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RESUMO 

Atualmente o Brasil possui uma estimativa de produção de bioetanol com a safra 

de 2013/14 de 27,17 bilhões de litros. Esta produção é derivada de um processo de 

fermentação das usinas sucroalcooleiras brasileiras e caracteriza-se atualmente como 

um processo semi-contínuo. A levedura Saccharomyces cerevisiae é a mais 

abrangente nos processos de fermentação, por ser adaptável aos diferentes 

ambientes, possuindo uma rica diversidade de perfis fenotípicos e genotípicos, 

evidenciando que as interações entre fatores ambientais e este organismo influenciam 

na identificação de características essenciais e específicas nos processos 

fermentativos. A construção de um banco de organismos relacionados com a 

produção de etanol é indispensável aos interesses de pesquisadores do programa 

Bioen da UNESP. Assim, é de fundamental importância a existência de uma coleção 

de linhagens de leveduras, com potencial fermentativo elevado. Em estudo anterior, 

desenvolvido por nosso grupo, foram selecionadas de uma usina brasileira duas 

linhagens (ZFC4 e ZFD4) com características potencialmente diferenciais no processo 

de produção de etanol. Com base nestes dados o objetivo deste estudo foi 

primeiramente analisar características genotípicas e fenotípicas das linhagens ZFC4 e 

ZFD4 para identificação de fatores genéticos funcionais por meio de sequenciamento 

do DNA e RNA global de nova geração Hiseq Ilumina e posteriormente, as linhagens 

selecionadas foram rastreadas por combinações com os padrões industriais (PE-2, 

CAT e SA-I), visando à seleção de associações sinérgicas promissoras no processo 

de fermentação para o setor sucroalcooleiro. Para tanto as associações destas 

linhagens foram avaliadas quanto ao crescimento celular, assimilação de açucares, 

tolerância à temperatura e ao etanol e capacidade fermentativa. Todas as 

combinações realizadas entre os padrões e as linhagens ZFC4 e ZFD4 foram 

sinérgicas para todos os parâmetros analisados, principalmente em relação à 

resistência a altas concentrações de etanol e temperatura. É importante ressaltar que 

nossas linhagens isoladamente foram tão eficientes na fermentação quanto às 

padrões, no entanto em associação estas potencializaram a tolerância populacional. A 

análise de expressão gênica global dos isolados selecionados ZFC4 e ZFD4, 

possibilitou a identificação dos fatores genéticos relacionados à produção de etanol. 

Nossos dados obtidos a partir do transcritoma indicaram características genéticas 

desejáveis nas duas linhagens selecionadas que podem contribuir para a melhoria do 

controle e rendimento do processo de produção de etanol.  

 



ABSTRACT 

Brazil currently has an estimated production of bioethanol with crop 2013/14 from 

27.17 billion liters. This production is derived from a fermentation process of Brazilian 

sugarcane mills and is characterized today as a semi-continuous process. The yeast 

Saccharomyces cerevisiae is the most comprehensive in fermentation processes, by 

being adaptable to different environments, having a rich diversity of phenotypic and 

genotypic profiles, showing that the interactions between environmental factors and 

influences in this organism identification of essential and specific features in the 

fermentative process. The construction of a bank of organisms related to ethanol 

production is vital to the interests of researchers Bioen UNESP program. Thus, it is 

fundamental to the existence of a collection of yeast strains with high fermentation 

potential. In a previous study conducted by our group, were selected from a Brazilian 

plant two strains (ZFC4 and ZFD4) with potentially differential characteristics in the 

ethanol production process. Based on these data, the aim of this study was first to 

analyze genotypic and phenotypic characteristics of strains ZFC4 and ZFD4 to identify 

functional genetic factors through sequencing DNA and RNA global new generation 

HiSeq Ilumina and subsequently selected strains were screened for combinations with 

industry standards (PE-2, CAT and SA-I), aiming at selecting promising synergistic 

associations in the fermentation process for the alcohol sector. For both the 

associations of these strains were evaluated for cell growth, assimilation of sugars, 

tolerance to temperature and ethanol and fermentative capacity. All combinations 

made between the patterns and ZFC4 and ZFD4 strains were synergistic for all 

parameters analyzed, especially in relation to resistance to high ethanol concentrations 

and temperature. Importantly, our lines alone were as effective as the fermentation 

patterns, however these in combination potentiated the population tolerance. The 

analysis of global gene expression of selected isolates ZFC4 and ZFD4 enabled the 

identification of genetic factors related to ethanol production. Our data obtained from 

the transcriptome indicated desirable genetic traits in two selected that can contribute 

to improve the control and efficiency of the ethanol production process lines.
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1.0 INTRODUÇÃO 

No último século, as recorrentes crises no petróleo mundial resultam em 

graves crises econômicas, levando a busca de combustíveis alternativos. No 

Brasil as consequências foram severas devido a dependência do país, que 

importava cerca de 85% de seu consumo (Manual de Recomendações, 1990).  

Em 1930, o Brasil apresenta o primeiro Congresso Nacional em Aplicações 

Industriais de Álcool que visava estabelecer a infraestrutura para a produção e 

a utilização do etanol (Moreira et al. 1996). Como resultado, o Brasil iniciava a 

sua produção no início do século XX (Amorim et al., 2011).  

O bioetanol tinha sua produção marginalizada, com um volume baixo para o 

consumo comparado com a utilização dos combustíveis convencionais, 

mantendo a dependência brasileira em relação ao petróleo importado (Macedo, 

2008), levando o governo nacional a lançar na década de 1970 o Programa 

Nacional do Álcool (ProÁlcool) que tinha como objetivo estimular a produção de 

bioetanol, refletindo na demanda de mercado externo e interno e contribuía 

para a redução de problemas ambientais provenientes da produção, 

estabelecendo um novo comportamento para a qualidade de ar e 

desenvolvimento de tecnologias na área de alternativas energéticas (Zanin, 

2000).  

O ProÁlcool representou o maior aumento da produção de bioetanol, 

passando de 500 milhões de litros no início do programa para cerca de 13 

bilhões de litros por ano a partir do lançamento (Zanin, 2000). Desde então, o 

Brasil vem caracterizado como o maior e mais competitivo produtor de 

bioetanol mundial, com uma política interna de consumo bem desenvolvida 

(Goldemberg, 2008; Amorim et al., 2011).  

Atualmente o Brasil possui uma estimativa de produção com a safra 

2013/14 de 27,17 bilhões de litros e acréscimo de produtividade de 6,8% 

(Conab, 2013). Caracterizando que desde 1986 toda a produção de bioetanol é 

proveniente da cana de açúcar, representando atualmente uma tecnologia de 

larga escala e seu aumento a cada ano caracterizado pelo desenvolvimento de 
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novas variedades de cana, clima favorável, solo fértil e avançadas tecnologias 

agrícolas (Zanin, 2000; Amorim et al., 2005; Amorim et al., 2011).  

A produção do bioetanol brasileiro é derivada de tecnologias de primeira 

geração, onde uma simples fonte de açúcar, proveniente da extração da cana 

de açúcar, a sacarose, é fermentada por leveduras com o produto primário o 

etanol (Brow, et al., 2013).  

A cana de açúcar utilizada para a produção de bioetanol é derivada de 637 

espécies, conhecidas como gramíneas perenes altas do gênero Saccharum, 

família Poaceae, tribo Androponogoneae e nativa de clima temperado quente e 

sua morfologia se caracteriza por ser composta de haste e palha (Paes et al., 

2005; Canilha et al., 2012). A haste é o material que deriva o suco de cana que 

posteriormente é utilizado para a fabricação de açúcar e bioetanol, o bagaço é 

constituído de todo material pós-moagem e o lixo, caracterizado pelas folhas 

secas, verdes das plantas que servem como produtos de fermentação em 

processos de segunda geração para formação de bioetanol (Ensinas et al., 

2009; Neto, 2005; Triana et al., 1990). 

O processo fermentativo é conhecido desde a antiguidade, sendo 

caracterizado como um processo bioquímico e biológico complexo, que tem 

como objetivo a ilação do açúcar a álcool etílico (anidro e hidratado), gás 

carbônico, ácido succínico, ácidos voláteis e ésteres (Oliveira, 1960).  

O processo de fermentação brasileiro é diferenciado e único devido ao fato 

de ser semi-contínuo na maioria dos estados, sendo estes ciclos curtos de 

fermentação (6-10 horas) e tratamento celular com ácido sulfúrico (Brow, et al. 

2013). Esse processo utiliza o suco da cana como matéria prima, com um 

produto final de 9-12% (v/v) e uma eficiência de 90-92% (Basílio, et al., 2008). 

A relação de bioetanol produzido com a quantidade de matéria prima utilizada é 

dependente da quantidade de açúcares presente no mosto, que consiste em 

uma mistura de melaço (resíduo de fabricação de açúcar), água e caldo de 

cana, onde o processo inicia-se com a atuação da exoenzima invertase na qual 

por hidrólise transforma o açúcar (sacarose, um dissacarídeo) em glicose e 

frutose (monossacarídeos estruturais), estes por sua vez são absorvidos por 
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micro-organismos aeróbios facultativos, que em condições de anaerobiose 

realizam a fermentação onde a partir do ácido pirúvico, as enzimas piruvato 

descarboxilase e álcool desidrogenase produzem o bioetanol e outros 

subprodutos. (Amorim, 2005).  

A principal chave do processo de fermentação nacional consiste em, a cada 

fim de ciclo fermentativo, as leveduras serem submetidas a um tratamento de 

centrifugação e lavagem com ácido sulfúrico, a fim de minimizar os riscos de 

contaminação (Brow et al, 2013). Ao término deste tratamento as células são 

retornadas aos fermentadores, como um novo inóculo para o ciclo posterior, 

sendo este manejo repetido por toda a safra durante 6-9 meses, durante o ano 

(Wheals et al., 1999; Andrieta et al., 2007; Pereira et al., 2012; Babrzadeh et 

al., 2012).  

Os principais micro-organismos utilizados para o processo fermentativo são 

as leveduras, dentre elas, alguns gêneros são classificados como principais, 

são eles: Saccharomyces sp, Schizosaccharomyces sp, Kluyeromyce sp, entre 

outras (Jones et al., 1981; Basílio et al, 2008). Atualmente a levedura mais 

utilizada no setor sucroalcoleeiro, para processos fermentativos na produção 

de bioetanol é a espécie Saccharomyces cerevisiae (Christofoletti et al, 2013; 

Brow et al, 2013; Lin et al., 2006).  

Sacharomyces cerevisiae é caracterizada por ser uma levedura com 

características de crescimento seja em açúcares simples como a glicose, seja 

em dissacarídeos como a sacarose, disponibilidade de um sistema amplo e 

vigoroso, transformações genéticas, além de qualidades únicas como elevada 

resistência ao etanol e inibidores do meio, e em condições adversas consumo 

de substrato, oferecimento a ela seu papel de destaque no meio fermentativo 

(Hector et al, 2011).  

