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RESUMO 
 

 
Turrini PCG. Influência de elementos genéticos móveis em linhagens de Xanthomonas 
oryzae. [Tese (Doutorado em Biotecnologia)]. São Paulo: Instituto de Ciências Biomédicas, 
Universidade de São Paulo; 2016.  

 
Elementos móveis influenciam expressivamente a evolução do grupo Bacteria, uma vez que 
são integrantes importantes do processo de geração da variabilidade genética e promovem 
a diversidade da população frente à estocasticidade do ambiente. Nesta tese, investigamos 
a influência de elementos genéticos móveis em linhagens de X. oryzae sob três diferentes 
aspectos. Primeiramente, investigamos a transferência horizontal de um operon de 
biossíntese do fitormônio GA4, adquirido exclusivamente pelo patovar oryzicola (Xoc). A 
importância da produção do fitormônio GA4 por Xoc é indicada pela alta prevalência do 
operon em diferentes populações, e pela ampla distribuição geográfica em um amplo perído 
de tempo. Também abordamos a influência de elementos genéticos móveis mais 
amplamente no genoma de X. oryzae, descrevendo como elementos de transposição, 
representados por elementos do tipo IS, são capazes de interferir em um sistema central do 
metabolismo bacteriano, como o sistema de reparo de DNA. Por fim, descrevemos um novo 
elemento do tipo MITE encontrado em X. oryzae e analisamos sua organização, distribuição, 
filogenia, seu nível transcricional e o potencial funcional deste elementos na interação de X. 
oryzae com seu hospedeiro O. sativa.  Nosso conjunto de resultados reitera a importância 
dos elementos de transposição no aumento de variabilidade genética de populações, e 
dessa forma, infere sobre seu papel relevante na diversificação em X. oryzae. Descrevemos 
a variabilidade gerada, exploramos as consequências da amplificação de elementos de 
transposição nesta espécie e evidenciamos a complexidade desta variação em nível 
populacional. 
 
Palavras-chave: Xanthomonas oryzae. Elementos de transposição. Elementos IS. MITE. 
Reparo de DNA. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



	

 
ABSTRACT 

 
Turrini PCG. Influence of mobile genetic elements in Xanthomonas oryzae lineages. [Ph.D. 
Thesis (Biotechnology)]. São Paulo: Instituto de Ciências Biomédicas, Universidade de São 
Paulo; 2016. 
 
 Mobile elements are genomic components that trigger genetic variability. They 
promote the diversity of the population against the stochasticity of the environment, 
significantly influencing the evolution of the Bacteria group. In this thesis, we investigate the 
influence of mobile genetic elements on X. oryzae lineages under three different aspects. 
First, we investigated the horizontal transfer event of an operon coding the biosynthesis of 
the phythormome GA4, acquired exclusively by the pathovar oryzicola (Xoc). The importance 
of the production of the phytohormone GA4 by Xoc is indicated by its high prevalence in 
different populations, in a wide geographic distribution and in a large time period. We also 
address the influence of mobile genetic elements more comprehensively in the X. oryzae 
genome. We describe how transposable elements, represented by IS elements, are capable 
of interfering in a central system of bacterial metabolism, such as the DNA repair system. 
Finally, we describe a new MITE element found in X. oryzae and analyzed its organization, 
distribution, phylogeny and transcriptional level. We also speculate its function in the X. 
oryzae-Oryza sativa interaction. Our results reiterate the importance of transposable 
elements enriching genetic variability of populations and infers on their relevant role in the 
diversification of X. oryzae lineage. We describe the variability transposable elements 
confers, explore the consequences resulting from the amplification of transposition elements 
in the X. oryzae species and we show the complexity of this variation at the population level. 
 
Keywords: Xanthomonas oryzae. Transposable elements. IS elements. MITE. DNA repair. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



	

 
1 INTRODUÇÃO GERAL 

 Microorganismos ocupam os mais diversos habitats e exibem uma enorme diversidade 

metabólica, em estrutura e composição celulares, estilos de vida e nichos ecológicos (Arber, 

2000). A expressiva capacidade adaptativa que garante o sucesso evolutivo deste grupo 

depende de processos de geração da variabilidade genética que ocorrem em nível celular 

individual. 

Elementos móveis influenciam a evolução do grupo Bacteria. São integrantes 

importantes do processo de geração da variabilidade genética e promovem a diversidade da 

população frente à estocasticidade do ambiente.  

