucose 4-epimerase  (Galactowaldenase) (UDP-galactose 4-epimerase),  partial (73%)  -2,43 
TC285495 Q67YT4 DIN9 (DARK INDUCIBLE 9); mannose-6-phosphate isomerase/ zinc ion binding {Arabidopsis thaliana}, complete -2,38 
TC307751 Q9ZV48 ATTPS11; Trehalose-6-phosphate synthase 11 -2,37 
TC307521 Q3YIR8 homologue to MOP9.15 (Fragment),  partial (76%); glycosyl hydrolase 17 family -2,22 
TC300632 Q9MA79 Fructose-1 6-bisphosphatase  cytosolic  (D-fructose-1 6-bisphosphate 1-phosphohydrolase), complete -2,22 
TC284519 B3H5Q1 Beta-glucosidase 11 (At1g02850) -2,15 
TC303039 Q9SCV8 Beta-galactosidase  (EC 3.2.1.23), complete -2,01 
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Tabela VII. Lista de outros genes relacionados à transdução de sinal cuja expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi 

significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Quinases 
TC292333 Q9LZF5 Protein kinase-like (At5g03350), complete; Arabidopsis thaliana legume lectin family protein 14,43 
TC281018 Q9FN94 Receptor-like protein kinase (At5g59670) (Serine/threonine-specific protein kinase-like), complete 3,51 
TC286023 Q9LSC2 Protein kinase-like protein 3,19 
TC281751 O80939 kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; lectin 3,13 
TC287820 Q9SYB9 kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 3,03 
TC290171 O49610 Protein kinase-like,  partial (97%)  2,75 
TC283282 Q9LZW4 kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,71 
TC291001 Q9SA43 homologue to F3O9.24 protein, complete; kinase activity 2,40 
TC283980 Q8W4G6 Cysteine-rich receptor-like protein kinase 15 (Cysteine-rich RLK15) (EC 2.7.11.-) {Arabidopsis thaliana}, complete 2,38 
TC307447 Q9FKL3 Similarity to protein kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,37 
TC289554 Q8RWL2 Calcium-dependent protein kinase 29 (CPK29) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,24 
TC310891 O49575 Receptor kinase-like protein,  partial (70%)  2,12 
TC281492 Q8W2N0 CDC2CAT; ATP binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,11 
TC280588 P47735 Receptor-like protein kinase 5 precursor  (EC 2.7.11.1  EC 2.7.1.37), complete 2,11 
TC280869 O64782 T1F9.13 (At1g61380/T1F9_13), complete 2,09 
TC284929 O22764 Putative serine/threonine protein kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,02 
TC305330 Q9SKB2 ATP binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,01 
TC303381 Q9ZSA0 Calcium-dependent protein kinase 23 -7,81 
TC289325 Q9LY82 Hypothetical protein F18O22_260, complete; GHMP kinase family -7,43 
TC308223 Q9C706 Protein kinase, putative {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -5,63 
TC294186 Q9LYS5 homologue to Receptor-like protein kinase, complete -5,19 
TC304361 Q3E9X6 Cysteine-rich receptor-like protein kinase 21 (At4g23290),  partial (92%)  -3,85 
TC289251 O23236 ATMPK14; MAP kinase/ kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -3,48 
TC282197 Q9C547 Protein kinase, putative; 12576-15979 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,88 
TC280665 Q9SVG2 Cysteine-rich receptor-like protein kinase 17, complete -2,79 
TC283533 Q39016 ATCDPK2 (CALCIUM-DEPENDENT PROTEIN KINASE 2); calcium- and calmodulin-dependent protein kinase -2,57 
TC281087 O81906 Serine/threonine kinase-like protein, complete -2,47 
TC289981 SRK2J SNF1-related kinase 2.9 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,45 
TC307687 Q9SVZ1 Protein kinase-like protein, complete -2,30 
TC295494 Q8S9L6 Cysteine-rich receptor-like protein kinase 29 -2,17 
TC288674 Q9SVZ0 ATP binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,17 
TC299823 Q84VQ2 Protein kinase family, complete -2,12 
TC297573 Q9CAL2 Cysteine-rich receptor-like protein kinase 3 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,01 
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TC309159 Q9LNH7 CBL-interacting serine/threonine-protein kinase 17 -2,00 
Fosfatases 
TC282954 Q9LNW3 Protein phosphatase 2C AIP1 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,15 
TC311210 Q2V348 Protein At5g24770,  partial (44%); acid phosphatase activity 2,27 
TC286203 P49598 Protein phosphatase 2C  (PP2C) (EC 3.1.3.16  EC 3.1.3.16), complete 2,25 
TC292004 Q9S9Z7 F21H2.4 protein (Protein phosphatase type 2C-like protein), complete 2,13 
TC285057 Q9SV41 Serine/threonine protein phosphatase 2A 57 kDa regulatory subunit B' epsilon isoform, complete -2,08 
Outras proteínas sinalizadoras 
TC301496 Q9M090 Arabidopsis thaliana SKB1 (SHK1 BINDING PROTEIN 1); protein methyltransferase  7,34 
TC300136 Q9LXB5 (FPF1-LIKE PROTEIN 1) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,88 
TC283908 Q9FF17 Probable dolichyl pyrophosphate Man9GlcNAc2 alpha-1 3-glucosyltransferase, complete 2,17 
TC308484 Q0WV60 acetylglucosaminyltransferase/ transferase  transferring glycosyl groups {Arabidopsis thaliana}, complete 2,17 
TC299133 Q9LUN1 GTPase-activating protein (GAP) for ADP ribosylation factor (ARF) 2,28 
TC297952 Q8GUG8 F5A9.22, complete 2,06 
TC314070 Q2V495 homologue to GRP-3 (GLYCINE-RICH PROTEIN 3) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (77%)  2,05 
TC295441 Q9SUA6 Calcineurin B-like protein 7 (SOS3-like calcium-binding protein 3), complete -3,50 
TC312788 Q43125 flavin-type blue-light photoreceptor  (Pfam: PF00875  Score {Arabidopsis thaliana}, complete -3,16 
TC304586 Q8VZM1 EMB2753 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -3,03 
TC309472 Q9LM28 homologue to T10O22.18,  partial (28%)  -2,58 
TC294210 O81223 Calcineurin B-like protein 4 -2,50 
TC301696 Q9SS90 E3 ubiquitin-protein ligase RGLG1 -2,17 
TC299645 Q9C9M1 Pheromone receptor, putative (AR401); S-adenosylmethionine-dependent methyltransferase {Arabidopsis thaliana} -2,11 
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Tabela VIII. Lista de outros genes relacionados à regulação da transcrição cuja expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi 

significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Fatores de transcrição “zinc finger” 
TC287452 Q8RWD0 Zinc finger protein CONSTANS-LIKE 16, complete 2,31 
TC298710 O82256 Zinc finger protein CONSTANS-LIKE 13,  partial (46%)  -3,04 
TC312672 Q9LT81 Zinc finger CCCH domain-containing protein 39 (AT3g19360/MLD14_8), complete -2,92 
TC291194 Q8GWG1 Putative C2H2 zinc finger transcription factor {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,47 
TC308128 P94077 homologue to Zinc-finger protein Lsd1,  partial (22%)  -2,31 
TC310133 Q9C533 DHHC-type zinc finger protein  putative (Hypothetical protein F23O10.1),  partial (5%)  -2,23 
TC286952 O82307 Zinc finger CCCH domain-containing protein 23 (At2g25900/F17H15.7) {Arabidopsis thaliana}, complete -2,17 
TC309718 Q2V4B1 Putative C2H2-type zinc finger protein (At2g01940),  partial (58%)  -2,12 
TC288852 Q84K31 Putative zinc finger transcription factorng {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,02 
Fatores de transcrição responsivos ao etileno 
TC306667 Q9SK03 TOE1; DNA binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,40 
TC309216 Q9SSA8  Ethylene-responsive transcription factor RAP2-12 (At1g53910/T18A20_14),  partial (5%)  2,03 
TC302204 Q8W3M3 Ethylene-responsive transcription factor RAP2-9 (Protein RELATED TO APETALA2 9), complete -3,43 
TC292229 Q8VY90 Ethylene-responsive transcription factor ERF105 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,73 
bHLH    
TC288298 Q9C690 Transcription factor bHLH122 2,40 
TC297077 Q8GW32 bHLH domain 2,32 
TC291504 Q2HIV9 Transcription factor bHLH35 2,11 
NAM    
TC291603 Q9LS24 NAM-like (At5g46590), complete 2,29 
TC292383 Q9ASV8 NAM (No apical meristem)-like protein, complete 2,04 
TC310035 Q9M9N8 NAM-like protein (No apical meristem), complete -2,35 
Outros fatores de transcrição 
TC293173 Q94KB9 homologue to (Q94KB9) MLO-like protein 3 (AtMlo3), complete 3,08 
TC285143 P48001 HOMEOBOX PROTEIN KNOTTED-1 LIKE 4 (KNAT4) {Arabidopsis thaliana},  partial (96%)  2,31 
TC297289 Q9LW45 Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 3  P1 clone: MQP15, complete 2,11 
TC288064 Q9S7F0 SRD2 (SHOOT REDIFFERENTIATION DEFECTIVE 2) (F3M18.1),  partial (90%)  2,08 
TC287588 Q8LFU0 transcription factor-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,04 
TC285071 Q9SIV3 Golden2-like transcription factor  2,03 
TC310995 Q9FZL1 F17L21.2, complete -4,57 
TC289758 Q9FX67 T6J4.6 protein (At1g13300/T6J4_6), complete -2,53 
TC296813 Q9LTA2 Similarity to AT-hook DNA-binding protein  -3,01 
TC284700 Q8LFV3 H-protein promoter binding factor-2a {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,63 
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TC292913 Q9FJT5 Similarity to transcription repressor {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,43 
TC293451 Q9LSH8 Transfactor-like protein, complete -2,40 
TC294903 Q8VYK4 Nuclear transcription factor Y subunit B-8 (AtNF-YB-8), complete -2,20 
TC303918 Q2V3S3 Transcription factor ICE1 (At3g26744),  partial (31%)  -2,19 
TC294201 Q680G5 Transcription factor DREB2A like protein, complete -2,16 
TC307778 Q9ZQ18 transcription factor {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,15 
TC306276 Q39013 NAC domain-containing protein 2 (ANAC002), complete -2,14 
TC286473 Q9FRL5 Putative uncharacterized protein F22H5.4 -2,11 
TC284381 Q9LF53 DELLA protein RGL3 (RGA-like protein 3), complete -2,08 
TC306183 Q9LDY8 ATNAC3; transcription factor {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,03 
TC288935 Q9SHJ0 Probable CCR4-associated factor 1 homolog 1 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,03 
TC282375 Q9SNB8 Scarecrow-like protein, complete -2,01 
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Tabela IX. Lista de genes relacionados ao catabolismo e à modificação conformacional de proteínas cuja expressão em folhas 

nia1 nia2 infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Proteases e peptidases 
TC284105 Q9LEW3 nucleoid DNA-binding protein cnd41-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 7,55 
TC297912 Q9C7D4 SCPL16; serine carboxypeptidase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,53 
TC303189 O49607 subtilisin proteinase-like {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,41 
TC301999 Q9LEW3 homologue to nucleoid DNA-binding protein cnd41-like protein {Arabidopsis thaliana}  partial (40%)  2,37 
TC284787 Q8L7B2 Serine carboxypeptidase 1-like protein, complete 2,27 
TC283516 Q8LFB7 Prolylcarboxypeptidase-like protein, complete 2,17 
TC281869 Q9XI11 F8K7.9 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,01 
TC311249 Q9CAU2 SCPL5; catalytic/ serine carboxypeptidase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -11,44 
TC295060 Q9SGA5 OTU-like cysteine protease family protein (At3g02070), complete -9,59 
TC295038 Q9SAA2 Identical to gb|AF016621 ATP-dependent Clp protease proteolytic subunit from and is a member of the , complete -3,21 
TC281795 Q9FIM5 subtilisin-like serine protease {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,20 
TC285146 Q9ZVS4 F15K9.17 protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete; aspartic-type endopeptidase activity -2,85 
TC297891 Q9LMU2 homologue to At1g17860/F2H15_8 {Arabidopsis thaliana},  partial (41%); endopeptidase inhibitor activity -2,35 
TC283950 Q8LCW1 Nucellin-like protein, complete -2,21 
TC313077 Q9FIG2 peptidase/ subtilase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (14%)  -2,15 
TC291849 Q9FGJ8 Putative uncharacterized protein At5g47590; ; aspartic-type endopeptidase activity -2,12 
TC310738 Q9FIY3 Serine-type endopeptidase inhibitor activity (At5g43570), complete -2,06 
TC288131 Q84WH0 aspartic-type endopeptidase/ pepsin A {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,03 
Catabolismo de proteínas dependente de ubiquitina 
TC300308 Q8L4A7 Proteasome subunit alpha type 2-B  (20S proteasome alpha subunit B-2),  partial (45%)  19,56 
TC292717 Q9FN60 RING zinc finger protein-like {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,48 
TC306234 P25865 Ubiquitin-conjugating enzyme E2-17 kDa 1  (Ubiquitin-protein ligase 1), complete 2,48 
TC285224 Q9M1E5 CUL4 RING ubiquitin ligase complex {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,16 
TC280508 Q9SZP0 E3 ubiquitin-protein ligase UPL3 (Hypothetical protein AT4g38610), complete 2,15 
TC302326 Q9FIR0 Putative RING-H2 finger protein ATL5L {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,14 
TC294251 Q94BY6 RING-H2 finger protein ATL1I, complete 2,02 
TC291018 Q9ZUW5 Ubiquitin carboxyl-terminal hydrolase-related (At2g27630), complete -7,99 
TC282225 Q680I0 protein ubiquitination {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -5,88 
TC288271 Q9SHI9 ubiquitin-dependent protein catabolic process (At1g06440), complete -4,89 
TC291676 Q9LEX0 ATPP2-A13 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -4,09 
TC298560 Q9SFX2 ubiquitin-protein ligase {Arabidopsis thaliana}, complete; U-box domain-containing protein 43 -3,00 
TC305412 Q9FLF4 Emb|CAB89350.1 (At5g64660), complete; U-box domain-containing protein 27 -2,70 
TC290211 Q8LD21 RING-H2 finger protein RHY1a, complete -2,39 