Algumas cepas de S. cerevisiae possuem a capacidade de serem altamente 

produtoras, dominando todo o processo de fermentação durante o período de 

safra, permitindo então fermentações eficientes e estáveis, resultando em 

diminuição de custos de produção e maior desempenho de fermentação (alta 
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capacidade de produção de etanol e formação de glicerol reduzida) e alta 

viabilidade durante todo o processo (Basso et al, 2008).  

Estudos apontam que S. cerevisiae são adaptáveis a diferentes ambientes, 

revelando ser uma rica fonte de perfis fenotípicos na evolução da espécie S. 

cerevisiae (Lidzbarsky et al., 2009; Liti, et al., 2009). Recentemente foi 

evidenciado que a interação entre fatores ambientais e organismo, podem 

influenciar na identificação de diferentes características específicas de 

Saccharomyces cerevisiae (Camarasa et al., 2011; Warringer et al., 2011).  

A S. cerevisiae é amplamente utilizada e cultivada na fermentação 

industrial, devido à alta capacidade da levedura as adaptações provenientes 

das condições variáveis do ambiente, como: concentrações de açúcares, 

concentrações de etanol, pH, concentrações de oxigênio, resistência a 

contaminantes, estresse salino, estresse proteíco, alterações de temperatura e 

pressão osmótica (Gibson et al., 2007; Bai et al., 2008).  

Para elucidar todos os perfis e as respostas as variações ambientais que a 

S. cerevisiae utiliza durante todo o processo de fermentação para produção de 

bioetanol, estudos e tecnologias vêm sendo desenvolvidos em níveis do 

genoma, transcriptoma, proteoma, metaboloma e lipidoma (Cheng et al., 2009; 

Han et al., 2009; Lin et al., 2009; Xia et al., 2009; Bing-Zhi et al, 2009).  

Saccharomyces cerevisiae é caracterizada como um dos primeiros sistemas 

modelo para estudos de análise funcional, visando investigação de se seu 

comportamento diante a biologia molecular, com o advento de seu genoma 

sequenciado a pouco mais de uma década (Borneman et al. 2013). O genoma 

da S. cerevisiae é pequeno com cerca de 12 Mb e aproximadamente 6000 

genes, distribuídos em 16 cromossomos, além de apresentar dois pequenos 

genomas citoplásticos, o DNA mitocondrial (mtDNA) e RNAs dupla fita (killer 

double-stranded) (dsRNA), resultando em uma grande quantidade de dados 

genômicos para linhagens de S. cerevisiae disponíveis, atualmente cerca de 35 

sequências em sites de projetos específicos, sendo 18 com genoma montado 

(Boreman et al. 2011; Boreman et al. 2012; Tofalo et al. 2013).  
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Considerada uma levedura diplóide, a S. cerevisiae possui uma reprodução 

clonal e homotálica, conferindo a capacidade de se regenerar uma célula 

diploide de uma haplóide, levando a interpretação de uma renovação genômica 

(Mortimer et al, 1994; Boreman et a,l 2013). Estudos relatam que a renovação 

genômica das leveduras, podem levar a deleções, duplicações e rearranjos, 

ocasionando uma aquisição de função e especialização de alguns genes, 

sobretudo em processos de fermentativos, resultando na atual diversidade 

genética de linhagens de S. cerevisiae, estas podendo ser analisadas através 

de sequenciamento genômico e análise genômica funcional de perfis de 

transcrição (Cubillos et al, 2011; Scanell et al. 2011). 

Sequenciamento de ácidos nucléicos atualmente é uma das tecnologias 

mais importante nas pesquisas biológicas com vasta aplicação, sendo quatro 

gerações de sequenciamentos definidas nessas ultimas décadas, sendo como 

pioneiro o sequenciamento de Sanger, passando a segunda geração com 

geração que tinha como objetivo o aumento das leituras e magnitude dos 

sequenciamentos e a diminuição do custo, atualmente os estudos se 

encontram na tecnologia de terceira geração que se caracteriza pelos sistemas 

nanopore, e pesquisadores vêem atualizando para a quarta geração onde se 

encontra a complementariedade da primeira, segunda e terceira geração 

visando a obtenção de informações genéticas de alta resolução (Gut, 2013).  

O primeiro sequenciador a ser utilizado em escalas de pesquisas e pioneiro 

para vários estudos foi Sanger na década de 70 (Maxam, et al. 1977). Esta 

tecnologia se baseia na marcação radio ou fluorescente de uma di-

disoxitrifosfato (dNTPs), na terminação da cadeia de DNA, seguida de uma 

corrida de separação de tamanho das moléculas de nucleotídeos em 

eletroforese em gel de agarose (Sanger et al, 1977). Esta tecnologia foi 

considerada stardard por três décadas e viabilizou a estudos um novo 

horizonte para uma nova geração de sequenciamentos, visando à melhoria 

para grande escala, tempo e custo, além de oferecer um genoma de 

“referência” através da conclusão do Projeto Genoma Humano (Internacional 

Human Genome Sequecing Consortium, 2001,2004; Frederick, et al. 2012).   
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A segunda geração de sequenciadores inicia-se pela tecnologia baseada no 

pirosequenciamento, através do sequenciador 454 (454 Life Sciences/ Roche), 

que consiste na detecção de luz emitida através da iniciação de reações 

secundárias, geradas a partir da liberação de pirofosfato, no processo de 

incorporação dos nucleotídeos (Wheeler, et al. 2008). Atualmente para 

pesquisas biológicas, temos a plataforma SOLiD (Applied Biosystems by Life 

Technologies) que tem como tecnologia a utilização de chamadas beads, que 

são octâmeros marcados com fluoróforos para identificação da sequência alvo,  

tendo como característica, as milhares de amplificações na superfície de uma 

bead, e o resultado do sequenciamento através de pontos luminosos (Valouev 

et al, 2008). A plataforma Illumina® é utilizada para sequenciamentos de DNA 

e RNA (RNA-seq), suas características consistem na preparação de 

bibliotecas, amplificação por clusters e incorporação de uma dNTP marcada 

com fluoróforo correspondente a  cada base e o resultado é a clivagem dessa 

amplificação em cada incorporação da dNTP marcada, fornecendo um ponto 

de luz correspondente a cor de cada base incorporada (Bentley, et al. 2008; 

Frederick, et al. 2012).  

A terceira geração de sequenciadores baseia-se na ausência de 

amplificação de DNA ou RNA por preparações de bibliotecas, conhecidos como 

“moléculas únicas de sequenciamento”, a primeira plataforma encontrada em 

pesquisas é a HeliScope (Helicos/BioSciences) que introduziu o primeiro 

sistema de sequenciamento de uma única molécula de DNA, onde os 

fragmentos do ácido nucléico a analisar são hibridizados com os primers e 

ancorados covalentemente em direções pré-determinadas em placa de vidro, o 

primer, a polimerase e os nucleotídeos marcados são então adicionados a 

estas placas, onde o resultado é emitido através da técnica de síntese, onde 

cada base incorporada é refletida em um feixe de luz, emitindo assim sua 

sequência (Pushkarev, et al. 2009; Ansorge, et al. 2009).  Pacific Bioscience 

SMRT (Pacific Biosciences) conhecido como “Single Molecule Real Time” é 

atualmente empregado, sua tecnologia baseia no sequenciamento em tempo 

real de uma única molécula, devido a um chip que possui milhares de “zero-

mode waveguides” (ZMWs), o sequenciamento é realizado através da DNA 

polimerase que esta covalentemente ligada a uma base da ZMWs, onde em 
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cada reação cada fragmento de DNA é alongado pela DNA polimerase com 

dNTPs que são marcadas com fluoróforo de cores diferentes em cada fração 

terminal do fosfato, a sequência então é determinada através da fluorescência 

dos nucleotídeos, que é imediatamente interrompida através da formação de 

uma ligação de fosfodíester que provoca a difusão do fluoróforo para cada 

zona (Flusberg, et al. 2010; Parek, et al. 2011). E a terceira plataforma 

encontrada e o Ion Torrent (Life Technology’s), conhecido também como Íon 

Próton, sua tecnologia baseia em um chip de sílica, concebido na mesma 

forma que um semicondutor com uma série de poços nanocóspicos, onde uma 

serie de pulsos elétricos são emitidos traduzindo as sequências de DNA a 

serem sequenciados (Clark, et al. 2009; Lieberman, et al. 2010; Frederick et al, 

2012).  

Com a utilização das metodologias de nova geração, é crescente o número 

de estudos genômicos e transcritômicos. Transcritômica refere-se ao estudo de 

um conjunto de transcritos em uma célula específica , tecido ou organismo de 

um determinado estágio de desenvolvimento ou condição fisiológica. Este 

conjunto completo de transcritos é conhecido como um transcritoma, incluindo 

mensageiro que codifica a proteína RNA mensageiro (mRNA ) e de não 

codificação de RNA [ ncRNA : ribossomal RNA ( RNAr ) , RNA de transferência 

( RNAt ) , e outro ncRNAs ] . Ao contrário o genoma, que é relativamente 

estável, o transcriptoma varia com estágio de desenvolvimento, condição 

fisiológica e ambiente externo. Análise do transcritoma é uma ferramenta que 

permite revelar à relação entre o genótipo e o fenótipo, levando a uma melhor 

compreensão dos caminhos e mecanismos que controlam o destino de uma 

célula (Quian, et al. 2014). 

 Recentemente um novo método tanto para o mapeamento quanto para 

quantificação transcritos é conhecido como RNA -seq,  onde este método já 

está a revolucionar o campo da transcritômica, melhorando à compreensão da 

expressão do genoma e de sua regulação (Chen, et al. 2012).  

 

 



25 
 

O Programa Bioen – UNESP, Faculdade de Ciências Farmacêuticas de 

Araraquara, laboratório de Micologia participa de grupo do Bioen onde 

desenvolve projetos ligados a pesquisa de fabricação de combustíveis com 

aplicações em novas abordagens aplicadas à prospecção de leveduras 

Saccharomyces e não- Saccharomyces produtoras de etanol, controle 

microbiológico e biomonitoramento ambiental nos processos de produção de 

biocombustíveis, onde nosso grupo realizou um estudo com finalidade de 

selecionar linhagens altamente produtoras de etanol de dornas e cubas de 

usinas sucroalcoleiras em períodos de alto e baixo rendimento durante uma 

safra de cana de açúcar. Neste estudo foram selecionados 28 isolados de 

Saccharomyces cerevisiae e em ensaios fenotípicos realizados foram 

selecionados 06 isolados e destes 02 foram considerados promissores, ZFC4 

altamente produtor e ZFD4 altamente tolerante e resistente ao processo 

fermentativo. Este trabalho visa dar continuidade a estudos fenotípicos de 

combinações com linhagens padrões industriais e estudos genotípicos através 

dos sequenciamentos de DNA e RNA com as linhagens ZFC4 e ZFD4, visando 

linhagens promissoras para o setor sucroalcooleiro.  
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2.0. OBJETIVOS 

Estudar e analisar a capacidade fermentativa e condições de estresse das 

leveduras selecionadas ZFC4 e ZFD4 em combinações com linhagens padrões 

PE-2, CAT e SA-I utilizadas em usinas sucroalcooleiras brasileiras, 

concomitantemente com a análise e estudo genômico e transcriptômico 

diferencial das linhagens selecionadas. 