Neste projeto de Doutorado intitulado ´Influência de elementos genéticos móveis 

em linhagens de Xanthomonas oryzae´ investigamos como elementos de transposição 

podem ter influenciado a história evolutiva Xanthomonas oryzae e contribuído para o 

processo de diversificação desta linhagem.  

 

1.1 Características de Xanthomonas oryzae 

 O gênero Xanthomonas compõe a família Xanthomonadaceae, dentro do grupo 

Gamaproteobacteria. Membros deste gênero são majoritariamente fitopatógenos que podem 

apresentar um elevado grau de especificidade quanto ao hospedeiro vegetal e tecido de 

colonização. Aproximadamente 400 espécies vegetais de mono- ou dicotiledônias servem 

como hospedeiros paras as 27 espécies até hoje conhecidas de Xanthomonas (Lu et al., 

2008).   

 Como exemplo, podemos citar Xanthomonas campestris que infectam diferentes 

brassicáceas e solanáceas, X. citri pv. citri que causa a doença do cancro em espécies de 

citros, X. albilineans, causadora da escaldadura-das-folhas em cana-de-açúcar, e 

Xanthomonas oryzae, que infectam especificamente culturas de arroz.  

 Espécies de Xanthomonas podem ser compostas por múltiplas variantes 

patogênicas (patovares, pv.). Dentro uma mesma espécie, diferentes patovares são assim 

classificados porque colonizam diferentes hospedeiros (como X. campestris pv. campestris e 

X. campestris pv. carotae, que infectam brássicas e cenoura, respectivamente) ou porque 

apresentam diferentes sintomatologias em uma mesma espécie vegetal. A espécie 

Xanthomonas oryzae é composta pelos patovares X. oryzae pv. oryzae e X. oryzae pv. 

oryzicola, daqui em diante referidos como Xoo e Xoc por toda a tese. Causam, 

respectivamente, as doenças crestamento foliar bacteriana e estriamento foliar bacteriano 

(do inglês, bacterial blight e bacterial leaf streak) em culturas de arroz (Oryza sativa L.). 

Além de O. sativa, somente Leersia oryzoides, L. oryzoides var. japonica e Zizania latifolia 

foram reportadas como hospedeiros de Xoo (Mew et al., 2014).  



	

 Embora Xoo e Xoc sejam intimamente relacionados filogeneticamente e possuírem 

alta especificidade com o hospedeiro, o processo de infecção é marcadamente distinto. O 

patovar oryzae (Xoo) invade o hospedeiro por hidatódios das pontas e margens da folha. 

São capazes de colonizar os espaços intercelulares e atingem o xilema, sistema vascular 

pelo qual Xoo veicula por toda a planta, comprometendo sistemicamente o hospedeiro 

(Figura 1.1A).  

 O patovar oryzicola (Xoc) penetra na folha principalmente pelos estômatos. As 

bactérias se proliferam na cavidade sub-estomatal e colonizam os espaços intercelulares do 

tecido mesofílico. Diferentemente de Xoo, Xoc é incapaz de invadir o sistema vascular 

(xilema), caracterizando-se como uma linhagem de menor agressividade (Niño-Liu et al., 

2006; Ryan et al., 2011). Ferimentos no tecido vegetal também representam uma importante 

porta de entrada bacteriana para ambos patovares. 

 

 
 
Figura 1.1 - Sintomas de Xanthomonas oryzae em plantas de arroz. A) Crestamento foliar causado por Xoo em 
folhas de arroz. As lesões são feixes úmidos que se iniciam nas margens e pontas e progridem até a base foliar. 
B) Lesões lineares, localizadas em tecidos entre os vasos foliares causados por Xoc, como estrias nas folhas. As 
lesões são translúcidas quando expostas contra luz. C) em condições de umidade, gotículas amarelas 
colonizadas por Xoo podem ser observadas na superfície foliar (cima) e quando secam, formam pequenas 
placas amarelas dentro da folha (baixo). Imagens do website Rice Knowlegde Bank desenvolvido pelo 
International Rice Research Institute (IRRI), Filipinas.  
 



