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APRESENTAÇÃO

O termo “genética” nos últimos anos ganhou uma conotação cada vez mais 
importante e acessível à população. Podemos dizer que a genética saiu da rotina 
laboratorial e da sala de aula para adentrar as casas da população, seja por informação 
ou na forma de produto. Isso porque a revolução tecnológica contribuiu grandemente 
com o avanço no campo da pesquisa básica e aplicada à genética, e as descobertas 
propciadas por tecnologias mais apuradas possibilitaram um entendimento mais amplo 
desta importante área.

A genética como sabemos possui um campo vasto de aplicabilidades que podem 
colaborar e cooperar grandemente com os avanços científicos e tecnológicos. O 
acelerado mundo das descobertas científicas caminha a passos largos e rápidos no 
sentido de transformar a pesquisa básica em aplicada, portanto é relevante destacar que 
investimentos e esforços nessa área contribuem grandemente com o desenvolvimento 
de uma nação. 

O livro  “Inventários e Recursos Genéticos” aqui apresentado, aborda assuntos 
relativos aos avanços e dados científicos publicados de cunho voltado para a utilização 
dos recursos genéticos disponíveis na área ambiental, microbiológica dentre outras 
diversas que cientistas tem gastado esforços para compreender. Assim, são diversas 
as possibilidades de aplicações genéticas em diversos campos, neste livro tentaremos 
otimizar os conceitos dos recursos genéticos abordando plantas medicinais, 
segurança alimentar, sanidade animal, microrganismos patogênicos, identificação 
molecular, caracterização morfoagronômica, Banco de DNA, metabólitos secundários, 
melhoramento genético, análise multivariada, bioinformática, expressão de genes, 
viabilidade polínica, Germoplasma, recursos genéticos, cultivares, Qualidade de 
sementes; seleção de plantas; melhoramento genético da mamoneira, simulações 
em Easypop, fluxo gênico, fragmentação florestal, análise de diversidade genética de 
Nei, Coeficientes de endogamia,  demonstrando ferramentas genéticas e moleculares 
usadas em diferentes estudos que estão diretamente relacionados ao dia-a-dia da 
população.

Desejamos que este material possa somar de maneira significativa aos 
novos conceitos aplicados à genética Parabenizamos cada autor pela teoria bem 
fundamentada aliada à resultados promissores, e principalmente à Atena Editora 
por permitir que o conhecimento seja difundido e disponibilizado para que as novas 
gerações se interessem cada vez mais pelo ensino e pesquisa em genética.

Benedito Rodrigues da Silva Neto
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DOF: FATOR DE TRANSCRIÇÃO IMPORTANTE EM 
PLANTAS DE INTERESSE AGRONÔMICO

CAPÍTULO 12

Tiago Benedito dos Santos
Universidade do Oeste Paulista (UNOESTE), 

Departamento de Agronomia e Pós-graduação em 
Agronomia, Presidente Prudente, São Paulo. 

Silvia Graciele Hulse de Souza
Universidade Paranaense (UNIPAR), 

Departamento de Engenharia Agronômica e 
Pós-graduação em Biotecnologia Aplicada à 

Agricultura, Umuarama, Paraná.

RESUMO: Brevemente neste capítulo iremos 
abordar e relatar os aspectos gerais sobre as 
múltiplas funções desempenhadas pelo fator 
de transcrição do Dof. A exploração dessas 
informações pode auxiliar novos estudos na 
caracterização funcional de genes Dof em 
culturas de grande importância no agronegócio.
PALAVRAS-CHAVE: Dof (DNA-binding with 
One Zinc Finger), Bioinformática, Expressão de 
genes, estresse biótico e abiótico.

DOF: TRANSCRIPTION FACTOR 

IMPORTANT IN PLANTS OF AGRONOMIC 

INTEREST

ABSTRACT: Briefly in this chapter we will 
discuss and report the general aspects about 
the multiple functions performed by the Dof 
transcription factor. The exploration of this 

information may support new studies on the 
functional characterization of Dof genes in crops 
of great importance in agribusiness.
KEYWORDS: Dof (DNA-binding with One Zinc 
Finger), Bioinformatics, Gene expression, biotic 
and abiotic stress.