http://www.uniprot.org/uniprot/Q9C7D4
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TC292689 Q8LC69  RING-H2 finger protein ATL1R (RING-H2 finger protein ATL8), complete -2,36 
TC286624 Q9C8D1 U-box domain-containing protein 20 -2,06 
TC314255 Q43821 similar to Ubiquitin conjugating enzyme  (EC 6.3.2.19),  partial (56%)  -2,01 
“Folding” de proteínas 
TC314272 Q9STX5 Endoplasmin homolog precursor (GRP94 homolog) (Protein SHEPHERD) (HSP90-like protein 7),  partial (34%)  2,50 
TC309262 O04153 CRT3 (CALRETICULIN 3); calcium ion binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,39 
TC304246 Q9LZK5 At3g62600/F26K9_30 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,37 
TC284729 Q94AW7 Calreticulin-2 (At1g09210/T12M4_8), complete 2,26 
TC282613 P29402 Calnexin homolog 1 precursor, complete 2,23 
TC291380 Q9LZI7 Shock protein SRC2-like (At3g62780), complete 2,12 
TC300285 P22954 Heat shock cognate 70 kDa protein 2 (Hsc70.2),  partial (19%)  2,01 
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Tabela X. Lista de genes relacionados ao metabolismo de aminoácidos cuja expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi 

significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Catabolismo da asparagina 
TC290404 Q9LW71 L-asparaginase 2,70 
Catabolismo da leucina 
TC310556 Q9LDD8 Methylcrotonoyl-CoA carboxylase beta chain  mitochondrial precursor, complete -4,93 
TC295318 Q42523 Methylcrotonoyl-CoA carboxylase subunit alpha  mitochondrial precursor, complete -3,26 
Metabolismo de glutamato e glutamina 
TC303897 Q93Z85 AT5g38200/MXA21_90,  partial (31%); glutamine metabolic process -5,09 
TC293462 Q9M0A6 Glutamine amidotransferase class-I {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -4,31 
TC288282 Q38946 Glutamate dehydrogenase 2  (GDH 2) (EC 1.4.1.3  EC 1.4.1.3), complete -2,99 
TC290124 Q9M9Q1 Glutamine amidotransferase-related [Arabidopsis thaliana] -2,96 
Síntese de valina 
TC306838 Q0WM29 ALDH6B2; aldehyde dehydrogenase/ oxidoreductase {Arabidopsis thaliana},  partial (18%)  -2,69 
TC291692 Q0WM29 ALDH6B2; aldehyde dehydrogenase/ oxidoreductase {Arabidopsis thaliana}, complete -2,35 
Síntese de arginina 
TC286242 Q9ZUR7 Putative glutamate/ornithine acetyltransferase (At2g37500/F3G5.29) {Arabidopsis thaliana}, complete -2,68 
Síntese de cisteína 
TC287856 Q3E8Z3 homologue to Cysteine synthase (At5g28030), complete 2,16 
TC283709 P92981 5'-adenylylsulfate reductase 2  chloroplast precursor, complete -2,17 
TC312829 O22682 Probable cysteine synthase  chloroplast precursor  (O-acetylserine sulfhydrylase), complete -2,09 
Síntese de isoleucina 
TC282081 Q9ZSS6 Threonine dehydratase biosynthetic  chloroplast precursor  (Threonine deaminase) (TD), complete -2,36 
Catabolismo de fenilalanina e tirosina 
TC285077 Q9ZRA2 Homogentisate 1 2-dioxygenase  (Homogentisicase) (Homogentisate oxygenase), complete -2,20 
Síntese de serina 
TC282195 O49485 Phosphoglycerate dehydrogenase-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,06 
Síntese de prolina 
TC296742 P54888 Delta 1-pyrroline-5-carboxylate synthetase B (P5CS B), complete -2,03 
Catabolismo de metionina 
TC304902 Q9SGU9 Similar to O-succinylhomoserine sulfhydrylase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,03 
Síntese de metionina e treonina 
TC295591 Q9LQU9 F10B6.22,  partial (36%); methionine and threonine biosynthetic process  -2,49 
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Aminotransferases 
TC303912 Q9SK47 Putative tyrosine aminotransferase (At2g24850) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 6,13 
TC304231 Q9LE06 Probable branched-chain-amino-acid aminotransferase 4 (Atbcat-4), complete 2,14 
TC307816 Q9FN30 Tyrosine aminotransferase, complete -2,38 
Outros    
TC281817 Q9S702 Aspartate kinase{Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,72 
TC298171 Q8LDC4 Putative alanine acetyl transferase, complete -3,78 
TC289526 O82450 Branched-chain alpha-keto acid decarboxylase E1 beta subunit  (EC 1.2.4.4), complete -3,42 
TC283664 Q9LPL5 Branched-chain alpha keto-acid dehydrogenase E1-alpha subunit -2,39 
TC289341 Q9LDY2 Branched chain alpha-keto acid dehydrogenase E1 beta subunit (At3g13450), complete -2,26 
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Tabela XI. Lista de genes relacionados ao metabolismo de ácidos nucléicos, síntese protéica e ciclo celular cuja expressão em 

folhas nia1 nia2 infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Nucleases 
TC289822 P42813 Ribonuclease 1 precursor  (EC 3.1.27.1  EC 3.1.27.1), complete 3,78 
TC295646 Q9SW50 Hypothetical protein T11I11.80 (Hypothetical protein AT4g34840), complete 2,44 
TC308999 Q9LWC0 CAN (CA-2+ DEPENDENT NUCLEASE); nuclease {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (97%)  2,21 
TC307678 P42814 homologue to  Ribonuclease 2 precursor  (EC 3.1.27.1  EC 3.1.27.1),  partial (67%)  -2,21 
Helicases 
TC294136 Q9C873 Helicase  putative, complete 2,17 
TC294969 Q9FT72 DNA Helicase, complete 2,11 
TC307704 Q0WVW7 Putative ATP-dependent DNA helicase RecQ {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -4,17 
TC285696 Q7FGZ2 ATRH1; ATP-dependent helicase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,24 
Ribossomos e síntese de proteínas 
TC280792 Q9ASR1 At1g56070/T6H22_13 (Elongation factor EF-2), complete 2,19 
TC305120 Q9LUQ6 60S ribosomal protein L19-2, complete 2,10 
TC284677 O49736 Translation initiation factor eIF-2 gamma chain-like protein {Arabidopsis thaliana} , complete -4,90 
TC291687 Q9LF15 40S ribosomal protein S7-like (At5g16130), complete -4,70 
TC298856 Q9MAC7 T4P13.14 protein, complete -2,43 
TC299866 Q4I6W0 RS13_XENLA 40S RIBOSOMAL PROTEIN S13, complete -2,08 
TC304706 Q9M339 Ribosomal protein S3a homolog (AT3g53870/F5K20_170),  partial (44%)  -2,05 
TC295434 Q9FKC0 60S ribosomal protein L13a-4, complete -2,02 
Reparo do DNA 
TC303417 Q9FNI6 RAD5; ATP binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0) (EC 3.6.1.-  EC 3.6.1.-), complete -17,65 
TC297212 Q9LQQ2 homologue to (Q9LQQ2) DNA repair protein RAD51 homolog 4 (AtRAD51D),  partial (62%)  -2,60 
TC299393 O48652 6-4 photolyase,  partial (16%)  -2,10 
Ciclo celular  
TC288715 Q9ZW3 Proliferating cell nuclear antigen 2 (PCNA 2), complete 2,65 
TC280351 O23277 Protein PRD1 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,53 
TC286559 Q84M91 At3g05330 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,22 
TC289605 Q94CM0 Cyclin-dependent kinase inhibitor 4, complete -2,17 
Metabolismo de purinas e pirimidinas 
TC287415 Q3EDJ9 Tiamina pirofosfoquinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,36 
TC304849 Q8RY94 adenylosuccinate lyase/ catalytic {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,28 
TC304374 Q9SU81 Nucleotide pyrophosphatase-like protein  (EC 3.6.1.9), complete 2,25 
TC309575 Q8VYB2 Uridine kinase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (21%)  -2,36 
 