	

 Os sintomas iniciais observados na planta também podem ser utilizados para a 

distinção entre Xoo e Xoc. Em estágios iniciais da infecção, Xoo apresenta lesões 

umidificadas nas pontas e margens da folha e à medida que progride as lesões se tornam 

cloróticas (amareladas) e necróticas que se estendem da ponta da folha ao longo das 

nervuras. As primeiras lesões causadas por Xoc são pequenas e úmidas e, uma vez que a 

nervura foliar serve como barreira física, colonizam o tecido no sentido longitudinal da folha, 

formando “estrias” translúcidas e amareladas (Figura 1.1B). À medida que a infecção 

progride, as lesões se tornam acinzentadas levando à morte do tecido vegetal (Niño-Liu et 

al., 2006). Sob condições de alta umidade, ou pela manhã, lesões jovens podem gerar 

exsudatos, gotículas que contém grandes quantidades do patógeno (Figura 1.1C e D). 

 

1.2 Importância agro-econômica de X. oryzae 

 O patovar Xoo é um patógeno de grande importância agronômica principalmente 

devido a sua alta agressividade no desenvolvimento da doença. Está entre os cinco 

primeiros fitopatógenos de maior importância mundial (Mansfield et al., 2012) e é 

considerada o patógeno mais importante no cultivo de arroz na Ásia, região responsável por 

90% da produção mundial do grão. 

 Epidemias na década de 50 chegaram a provocar perdas de 30 a 40% em províncias 

chinesas. O desenvolvimento e o amplo uso de variedades híbridas resistentes tornaram o 

crestamento foliar uma ameaça endêmica e esporádica, porém não menos preocupante. 

Apesar do extenso controle, surtos da doença chegaram a causar perdas de 

aproximadamente 20% em 2005, na China (Mew et al., 2014).  

 A predição dos danos causados por Xoo, considerando as atuais condições 

climáticas são alarmantes num cenário sem controle da doença (Figura 1.2). E estima-se 

que as perdas hoje observadas se tornem mais severas e frequentes com climas extremos, 

escassez de água e chuvas irregulares decorrente das mudanças climáticas.   

 Na África, o crestamento e o estriamento foliar bacteriano respondem 

respectivamente por 70% e 20% da perda na produção de arroz irrigado no Oeste Africano, 

ameaçando a segurança alimentar desta região. São considerados doenças emergentes 

também no Leste da África e Madagascar (Wonni, 2016).  

 O Brasil é responsável por 65% da área produtora de arroz na América Latina e o 9o 

maior produtor mundial do grão (11.3 milhões de toneladas/ano). É o único país não-asiático 

dentro dos 10 maiores produtores mundiais, liderado por China, Índia e Indonésia (dados 

referentes ao período de 2006-2010, FAOSTAT). Em 2010, 61.1% da produção estava 

concentrada no Rio Grande do Sul, 9.2% em Santa Catarina, 6.1% em Mato Grosso e 5.2% 

em Maranhão. O aumento da produção na safra de 2003/2004 permitiu o país se tornar 



	

autossuficiente e hoje exporta cerca de 5% da produção nacional. Além de exportar, o Brasil 

importa arroz principalmente do Paraguai, Uruguai e Argentina.  

 

 
Figura 1.2 - Previsão da ocorrência e severidade (tons de azul) do crestamento foliar causados por Xoo na Ásia. 
A previsão foi calculada a partir de dados do perído de 2001 a 2010, considerando a ausência de medidas de 
controle da doença. O mapa foi baseado nas condições climáticas ocorridas no período de plantio determinado 
pelo laboratório IRRI GIS. Adaptado de Global Rice Science Partnership (GRiSP) (2013). 
 

 X. oryzae é um patógeno quarentenário A1 (definição: ausente no país, com alto 

risco de dano econômico) no Brasil. Por este motivo, sementes importadas pelo país 

passam por diagnósticos fitossanitários. Interessantemente, 21 isolados bacterianos de 

Xanthomonas sp. provenientes de sementes provindas do Uruguai e Argentina com 

resultados positivos para Xoo pelo teste de ELISA, não são identificados como X. oryzae por 

testes moleculares (Júnior et al., 2015), evidenciando a necessidade de uma melhor 

caracterização da diversidade e ocorrência de X. oryzae na América Latina. 

 

1.3 Elementos Sequência de Inserção  

 Elementos Sequências de Inserção (ISs, insertion sequences) é um tipo de elemento 

de transposição, pertencente a Classe II (transposon de DNA), amplamente distribuído no 

domínio Bacteria. São segmentos compactos de DNA, que variam entre 0.7 a 3Kb, que 

codificam enzimas responsáveis pela sua própria mobilidade. A transposase pode ser 

organizada em uma ou duas ORFs (do inglês, open reading frame) – e o elemento 

geralmente apresenta sequências terminais invertidas (TIRs, do inglês, terminal inverted 



	

repeats), essenciais para o processo de transposição (Mahillon, Chandler, 1998; Siguier et 

al., 2015; Varani et al., 2015) (Figura 1.3A). 