2.1 Objetivos Específicos 

 

 Realizar e analisar a cinética de combinações das leveduras 

selecionadas com linhagens padrões através de testes fenotípicos 

(crescimento celular, assimilação de açúcares, testes de 

sensibilidade a diferentes temperaturas, teste de sensibilidade a 

concentrações de etanol e capacidade fermentativa). 

 Realizar a formação de segregantes homozigotos através da técnica 

de formação e dissecção de tétrades. 

 Realizar os sequenciamentos de DNA e RNA dos isolados 

selecionados ZFC4 e ZFD4, utilizando a tecnologia Hiseq Illumina ®. 

 Analisar as sequências gênicas através do DNA-seq, para identificar 

a origem das linhagens selecionadas.  

 Analisar os genes diferencialmente expressos através do RNA-seq 

entre linhagens selecionadas. 

 Comparar os resultados obtidos nos sequenciamentos com os 

resultados existentes das linhagens padrões industriais. 
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3.0 MATERIAL E MÉTODOS 

3.1 Micro-organismos 

As cepas de Saccharomyces cerevisiae em estudos ZFC4 (linhagem 

isolada de cuba de fermentação) e ZFD4 (linhagem isolada de dorna de 

fermentação) foram doadas através de coleta de uma Usina de Araraquara/SP, 

selecionadas e nomeadas. As cepas padrões utilizadas nesse estudo PE-2, 

CAT e SA-I, foram doadas pela professora Eloisa Kronka. Todas as cepas 

foram mantidas em meio YEPD (extrato de levedura, peptona, dextrose, ágar 

bacteriológico) a 30°C.  

3.2 Cinéticas de Combinações 

3.2.1 Controles e Combinações 

Para todos os estudos realizados, as cepas isoladas foram utilizadas 

como controle (ZFC4, ZFD4, PE-2, CAT e SA-I), entretanto para os estudos de 

combinações, tivemos as seguintes condições: ZFC4 + ZFD4; ZFC4 + PE-2; 

ZFC4 + CAT; ZFC4 + SA-I; ZFD4 + PE-2; ZFD4 + CAT; ZFD4 + SA-I e MIX 

(ZFC4 + ZFD4 + PE-2 +CAT +SA-I). 

3.2.2 Inóculos 

Para todos os estudos de cinética de combinações realizados, foi 

preparado previamente um inóculo em PBS de 1x108 cels/mL, para os 

controles e as combinações, sendo que para as combinações, posteriormente 

após a preparação do inóculo isoladamente foram adicionados em novo tubos 

correspondente, 2mL de cada inóculo nas combinações determinadas, afim de  

estabelecer um valor exato de células em cada combinação.  

3.2.3 Crescimento Celular 

O estudo de crescimento celular, foi realizado primeiramente com o 

crescimento do inóculo em 10mL de meio YEPD (extrato de levedura, peptona, 

dextrose) líquido, 30°C, 150rpm, 48 horas. Transcorrido esse tempo de 

crescimento, as amostras foram centrifugadas em 3.000rpm por 15 minutos. O 
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sobrenadante foi descartado e 20µL de pellet foi repicado em placas de YEPD 

sólido, 30°C por 48 horas.  

3.2.4 Teste de Sensibilidade à Alta Concentração de Açúcares 

Para o estudo de sensibilidade à alta concentração de açúcares, 

primeiramente foi realizado um crescimento celular em placas de YEPD sólido, 

30°C durante 48 horas. Transcorrido o tempo de crescimento, todos os 

controles e combinações com positividade de crescimento, foram repicadas em 

placas de YEPD sólido contendo 20% de glicose, 30°C durante 72 horas. 

Transcorridos esse crescimento, os controles e sinergismos com positividade 

de crescimento, foram repicados em placas de YEPD sólido contendo 20% de 

sacarose, 30°C durante 72 horas.  

3.2.5 Teste de Sensibilidade à Temperatura 

O estudo de sensibilidade à temperatura, primeiramente foi realizado um 

crescimento celular em YEPD sólido das cepas ZFC4, ZFD4, PE-2, CAT e SA-

I, 30°C durante 48 horas. Após o crescimento foram preparados inóculos 1x108 

dos controles e combinações. As suspensões (20µL) foram diluídas 

seriadamente (1:10) em PBS em placas de microdiluição de 96 wells. A 

suspensão original e as diluições (2µL) foram aplicadas em placas de YEPD 

sólido, e estas foram incubadas nas temperaturas de 25°C, 38°C, 40°C, 42°C e 

44°C durante 72 horas.  

3.2.6 Teste de Sensibilidade a Etanol (10% e 12%) 

O estudo de sensibilidade à temperatura, primeiramente foi realizado um 

crescimento celular em YEPD sólido das cepas ZFC4, ZFD4, PE-2, CAT e SA-

I, 30°C durante 48 horas. Após o crescimento foi preparado inóculos 1x108 dos 

controles e combinações. As suspensões (20µL) foram diluídas seriadamente 

(1:10) em PBS em placas de microdiluição de 96 wells. A suspensão original e 

as diluições (2µL) foram aplicadas em placas de YEPD sólido contendo 10% e 

12% de etanol, e estas foram incubadas nas temperaturas de 25°C, 38°C, 

40°C, 42°C e 44°C durante 72 horas.  
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3.2.7 Capacidade Fermentativa 

3.2.7.1 Escalonamento celular 

Para este teste foram utilizados como controle as cepas ZFC4, ZFD4, 

PE-2, CAT e SA-I isoladamente e para estudo as combinações PE-2 + CAT + 

SA-I + ZFC4; PE-2 + CAT + SA-I + ZFD4; PE + CAT + SA-I e ZFC4 + ZFD4. 

Primeiramente para este estudo foram realizadas as etapas de escalonamento 

celular, onde um primeiro repique das leveduras foram crescidas em YEPD 

sólido, 30°C por 48 horas. Transcorrido este tempo de crescimento, a massa 

celular das leveduras foram transferidas para um tubo falcon contendo 10 mL 

de meio YEPD líquido e incubadas a 30°C, 150rpm por 24 horas. Transcorrido 

o tempo às células foram transferidas para um Erlermeyer de 250mL contendo 

100mL de meio YEPD líquido e incubadas a 30°C, 150rpm por 24 horas. 

Transcorrido o tempo as células foram transferidas para um Erlermeyer de 

500mL contendo 250 mL de YEPD líquido e incubadas a 30°C, 150rpm por 24 

horas. Transcorrido o tempo as células foram transferidas para um Erlermeyer 

de 1L, contendo 500mL de YEPD líquido e incubadas a 30°C, 150rpm por 24 

horas, com a finalidade de crescimento exponencial para a quantidade de 

célula necessária para o estudo com valor de 30% (v/v).  Ao termino da etapa 

de crescimento celular as culturas foram incubadas em câmara fria a 4°C por 2 

horas, para sedimentação da massa celular. Transcorrido o tempo, as culturas 

foram centrifugadas a 5.000rpm por 15 minutos, descartado os sobrenadantes 

e as células ressuspendidas em água estéril.  

3.2.7.2 Meio de Fermentação 

Para o teste de capacidade fermentativa, o meio utilizado para a 

fermentação é preparado previamente. Cerca de 2L a 4L de caldo de cana-de-

açúcar bruto, foram fervidos, filtrados e esterilizados. Após a esterilização foi 

acertado o pH 4,0 e °Brix16.  

3.2.7.3 Determinação do pH e °Brix 

Para a medição de pH foram seguidos as instruções do fabricante Nova 

Instrumentos® e para o °Brix a determinação foi realizada por um Sacarímetro. 
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3.2.8 Fermentação 

Foram realizados 4 ciclos de fermentação de 8 horas cada, sendo que 

as fermentações foram realizadas em biorreator com capacidade de 5L, do 

qual foram adicionados 1,75L de meio de fermentação (caldo de cana-de-

açúcar previamente tratado) e 750 mL de creme de levedura (massa celular 

previamente realizada), totalizando um volume final no biorreator de 2,5L. As 

fermentações foram realizadas em ciclos de 8 horas, 30°C, 120rpm e 

condições de aeração adequadas. A cada término de 4 horas de cada ciclo, 

uma amostra foi coletada e congelada a -20°C para posteriores análises. Os 

tempos de coletada foram em início da fermentação (tempo zero), meio da 

fermentação (4 horas) e término da fermentação (8 horas).  

 

3.2.9 Viabilidade Celular  

Para a realização da viabilidade celular, as células colhidas na 

fermentação foram coradas com azul de metileno, afim de se observar as 

células não viáveis. As células viáveis e as células não viáveis foram contadas 

em câmara de Neubauer,  e visualizadas em microscópio otico (Olympus BH). 

O numero total de células viáveis se da através de porcentagem, onde se 

deriva da equação: 

 

Viabilidade Celular (%) =      Células vivas      x 100 

                                             Total de Células 

 

3.2.10 Biomassa 

Para a determinação da biomassa, primeiramente foram coletados 1mL 

de meio da fermentação e centrifugado a 600rpm por 10 minutos. O 

sobrenadante foi descartado e o precipitado transferido para um balão 

volumétrico de 25mL com água destilada e homogeneizado. Posterior a 

homogeneização, a biomassa foi determinada por leituras de espectofotometro 

(Ultrospec 2100 Bioscinces) a 570nm, com o auxilio de uma curva padrão 

previamente estabelecida. O resultado se deriva da equação: 
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X (Concentração de Biomassa mg/mL) = y (Abs) – b/a 

 

3.2.11 Determinação de Açúcares Totais 

A determinação do teor de açúcares totais  consiste na redução do ácido 

3,5 – dinitrossalicilico a ácido 3 – amino – 5 – nitrossalicílico (DNs) 

concomitantemente com o grupo aldeído do açúcar redutor oxidado a ácido 

carboxílico, desenvolvendo uma coloração avermelhada. A absorbência foi 

realizada em espectofotometro com uma leitura à 546nm.  