http://www.uniprot.org/uniprot/Q8RY94
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Outras proteínas relacionadas ao metabolismo de ácidos nucléicos 
TC312130 Q9ZPU5 Putative retroelement pol polyprotein, complete 3,59 
TC288199 Q8L9H8 DNA ligase-like protein, complete 2,01 
TC282622 Q8LPK6 RNA polymerase III subunit-like protein (At3g49000), complete -2,56 
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Tabela XII. Lista de genes relacionados ao metabolismo de flavonóides e antocianinas e a outras glicosiltransferases cuja 

expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Metabolismo de antocianinas 
TC285927 Q8GX09 Putative anthocyanidin-3-glucoside rhamnosyltransferase, complete 3,70 
TC286078 Q9LTA3 Putative anthocyanidin-3-glucoside rhamnosyltransferase (At5g49690) {Arabidopsis thaliana}, complete -4,96 
TC285470 O04201 Putative anthocyanin 5-aromatic acyltransferase (At2g39980/T28M21.14) {Arabidopsis thaliana}, complete -2,69 
TC286307 Q9FNP9 Anthocyanin 5-aromatic acyltransferase-like protein (AT5g61160/maf19_160), complete -2,31 
Metabolismo de flavonóides 
TC286358 Q9ZQG4 UDP-glycosyltransferase {Arabidopsis thaliana}, complete; quercetin 3-O-glucosyltransferase -4,18 
TC311369 Q94C57 UDP glucose:flavonoid 7-O-glucosyltransferase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,36 
TC288573 P52839 Flavonol sulfotransferase-like  (RaRO47) (EC 2.8.2.-  EC 2.8.2.-), complete -2,20 
TC286092 Q7Y232 UDP-glycosyltransferase, complete; quercetin 3-O-glucosyltransferase; quercetin 7-O-glucosyltransferase activity -2,12 
Outras glicosiltransferases 
TC286284 Q9SYK9 F3F20.13 protein (At1g05680), complete; UDP-glucosyltransferase activity -4,52 
TC305810 O49492 AT4g34130/F28A23_110 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; Glucosyltransferase-like protein -3,40 
TC286298 Q9STE3 At3g46690 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; Glucuronosyl transferase-like protein -3,32 
TC284810 Q9ZQ96 UDP-glycosyltransferase/ transferase  transferring glycosyl groups {Arabidopsis thaliana}, complete -3,18 
TC287932 O04536 LGT8 (GLUCOSYL TRANSFERASE FAMILY 8) {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,25 
TC285078 Q9ZQ97 At2g36770/F13K3.17 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; Putative glucosyl transferase -2,19 
TC297218 Q9LSY5 UTP-glucose glucosyltransferase,  partial (36%)  -2,03 
 

 

 

 

 

 

 

http://www.uniprot.org/uniprot/Q9LTA3
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Tabela XIII. Lista de genes relacionados ao transporte de substâncias cuja expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi 

significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Transporte de íons metálicos 
TC288113 Q5E93 SLAH1 (SLAC1 HOMOLOGUE 1); transporter (SLAH1) mRNA, complete cds 3,09 
TC288805 O04089 ZIP4 (ZRT  IRT-LIKE PROTEIN); cation transporter {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,70 
TC312537 Q9ZRE3 ATFP7 (Fragment), complete; metal ion transport 2,35 
TC296965 Q93VP2 At1g22990/F19G10_22 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; metal ion transport 2,08 
TC296586 A1L4Y1 ATP binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (47%); metal ion transport -6,64 
TC300439 Q9ZRE8 ATFP2 (Fragment),  partial (55%); metal ion transport -2,98 
TC286519 Q9SJL2 Putative farnesylated protein {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; metal ion transport -2,65 
TC302020 Q8GWP3 copper ion transporter {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,45 
TC296058 Q5PNZ7 At5g48290, complete; metal ion transport -2,17 
Transporte de lipídios 
TC301167 O81318 F6N15.21 protein (Putative proline-rich protein),  partial (33%); lipid transport 2,62 
TC307827 O65369 Extensin-like protein; lipid transport 2,60 
TC281432 P57792 ATPase  coupled to transmembrane movement of ions, complete; phospholipid transport 2,11 
TC296797 Q9LU33 Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 3  P1 clone: MXL8,  partial (63%); glycolipid transport  -3,93 
Transporte de açúcares 
TC307545 Q6AWX0 D-xylose-proton symporter-like 2 (At5g17010), complete 2,71 
TC283775 Q39232 Sucrose transport protein SUC1 (Sucrose permease 1) (Sucrose-proton symporter 1), complete 2,23 
TC284887 Q8GW61 Sugar transport protein 14 (Hexose transporter 14), complete -3,02 
Transporte de compostos nitrogenados 
TC283706 P54144 Ammonium transporter 1  member 1 precursor (AtAMT1;1), complete 2,49 
TC289349 O49722 ATPUP6; purine transporter {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -8,79 
TC310920 Q9LXF8 amino acid permease {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -4,43 
TC283042 Q9ZPJ8 Ammonium transporter 1  member 2 (AtAMT1;2), complete -2,18 
TC296081 Q0WQJ3 homologue to amino acid-polyamine transporter {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (46%)  -2,10 
Transporte de drogas (ABC) 
TC281670 O80946 ATPase  coupled to transmembrane movement of substances, complete; ABC transporter G family member 1  2,16 
TC292996 Q9LFH0 PDR9 ABC transporter, complete -3,42 
TC280275 Q9SJR6 Putative ABC transporter, complete -2,98 
TC305936 Q9LUH3 Gb|AAF24840.1 protein; multidrug transport -2,88 
TC304000 Q8VZZ4 ATMRP6 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; ABC transporter C family member 6 -2,79 
TC303235 Q9SIA4 antiporter/ drug transporter/ transporter {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,37 
TC285505 Q8L731 At1g15170 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; multidrug transport -2,37 
TC309493 Q9C7F2 Multidrug resistance protein 12 (P-glycoprotein 14), complete; ABC transporter B family member 14 -2,31 