 

 
Figura 1.3 - Organização de elementos do tipo IS e elementos derivados. ISs codificam a transposase, enzima 
que cataliza sua mobilização (setas internas preta), geralmente apresentam repetições terminais invertidas 
(TIRs, setas rosa), repetições diretas (DR, setas azul-claro). Representam derivações autônomas de IS: IS 
transportador ou tIS (B) e transposon completo (C). Representam derivações não-autônomas: MITEs (D) e MICs 
(E) representam algumas derivações deste tipo de elemento de transposição. Genes passageiros (blocos roxos); 
p, região promotora da transposase; (E) esquerda; (D) direita. 
 

 O mecanismo de mobilidade é um dos principais critérios de classificação de 

elementos IS, e portanto, depende do tipo de transposase codificada. Atualmente, mais de 

4000 ISs distintos estão classificados dentro de 25 famílias e, em sua maioria, utilizam a 

DDE-transposase para mobilização (Curcio, Derbyshire, 2003; Siguier et al., 2015). 

 DDE-transposons são assim denominados porque codificam transposases que 

compartilham o motivo DDE – três aminoácidos polares ácidos Asp(D), Asp(D) e Glu(E) 

presentes em todas as enzimas desta família. O resíduo conservado DDE, posicionado de 

maneira não-contígua na sequência de aminoácidos da enzima - os aminoácidos DD 

separados por aproximadamente 35 resíduos do aminoácido E -, é essencial para o 

processo de transposição uma vez que facilita a catálise pela coordenação de íons metal no 

sítio catalítico da transposase (Davies et al., 2000; Lovell et al., 2002).  

 O mecanismo de transposição de muitas famílias de IS começa com a hidrólise da 

cadeia fosfodiéster do DNA do sítio doador de transposon, que gera uma par de 3’-OH 

terminais (Figura 1.4). Em seguida, forma-se um complexo sináptico (transpososoma) com 

as pontas 3’-OH terminais expostas do transposon, a enzima transposase e o sítio alvo da 

transposição , que clivam as fitas de DNA do sítio alvo e juntam as pontas 3’OH livres do 

elemento ao sítio de inserção por uma reação de trans-esterificação.  

 A quebra da fita do DNA alvo é feita através de um ataque nucleofílico pelos dois 

grupos 3’-OH e é geralmente deslocada em poucos nucleotídeos – geralmente de 2 a 8 

nucleotídeos – e resulta na duplicação do sítio alvo de inserção ao final da transposição do 



	

elemento (DR, do inglês direct repeats; Figura 1.4) (Curcio, Derbyshire, 2003; Mizuuchi, 

1992).  

 

 
Figura 1.4 - Mecanismo de inserção de ISs em um novo sítio genômico. Catalizado epla transposase, as duas 
pontas de DNA com os grupos 3´-OH expostos realizam uma ataque nucleoílico ao DNA alvo. Repetições diretas 
(DR) são produzidas ao ser realizado o reparo do genoma após a transposição. Traduzido de Hickman, Dyda 
(2015). 
 

 A transposição de elementos IS pode simplesmente gerar a mudança de um 

elemento de um lugar a outro no genoma (transposição conservativa) ou gerar o aumento 

do número de cópias no genoma do organismo que reside (transposição replicativa) (Figura 

1.5).  

 Na transposição conservativa, o elemento deve ser extraído do sítio doador através 

de quebras duplas no DNA. A principal diferença entre os mecanismos de diversas famílias 

de elementos é o processamento (clivagem) da segunda segunda fita de DNA para 

liberação completa do transposon do sítio doador. Ocorre um primeiro ataque nucleofílico 

gerando quebras de fita simples nas pontas do transposon (gerando o grupo 3’-OH, como 

descrito anteriormente). Um segundo subsequente evento de hidrólise pode gerar a quebra 

da segunda fita, como os elementos Tc1/mariner (Figura 1.5B).  

 Nos grupos IS10, IS50, Tn5 e Tn10 (família IS4), o grupo 3´-OH  formado pelo 

primeiro evento de hidrólise atua como um nucleófilo e ataca as pontas 5´do transposon, 

liberando o elemento, mas resultando na formação de um hairpin em suas pontas (Figura 

1.5A). As pontas do hairpin precisam ser novamente clivadas para reconstituir o grupo 3´-

OH e realizar a transferência de fita ao novo sítio.  