1 |  INTRODUÇÃO 

Em suma, os fatores de transcrição (FTs) 
correspondem a uma classe de proteínas, que 
controlam e regulam muitos dos processos 
biológicos. Inúmeros fatores de transcrição 
foram identificados em monocotiledôneas e 
dicotiledôneas. Alguns FTs são específicos 
para as plantas, como por exemplo a família de 
FT Dof. A família Dof (do inglês, DNA-binding 
with One Finger) compreende um grupo de 
FT específicos de plantas que desempenham 
papéis importantes em seu crescimento e 
desenvolvimento. Nos últimos anos o foco 
de muitos estudos está direcionado na 
identificação e catalogação de novos genes por 
meio das tecnologias de sequenciamento de 
nova geração (NGS do inglês, Next-Generation 
Sequencing). Incontáveis estudos revelam 
uma imensa oportunidade de analisar os mais 
distintos genomas de plantas. Não obstante, 
também através da utilização de inúmeras 
ferramentas in silico publicamente disponíveis 
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têm auxiliando os estudos relacionados com a estrutura gênica e funcionais dos FTs 
Dof. A diversidade do número de número de genes da família de FT Dof, juntamente 
com as análises de in silico, investigação de sua estrutura, organização cromossômica, 
relações evolutivas e perfis de expressão em diferentes tecidos é revisada à luz de 
sua importância na biotecnologia de plantas para a melhoria das culturas. Até o 
presente momento, a maior parte das pesquisas sobre as funções dos genes Dof 
foram direcionadas em plantas modelo como Arabidopsis thaliana, sendo limitado 
os estudos em plantas de interesse agronômico. Neste capítulo, conduziremos uma 
discussão sobre as principais características da família dos fatores de transcrição Dof.

2 |  ESTRUTURA MOLECULAR DAS PROTEÍNAS DA FAMÍLIA DOF 

Estruturalmente, um típico FT de plantas é composto por domínio de ligação 
ao DNA, sítio de oligomerização, domínio de regulação da transcrição e um sinal de 
localização nuclear, respectivamente. Alguns FTs são específicos para as plantas, 
e agrupados em famílias de acordo com seu domínio de ligação ao DNA, como as 
proteínas de domínio Dof. Dof é considerada uma classe particular de domínio de 
ligação ao DNA do tipo dedo de zinco, os quais podem atuar como ativadores da 
transcrição gênica, além de estarem envolvidos em diversos processos biológicos 
(Yanagisawa, 2004; Wei et al., 2010; Noguero et al., 2013; Gupta et al., 2015). FTs 
Dof são proteínas que apresentam um tamanho de aproximadamente de 200 a 400 
resíduos de aminoácidos (revisado por Yanagisawa, 2016). Os Dofs estão presentes 
e são amplamente conservados em todo reino vegetal, representando uma classe 
única de FT por possuírem atividades de ligação bifuncionais (Gupta et al., 2015). De 
acordo com a figura 1, o domínio específico do Dof está localizado próximo da região 
N-terminal da proteína. 

Figura 1. Representação do domínio Dof de ligação ao DNA. A estrutura Dof é formada a partir 
de quatro resíduos de cisteína (CX2CX21CX2C) que se ligam, posteriormente a um átomo de 

zinco (Zn2+) formando uma estrutura semelhante a um dedo de zinco (Dof). Figura revisada de 
Gupta et al. (2015) e adaptada de Garcia et al. (2018).