http://www.uniprot.org/uniprot/A1L4Y1
http://www.uniprot.org/uniprot/O49722
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TC304441 O80878 Putative ABC transporter, complete;  ABC transporter G family member 31 -2,07 
TC300521 O80725 Multidrug resistance protein 4 (P-glycoprotein 4), complete; ABC transporter B family member 4 -2,01 
Outras ATPases 
TC309511 Q9LH82 Similarity to AAA-type ATPase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 3,57 
TC284229 Q9LH84 Similarity to AAA-type ATPase 2,91 
TC295485 Q8GZ01 Putative BCS1 protein, complete 2,53 
TC301837 O23223 ATPase-like protein,  partial (26%)  -6,41 
TC285327 Q9SZN1 Probable H+-transporting ATPase (AT4g38510/F20M13_70), complete -3,45 
Outras proteínas transportadoras 
TC287045 Q9LV81 mitochondrial carrier protein-like {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,28 
TC304801 O23482 Oligopeptide transporter 3 isp4 like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,47 
TC305607 Q8GY93 Putative transport protein subunit, complete 2,11 
TC299279 O80915 PRA1 family protein B4 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,11 
TC294316 Q8VZC9 Vacuolar protein sorting-associated protein 25 2,09 
TC282797 O64758 Vacuolar sorting receptor 5 precursor (AtVSR5), complete 2,08 
TC283786 Q9LDV2 binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete; transport protein -3,66 
TC310722 Q41963 homologue to Aquaporin TIP1.2 (Gamma-tonoplast intrinsic protein 2),  partial (36%)  -2,64 
TC283939 Q8GYF4 Inorganic phosphate transporter 1-5 (AtPht1;5) (H(+)/Pi cotransporter), complete -2,34 
TC283584 Q84TJ6 Putative membrane protein, complete -2,29 
TC285392 Q9SAK7 T8K14.17 protein, complete; transport protein -2,13 
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Tabela XIV. Lista de outros genes, relacionados a funções diversas, cuja expressão em folhas nia1 nia2 infectadas foi 

significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Uniprot Anotação Fold  
Change 

Citocromo P450 
TC312959 O64514 CYP79C1; heme binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -32,24 
TC309880 Q9LHA1 Cytochrome P450, complete -11,48 
TC285103 O64697 CYP710A1; heme binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -3,55 
TC296368 Q9LUC9 Cytochrome P450, complete -3,15 
TC283526 Q9SK00 Putative cytochrome P450, complete -3,14 
TC284816 Q9SMP5 Cytochrome P450-like protein (At3g48520), complete -2,69 
TC284953 Q9LVD6 Cytochrome P450, complete -2,67 
TC283784 Q9SZT7 Cytochrome P450-like protein, complete -2,58 
TC284035 O80823  Putative cytochrome P450 -2,49 
TC284969 Q9STL1 Cytochrome P450 71A22  (EC 1.14.-.-  EC 1.14.-.-), complete -2,24 
TC284261 Q9SAE8 F3F19.17 protein, complete -2,15 
TC284119 Q8LPP9  Cytochrome P450 71A12 -2,10 
TC305528 Q9LIP3 cytochrome p450 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,09 
TC310781 Q8LCN8 homologue to Cytochrome P450-like protein,  partial (12%)  -2,08 
TC286537 A8MS53 similar to CYP702A6; heme binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,05 
TC284137 O64637 Cytochrome P450 76C2  (EC 1.14.-.-  EC 1.14.-.-), complete -2,00 
Homeostase do ferro 
TC281684 Q8VY13 FRO8 (FERRIC REDUCTION OXIDASE 8); ferric-chelate {Arabidopsis thaliana}, complete 2,84 
TC289912 Q39101 Ferritin-1  chloroplast precursor  (AtFer1) (EC 1.16.3.1  EC 1.16.3.1), complete -2,27 
TC289098 Q8RXJ6 DIN11 (DARK INDUCIBLE 11); iron ion binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -3,65 
Resposta a estresses abióticos 
TC313955 Q03251 Glycine-rich RNA-binding protein 8 (At4g39260),  partial (89%)  9,04 
TC312470 Q9SDM9 Myrosinase-binding protein-like At3g16400, complete 3,72 
TC297341 Q08298 Dehydration-responsive protein RD22 precursor, complete 2,80 
TC302445 Q9FWS6 homologue to At1g75380/F1B16_15 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (29%)  2,72 
TC289652 Q9MA63 Protein At3g05500, complete 2,45 
TC297962 Q9FX45 RNA-binding glycine-rich protein, putative (At1g73530) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,44 
TC305590 Q9LTJ6 Similarity to photomorphogenesis repressor COP1 (At5g52250) {Arabidopsis thaliana}, complete -2,61 
TC309938 Q03250 homologue to glycine-rich RNA binding protein 7 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (41%)  -2,26 
TC305758 Q9SYG7 Aldehyde dehydrogenase family 7 member A1  (Antiquitin-1), complete -2,24 
TC293483 Q9SI55 Putative cold-regulated protein -2,16 
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Síntese de coenzimas e grupos prostéticos 
TC309778 Q84MD8 homologue to At4g21470 (Riboflavin kinase/FMN hydrolase),  partial (20%)  2,76 
TC313949 Q9SF23 dihydroneopterin aldolase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (95%)  2,54 
TC289710 Q7Y203 GLA1 (GLOBULAR ARREST1); tetrahydrofolylpolyglutamate synthase {Arabidopsis thaliana}, complete 2,25 
TC300025 O80448 Probable pyridoxin biosynthesis PDX1-like protein 1 (HEVER-like protein), complete -2,22 
TC285909 P42043 Ferrochelatase-1  chloroplast/mitochondrial precursor  (Ferrochelatase I), complete -2,19 
Nodulinas 
TC290887 Q9LRT5 Similarity to nodulin MtN3 protein,  partial (97%)  2,68 
TC287103 Q9T076 Early nodulin-like protein 2 precursor (Phytocyanin-like protein), complete 2,31 
TC294033 Q9LH79 MtN3-like protein (AT3g14770/T21E2_2), complete -3,11 
TC308015 Q9SUD5 Medicago nodulin N21-like protein,  partial (33%)  -2,86 
TC308082 Q9FMT8 Nodulin-like protein, complete -2,11 
Proteínas contendo repetições anquirina 
TC297412 Q9FIU3 Ankyrin-repeat-containing protein-like, complete 3,81 
TC295859 Q8GYH5 Putative ankyrin-repeat-containing protein {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,90 
TC282546 Q9ZT73 Ankyrin-repeat-containing protein-like, complete {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,23 
TC305469 Q56XT0 Ankyrin-repeat-containing protein-like (Hypothetical protein At4g14400) 2,08 
Oxidorredutases 
TC305740 Q9LFS7 oxidoreductase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (97%)  30,13 
TC291660 Q94AL3 oxidoreductase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,64 
TC302703 Q9SA85 Putative reticuline oxidase-like protein (At1g30700) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -4,58 
TC284300 Q9SA87 Putative reticuline oxidase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -3,02 
TC286079 O81815 Monooxygenase (MRNA  complete cds  clone: RAFL21-57-F09), complete -2,67 
TC289905 Q9SSG3 HIPL1 protein precursor, complete -2,27 
Outras funções 
TC307589 Q682G4 homologue to MRNA complete cds  clone: RAFL21-83-M20,  partial (97%)  3,94 
TC289360 Q9FYC4 S-adenosylmethionine-dependent methyltransferase {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 3,83 
TC313367 Q9FLX6 Selenium-binding protein-like, complete 3,46 
TC301948 Q9S728 homologue to En/Spm-like transposon protein (At2g42840) (Protodermal factor 1),  partial (80%)  3,21 
TC283808 P37106 Signal recognition particle 54 kDa protein 1 (SRP54), complete 3,13 
TC310691 Q41187 Glycine-rich protein (Fragment), complete 2,78 
TC295011 Q9M1X3 Chloroplast outer envelope membrane protein 2,37 
TC293532 Q6ID86 S-adenosylmethionine-dependent methyltransferases (At4g34360), complete 2,33 
TC308711 Q9LJ68 F-box protein At3g18980 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (16%)  2,32 
TC310669 Q9LU90 Emb|CAB52817.1, complete; F-box protein At3g26010 2,21 
TC313452 Q8LAC6 homologue to (Q8LAC6) Glycine rich protein-like,  partial (66%)  2,17 
TC307606 Q4PT06 LOB domain family protein, complete 2,15 
TC312786 Q680Z7 Pentatricopeptide repeat-containing protein At1g09220, mitochondrial ,  partial (81%)  2,05 
TC303461 Q9FQ23 Tonneau 1b, complete 2,12 
TC282232 O49675 Neoxanthin cleavage enzyme-like protein (At4g19170) (AT4g19170/T18B16_140), complete 2,11 
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TC287437 Q9ZVL6 UPF0603 protein At1g54780, chloroplastic {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,06 
TC285095 C0Z3F9 HYL1 (HYPONASTIC LEAVES 1) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,03 
TC286651 Q9SAU3 Signal recognition particle 43 kDa protein, chloroplastic 2,02 
TC285458 Q9LXJ0 plastid division protein FtsZ2-2 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,02 
TC285081 Q9SSD1 TOO MANY MOUTHS protein precursor (TMM), complete 2,02 
TC288775 Q9C6E4 PHI-1 (PHOSPHATE-INDUCED 1) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -4,71 
TC305891 Q9M0H8 homologue to Predicted proline-rich protein, complete -3,73 
TC303986 O49629 homologue to fibrillin precursor-like protein {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (30%)  -3,32 
TC289828 Q8GTR7 Putative Serine/arginine rich protein, complete -3,11 
TC302129 A8MS73 Putative RING zinc finger protein {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (17%)  -2,85 
TC285293 Q9SZP8 translation initiation factor {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,81 
TC285397 Q9FJT7 Pollen specific protein SF21 (AT5g56750/MIK19_22), complete -2,76 
TC282715 Q9LF46 2-hydroxyphytanoyl-CoA lyase-like protein, complete -2,71 
TC307878 Q3E7K1 Protein At3g51325 (At3g51325), complete -2,70 
TC308096 Q93XW5 Nitrile-specifier protein 5 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,61 
TC308303 Q9U5K6  weakly similar to Moderately methionine rich storage protein,  partial (3%)  -2,60 
TC306557 Q38852 Senescence-associated protein,  partial (54%)  -2,58 
TC311632 Q9ZWA8 FLA9 (fasciclin-like arabinogalactan-protein 9) {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (30%)  -2,43 
TC299250 O22909 protein binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,40 
TC290989 Q29PX7 At1g19540, complete -2,35 
TC289205 Q9LK72 Lectin-like protein (AT3g16530/MDC8_16), complete -2,33 
TC289720 Q9SN23 LOB domain protein 38, complete -2,31 
TC297561 Q9LN40 F18O14.30, complete -2,28 
TC307581 Q9T0I9 calcium ion binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (78%)  -2,26 
TC308736 Q9LH02 homologue to Similarity to human diaphanous 1,  partial (4%)  -2,23 
TC284791 Q93YU2 EMB1879 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,22 
TC299360 O80856 homologue to ARPC1A; nucleotide binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (59%)  -2,13 
TC311586 Q38853 Senescence-associated protein sen1 (AT4g35770/F8D20_280),  partial (59%)  -2,13 
TC289622 Q9FL70 Cotton fiber expressed protein 1-like protein, complete -2,11 
TC298008 Q676C3 similar to SNS protein-like protein,  partial (1%)  -2,10 
TC300914 Q9FLS0 Emb|CAB85517.1, complete -2,10 
TC287910 Q5XF59 Enoyl-CoA hydratase like protein (At3g60510), complete -2,08 
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Tabela XV. Lista de genes relacionados a proteínas desconhecidas ou de função não determinada cuja expressão em folhas nia1 