 Na transposição replicativa ocorre o aumento do número de cópias e a replicação do 

DNA é geralmente empregada no processo. O primeiro evento de hidrólise ocorre em 

somente umas pontas do transposon, que por sua vez atua como nucleófilo para atacar a 

mesma fita de DNA, na outra extremidade do elemento (Figura 1.5D). As duas pontas do 

elemento são então conecatadas por uma ponte de simples fita e o mecanismo de 

replicação da célula hospedeira converte esta estrutura a um transposon circular. O  

transposon circular precisa ser novamente clivado para gerar os grupos 3´-OH e realizar a 



	

transferência de fita. Este mecanismo é utilizado nas famílias IS3, IS30, IS110, IS256, IS21, 

ISL3 e IS911.  

 

 
Figura 1.5 - Representação de alguns mecanismos de transposição conservativa e replicativa de transposases 
DDE. Na transposição conservativa é necessário a quebra de fita dupla de DNA. O processamento da segunda 
fita pode ocorrer pela formação de um hairpin nas pontas do transposon, que então é posteriormente clivado (A); 
alternativamente, a segunda fita pode ser processada simplesmente por um segunda reação de hidrólise, como 
ocorrido na clivagem da primeira fita (B). A transposição replicativa conta com o mecanismo de replicação da 
célula hospedeira. A transferência de fita por ser através da formação de um co-integrado entre os dois replicons 
involvidos (C) ou pela formação de um transposon circular. Tn, transposon; DR, repetições diretas. Adaptado de 
Curcio, Derbyshire (2003) e Hickman, Dyda (2015). 
 

 Comparativamente, a transposição dos elementos Mu, Tn3 e IS6 envolve dois 

replicons (e.g. um cromossomo e um plasmídeo), que representam um doador  eo outro 

receptor do elemento. Em um processo sequencial, cada ponta clivada do transposon (com 

a formação do  grupo 3´-OH), ataca e se une ao sítio alvo de inserção, resultando na fusão 

dos replicons envolvidos (Figura 1.5C). A replicação a partir das novas pontas 3´-OH no sítio 



	

do DNA alvo resulta em uma molécula co-integrada, na qual os replicons doador e receptor 

são unidos pelas duas cópias do transposon (Curcio, Derbyshire, 2003).  

 Comum a todos os mecanismos, o final do processo de transposição exige o reparo 

de gaps nas fitas de DNA resultante das quebras provocadas na excisão do elemento do 

sítio doador e na integração do elemento no novo sítio. Detalhes deste processo são 

escassos ambos in vivo e in vitro. Assume-se que o reparo do genoma é feito por enzimas 

de replicação do hospedeiro ou por recombinação homóloga, quando há a presença de uma 

cromátide irmã (após replicação do DNA e antes da divisão celular) (Hickman,Dyda, 2015). 

Novos estudos apontam o auxílio de enzimas do sistema de reparo do hospedeiro, como foi 

demonstrado no transposon bacteriófago Mu, que utiliza a via de reparo de quebra dupla do 

DNA (do inglês, DSB, double strand repair) (Jang et al., 2012). 

 Existem outros tipos de elementos, semelhantes a ISs, porém com variações 

importantes quanto à organização. Entre eles, o IS transportador (tIS, transporter IS) 

codifica, além da transposase, genes não relacionados com sua mobilização (Figura 1.3B); 

transposons compostos (composite transposons) são formados por mais de um ISs 

flanqueando um conjunto de genes entre eles (Figura 1.3C). Os MITEs (discutidos no 

Capítulo 4, Figura 1.3D) representam unidades não autônomas de elementos, porque não 

codificam transposases e dependem da atividade de um outro elemento para se 

mobilizarem, assim como MICs (mobile insertion cassettes), que carregam somente gene(s) 

passageiro(s) por entre repetições terminais invertidas (Figura 1.3E) (Siguier et al., 2015; 

Varani et al., 2015).  

 

1.4 Influência de IS na plasticidade genômica  

 Em uma escala de tempo evolutiva, genomas bacterianos equilibram sua natureza 

clonal - herança vertical do material genético pela reprodução assexuada - com mecanismos 

que alteram sua composição e organização.  