O domínio conservado está localizado em uma região altamente conservada 
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de 52 aminoácidos que contêm em sua cadeia a sequência CX2CX21CX2C (onde 
X corresponde a qualquer aminoácido), a qual se liga a uma molécula de zinco 
(Zn2+) caracterizando uma configuração dedo de zinco (Figura 2; Umemura et al., 
2004; Yanagisawa, 2004; Rueda-Romero et al., 2012). Com efeito, esse domínio 
reconhece motivos regulatórios cis contendo a sequência consenso 5’-(A/T)AAAG-3’ 
(domínios mais frequente e repetido) nos promotores de genes (Umemura et al., 2004; 
Yanagisawa, 2004). Um fato importante que deve ser relatado é que em abóbora, a 
sequência consenso de ligação ao DNA foi descrita como 5’-AAGTA-3’ (Kisu et al., 
1998; Umemura et al., 2004; Yanagisawa & Schmidt, 1999). As regiões fora do domínio 
Dof não possuem função de ligação ao DNA. A região do N-terminal do domínio Dof é 
altamente conservada, entretanto a região C-terminal (não – Dof) apresenta variações 
entre as diferentes proteínas. Contudo, estas regiões de domínio C-terminal instável 
podem atuar como um ativador transcricional ou repressor no controle da expressão 
de muitos genes estruturais, e executar diferentes funções regulatórias (Corrales et 
al., 2014; Ma et al., 2015; Gupta et al., 2015).

Figura 2. Alinhamento múltiplo de sequências de aminoácidos demonstrando o domínio de 
ligação ao DNA dos fatores de transcrição Dof de diferentes organismos. Os motivos contendo 

quatros resíduos de cisteína (CX2CX21CX2C) associadas com a estrutura de dedo de zinco, 
estão indicados na seta em cinza.

Geralmente ao domínio Dof, também é agregado um outro domínio que apresenta 
em sua estrutura um sinal de localização nuclear (NLS, do inglês, Nuclear Localization 
Signal) bipartido altamente conservado entre as diferentes proteínas Dof (Yanagisawa, 
2016). O NLS possui um espaçamento de 17 resíduos de aminoácidos entre as regiões 
que constituem as sequências de localização, direcionando as proteínas Dof para o 
núcleo da célula (Figura 3). NLS é caracterizado por estar evolvido na ativação ou 
repressão transcricional (Krebs et al., 2010).
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Figura 3.  Esquema do ZmDof 1 como um exemplo da estrutura do domínio da proteína Dof. 
O domínio Dof, um sinal de localização nuclear (NLS) e o domínio de ativação transcricional 

são indicados em vermelho, amarelo e verde, respectivamente. Um trecho de serina é indicado 
em azul. Os resíduos de cisteína para coordenação putativa do zinco são mostrados em letras 
vermelhas na sequência de aminoácidos do domínio Dof. As sequências de consenso do NLS 
bipartido (regiões básicas B1 e B2 em letras vermelhas) são baseadas em Krebs et al. (2010). 

(Figura adaptada de Yanagisawa, 2002 e Le Hir & Bellini, 2013).

Há relatos na literatura sugerindo que o domínio Dof também pode interagir com 
outros membros de famílias TFs, tais como: WRKY, MYB e bZIP (Vicente Carbajosa et 
al., 1997; Diaz et al., 2005; Zou et al., 2008; Wei et al., 2010). Em A. thaliana (OBP1) foi 
a primeira interação proteína-proteína a ser descrita contendo domínio Dof. Também 
é relatado a interação com os FTs bZIP de Arabidopsis (OBF4 e OBF5), onde essa 
interação é mediada pelo domínio Dof da OBP1 (Zhang et al., 1995).

É importante informarmos que de acordo com a similaridade apresentada entre 
as sequências Dof, elas podem ser organizadas em quatro grupos ou subfamílias (A, 
B, C e D), e os grupos B, C e D podem ser subdivididos em subgrupos (Lijavetzky et 
al., 2003; Ma et al., 2015; Feng et al., 2016; Wen et al., 2016). Modelo de classificação 
mais requerido entre os pesquisadores. Por exemplo, em Arabidopsis e O. sativa com 
base nas análises filogenéticas as sequências dos genes ortólogos foram previamente 
divididas em quatro subfamílias e 10 grupos denominados A, B1, B2, C1, C2.1, C2.2, 
C3, D1, D2 e D3 (Lijavetzky et al., 2003). Neste estudo ficou evidenciado a perda 
de genes e possíveis eventos de duplicação. Em C. canephora as proteínas Dof 
foram agrupadas em quatro grupos principais (A, B, C e D) e oito subgrupos: B1, 
B2, C1, C2.1, C2.2, C3, D1 e D2 (Garcia et al., 2018). Sabe-se que a análise das 
sequências de um determinado gene, bem como o estudo das relações filogenéticas 
são importantes para poder compreender a história evolutiva. Relatos indicam que 
FT Dof estão associados à evolução das plantas (Taylor & Raes, 2004; Shigyo et al., 
2007). Contudo, como existe diferenças no número de proteínas entre as espécies de 
plantas, consequentemente também há variações na classificação entre os grupos 
e subgrupos Dof. Ao compararmos estudos de algas com as plantas superiores, 
observamos claramente uma enorme expansão dos membros do FT Dof no processo 
de evolução. Estas são algumas hipóteses e indicativos que TFs Dof em plantas 
podem ter passado por diferentes eventos de duplicação, desencadeando diversas 
funções nas plantas.