 

3.2.12 Determinação do Teor Alcoólico 

O estudo de determinação do teor Alcoólico foi realizado segundo a 

metodologia descrita por Gattás et al. (2002) com algumas modificações,  esta 

consiste na utilização da enzima álcool desidrogenase de Saccharomyces 

cerevisiae – ADH (Sigma A7011) comercial.  A determinação de etanol nas 

amostras foi realizada. O método desenvolvido baseia-se na utilização da 

enzima álcool desidrogenase de levedura de panificação para converter álcool 

etílico a acetaldeído e NADH, através de reação de óxido-redução, tendo o 

NAD+ como aceptor de elétrons. Neste estudo o método foi adaptado para a 

utilização da enzima comercial álcool desidrogenase de Saccharomyces 

cerevisiae - ADH (Sigma A7011). A reação ocorreu a pH 8,8 com o equilíbrio 

deslocado para a formação do acetaldeído pela reação do mesmo com 

semicarbazida. O Tubo P onde ocorreu a reação enzimática completa foi 

preparado da seguinte forma: 0,1 mL de NAD+ 0,03 M; 0,04 mL da amostra 

diluída 200 vezes; 3 mL de solução tampão (contendo pirofosfato de sódio 0,13 

M, semicarbazida 0,079 M e glicina 0,024 M) pH 8,8; 0,1 mL de volume da 

preparação enzimática purificada (0,35 U em 0,1mL) para um volume final de 

3,24 mL. O Tubo P diferiu do Tubo R por conter solução padrão do etanol 

(concentração final no Tubo R ao redor de 6,9 x 10-3 g. L-1) no lugar da 

amostra, sendo que o Tubo Br-e foi preparado para conter água no lugar da 

amostra (controle da preparação enzimática). A reação enzimática foi iniciada 

no tempo zero com a adição da preparação enzimática e a reação ocorreu por 

15 minutos à temperatura ambiente. As diferenças entre as absorbâncias lidas 
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a 340 nm, das soluções dos tubos R e Br-e (AR – ABr-e), bem como, a 

diferença entre o Tubo P e o tubo Br-e (AP - ABr-e) foram obtidas e utilizadas 

na determinação da concentração do etanol utilizando-se a seguinte equação: 

C g/L = (AR – ABr-e) x V x dil. x 1 x c x PM (etanol) 

             (AP - ABr-e) x v 

Onde: 

C = concentração do etanol em g/L; 

(AR – ABr-e) = Abs. amostra – Abs. branco; 

(AP - ABr-e) = Abs. padrão – Abs. branco; 

V = volume da reação (mL); 

dil. = diluição da amostra; 

v = volume da amostra (mL); 

c = concentração do padrão na cubeta (M); 

PM = massa molecular do etanol 

Cálculo da eficiência fermentativa 

Para calcular a eficiência fermentativa foi utilizada uma fórmula baseada 

no cálculo estequiométrico teórico de Gay-Lussac (51,11 g de etanol/100 g de 

glicose) descrita abaixo: 

Eficiência fermentativa (%) = Etanol/ (ART inicial – ART final) x 100 x 0,511 

Foram utilizados os dados de etanol, ART inicial e final em g/100 mL de 

cada ciclo de fermentação. 
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3.3 Análise da viabilidade celular por Imagens obtidas no aparelho 
In Cell Analyzer 2000 (GE®) 

3.3.1 Marcação Celular – Calcoflúor White M2R (Molecular Probe / Life Dead 

Yeast Kit) 

A marcação foi realizada segundo protocolo do fabricante. Previamente 

foram realizados os inóculos dos controles e combinações afim de uma 

concentração celular de 1x108cels/mL. Os inóculos controles foram marcados 

com Calcoflúor na concentração final de 25 µM e encubados em meio líquido 

YEPD acrescido de 12% de etanol, 44°C, 150rpm e 24 horas.  

3.3.2 Imagens – In Cell Analyzer 2000 (GE®) 

As imagens foram adquiridas no equipamento In Cell Analyzer 2000 

(GE®) em objetiva de 20x. 

3.4 Formação de Segregantes  

3.4.1 Esporulação de Leveduras e Dissecção de Tétrades 

Para este estudo primeiramente foi realizado um crescimento das cepas 

selecionadas (ZFC4 e ZFD4) em placas de YEPD sólido, 30°C durante 72 

horas. Para a etapa de esporulação, uma colônia diplóide de cada cepa, foram 

semeadas em 10mL de meio SSPO (extrato de levedura 0,25%, acetato de 

potássio 1,5%, dextrose 0,05% e droup-out mix 0,2%) e incubadas 30°C sob 

agitação 100rpm por 72 horas. Para a etapa de dissecção, com a formação dos 

ascos previamente realizadas, foi transferido 1mL de cultura esporulada para 

um tubo de microcentrífuga, centrifugadas por 10 segundos, removidos os 

sobrenadantes, ressuspendidas em 100µL de sorbitol 20%, adicionado 3µL de 

enzima Zimoliase, misturado por inversão e incubados. Para a cepa ZFC4 o 

tempo de incubação foi de 15 minutos a 37°C e para a cepa ZFD4 foram de 30 

minutos a 37°C. Após incubação foi adicionado 1mL de sorbitol 20%, mantida 

em banho de gelo por 20 minutos.  Com a suspensão realizada, 10µL foi 

transferido para uma placa de YEPD sólido e realizado a dissecção em 
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microscópio de dissecção, modelo MSM System 400, Singer Instruments Co. 

Ltd. As células dissecadas foram crescidas em 30°C por 48 horas.  

3.4.2 Seleção de Segregantes para Análises Genômicas 

  Para este estudo foram utilizados os segregantes de ZFC4 identificados 

como: 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8, 9, 10 e 11 e os segregantes de ZFD4 identificados 

como: 1A, 1B, 2A, 2B, 3A, 3B, 4, 5, 6A, 6B, 7A, 7B, 8, 9, 10A e 10B. Com o 

crescimento celular dos segregantes, todas as colônias passaram então a uma 

etapa de expansão clonal, em repique em YEPD sólido, 30°C, 48 horas. Os 

segregantes que tiveram crescimento significativo na primeira expansão clonal, 

ZFD4 (2B, 2B, 3B, 5A, 7A e 10B) e ZFC4 (1, 2, 4 e 5) foram submetidos a um 

teste de tolerância de temperatura, onde foram repicadas em YEPD sólido, 

44°C por 48 horas.  

3.5  Análises Genômicas: Sequenciamentos DNA e RNA 

3.5.1 Extração de DNA 

  Metodologia foi realizada segundo Sambrook et al (1989), com 

modificações.  Para este estudo foram utilizados os segregantes ZFC4/2 e o 

ZFD4/1B. Primeiramente obteve um crescimento celular de 24 horas em YEPD 

sólido, o crescimento celular foi transferido para YEPD liquido e incubado a 

30°C com agitação de 150 rpm por 48 horas. Os crescimentos celulares foram  

centrifugados por 15 minutos, 13.400xg, 4°C.  Os sobrenadantes descartados e 

ressuspendido a massa celular em 500µL de água Milli-Q e transferidas para 

tubo de microcentrifuga. Centrifugadas por 10 minutos, 13.400xg, 4°C e 

descartado os sobrenadantes novamente. Foram adicionados 200µL de 

Tampão de Lise e 200µL de PCI (fenol/clorofórmio/álcool isoamílico) em 

temperatura ambiente e aproximadamente 0,3g de pérolas de vidro. As 

amostras foram agitadas em vórtex de 3 a 4 minutos, incubadas 1 minuto no 

gelo, 1 minuto no vórtex. Transcorrido esta etapa foram adicionadas as 

amostras 200µL de TE pH 8.0 e agitados em vórtex  por 1 minuto. As amostras 

foram centrifugadas por 10 minutos, 13.400xg, 4°C e as fases aquosas 

transferidas para novos tubos de microcentrifuga.  Foram adicionados 200µL 

de PCI, agitado em vórtex por 15 segundos e centrifugadas por 15 minutos, 
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13.400xg, 4°C. As fases aquosas foram transferidas para novos tubos de 

microcentrifuga e adicionados novamente 200µL de PCI, agitados em vórtex 

por 15 minutos e centrifugadas por 15 minutos, 13.400xg, 4°C. Após esta etapa 

foram adicionados 1mL de etanol absoluto gelado e misturado por inversões, 

centrifugadas por 10 minutos, 13.400xg, 4°C e os sobrenadantes descartados. 

Os pellets então ressuspendidos em 400µL de TE pH 8.0 e adicionado 3µL de 

RNase (10mg/mL), incubados a 37°C por 30 minutos. Transcorrido o tempo da 

atividade da enzima foram adicionados 200µL de PCI, agitados em vórtex e 

centrifugadas por 15 minutos, 13.400xg, 4°C. A fase aquosa de cada amostra 

foi transferida para um novo tubo de microcentrifuga e adicionados 10µL de 

Acetato de Amônio 4M e 1mL de Etanol Absoluto, realizado inversões e 

novamente centrifugadas por 15 minutos, 13.400xg, 4°C  e descartado os 

sobrenadantes . Aos pellets foram adicionados 400 µL de etanol 75% gelado, 

realizado inversões e centrifugados por 15 minutos, 13.400xg, 4°C e os 

sobrenadantes descartados. Os pellets de DNA foram secados ao ar e 

ressuspendido em 30µL de água bidestilada com DEPEC (Sambrook, et al. 

1989).  

3.5.1.1 Quantificação de DNA 

A quantificação das amostras de DNA das cepas ZFC4 e ZFD4 foram 

realizadas pelo aparelho NanoVue Plus, seguindo a metodologia do fabricante 

GE®. 

3.5.2 Extração de RNA Total 

As extrações foram realizadas segundo Sambrook et al (1989), com 

modificações.  As cepas utilizadas foram ZFC4 e ZFD4, primeiramente obteve-

se um crescimento celular em YEPD líquido, 30°C, 150rpm, 48 horas. O 

crescimento celular foi centrifugado por 15 minutos a 13.400xg, 4°C e 

descartado o sobrenadante. Foram adicionados às massas celulares 3,5mL de 

trizol e o mesmo volume de pérolas de vidro, as amostras foram agitadas em 

vórtex por 15 minutos e repousadas em temperatura ambiente por 10 minutos. 

Transcorrido o tempo às amostras foram centrifugadas por 10 minutos, 

13.400xg, 4°C e a fase aquosa transferida para novos tubos de 

microcentrifuga. Foram adicionados 0,2mL de clorofórmio para cada 0,75mL de 
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trizol recuperado da fase anterior, agitadas em vórtex e foram repousadas em 

temperatura ambiente por 10 minutos. Transcorrido o tempo às amostras foram 

centrifugadas por 20 minutos, 13.400xg, 4°C e a fase aquosa transferida para 

novos tubos de microcentrifuga. Foram adicionados o volume recuperado da 

fase anterior de PCI (fenol/clorofórmio/álcool isoamílico), agitadas por 

inversões e repousadas em temperatura ambiente por 10 minutos. Transcorrido 

o tempo, as amostras foram centrifugadas por 20 minutos, 13.400xg, 4°C e a 

fase aquosa transferida para novos tubos de microcentrifuga. Foram 

adicionados 0,25mL de isopropanol e 0,25mL de solução de citrato de sódio 

0,4M e cloreto de sódio 0,8M para cada 0,75mL de volume recuperado na fase 

anterior, agitadas por inversões e repousadas em temperatura ambiente por 10 

minutos. Transcorrido o tempo às amostras foram centrifugadas por 30 

minutos, 13.400xg, 4°C e os sobrenadantes foram descartados. Foram 

adicionados 1,0mL de etanol 75%, centrifugadas por 15 minutos, 13.400xg, 4°C 

e os sobrenadantes descartados. Os pellets foram deixados secar em ar 

ambiente e ressuspendidas em 10µL de água bidestilada com DEPC 

(Sambrook, 1989).  