 Uma importante evidência da fluidez de genomas bacterianos é a grande variação do 

conteúdo gênico encontrado em espécies proximamente relacionadas, em linhagens dentro 

de uma mesma espécie, ou ainda, entre diferentes isolados de uma mesma população 

bacteriana (Cordero, Polz, 2014; Dobrindt, Hacker, 2001; Ochman et al., 2000; Polz et al., 

2013; Vos et al., 2015).  

 A diversidade genética entre linhagens pode ser enriquecida pelo acúmulo de 

mutações nucleotídicas pontuais em sequências codificantes e regiões regulatórias 

existentes. De uma maneira mais rápida, o surgimento de novos genes pode ocorrer por 

duplicação gênica ou transferência lateral. Enquanto a diversificação do conteúdo gênico por 

duplicação gênica é observada com maior frequência em eucariotos, transferência horizontal 



	

é considerado o principal meio de aquisição de novos genes em Bacteria (Gogarten, 

Townsend, 2005). Rearranjo cromossômico também é considerado um processo de 

aumento de variabilidade, uma vez que reorganiza o conteúdo gênico e estabelece novas 

associações regulatórias do mesmo conjunto gênico. Eventos de recombinação e perda 

gênica contrabalançam as tendências de expansão e divergência genética (Dobrindt, 

Hacker, 2001). 

 Elementos IS compõem uma fração importante de elementos repetitivos de genomas 

bacterianos (Treangen et al., 2009) e são mediadores de processos que introduzem 

variação genômica no grupo Bactéria. 

  A natureza de elementos móveis, que incluem os elementos IS, é traduzida em 

oportunidades e desafios nos genomas que os contém. Por promoverem sua própria 

mobilidade, são capazes de se propagar pelo genoma indiscriminadamente. Isto se torna 

particularmente desafiador no compacto genoma bacteriano, cujas  sequências codificantes 

(de proteínas ou moléculas de RNA centrais ao funcionamento) totalizam 85-90% do 

genomas. Ainda, parte do restante corresponde a regiões regulatórias. Assim, a fração 

genômica que está de fato livre de pressões seletivas é limitada e a transposição 

inerentemente tem uma alta probabilidade de interromper genes importantes à célula ou 

interferir em regiões controladoras de genes.  

 A mesma capacidade disruptiva de elementos de transposição pode ser interpretada 

como oportunidade de geração de heterogeneidade genética, trazendo novos substratos 

para evolução, que abrange a aquisição de capacidade de colonização e adaptação a novos 

nichos.  

 Por codificarem elementos regulatórios, ISs influenciam localmente genomas de 

seus hospedeiro bacterianos alterando a expressão de genes adjacentes ao local de 

inserção, por silenciamento ou amplificação da transcrição (Bohn, Bouloc, 1998; Darmon, 

Leach, 2014; Gregory, Dahlberg, 2008; Reynolds et al., 1981; Saedler et al., 1974; SaiSree 

et al., 2001; Zhang, Saier, 2009).  

 A presença de múltiplas cópias de elementos de repetição aumenta a probabilidade 

de eventos de rearranjo. Assim, ISs podem promover rearranjos intragenômicos de grande 

magnitude como deleções, inversões ou duplicações genômicas, utilizando a maquinaria 

celular nativa de recombinação. Ainda, elementos IS podem ser permutados entre diferentes 

genomas por mecanismos de transferência lateral de genes (Chain et al., 2004; Parkhill et 

al., 2003).  
 Esta tese de Doutorado investiga a influência de elementos móveis em linhagens de 

X. oryzae. O estudo comparativo de espécies filogeneticamente próximas ainda que 

patogenicamente distintas, como Xoo e Xoc, tem como objetivo revelar complexidades na 



	

evolução de patógenos e o papel de interações sutis entre patógeno e hospedeiro. Os dois 

patovares de X. oryzae apresentam um conjunto de características que os colocam como 

modelo para o estudo proposto: são filogeneticamente muito próximas; fenotipicamente, 

apresentam o mesmo organismo hospedeiro porém possuem modo de infecção 

marcadamente distinto, que determina sua agressividade e; genotipicamente, possuem 

perfis de distribuição de elementos IS significativamente distintos entre si e comparado às 

outras espécies presentes no grupo Xanthomonas (abordado com mais detalhe no Capítulo 

3). 
 Abordamos a influência de elementos móveis em X. oryzae nos três próximos 

capítulos desta tese. O Capítulo 2 se refere a um evento de transferência horizontal da ilha 

genômica denominada XODB602, encontrada em Xoc porém ausente em Xoo. Avaliamos o 

caráter adaptativo da aquisição da ilha genômica por Xoc através de uma investigação 

biogeográfica, em populações de Xoc de diferentes regiões geográficas.  