Nos últimos anos por meio das NGS, o conhecimento sobre o domínio e as 
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sequências Dof aumentaram significativamente, sugerindo o seu envolvimento em 
muitas redes regulatórias. A família dos FTs Dof estão envolvidos em diversas funções 
importantes (Noguero et al., 2013), tais como: ciclo cicardiano (Yang et al., 2010), 
assimilação de carbono e nitrogênio ( Santos et al., 2012), dormência (Ravindran et 
al. 2017), germinação (Rueda-Romero et al., 2012), regulação do desenvolvimento de 
estômatos (Negi et al., 2013), desenvolvimento do sistema vascular (Le Hir & Bellini, 
2013), florescimento e desenvolvimento de sementes (Da Silva et al., 2016), estresses 
abióticos (Corrales et al., 2014; Zhang et al., 2017), bióticos (Kang et al., 2016).

3 |  PERFIL TRANSCRICIONAL DE GENES DOF SOB CONDIÇÕES DE ESTRESSE 

BIÓTICO E ABIÓTICOS 

Estresses bióticos e abióticos, são eventos que reduzem significativamente a 
produtividade e o desenvolvimento das plantas, consequentemente, causando grandes 
perdas econômicas para os países, além de ser considerado uma das principais forças 
seletivas durante a evolução vegetal. A despeito disso, durante o processo evolutivo, 
as plantas foram capazes de desenvolver mecanismos moleculares, bioquímicos e 
fisiológicos sofisticados para ajustar o crescimento de acordo com a disponibilidade 
de recursos e com as condições ambientais. Neste tópico iremos discutir os principais 
estudos de membros da família do gene Dof envolvidos em condições de estresses 
bióticos e abióticos. Alguns estudos, suplementarmente sugerem que as proteínas Dof 
são sinalizadoras em respostas a estímulos bióticos/abióticos (Corrales et al., 2014; 
Ma et al., 2015; Sasaki et al., 2015). 

A família do gene Dof foi amplamente estudada em diversas organismos, incluindo 
alga unicelular Chlamydomonas reinhardtii e o musgo Physcomitrella patens (Moreno-
Risueno et al., 2007). Originalmente os genes Dof provém de um ancestral comum, 
mantendo-se como cópia única na alga unicelular C. reinhardtii, e consequentemente 
foi expandido para outros grupos taxonômicos, aumentando o número de cópias por 
meio de eventos de duplicação (Moreno-Risueno et al., 2007; Gupta et al., 2015). 
Cronologicamente, o primeiro gene Dof relatado na literatura (ZmDof1) foi isolado e 
caracterizado a partir do milho (Z. mays L.), o qual demonstrou estar envolvido na 
regulação da expressão pela luz (Yanagisawa & Sheen, 1998). Nas monocotiledôneas 
e dicotiledôneas, o número de genes Dof são muito variáveis entre as espécies (Tabela 
1).
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Espécies Grupo taxonômico Número de genes Referências
Chlamydomonas reinhardtii Alga 1 Moreno-Risueno et al. (2007)

Physcomitrella patens Musco 9 Moreno-Risueno et al. (2007)
Selaginella moellendorfii Samabaia 8 Moreno-Risueno et al. (2007)

Pinus taeda Gimnosperma 8 Moreno-Risueno et al. (2007)
Arabidopsis thaliana Angiosperma 36 Lijavetzky et al. (2003)