3.5.2.1 Quantificação de RNA Total 

A quantificação das amostras de RNA total das cepas ZFC4 e ZFD4 

foram realizadas pelo aparelho NanoVue Plus, seguindo a metodologia do 

fabricante GE®. 

3.5.3 Sequenciamento de RNA 

3.5.3.1 Formação de Bibliotecas RNA 

As bibliotecas de RNA das cepas ZFC4 e ZFD4 foram preparadas de 

acordo com TruSeq® RNA Sample Preparation v2 (Illumina®) de acordo com 

as recomendações do fabricante com algumas adaptações. Primeiramente o 

DNA das cepas ZFC4 e ZFD4 foram fragmentados por ação enzimática e 

posterior ligação de random primers, para que ocorresse a síntese de primeira 

fita de cDNA, utilizando a enzima transcriptase reversa 

(SuperScript/Invireogen). Ao término da primeira fita, seguiu com a síntese de 

segunda fita de cDNA para que ao final obtivéssemos um cDNA de fita dupla. 
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As extremidades 3’ e 5’ das fitas então foram reparadas, utilizando o reagente 

End-Repair Mix da Illumina (o reagente possui a atividade exonuclease, que 

remove as pontas da extremidade 3’ e  atividade polimerase que completa a 

extremidade 5’) ao final de um cDNA fragmentado com pontas coesivas. Ao 

cDNA fragmentado foi adicionado um único nucleotídeo A (adenina), esta etapa 

preveniu que esse fragmento se ligasse a outro fragmento de cDNA durante a 

ligação dos adaptadores, ao ver que a extremidade 3’ dos adaptadores 

possuem um único nucleotídeo T (timina), que é complementar ao fragmento 

que foi adenilado. Com o término desta etapa, os fragmentos com barcods 

específicos, foram ligados as extremidades dos fragmentos de cDNA, assim 

preparados para hibridização na lâmina de sequenciamento. Os fragmentos 

passaram então por uma etapa de enriquecimento dos fragmentos de cDNA 

através da reação em cadeia pela polimerase (PCR) para enriquecer os 

fragmentos de cDNA que apresentam adaptadores ligados nas duas 

extremidades, 3’ e 5’. A PCR foi realizada utilizando primers que se anelaram 

as extremidades dos adaptadores, garantindo que apenas os fragmentos de 

cDNA ligados aos adaptadores sejam amplificados. Evitou-se que ocorresse 

uma distorção da representação da biblioteca, o número de ciclos utilizados na 

PCR foram os mínimos possíveis, em média 10 ciclos. Ao final deste processo 

a biblioteca estava pronta para ser validada e quantificada. A validação das 

bibliotecas de cDNA das cepas ZFC4 e ZFD4  foram realizadas através de 

eletroforese capilar no Agilent Bioanalyzer com o chip DNA1000, utilizando 1uL 

da biblioteca e seguidas as recomendações do fabricante. A quantificação das 

bibliotecas foi realizada através de uma quantificação absoluta qPCR, 

utilizando o aparelho 7500 Real Time PCR System (Applied Biosystems), 

seguindo  as recomendações do Illumina Sequencing Library qPCR 

Quantification Guide. 

3.5.3.2 Formação dos Clusters 

A formação dos Clusters foi realizada no aparelho Illumina® HiSeq2000 

seguindo informações do fabricante.  
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3.5.3.3 Sequenciamento 

O sequenciamento foi realizado no aparelho Illumina® HiSeq2000, com 

uma leitura de 30 milhões de reads a 50pb.  

3.6 Bioinformática 

A expressão diferencial de genes das linhagens isoladas ZFC4 e ZFD4 

foram analisadas utilizando CLC Genomics Workbench v6.0 (CLC Bio, Aarhus, 

Dinamarca) e como referência utilizado a linhagem ATCC 204508 / S288c. Os 

valores de RPKM foram normalizados utilizando a normalização quantil e 

transformados para log2 para análise estatística, assim como agrupamento 

hierárquico das amostras e análise de componentes foram revisados para 

examinar a qualidade dos dados e comparabilidade. O t - teste foi realizado em 

log2 e os dados transformados para identificar os genes com significativa 

alterações na expressão entre as duas linhagens selecionadas. Os valores de 

p foram ajustados, utilizando o método de Benjamini e Hochberg. 

3.6.1 Plataformas de Identificação 

Para a análise de identificação dos genes selecionados foram utilizadas 

as plataformas: National Center for Biotechnology Information (NCBI): 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/ e Saccharomyces Genome Database (SGD): 

http://www.yeastgenome.org/.  

 

 

 

 

 

 

 

 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
http://www.yeastgenome.org/
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4.0 RESULTADOS 

4.1 Cinéticas de Combinações 

4.1.1 Crescimento Celular 

Todos os controles e combinações foram submetidos a teste de 

crescimento celular e como resultado, o crescimento de 100% de todos os 

controles e combinações. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 01: Figuras representativas do crescimento celular de todos os 

controles e combinações, em meio YEPD sólido, 30°C por 48 horas. 

4.2 Teste de Sensibilidade à Alta Concentrações de Açúcares 

Todos os controles e combinações foram submetidos ao teste, como 

resultado para 20% glicose, 100% de crescimento para todos os controles e 

combinações. Para o teste a 20% sacarose, obtivemos 100% de crescimento 

para todos os controles e combinações.  

 

 

 

ZFC4 ZFD4 PE-2 CAT SA-I 

ZFC4 + ZFD4 ZFC4 + PE-2 ZFC4 + CAT ZFC4 + SA-I ZFD4 + PE-
2 

ZFD4 + CAT ZFD4 + SA-I MIX 
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- Glicose: 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 02: Figuras representativas do crescimento celular de todos os 

controles e combinações, em meio YEPD sólido acrescido de 20% de glicose, 

30°C por 48 horas. 

- Sacarose 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 03: Figuras representativas do crescimento celular de todos os 

controles e combinações, em meio YEPD sólido acrescido de 20% de 

sacarose, 30°C por 48 horas. 

ZFC4 ZFD4 PE-2 CAT SA-I 

ZFC4 + 
ZFD4 

ZFC4 + PE-2 ZFC4 + CAT ZFC4 + SA-I ZFD4 + PE-2 

ZFD4 + CAT ZFD4 + SA-I MIX 

ZFC4 ZFD4 PE-2 CAT SA-I 

ZFC4 + ZFD4 ZFC4 + PE-2 ZFC4 + CAT ZFC4 + SA-I ZFD4 + PE-2 

ZFD4 + CAT ZFD4 + SA-I MIX 
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4.3 Teste de Sensibilidade à Temperatura 

Todos os controles e combinações foram submetidos ao teste de 

tolerância à temperatura. Para as temperaturas de 25°C, 38°C, 40°C e 42°C 

obtivemos 100% de crescimento em controles e sinergismos. Com a 

temperatura de 44°C obtivemos 100% de crescimento nos controles ZFC4 e 

ZFD4 e sinergismos e ausência de crescimento nos controles PE-2, CAT e SA-

I.  

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 04: Figura representativa de todos os crescimentos de controles (ZFC4; 

ZFD4; PE-2; CAT e SA-I) e das combinações (ZFC4 + ZFD4; ZFC4 + PE-2; 

ZFC4 + CAT; ZFC4 + SA-I; ZFD4 + PE-2; ZFD4 + CAT; ZFD4 + SA-I e MIX) em 

meio YEPD sólido, nas condições de temperaturas de 25°C, 38°C, 40°C, 42°C 

e 44°C. 
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4.4 Teste de Sensibilidade à Etanol 10% e 12% 

- Etanol 10% 

Todos os controles e combinações foram submetidos ao teste de 

tolerância a etanol 10%. Para as temperaturas de 25°C, o resultado foi o 

crescimento de todos os controles e padrões. Nas temperaturas de 38°C, 40°C, 

42°C e 44°C obteve o crescimento 100% nas linhagens selecionadas ZFC4 e 

ZFD4 e em todas as combinações, apresentando ausência de crescimento nos 

padrões PE-2, CAT e SA-I nessas condições. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 05: Figura representativa de todos os crescimentos de controles (ZFC4; 

ZFD4; PE-2; CAT e SA-I) e combinações (ZFC4 + ZFD4; ZFC4 + PE-2; ZFC4 + 

CAT; ZFC4 + SA-I; ZFD4 + PE-2; ZFD4 + CAT; ZFD4 + SA-I e MIX) em meio 

YEPD sólido contendo 10% de etanol, nas condições de temperaturas de 25°C, 

38°C, 40°C, 42°C e 44°C. 
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- Etanol 12% 

Todos os controles e combinações foram submetidos ao teste de 

tolerância a etanol 12%. Para as temperaturas de 25°C, 38°C e 40°C, 100% de 

crescimento nos controles e combinações, em contrapartida a temperatura de 

42°C obtivemos crescimento 50% nos controles PE-2, CAT e SA-I e 100% de 

crescimento nos controles ZFC4 e ZFD4 e em todos as combinações. Com a 

temperatura de 44°C obtivemos 100% de crescimento nos controles ZFC4 e 

ZFD4 e em todas as combinações e ausência de crescimento nos controles 

PE-2, CAT e SA-I.   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 06: Figura representativa de todos os crescimentos de controles 

(ZFC4; ZFD4; PE-2; CAT e SA-I) e combinações (ZFC4 + ZFD4; ZFC4 + PE-2; 

ZFC4 + CAT; ZFC4 + SA-I; ZFD4 + PE-2; ZFD4 + CAT; ZFD4 + SA-I e MIX) em 
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meio YEPD sólido contendo 12% de etanol, nas condições de temperaturas de 

25°C, 38°C, 40°C, 42°C e 44°C.  

4.5 Capacidade Fermentativa 

Os resultados da capacidade fermentativa foram representados em 

gráficos. Sendo um somente um com os controles onde obtivemos: para a cepa 

ZFC4, obtivemos 16% de ART (açúcares redutores) inicial, 4% de ART final e 

6% de teor alcoólico. Para a cepa ZFD4, obtivemos 16% de ART inicial, 5% de 

ART final e 5% de teor alcoólico. Para a cepa PE-2 obtivemos 16% de ART 

inicial, 7% de ART final e 3% de teor alcoólico. Para a cepa CAT obtivemos 

16% de ART inicial, 5% de ART final e 3% de teor alcoólico. Para a cepa SA-I 

obtivemos, 16% de ART inicial, 5% de ART final e 3% de teor alcoólico.  

Para os resultados de combinações obtivemos para ZFC4 + ZFD4: 16% 

de ART inicial, 7,5% de ART final e 4,6% de teor alcoólico; Para ZFC4 + PE-2: 

16% de ART inicial, 5,9% de ART final e 3,1% de teor alcoólico; Para ZFC4 + 

CAT: 16% de ART inicial, 6,2% de ART final e 3,3% de teor alcoólico; Para 

ZFC4 + SA-I: 16% de ART inicial, 5,9% de ART final e 3% de teor alcoólico; 

Para ZFD4 + PE-2: 16% de ART inicial, 6% de ART final e 3,2% de teor 

alcoólico; Para ZFD4 + CAT: 16% de ART inicial, 6% de ART final e 3,1% de 

teor alcoólico.; Para ZFD4 + SA-I: 16% de ART inicial, 6% de ART final e 3% de 

teor alcoólico; MIX: 16% de ART inicial, 7,4% de ART final e 4,4% de teor 

alcoólico.  