nia2 infectadas foi significativamente modulada após 12 h de fumigação com NO. 

Probe ID Anotação Fold  
Change 

TC307882 Unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 16,52 
TC311080 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (63%)  7,75 
TC295642 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 7,11 
TC301625 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 6,13 
TC304468 unknown protein; 38223-37750 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (82%)  5,60 
TC288705 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 5,42 
TC307179 (Q6ID74) At4g32785, complete 5,10 
TC301443 (Q8RX84) AT5g28150/T24G3_80, complete 5,09 
TC308507 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (85%)  5,00 
TC310143 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (42%)  4,76 
TC300335 (Q8S8H2) Expressed protein, complete 4,70 
TC306237 (Q9FXA1) F14J22.4 protein (At1g49750), complete 4,33 
TC305004 (Q9LHA6) Dbj|BAA87936.1 (AT3g28220/T19D11_3), complete 3,89 
TC303801 putative protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (41%)  3,85 
TC302039 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,81 
TC305361 homologue to unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,76 
TC294935 (Q9ZPS5) Hypothetical protein At2g01990, complete 3,75 
TC293058 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,70 
TC312394 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,68 
TC286299 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,62 
TC302948 (Q9ZU23) F5F19.6 protein, complete 3,59 
TC303041 (Q8S8H2) Expressed protein, complete 3,54 
TC292136 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,53 
TC289283 DNA binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 3,51 
TC301236 (Q3EDJ9) Protein At1g02880,  partial (79%)  3,50 
TC306256 (Q9FYK6) F21J9.24, complete 3,50 
TC282735 putative protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,45 
TC296666 (Q9ZQB8) Hypothetical protein F1K3.5 (Hypothetical protein AT4g07970), complete 3,43 
TC307609 (Q570K8) Hypothetical protein, complete 3,43 
TC305691 Unknown protein; Location of ESTs 126N5T7  gb|T44905 and 137K23T7  gb|T46004 {Arabidopsis thaliana} , complete 3,42 
TC298424 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,41 
TC311591 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (78%)  3,38 
TC292012 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,25 
TC283996 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,14 
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TC287740 (Q9FGL4) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  P1 clone:MNJ7 (At5g47440), complete 3,10 
TC300287 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,05 
TC289168 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 3,04 
TC296204 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,99 
TC308872 (Q9LW52) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 3  P1 clone: MLM24, complete 2,98 
TC312302 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,97 
TC311682 homologue to (Q3ECR7) Protein At1g52827, complete 2,95 
TC288986 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,93 
TC286152 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,92 
TC302125 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,91 
TC301389 (O48681) F3I6.7 protein,  partial (71%)  2,89 
TC288768 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,86 
TC300926 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,84 
TC312077 (Q9S7L7) F1C9.28 protein (F28J7.27 protein), complete 2,82 
TC309199 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,81 
TC292166 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,80 
TC302987 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,74 
TC308663 (Q94AE1) At1g52410/F19K6_14, complete 2,67 
TC309826 (Q570K8) Hypothetical protein, complete 2,67 
TC293708 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,66 
TC311966 homologue to At4g14930 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (11%)  2,65 
TC307404 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,64 
TC288721 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,64 
TC291657 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,61 
TC294388 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,61 
TC292006 (Q9SU07) Hypothetical protein T20K18.140 (Hypothetical protein AT4g12790), complete 2,60 
TC297790 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,59 
TC306320 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,59 
TC306711 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,55 
TC291405 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,53 
TC287758 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,52 
TC284306 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,50 
TC311601 unknown protein {Oryza sativa (japonica cultivar-group)} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (29%)  2,48 
TC313270 putative protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,48 
TC313610 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (86%)  2,48 
TC296029 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,47 
TC302076 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (23%)  2,47 
TC281373 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,46 
TC313593 (Q2V367) Protein At5g19140,  partial (67%)  2,46 
TC301033 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,46 
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TC295495 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,43 
TC286505 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,43 
TC286961 (O49559) Hypothetical protein F7J7.120 (Hypothetical protein AT4g21180), complete 2,43 
TC282504 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,41 
TC289410 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,39 
TC310750 (Q9C8N3) Hypothetical protein F7P12.4, complete 2,39 
TC304046 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,38 
TC305641 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (2%)  2,38 
TC289303 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,37 
TC305350 homologue to (Q9FYG0) F1N21.15 (At1g67330),  partial (25%)  2,36 
TC287613 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,35 
TC286316 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,32 
TC300174 AT5g44580/K15C23_2 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,30 
TC303091 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,30 
TC311573 homologue to {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,29 
TC303090 (Q3ECN6) Protein At1g56060, complete 2,29 
TC303716 (Q9FIG4) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  P1 clone:MDH9, complete 2,28 
TC294908 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,27 
TC301200 (Q9FFA2) Gb|AAC72114.1, complete 2,26 
TC292272 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,24 
TC312561 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,24 
TC299943 (Q2V3E2) Protein At4g27740, complete 2,23 
TC291758 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,22 
TC291609 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,21 
TC288258 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,20 
TC305893 (O65714) Hypothetical protein AT4g19430, complete 2,19 
TC298650 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,18 
TC285769 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,18 
TC306481 homologue to (Q5VNE1) Hypothetical protein P0491D10.24,  partial (5%)  2,18 
TC292816 (Q56XA4) Hypothetical protein, complete 2,17 
TC301358 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,17 
TC290288 At1g16500 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,16 
TC288694 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,16 
TC296378 (Q9SZM9) Hypothetical protein F20M13.50 (Hypothetical protein AT4g38490), complete 2,15 
TC292574 (Q9FM16) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  P1 clone:MQB2 (At5g62770), complete 2,15 
TC297621 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,15 
TC296836 At5g08185 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete 2,13 
TC281479 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,12 
TC286585 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,11 
TC293420 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,11 
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TC307172 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,10 
TC298731 (Q94JR3) AT4g18280/T9A21_130, complete 2,10 
TC312040 homologue to unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (50%)  2,10 
TC309073 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,10 
TC288250 (Q8RX70) AT5g52030/MSG15_11, complete 2,09 
TC291986 (Q6NPD4) At5g27490, complete 2,09 
TC294376 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,09 
TC307022 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (24%)  2,09 
TC295002 (O49716) Hypothetical protein T8O5.140 (Hypothetical protein AT4g21930),  partial (97%)  2,08 
TC297210 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,08 
TC307321 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,08 
TC285308 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,07 
TC297223 (Q29Q07) At4g16447, complete 2,06 
TC299710 (Q9LNE9) T21E18.2 protein, complete 2,06 
TC306379 homologue to unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (43%)  2,06 
TC308638 (Q56YC6) Hypothetical protein (Fragment), complete 2,05 
TC301371 (O80529) F14J9.12 protein, complete 2,04 
TC292252 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete 2,01 