Oryza sativa Angiosperma 30 Lijavetzky et al. (2003)
Hordeum vulgare Angiosperma 24 Moreno-Risueno et al. (2007)

Populus trichocarpa Angiosperma 41 Yang et al. (2006)
Triticum aestivum Angiosperma 31 Shaw et al. (2009)
Sorghum bicolor Angiosperma 28 Kushwaha et al. (2011)

Zea mays Angiosperma 54 Jiang et al. (2012)
Brachypodium distactylon Angiosperma 27 Hernando-Amado et al. (2012)

Solanum lycopersicum Angiosperma 34 Cai et al. (2013)
Ricinus communis L. Angiosperma 21 Jin et al. (2014)

Saccharum officinarum Angiosperma 25 Gupta et al. (2014)
Cajanus cajan (L) Millsp. Angiosperma 38 Malviya et al. (2015)

Medicago truncatula Angiosperma 42 Shu et al. (2015)
Hevea brasiliensis Muell. Arg. Angiosperma 51 Zou et al. (2015)

Solanum tuberosum Angiosperma 35  Venkatesh; Park (2015)
Brassica rapa Angiosperma 76 Ma et al. (2016)
Setaria italica Angiosperma 35 Zhang et al. (2017)

Capsicum annuum L. Angiosperma 33 Wu et al. (2016)
Vitis vinifera Angiosperma 25 da Silva et al. (2016)

 Cucumis sativus Angiosperma 36 Wen et al. (2016)
Musa acuminata Angiosperma 75 Dong et al. (2016)

Chrysanthemum morifolium Angiosperma 20 Song et al. (2016)
Phyllostachys heterocycla var. pubescens Angiosperma 26 Wang et al. (2016)

Daucus carota subsp. Sativus Angiosperma 46 Huang et al. (2016)
Prunus persica Angiosperma 25 Chen et al. (2017)

Phaseolus vulgaris L. Angiosperma 36 Ito et al. (2017)
Malus domestica Angiosperma 60 Zhang et al. (2017)

Boehmeria nivea L. Gaud Angiosperma 19 Xu et al. (2018)
Phyllostachys edulis Angiosperma 26 Cheng et  al. (2018)

Solanum melongena  L. Angiosperma 29 Wei et al. (2018)
Coffea canephora Angiosperma 24 Garcia et al. (2018)
Jatropha curcas  L. Angiosperma 24 Wang et al. (2018)
Ananas comosus Angiosperma 26 Azam et al. (2018)

Gossypium hirsutum Angiosperma 114 Li et al. (2018)
Eleusine coracana Angiosperma 32 Gupta et al. (2018)
Ananas comosus  L. Angiosperma 25 Hong et al. (2019)
Manihot esculenta Angiosperma 45 Zou et al. (2019)

Citrus sinensis L. Osbeck Angiosperma 24 Guaberto et al. (2019)

Tabela 1. Lista de diferentes espécies que apresentam membros genes Dof.

Até o presente momento, na literatura, são poucos os estudos que fornecem 
informações do envolvimento da família Dof em respostas ao estresse biótico. Por 
exemplo, muitos membros da família Solanaceae são expostas a várias doenças, 
tais como: vírus do mosaico do tabaco (TMV), Collectricum spp, Phytophthora 
capsici, dentre outros patógenos. Em Capsicum annuum ‘CM334’ os CaDofs foram 
diferencialmente regulados, sugerindo que esses genes podem desempenhar um 
papel crucial na defesa contra estresses bióticos (Kang et al., 2016). Wen et al. (2016) 
dos 36 genes CsDof identificados em C. sativus, 22 responderam à inoculação do 
patógeno Pseudoperonospora cubensis. Ressaltando que neste estudo, CsDof10, 
CsDof12, CsDof19 e CsDof31 foram os genes que apresentaram maior expressão no 
primeiro dia após a inoculação com o patógeno, enquanto que a expressão de outros 
genes (CsDof02, CsDof04, CsDof18, CsDof25, CsDof28, CsDof35 e CsDof36) foram 
diferencialmente expressos após o segundo dia de inoculação. 