A estatística dos gráficos foi realizada segundo ANOVA, com pós-teste 

Bonferroni, p ˂0,05.  
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Gráfico 01: Gráfico representativo da capacidade fermentativa dos 

isolados selecionados ZFC4 e ZFD4 e padrões PE-2, CAT e SA-I, em processo 

de fermentação, em biorreator de fermentação sobre condição de 08 horas, 

com estatística segundo ANOVA, com pós -teste Bonferroni, p ˂0,05.  

 

 

Gráfico 02: Gráfico representativo da capacidade fermentativa das 

combinações dos isolados selecionados ZFC4 e ZFD4 e controles PE-2, CAT e 



46 
 

SA-I, em processo de fermentação, em biorreator de fermentação sobre 

condição de 08 horas, com estatística ANOVA, pós-teste Bonferroni, p ˂0,05. 

Tabela 01. Representação dos resultados obtidos através dos ensaios 

de tolerância, capacidade de crescimento e rendimento de etanol, utilizados 

para as linhagens isoladas e para as combinações de linhagens. 

 
Linhagens 

 
1 

 
2 

 
3 

 
4 

 
5 

 
6 

 
7 

 
8 

 
9 

ZFC4 100% 100% 100% 44°c 12% 13° 16g/mL 8 g/mL 5,3/ mL 

ZFD4 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 7,1,0g/mL 4,01g/mL 

PE-2 100% 100% 100% 42°C 10% 13° 16g/mL  7,4g / mL 4,3g/ mL 

CAT 100% 100% 100% 42°C 10% 13° 16g/mL 7,4/ mL 4,4g/mL 

SA-I 100% 100% 100% 42°C 10% 13° 16g/mL 7,4/mL 4,3g/mL 

ZFC4 + ZFD4 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 7,5/mL 4,6g/ mL 

ZFC4 + PE-2 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 5,9/mL 3,1g/mL 

ZFC4 + CAT 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 6,2mL 3,3g/ mL 

ZFC4 + SA-I 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 5,9/mL 3,0g/ mL 

ZFD4 + PE-2 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 6,0/mL 3,2g/mL 

ZFD4 + CAT 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 6,0/mL 3,1g/mL 

ZFD4 + SA-I 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 6,0g/mL 3,0g/mL 

MIX 100% 100% 100% 44°C 12% 13° 16g/mL 7,4/mL 4,4g/mL 

 

1: referente ao teste de crescimento celular; número 2: referente ao teste de 
assimilação de açúcares – glicose; número 3: referente ao teste de assimilação 
de açúcares – sacarose; número 4: referente ao teste de sensibilidade à 
temperatura; número 5: referente ao teste de sensibilidade ao etanol; número 
6: referente ao valor obtido do °Brix após ensaio de fermentação; número 7: 
referente ao valor de ART inicial no ensaio de fermentação; número 8: 
referente ao valor de ART final no ensaio de fermentação; número 9; referente 
ao valor do teor alcoólico obtido com o ensaio de fermentação.  
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4.5.1 Viabilidade Celular  

A viabilidade das células durante o período total de oito horas de fermentação 
foi de aproximadamente 94% de células viáveis durante o processo de 
fermentação. 

4.5.2 Biomassa 

Como resultado obtivemos previamente a curva padrão, como mostra a figura 
07. O fator de conversão (F) utilizado foi de 0,90 (mg cel/mL) que foi obtido 
pelo espectrofotômetro, e representa a correlação entre valores de massa seca 
e absorbância.  Como resultado da fórmula obteve: 

A = F x ΔA x diluição 

Onde o valor F corresponde ao coeficiente angular da curva mostrada na figura 
07.  A massa seca das suspensões foram de 20,56 mg/mL. A relação linear Y = 
A + B x X mostrou os seguintes parâmetros: A = 1,188 com desvio padrão de 
0,420, B = 0,6060 com desvio de 0,3951 e o fator de correlação da reta (R = 
0,9904). O coeficiente angular (F= 1/A = 1/1,188) considerado foi o fator de 
correlação F = 0,8417 com desvio padrão de 0,00146.  Ao final obtivemos: 

X (Concentração de Biomassa mg/mL) = 0,90 (Abs) – 0,6060/1,188 

X = 0,90 – 0,510 

X = 0,39 mg/mL 

 

 

Gráfico 03: Gráfico representativo da curva de biomassa padrão, com valores 
de absorbância e valor R.  
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4.6 Análise da Viabilidade Celular obtidas pelo aparelho In Cell Analyzer 

2000 (GE®) 

Como resultado obteve 100% de crescimento das linhagens controles e 
linhagens em combinação na temperatura de 44°C, meio YEPD líquido 
acrescido de 12% de etanol, comprovando nas combinações o sinergismo das 
linhagens para a sua viabilidade e resistência.  
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Figura 07: Fotos representativas da viabilidade celular e resistência dos 

controles e combinações em meio YEPD líquido, acrescido de 12% de etanol, 

44°C, 24 horas marcadas com Calcoflúor, obtidas no aparelho In Cell Analyser 

2000 (GE®) em objetiva de 20x. 

4.7 Formação de Segregantes 

Posteriormente após a disseção e transcorrido o tempo de incubação, 

como resultado do crescimento dos segregantes obtivemos: para ZFC4, 11 

segregantes.  Para ZFD4, 16 segregantes.  

4.7.1 Seleção de Segregantes para Análise Genômica 

Posteriormente a dissecção e a incubação das tétrades, obtivemos: para 

cepa ZFC4, 11 segregantes e para a cepa ZFD4, 16 segregantes.  

Na etapa de crescimento clonal dos segregantes obtivemos, com cepa 

ZFC4, 36% de crescimento significativo, identificados como: 1, 2, 4 e 5. Para a 

cepa ZFD4, 37,5% de crescimento significativo, identificados como: 1B, 2B, 3B, 

5A, 7A e 10B. 

Na etapa de tolerância a temperatura, obtivemos como resultado, com a 

cepa ZFC4 100%, mas o segregante 2 foi escolhido por ter um crescimento 

significativo e robusto. Para a cepa ZFD4, 100%, mas o escolhido foi o 

segregante 1B por apresentar característica de crescimento significativo e 

robusto.  

 

MIX 
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4.8 Extração de DNA 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 08: Figura do gel de agarose, com corrida de verificação de 

bandas de DNA para os isolados ZFC4 e ZFD4.  

4.8.1 Quantificação de DNA  

Como resultados das extrações dos segregantes de DNA, obtivemos as 

seguintes quantificações com valor de DNA total e pureza nas leituras de 

A260/A280: 

- ZFC4/2: 2619ng/µL e pureza de 1.8; 

- ZFD4/1B: 1304ng/µL e pureza de 1.8; 

4.9 Extração de RNA 

4.9.1 Quantificação de RNA 

Como resultados das extrações das cepas ZFC4 e ZFD4 para RNA, 

obtivemos as seguintes quantificações com valores de RNA total e pureza nas 

leituras de A260/A280: 

- ZFC4: 1033 ng/µL e pureza de 1.8; 

 - ZFD4: 1509 ng/ µL e pureza de 1.8; 

  

ZFC4 ZFD4 



51 
 

4.10 Análise Genômica: Sequenciamentos de DNA e RNA 

4.10.1 Formação de Bibliotecas de RNA  

Para a validação das bibliotecas de RNA das cepas ZFC4 e ZFD4, foram 

realizadas duas etapas de quantificação. Primeiramente em BioAnalyser , com 

os seguintes resultados: 

 

   

 

                                    

   

 

 

 

 

Figura 09: Gel de eletroforese, identificando a integridade das amostras 

ZFC4 e ZFD4. 

 

              ZFC4 

 

Gráfico 04: Gráfico representativo da integridade da amostra ZFC4 pelo 

Bioanalizer por meio dos picos das concentrações de RNAs, para formação de 

bibliotecas.  
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                                ZFD4 

 

Gráfico 05: Gráfico representativo da integridade da amostra ZFD4 pelo 

Bioanalizer por meio dos picos das concentrações de RNAs para formação de 

bibliotecas.  

Resultando nas seguintes quantificações: 

- ZFC4: 213,66pmol; 

- ZFD4: 375,96pmol; 

Com a realização da PCR de enriquecimento, obtivemos as seguintes 

quantificações: 

- ZFC4: 1421pmol; 

- ZFD4: 1560pmol; 

4.10.2 Sequenciamento RNA 

Obtivemos com o sequenciamento de RNA cerca de 6000 genes 

expressos.  

4.11 Bioinformática  

O sequenciamento de RNA ou transcrisoma, obtivemos cerca de 6000 genes 

expressos para as duas linhagens selecionadas ZFC4 e ZFD4. O resultado 

obtido pela análise de bioestatística mostrou que entre as linhagens ZFC4 e 

ZFD4 não houve diferença significativas de expressão na maioria dos genes. 
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Foram selecionados e analisados 606 genes descritos na tabela 02 (Anexo I), 

com os seguintes resultados:  

- Genes relacionados à viabilidade celular: 04 genes foram analisados e 

destes, dois genes (ACC3 e ARN1) apresentaram maior expressão para a 

linhagem ZFC4 e dois genes (ACC1 e ARN2) apresentaram expressão maior 

para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados ao crescimento celular: 108 genes analisados, destes 

46% (50) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 54% (58) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados à Membrana Plasmática: 72 genes analisados, destes 

47% (35) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 53% (37) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados à Parede Celular: 02 genes analisados, destes um gene 

(ACK1) apresentou maior expressão para a linhagem ZFC4 e um gene (EMW1) 

apresentou maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados à Vesículas: 76 genes analisados, destes 58% (44) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 42% (32) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados à Esporulação: 04 genes analisados, destes três  (ACF2, 

ACF4 e ROM1) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e um  

(ROM2) apresentou maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados a Metabolismo de Aminoácidos: 63 genes analisados, 

destes 19% (12) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 81% 

(51) apresentaram maior para a linhagem ZFD4. 

- Genes a Biossíntese de Pirimidinas/Purinas: 20 genes analisados, destes 

55% (11) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 45% (9) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4. 
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- Genes relacionados à Assimilação de Açúcares : 19 genes analisados, destes 

47% (9) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 53% (10) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados a Gliconeogênese/Glicólise : 08 genes analisados, destes 

50% (4) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 50% (4) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4. 