TC313569 (Q9FHI3) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  P1 clone:MFC19, complete -25,47 
TC290314 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -22,38 
TC310838 homologue to (Q9LJV7) Gb|AAC61810.1, complete -19,17 
TC291627 (Q9ZVA5) F9K20.9 protein, complete -6,97 
TC302575 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -6,88 
TC308435 (Q9FMY8) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  P1 clone:MJB21, complete -6,19 
TC304945 homologue to unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (89%)  -5,37 
TC293541 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -5,23 
TC280700 (O23096) A_TM018A10.23 protein (AT4g00800 protein), complete -5,18 
TC282302 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -5,08 
TC294320 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -5,05 
TC296559 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -4,79 
TC293180 (O49689) Hypothetical protein AT4g17900, complete -4,66 
TC296745 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -4,59 
TC301076 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -4,31 
TC285257 (Q9SUW9) Hypothetical protein AT4g22500, complete -4,29 
TC301433 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,78 
TC305381 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (24%)  -3,78 
TC285536 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,67 
TC288083 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,62 
TC294492 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,45 
TC300491 Unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,41 
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TC307740 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,29 
TC299167 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,26 
TC305739 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,21 
TC295017 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,18 
TC286389 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,17 
TC288549 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,06 
TC297562 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -3,04 
TC300948 homologue to unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (50%)  -3,01 
TC305989 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (21%)  -2,93 
TC296498 similar to similar to predicted CDS  reverse transcriptase like family member (4D351),  partial (3%)  -2,89 
TC300539 (Q8LK92) Hypothetical protein AT2G03810_1/F19B11.11, complete -2,87 
TC298080 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,81 
TC311645 (Q9LNV9) F22G5.26, complete -2,80 
TC307504 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,78 
TC291511 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,75 
TC299155 (Q9SA88) T5I8.18 protein, complete -2,72 
TC289766 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,71 
TC297997 (O80533) F14J9.16 protein (At1g09500/F14J9_16), complete -2,69 
TC292972 (Q9FK31) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  P1 clone:MXI22 (At5g50410), complete -2,65 
TC312532 unknown protein; 93089-95433 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (93%)  -2,64 
TC289124 (Q9LMH1) F16A14.7,  partial (87%)  -2,59 
TC301813 (Q6NPS8) At3g02280, complete -2,58 
TC290327 (Q9LPG3) T3F20.21 protein, complete -2,57 
TC286073 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,57 
TC290555 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,56 
TC305858 (Q7Y225) At3g24020, complete -2,54 
TC289515 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,54 
TC295775 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,48 
TC298000 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,47 
TC292874 (Q9S9X1) F28D6.18 protein (AT4g07440 protein), complete -2,47 
TC283866 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,41 
TC288352 (Q944H1) AT4g10470/F7L13_50 (At4g10470), complete -2,40 
TC285711 (Q5XET7) At4g28070, complete -2,39 
TC295922 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,39 
TC305192 (Q9FZ72) F13B4.3 protein, complete -2,36 
TC303530 Unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0) (EC 1.1.1.195), complete -2,36 
TC312317 (Q3E7H6) Protein At3g18540,  partial (42%)  -2,36 
TC295570 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,35 
TC297673 (Q9FJ28) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  TAC clone:K16L22, complete -2,34 
TC292538 (O23261) Hypothetical protein AT4g14000, complete -2,32 
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TC281324 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,32 
TC297379 putative protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,32 
TC289940 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,31 
TC286123 (Q8S9J0) At2g36630/F1O11.26, complete -2,31 
TC291859 (Q9LS54) Gb|AAF16598.1 (At3g18360), complete -2,30 
TC299503 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,30 
TC292512 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,30 
TC308890 (Q6NNL3) At3g02240, complete -2,29 
TC283409 unknown protein; 95319-98330 {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,28 
TC292515 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,28 
TC301161 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,28 
TC295217 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,27 
TC293675 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,25 
TC290863 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,24 
TC292365 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,24 
TC307772 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,24 
TC312575 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,23 
TC303276 homologue to unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (25%)  -2,22 
TC303313 (Q9LE10) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 3  P1 clone: MJK13 (MJK13.10 protein), complete -2,22 
TC293710 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,22 
TC283452 (O04250) Hypothetical protein T10M13.11 (Hypothetical protein AT4g02100), complete -2,21 
TC292196 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,21 
TC294766 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,20 
TC312934 (Q9SKW2) F5J5.8,  partial (7%)  -2,19 
TC298673 (Q9FJJ1) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  TAC clone:K19B1, complete -2,19 
TC292237 (Q9SX80) F16N3.23 protein, complete -2,18 
TC287345 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,17 
TC292114 (Q3EB61) Protein At3g14850,  partial (75%)  -2,17 
TC283542 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,16 
TC310271 similar to (Q616H0) Hypothetical protein CBG15279,  partial (3%)  -2,16 
TC305618  Putative uncharacterized protein -2,15 
TC289684 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,15 
TC293626 similar to similar to ENSANGP00000023327 {Apis mellifera} (exp=-1; wgp=0; cg=0),  partial (27%)  -2,15 
TC311821 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,14 
TC291260 (Q9FLY3) Arabidopsis thaliana genomic DNA  chromosome 5  P1 clone:MUL8,  partial (92%)  -2,14 
TC297992 (Q9SSB3) T18A20.3 protein,  partial (17%)  -2,14 
TC312290 homologue to unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (33%)  -2,13 
TC312827 homologue to (Q94AB0) AT5g35560/MOK9_21,  partial (15%)  -2,12 
TC299730 binding {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,12 
TC294913 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,12 
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TC303842 (Q9SJN3) Expressed protein (At2g36220/F2H17.17), complete -2,11 
TC290243 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,11 
TC291858 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,10 
TC302106 At1g17860/F2H15_8 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,10 
TC286301 (Q8W568) At1g73750/F25P22_17, complete -2,10 
TC289254 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,09 
TC293266 (O65701) Hypothtetical protein, complete -2,08 
TC313285 (Q9LYF2) Hypothetical protein T22P22_180, complete -2,08 
TC288309 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,06 
TC306591 homologue to unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (94%)  -2,06 
TC289263 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,06 
TC283493 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,06 
TC283738 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,05 
TC305105 At1g69585 {Arabidopsis thaliana} (exp=-1; wgp=0; cg=0), complete -2,05 
TC285812 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,04 
TC308166 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,04 
TC289065 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,04 
TC309544 (Q9SAI0) F23A5.16 protein,  partial (9%)  -2,04 
TC309363 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,03 
TC308280 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,03 
TC303146 (O80644) Expressed protein, complete -2,03 
TC287210 (Q9SKK3) Expressed protein, complete -2,02 
TC294566 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,02 
TC313939 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0),  partial (94%)  -2,02 
TC311361 (Q9LPQ8) F15H18.9,  partial (28%)  -2,02 
TC307767 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,02 
TC304160 unknown protein {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,01 
TC309289 unknown {Arabidopsis thaliana} (exp=0; wgp=1; cg=0), complete -2,01 
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As seguintes conclusões foram obtidas a partir dos resultados apresentados e discutidos nos 