No Capítulo 3 mostramos que a espécie X. oryzae amplificou o número de elementos 

IS em seus genomas, comparado a outras espécies de Xanthomonas. Mostramos que 

genes pertencentes ao sistema de reparo de DNA podem estar sob influência de elementos 

e avaliamos in silico o possível envolvimento do sistema nativo de reparo na proliferação 

genômica de transposons do tipo IS em X. oryzae.  

 E finalmente o Capítulo 4, descrevemos um novo elemento do tipo MITE, atualmente 

restrito à espécie X. oryzae. Além de sua organização, descrevemos a frequência deste 

elemento nos genomas disponíveis de X. oryzae, apresentamos evidências de sua 

expressão celular e avaliamos uma possível funcionalidade no processo de interação entre 

X. oryzae e seus hospedeiro O. sativa. 

 

1.5 Objetivo 

 O objetivo geral deste trabalho é avaliar o impacto de elementos genéticos móveis 

presentes nas linhagens de Xanthomonas oryzae e inclui 1) identificar o contexto evolutivo 

da ilha genômica XODB602 presente em Xanthomonas oryzae pv. oryzicola, seu papel na 

inovação evolutiva do genoma e na garantia do sucesso evolutivo do organismo hospedeiro 

e 2) identificar o envolvimento do sistema de reparo na proliferação de elementos de 

inserção nas linhagens de X. oryzae. 
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5   CONCLUSÃO 

 Investigamos a influência de elementos genéticos móveis em linhagens de X. oryzae 

sob três diferentes aspectos nesta tese. Primeiramente, investigamos um evento particular 

de transferência horizontal adquirido exclusivamente pelo patovar Xoc, porém ausente em 

Xoo e linhagens filogenéticamente próximas (Capítulo 2). A presença de elementos IS na 

vizinhança do operon de biossíntese de giberelina A4 denota mobilidade desta característica 

singular à Xoc. A importância da produção do fitormônio GA4 em Xoc é indicada pela alta 

prevalência do operon em diferentes populações, i.e. isolados coletados de plantas com 

sintomas de estriamento foliar bacteriano (BLS) de ampla distribuição geográfica e por 

intervalo de tempo de mais de quatro décadas. 

 De uma maneira mais ampla, analisamos o impacto potencial de elementos de 

transposição inseridos na vizinhança de genes do sistema fundamental do metabolismo 

bacteriano, o sistema de reparo de DNA (Capítulo 3). Diferentes cepas de Xoo  e Xoc 

apresentam quantidades e perfis de elementos de transposição, representados por 

elementos do tipo IS, bastante distintos. Como esperado, observamos que o aumento do 

número de elementos, como identificado em Xoo, resulta no aumento no número de genes 

potencialmente influenciados pelos elementos. No entanto, a comparação entre cepas do 

mesmo patovar Xoo, mostrou que a influência de elementos é multifacetada: detectamos 

eventos de proximidade compartilhados por um patovar, eventos compartilhados entre 

populações de certa região geográfica, e ainda, eventos que são exclusivos à uma cepa, 

neste momento desprovidos de padrão.  

 Por fim, descrevemos um novo elemento encontrado em X. oryzae e analisamos sua 

organização, distribuição, filogenia, assim como sua atividade transcricional em X. oryzae e 

o potencial funcional na interação com seu hospedeiro (Capítulo 4).  

 Assim, esta tese elabora um arcabouço de múltiplas linhas de investigação e provê 

fundamentação para diversas avalições experimentais futuras. A aquisição do operon de 

síntese de GA4 é relevante e prevalente em Xoc, porém é necessário entender de forma 

mais precisa qual etapa molecular do processo de colonização por Xoc está sendo 

influenciado por esse hormônio. Ainda, considerando que pequenos incrementos em fitness 

observados experimentalmente representam grandes consequências em escala evolutiva, 

avaliar o impacto em fitness desta característica é fundamental para provar sua função 

adaptativa em Xoc. Uma pergunta intrigante que permanece neste tema é: por quê o 

patovar Xoo não adquiriu este operon, uma vez que pode ocorrer fluxo gênico entre esses 

dois patovares que co-habitam o mesmo hospedeiro e coexistem em escala biogeográfica? 