- Genes relacionados a Metais: 13 genes analisados, destes 30% (4) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 70% (9) apresentaram 

maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados a Resistência : 51 genes analisados, destes 39% (20) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 61% (31) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados a Floculação: 54 genes analisados, destes 46% (25) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 54% (29) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados à Biomassa: 05 genes analisados, destes três (HAP1, 

HAP2 e HAP4) apresentaram maior expressão maior para a linhagem ZFC4 e 

dois (HAP3 e HAP5) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados à Respiração Celular: 37 genes analisados, destes 16% 

(06) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 84% (31) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados à Capacidade Fermentativa: 52 genes analisados, destes 

42% (22) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 58% (32) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 

- Genes relacionados a Estresse Oxidativo: 18 genes analisados, destes 55% 

(10) apresentaram maior expressão para a linhagem ZFC4 e 45% (8) 

apresentaram maior expressão para a linhagem ZFD4. 
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Gráfico 06: Representação das expressões gênicas dos isolados selecionados 
ZFC4 e ZFD4, concomitante com seu gene alvo, relacionados com 
fermentação alcoólica 
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5.0 Discussão 

A levedura ideal é um fator determinante para o sucesso na produtividade. 

Condições estressantes impostas pelo meio fermentativos afetam o 

metabolismo das células, levando a perda de viabilidade celular e a capacidade 

de fermentação (Basso et al.,2008). A estratégia de selecionar linhagens 

adequadas para começar como um novo inóculo de produção de bioetanol, 

levou a busca de características importantes da fermentação como, a 

resistência ao estresse osmótico, temperatura e etanol. Considerando que o 

caldo da fermentação começa com uma concentração elevada de sacarose (± 

20 % peso/vol.), prossegue com temperaturas elevadas (± 40 ° C) até que cada 

ciclo de fermentação com elevada concentração de etanol (6-8 % vol/vol) 

(Oliveira et al., 2008), e cepas que são resistentes a estas condições naturais 

são mais adequadas, mostrando características de tolerar estes  desfavorável 

condições impostas pelo processo industrial .  

Os testes de exclusão ao estresse foram realizados para selecionar as 

leveduras que foram capazes de apresentar resistência a osmolaridade. Um 

dos primeiros parâmetros foi às altas concentrações de glicose e sacarose 

testadas, visto que, o inicio da fermentação encontra-se com um volume inicial 

de açúcares elevados. Neste parâmetro todos os isolados e combinações 

apresentaram resistência ao fator de estresse osmótico 20 % de glicose e 20% 

sacarose, sendo um fator importante na seleção de leveduras para a 

fermentação. 

A fim de atingir uma seleção minuciosa, outros parâmetros essenciais de 

osmolaridade foram realizados, teste de resistência a temperaturas e 

concentrações de etanol. A capacidade de se adaptar às mudanças naturais na 

osmolaridade do meio circundante fermentativo é essencial a sobrevivência da 

levedura, e a acumulação de solutos compatíveis para diminuir potencial ação 

hidrofóbica é uma estratégia de adaptação empregue por todos os tipos de 

células, levando assim a uma maior resistência (Rep et al., 2000).  

 

Os isolados testados de inicio e final da safra de cana de açúcar resultaram 

como sendo mais resistentes as temperaturas e concentração de etanol. 
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Estudos sugerem que por ser final de safra estes isolados, adquiriram certa 

resistência devido à pressão ambiental sofrido durante o processo de 

fermentação, como fator chave para tolerar tensões encontradas durante a 

fermentação alcoólica, entretanto o isolado do início da fermentação, estudos 

apontam como tendo essa resistência nata (Ramos et al., 2013).Esse fenótipo 

de resistência é repetido quando essas leveduras são submetidas a estes 

testes em combinações, onde todos apresentam uma resistência elevada a 

temperatura e etanol. Assim, as linhagens ZFC4 e ZFD4 são provavelmente 

capazes de sobreviver até ao final do processo fermentativo em elevadas 

concentrações de etanol e diferentes temperaturas.  Os mecanismos pelos 

quais as leveduras se protegerem destes fatores podem ser o acúmulo de 

síntese de trealose, de chaperonas e a síntese de enzimas antioxidantes 

(Tanghe et al., 2006). 

Para avaliar qualitativamente e quanticamente a capacidade fermentativa dos 

isolados, foi elaborado num meio sólido YEPD contendo duas fontes principais 

de carbono, glicose e sacarose. Diferenças na assimilação e fermentação de 

compostos de carbono são importantes critérios na taxonomia e identificação 

de leveduras, uma vez que estes microrganismos têm uma variação diversa na 

sua capacidade para fermentar os açúcares. Quanticamente os isolados em 

combinação foram fermentados durante oito horas sem reciclagem celular. A 

produtividade média de todas as linhagens, é semelhante a cada variabilidade 

semelhante dentro de cada fenótipo particular. Valores isoladamente das 

linhagens mostram uma variação de 3,5-5,0g/mL, nas cinéticas de 

combinações que apresentou semelhante variabilidade cinética entre as 

linhagens combinadas, onde essa variação se manteve nessa mesma faixa 

como mostra os gráficos 2 e 3, ressaltando os resultados para a linhagem 

ZFC4 e suas combinações por apresentarem uma  superioridade em geral na 

produtividade do bioetanol (Andrietta et al. , 2007). A conversão de substrato 

em biomassa, no processo fermentativo representa a capacidade de 

crescimento de uma linhagem utilizar o meio de fermentação concomitante com 

sua oxigenação.  No resultado as linhagens em combinação foram capazes de 

utilizar carboidratos para converter parte em etanol e em parte biomassa, onde 
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estudos semelhantes apontam um bom equilíbrio entre esses parâmetros 

(Marini et al., 2009 ).   

A resposta a essas adaptações sofridas pela levedura em todo processo de 

fermentação, pode estar relacionadas à maquinaria genômica dessa célula, 

onde estudos revelam que uma ideia interessante seria fornecer o local ou 

grupo de genes importantes para a adaptação a um ambiente fermentativo 

(Stambuk et al., 2009).  Com o resultado de 606 genes relacionados ao 

processo de fermentação obtidos através do transcritoma comparativo de 

nossas leveduras, podemos ressaltar a ideia de genes específicos a este 

processo, concomitante com as características fenotípicas das linhagens. 

Barrio, 2006 e colaborados ainda afirmam em estudos que muitos destes 

genes podem não ser essenciais à levedura Saccharomyces cerevisiae, mas 

podem ter um fator importante na adaptação a novas condições ambientais 

dessa levedura.  

Em relação aos parâmetros essenciais no processo fermentativo como 

viabilidade celular e glicólise foi observado um equilíbrio de expressão e 

número de genes estudados nas duas linhagens (ZFC4 e ZFD4). Em 

contrapartida parâmetros importantes no processo fermentativo como 

crescimento celular, assimilação de açúcares, capacidade fermentativa, 

resistência, estresse oxidativo entre outros, obtiveram níveis de expressão 

diferentes nas duas linhagens.  

Níveis superiores de expressão de genes relacionados ao crescimento celular 

foram encontrados na linhagem ZFD4. Estudos mostraram que a versatilidade 

da levedura de renovar sempre, ou seja, aumentar o numero de células para 

sua sobrevida nas fases de adaptações a uma nova condição é essencial, visto 

que o aumento de crescimento está envolvido na homeostase celular e na 

relação célula-célula (Ibanez et al. 2013).  Essa relação é comprovada quando 

parâmetros como assimilação de açúcares, metabolismo de aminoácidos, 

assimilação de metais, respiração celular e principalmente resistência, 

importantes no processo fermentativo também são mais expressos, isso foi 

evidenciado na levedura ZFD4.  
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Uma levedura tolerante pode ser um fator crucial para a produção de bioetanol, 

visto que alterações de temperatura e concentrações de etanol são 

encontradas a todo o momento no meio fermentativo. O etanol em elevadas 

concentrações pode ser um interferente no crescimento celular, atuando como 

inibidor de divisão celular, inibidor de viabilidade e aumentando o nível de 

morte celular (Birch et al. 2000). Metabolismo de biossíntese de 

macromoléculas, como proteínas heat shock, perda de RNA e acumulo de 

proteínas, mutações, alterações de metabolismos celulares e redução de 

atividade enzimática também são afetadas com elevadas concentrações de 

etanol (Hu et al. 2007).  Estudos apontam que em leveduras os principais sítios 

que o etanol pode atuar são nas membranas celulares, hidrofilia e hidrofobia de 

proteínas e reticulo endoplasmático (Walker et al. 1998).  Essa resistência pode 

ser compreendida com a expressão de genes encontrados de resistência, que 

podem estar associados com a melhora de transporte de mecanismos, células 

de superfície, metabolismo de lipídeos, conteúdo energético da célula 

semelhante ao estudo de Fujita et al. 2004.  

Estudos sugerem que o estresse etanólico em S. cerevisiae é compreendida 

por restrições sobre a produção de energia, o que leva ao aumento da 

expressão dos genes associados com a glicólise e a função mitocondrial 

(Stanley et al. 2010), comprovados pelos superiores níveis de expressão dos 

genes relacionados a respiração celular e capacidade fermentativa 

apresentado na levedura ZFD4.  

Essas características também são encontradas quando elucidamos a 

alterações de temperatura, visto que em muitos casos de estresse por 

temperatura, a termotolerancia é adquirida logo nas primeiras alterações de 

temperatura e visto nas expressões de genes específicos de termotolerancia 

como os HSps (Stanley et al. 2010).  

 Estudos sugerem que a manutenção da função vacúolo é importante para a 

tolerância ao etanol e temperatura, possivelmente porque uma das funções 

desta organela está relacionada com volume de proteína e manutenção 

homeostática de íons (Holmes-Hampton et al., 2013). Essa relação pode ser 

vista na levedura ZFC4 que apresenta um nível superior de expressão para 
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genes relacionados a vesículas e estresse oxidativo, adicionando as 

características fenotípicas da levedura, sugerindo uma resistência relativa.  

Genes relacionados a metabolismo de aminoácidos, biossíntese de pirimidinas, 

biomassa foram analisados. O estudo de Clemet e colaboradores (2013) 

sugere que determinadas alterações metabólicas podem ser acionados de 

acordo com a natureza do aminoácido fornecido, semelhante ao resultado de 

genes expressos relacionados a aminoácidos, como os ARGs, PROPs, LYS, 

entre outros, envolvidos na produção de bioetanol. Biossíntese de pirimidinas 

podem estar acopladas a vários metabolismos essenciais para a célula em 

estado de fermentação, esse modelo é visto no estudo de Xu e colaboradores 

(2012), que sugerem uma nova estratégia para melhorar a produção de 

piruvato e reduzir subprodutos metabólicos através de regulação da síntese de 

pirimidinas, ligados a fermentação.  Estudos também mostram que desde que 

os compostos de geração de sulfito têm sido utilizados como agentes 

antimicrobianos em fermentação alcoólica, a tolerância de sulfito em levedura é 

outra característica desejada para a produção de bioetanol a partir do açúcar 

caldo de cana conforme visto nas leveduras ZFC4 e principalmente na 

linhagem ZFD4 (Walker et al. 1998). 