capítulos desta tese: 

 A existência de uma atividade de degradação de NO por mitocôndrias isoladas de 

tubérculos de batata, através de um mecanismo dependente de sua reação com O2
-, 

foi demonstrada. Além da participação do vazamento de elétrons no complexo III, 

ensaios com diferentes substratos e inibidores respiratórios evidenciaram o 

envolvimento das NAD(P)H desidrogenases externas nesse mecanismo de consumo 

de NO, revelando um papel até então desconhecido dessas proteínas, características 

da cadeia respiratória vegetal, na homeostase do NO. Esse processo foi também 

caracterizado em mitocôndrias isoladas de células em suspensão de A. thaliana 

(Wulff et al., 2009), sugerindo que ele pode constituir um mecanismo geral de as 

mitocôndrias vegetais controlarem a homeostase do NO e o efeito inibitório desse 

radical sobre a atividade respiratória. 

 Esse mecanismo de degradação de NO se diferenciou em certos aspectos daquele 

verificado em mitocôndrias isoladas de fígado de rato. Além do vazamento de 

elétrons pelo complexo III, o transporte reverso de elétrons da succinato 

desidrogenase para o complexo I foi demonstrado como uma importante fonte de 

geração de O2
- para a degradação de NO por mitocôndrias de fígado de rato, o que 

não foi detectado em mitocôndrias vegetais. Adicionalmente, observou-se o 

envolvimento no consumo de NO de uma atividade geradora de O2
- na presença de 

NAD(P)H, que se distinguiu da degradação de NO dependente de NAD(P)H 

caracterizada em mitocôndrias de batata por não estar associada à cadeia 

respiratória. Esses resultados sugeriram a possível existência de uma enzima do tipo 

NAD(P)H oxidase em mitocôndrias animais, o que constituía um dado 

extremamente novo e relevante. Muito recentemente, essa hipótese foi ratificada por 

um trabalho que demonstrou, por métodos bioquímicos e imunofluorimétricos, a 

localização mitocondrial de uma NAD(P)H oxidase tipo 4 em rins de rato, 

relacionada à produção de radicais livres durante o diabetes (Block et al., 2009).  

 Mesmo com o aumento do conteúdo endógeno de Arg, obtido através do cultivo das 

plantas nia1 nia2 com aminoácidos, as folhas desse genótipo continuaram 

apresentando uma baixa emissão de NO quando inoculadas com Pseudomonas 
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syringae, indicando que a Arg não é a principal fonte de NO durante essa interação 

fitopatogênica. Adicionalmente, plantas nia1 nia2 com níveis de aminoácidos 

recuperados permaneceram susceptíveis à bactéria. Esses resultados demonstraram 

que as alterações metabólicas pleiotrópicas decorrentes da assimilação deficiente de 

nitrogênio, como os baixos níveis de aminoácidos, não são determinantes no 

estabelecimento da resposta de defesa de nia1 nia2 à P. syringae 

 Por outro lado, quando plantas nia1 nia2 com os níveis de aminoácidos recuperados 

foram fumigadas com baixas concentrações de gás NO, a resposta de resistência 

desse mutante à P. syringae foi restabelecida, demonstrando que a susceptibilidade 

de nia1 nia2 é de fato devido a sua produção deficiente de NO. Isso foi ratificado 

pelo efeito do tratamento com NO em ativar a expressão de diversos genes 

relacionados à defesa em folhas nia1 nia2 infectadas com P. syringae, o que foi 

observado através da realização de uma análise em larga escala do perfil 

transcriptômico usando microarranjos de DNA. Essa análise também indicou novos 

genes como potenciais alvos do NO, abrindo a possibilidade de estudos futuros 

acerca de papéis até então desconhecidos do NO na interação fitopatogênica, bem 

como na sinalização de processos relacionados ao controle do crescimento e 

desenvolvimento vegetal. 
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