Neste ínterim, Chen & Cao (2014), através de uma ampla análise comparativa 
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da família do FT Dof com Z. mays, estes autores observaram que entre os 46 genes 
identificados, três (ZmDof16, ZmDof22 e ZmDof36), foram fortemente induzidos sob 
condições de estresse abiótico. Em P. edulis, 12 genes PheDof (PheDof4, 6, 10, 12, 
13, 15, 16, 17, 23, 24, 25 e 26) foram selecionados para análise de expressão em 
condições de salinidade, seca e frio. Os genes PheDof6, 10, 15 e 16, foram mais 
expressos em estresse salino, e PheDof6 e 10, foram regulados positivamente pelo 
tratamento a frio. No tratamento da seca, os genes (PheDof6, 15 e 25) apresentaram 
maior acúmulo de transcritos. Cheng et al. (2018), ao copilarem esses dados, propõe 
que os genes PheDof em bambu são responsivos aos estresses abióticos. Em Malus 
domestica, uma planta economicamente importante, Zhang et al. (2017), identificaram 
60 MdDof. Com efeito, a maioria dos membros da família MdDof foram caracterizados 
em desempenharem papéis importantes na tolerância das plantas ao estresse 
abiótico. Em Arabidopsis, Corrales et al. (2017) identificaram um grupo de genes Dof   
conhecidos como CDFs cuja expressão foi descrita como responsivo a diferentes 
estresses abióticos. Neste estudo, CDF3 controla a expressão de um determinado 
grupo de genes envolvidos em respostas a temperaturas extremas, seca e estresse 
osmótico, incluindo alguns reguladores de estresse abióticos centrais como, CBFs, 
DREB2A e ZAT12.

A análise da expressão gênica dos genes GhDofA5.7, GhDofA7.4, GhDofA8.2, 
GhDof11.1, GhDofD7.2 e GhDofD11.3 em G. hirsutum L. demonstraram ser 
significativamente responsivos ao estresse pelo frio, enquanto que GhDofD9.6 foi 
responsivo ao estresse salino (Li et al., 2018).

Como relatado acima, os genes Dof são caracterizados como importantes 
moduladores no mecanismo de respostas aos estresses bióticos e abióticos em plantas 
(Ma et al., 2015; Cheng et al., 2018; Yang et al., 2018). Com base nessas informações, 
há uma necessidade de entender melhor a dinâmica evolutiva de redes regulatórias 
formado pelo domínio Dof e identificar e triar novos genes candidatos Dof associados 
a essas condições adversas, principalmente em plantas de interesse agronômico.

4 |  PERSPECTIVAS

Os fatores de transcrição Dof estão associados a vários processos biológicos 
exclusivos em plantas. Nos últimos anos, a nossa compreensão sobre o mecanismo 
regulatório dos Dofs e seu papel durante o crescimento, desenvolvimento e respostas 
frente aos diferentes estresses em plantas modelo foi bastante estudado por diferentes 
abordagens genéticas. No entanto, ainda existem muitas lacunas a serem elucidadas 
e não temos uma compreensão profunda dos processos regulatórios desses fatores 
de transcrição. Por exemplo, ainda não está claro como os repressores Dofs regulam 
a repressão de genes? Como outros fatores de transcrição e proteínas sinalizadoras 
interagem com as proteínas Dofs e regula os diversos processos biológicos? Quais são 
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os genes e como são regulados pelos fatores de transcrição Dof? Essas são algumas 
das principais questões a serem abordadas. Embora, muitos genes candidatos que são 
regulados pelos Dofs foram identificados experimentalmente e por meio de análises de 
bioinformática nos últimos anos, será interessante entender a função desses genes e 
o mecanismo regulador de algumas proteínas importantes dos FTs. O grande desafio 
será integrar o conhecimento sobre a regulação dos Dofs em diferentes processos 
de desenvolvimento das plantas e entender como esses processos funcionam nas 
diferentes espécies de vegetais.  Por fim, como alguns fatores de transcrição de Dof 
têm o potencial de aumentar o rendimento ou a produção de metabólitos em plantas, 
tal entendimento pode ser particularmente importante para o desenvolvimento de 
novas aplicações no melhoramento de plantas. 
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