 A amplificação dos elementos IS na espécie X. oryzae não se associa à mudança no 

repertório de genes do sistema de reparo de DNA em relação às outras espécies de 

Xanthomonas. Das poucas diferenças encontradas, será interessante averiguar porque X. 



	

oryzae é a única espécie dentro do gênero que não contém mecanismo de NHEJ de reparo 

haja visto a ausência do gene ku.  

 Dentre os genes que estão potencialmente sob influência de um IS, a detecção de 

seus níveis de expressão nas cepas que apresentam eventos de proximidade é um primeiro 

método de detecção de possíveis diferenças transcricionais influenciadas pelo elemento. 

Comum a todas as cepas de X. oryzae, radA, mutM e mutS representam três genes que são 

potencialmente influenciados pela presença de diversos ISs a montante e a jusante. Um 

experimento de evolução experimental relevante envolve a criação da linhagem mutante 

para estes genes e observação do número de elementos ao longo de gerações. Também 

nos questionamos se os elementos que circundam esse genes, são (ou apresentam indícios 

que foram) capazes de formar transposons compostos, conferindo mobilidade a estes genes 

de reparo.  

 A descrição de MITE-Xo gerou diversos questionamentos que suportam uma 

avaliação experimental. É indispensável investigar se MITEs-Xo codificam elementos 

regulatórios e influenciam a vizinhança gênica de suas diversas inserções no genoma de X. 

oryzae. Também abordamos aqui, em caráter especulativo, o processamento de MITEs-Xo 

em pequenos RNAs e sua atuação na interação com o hospedeiro. A pesquisa de pequenos 

RNA, ambos intracelular e inter-sistemas ocorre hoje através da análise de expressão 

diferencial, que apesar da produção de um altíssimo volume de dados, proporcionalmente 

gera uma quantidade bem menor de alvos testáveis. Será muito interessante entender se a 

partir de análise bioinformática anterior à experimental, como a descrita neste trabalho, é 

capaz de desvendar alvos de significância biológica. 

 Apesar de sua natureza autônoma (muitas vezes referida como egoística), deixamos 

evidente com este trabalho que a dinâmica da estrutura populacional pode ser apreciada 

pelo ângulo dos elementos de transposição. A comparação dos fenômenos observados 

entre linhagens africanas e linhagens asiáticas é recorrente por toda a tese. Em Xoo, a 

linhagem africana AXO1947é muito distinta das cepas asiáticas na quantidade de elementos 

IS presentes e nos eventos de proximidade de ISs e genes de reparo. E somente um MITE-

Xo nesta cepa é compartilhado com o restante de Xoo ou Xoc.  

 Em Xoc, o perfil de distribuição de MITEs-Xo nas linhagens africanas revelam uma 

maior heterogeneidade, com diversos grupos sintênicos exclusivos às linhagens africanas. 

Os eventos de proximidade de ISs a genes de reparo são mais frequentes nas linhagens 

Xoc africanas e, há ainda alguns casos o elemento próximo ao gene de reparo difere no 

grupo asiático e africano. O quanto a recente intensificação da agricultura moderna e a 

diversificação do hospedeiro  (utilização de O. glaberrima e variedades híbridas de O. sativa 

e O. glaberrima na produção de arroz, particular ao continente africano) reconfigura a 

estrutura populacional do patógeno permanece sob investigação. Nosso trabalho sugere 



	

que elementos de transposição, que podem atuar neste processo, também auxiliam na 

investigação da dinâmica de populações bacterianas.  

 O conceito de espécie, assim como o processo de especiação, são temas polêmicos 

no grupo Bacteria (e, na verdade, em qualquer um dos Domínios da vida) e seria insensato 

atribuir aqui um valor aos elementos de transposição neste processo em X. oryzae. No 

entanto, nosso conjunto de resultados reitera a  importância dos elementos de transposição 

na variabilidade genética de populações, e dessa forma, infere sobre seu papel relevante na 

diversificação dessa linhagem.  

A contribuição dos elementos móveis na diversificação de uma população clonal tem 

sido progressivamente explorada, principalmente devido o destaque deste tipo de 

componente genômico no surgimento de novos patógenos. Neste trabalho, descrevemos 

essa fonte de variabilidade tanto entre os patovares de X. oryzae como dentro de cada 

patovar. O  resultado aqui apresentado é um avanço na caracterização da influência de 

elementos móveis na diversificação de genomas, uma vez que explora as consequências 

geradas pelos elementos de transposição e evidencia a complexidade desta variação em 

nível populacional. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