As linhagens ZFC4 e ZFD4 expressaram os mesmos genes, porém os níveis 

de expressão são diferentes entre elas. Em nosso estudo foi mostrado que 

estas diferenças estavam presentes na determinação das características 

fenotípicas e na identidade de cada linhagem. Através da expressão 

comparativa dos genes, podemos sugerir que a ZFD4 é uma linhagem 

completa para o processo de obtenção de etanol. Assim sugerimos que o 

histórico de evolução destas linhagens ocorreu pela adaptação da ZFC4 por 

possuir todos os genes essenciais para uma linhagem padrão e posteriormente 

com a pressão seletiva favorável no processo foi adaptada ao estresse e 

tornou-se ideal. Dados fornecidos pelo sequenciamento do genoma 

comparativo entre as duas linhagens e em comparação com padrões serão 

necessários para concluir esta hipótese. Nosso estudo contribuiu para a 

melhoria do processo de produção de etanol, pois mais uma nova linhagem 

poderá ser utilizada em combinação para o aumento do rendimento trazendo 

maior viabilidade do processo semi-contínuo.
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6.0 CONCLUSÃO 

 Todas as linhagens testadas isoladamente ou em combinação foram 

capazes de crescer e assimilar glicose e sacarose 100% e em todos os 

testes de tolerância e rendimento principalmente nas combinações das 

novas linhagens com os padrões houve sinergismo. 

 As linhagens ZFC4 e ZFD4 potencializaram a tolerância à temperatura 

dos padrões PE-2, CAT e SA-I quando combinadas. 

 As linhagens ZFC4 e ZFD4 potencializaram a tolerância ao etanol dos 

padrões PE-2, CAT e SA-I quando combinadas. 

 O rendimento de etanol da linhagem ZFD4 foi semelhante ao dos 

padrões, entretanto a linhagem ZFC4 foi superior aos dos padrões das 

usinas sucroalcooleiras brasileiras.  

 Para a combinação de todas (MIX) o rendimento de etanol foi melhor, 

sugerindo novas combinações sinérgicas encontradas para a melhoria 

do processo em geral. 

 Foram isoladas duas novas linhagens para melhorar o processo de 

fermentação para produção de etanol, sugerindo que estas poderiam se 

tornar padrões. 

 Foi possível realizar a esporulação e dissecção de tétrades das duas 

linhagens para a formação de segregantes homozigotos, onde  

posteriormente será sequenciado genoma completo. 

 O sequenciamento global do RNA (transcrisoma) das duas linhagens 

mostrou que genes relacionados ao processo de produção de etanol 

estavam expressos diferencialmente. 

  As duas linhagens selecionadas podem contribuir para a melhoria do 

controle e rendimento do processo de produção de etanol. 
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ANEXO I:  

 Representação da análise de dados do sequenciamento de RNA, com valores estatísticos de expressão das linhagens 
selecionadas ZFC4 e ZFD4 isoladamente e em comparativa.  
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1314 

 
20,8 

 
4,3785116

23 

 
21,331
3131 

 
NC_001136 

 
1202803 

 
120425 

 
CDC42 

 
1,06

1196
5 

 
0,5863

766 

 
0,9482

55 

 
160,4827

957 

 
164,8 

 
7,3645724

32 

 
160,
4827
957 

 
175,257

8426 

 
170,8 

 
7,4161641

65 

 
175,25
7843 

 
NC_001144 

 
604172 

 
604827 

 
CDC43 

 
1,09

1144
9 

 
0,6932

927 

 
0,9807

74 

 
38,55453

349 

 
39,6 

 
5,3074285

25 

 
38,5
5453
349 

 
43,2756

2837 

 
42,2 

 
5,3991710

94 

 
43,275
6284 

 
NC_001139 

 
214041 

 
215251 

 -              



80 
 

CDC45 1,51
2836 

0,4629
337 

0,8839
81 

7,717608
747 

7,9 2,9818526
53 

7,71
7608 

5,20937
3135 

5,1 2,3504972
47 

5,2093
7314 

NC_001144 343949 345981 

 
CDC48 

-
1,01

7414 

 
0,7919

109 

 
0,9964

02 

 
464,0668

228 

 
476,6 

 
8,8966351

41 

 
464,
0668
228 

 
469,604

0964 

 
457,5 

 
8,8376279

33 

 
469,60
4096 

 
NC_001136 

 
236117 

 
238704 

 
CDC5 

-
1,66

6034 

 
0,2322

821 

 
0,6383

27 

 
14,14048

65 

 
14,5 

 
3,8579809

95 

 
14,1
4048

65 

 
8,74699

3578 

 
8,5 

 
3,0874628

41 

 
8,7469
9358 

 
NC_001145 

 
268979 

 
271176 

 
CDC50 

-
1,88

4745 

 
0,0773

992 

 
0,3164

06 

 
21,45817

766 

 
22 

 
4,4594316

19 

 
21,4
5817
766 

 
11,7493

7404 

 
11,4 

 
3,5109619

19 

 
11,749

374 

 
NC_001135 

 
286722 

 
287977 

 
CDC53 

 
1,08

2242
4 

 
0,6964

141 

 
0,9817

35 

 
46,10312

871 

 
47,4 

 
5,5668151

54 

 
46,1
0312
871 

 
51,4727

1134 

 
50,1 

 
5,6467386

98 

 
51,472
7113 

 
NC_001136 

 
224264 

 
226791 

 
CDC55 

 
1,03

5789
5 

 
0,7997

169 

 
0,9990

95 

 
100,7431

585 

 
103,5 

 
6,6934869

57 

 
100,
7431
585 

 
107,440

2152 

 
104,7 

 
6,7101176

32 

 
107,44
0215 

 
NC_001139 

 
145769 

 
147429 

 
CDC6 

-
1,95

3282 

 
0,5972

624 

 
0,9505

83 

 
1,758484

085 

 
1,8 

 
0,8479969

07 

 
1,75
8484
085 

 
0,93618

3354 

 
0,9 

-
0,1520030

93 

 
0,9361
8335 

 
NC_001142 

 
69298 

 
70919 

 
CDC60 

 
1,68

4744
4 

 
0,0004

767 

 
0,0048

42 

 
68,63613

097 

 
70,5 

 
6,1395513

52 

 
68,6
3613
097 

 
119,023

6327 

 
116 

 
6,8579809

95 

 
119,02
3633 

 
NC_001148 

 
246950 

 
250302 

 -     -    -     



81 
 

CDC65 1,70
9121 

0,7843
432 

0,9937
73 

0,642859
758 

0,7 0,5145731
7 

0,64
2859 

0,45225
3989 

0,4 1,3219280
95 

0,4522
5399 

NC_001145 808206 808357 

 
CDC7 

-
1,40

5127 

 
0,1866

986 

 
0,5609

79 

 
35,39271

99 

 
36,4 

 
5,1858665

45 

 
35,3
9271

99 

 
26,0040

1085 

 
25,3 

 
4,6610654

8 

 
26,004
0108 

 
NC_001136 

 
424169 

 
425772 

 
CDC73 

-
1,05

9563 

 
0,7857

715 

 
0,9945

29 

 
44,76522

923 

 
46 

 
5,5235619

56 

 
44,7
6522
923 

 
43,5020

8927 

 
42,4 

 
5,4059923

6 

 
43,502
0893 

 
NC_001144 

 
956874 

 
958135 

 
CDC8 

 
1,25

3983
5 

 
0,2841

859 

 
0,7105

76 

 
39,43860

677 

 
40,5 

 
5,3398500

03 

 
39,4
3860
677 

 
50,9497

8117 

 
49,6 

 
5,6322682

15 

 
50,949
7812 

 
NC_001142 

 
544022 

 
544752 

 
CDC9 

-
1,41

7704 

 
0,4103

792 

 
0,8477

63 

 
13,14064

302 

 
13,5 

 
3,7548875

02 

 
13,1
4064
302 

 
9,50211

9522 

 
9,3 

 
3,2172307

16 

 
9,5021
1952 

 
NC_001136 

 
164947 

 
167294 

 
GSP1 

-
1,79

9014 

 
2,465E

-14 

 
8,32E-

13 

 
453,0037

907 

 
465,3 

 
8,8620173

77 

 
453,
0037
907 

 
259,295

0279 

 
252,6 

 
7,9807108

29 

 
259,29
5028 

 
NC_001144 

 
720731 

 
721470 

 
GSP2 

-
1,37

4083 

 
0,0072

98 

 
0,0507

4 

 
165,5843

84 

 
170,1 

 
7,4102393

31 

 
165,
5843

84 

 
124,058

1123 

 
120,9 

 
6,9176704

34 

 
124,05
8112 

 
NC_001147 

 
681404 

 
682146 

 
LDB17 

-
1,17

9941 

 
0,5441

772 

 
0,9255

24 

 
28,84767

832 

 
29,6 

 
4,8875252

71 

 
28,8
4767
832 

 
25,1963

0759 

 
24,5 

 
4,6147098

44 

 
25,196
3076 

 
NC_001136 

 
192710 

 
194265 

 -              



82 
 

LDB16 1,51
022 

0,1429
426 

0,4785
11 

30,86060
358 

31,7 4,9864109
35 

30,8
6060 

21,0418
3539 

20,5 4,3575520
05 

21,041
8354 

NC_001135 107981 108831 

 
LDB18 

 
1,39

4846
7 

 
0,0235

876 

 
0,1321

39 

 
77,40269

58 

 
79,5 

 
6,3128829

55 

 
77,4
0269

58 

 
111,133

8802 

 
108,3 

 
6,7588894

33 

 
111,13

388 

 
NC_001144 

 
40626 

 
41245 

 
LDB19 

-
1,18

5921 

 
0,6197

928 

 
0,9616

48 

 
18,22456

393 

 
18,7 

 
4,2249663

65 

 
18,2
2456
393 

 
15,8496

8924 

 
15,4 

 
3,9448584

46 

 
15,849
6892 

 
NC_001147 

 
918566 

 
921102 

 
LDB7 

 
1,15

7429
8 

 
0,2763

074 

 
0,6983

58 

 
101,5386

924 

 
104,3 

 
6,7045953

48 

 
101,
5386
924 

 
120,964

1995 

 
117,9 

 
6,8814199

08 

 
120,96
4199 

 
NC_001134 

 
216547 

 
217169 

 
MPC2 

 
1,00

6305
5 

 
0,8394

101 

 
1 

 
2037,664

333 

 
2092,9 

 
11,031287

67 

 
2037
,664
333 

 
2111,19

1197 

 
2056,9 

 
11,006255

94 

 
2111,1

912 

 
NC_001140 

 
423032 

 
423501 

 
MPC5
4 

 
1,53

5876
9 

 
0,5891

49 

 
0,9484

04 

 
2,486646

06 

 
2,6 

 
1,3785116

23 

 
2,48
6646

06 

 
3,99150

6172 

 
3,9 

 
1,9634741

24 

 
3,9915
0617 

 
NC_001147 

 
665745 

 
667219 

 
MVB1
2 

 
1,06

5686
2 

 
0,6738

109 

 
0,9762

06 

 
83,58437

361 

 
85,8 

 
6,4229057

43 

 
83,5
8437
361 

 
91,6568

084 

 
89,3 

 
6,4805882

7 

 
91,656
8084 

 
NC_001139 

 
910392 

 
910777 

 
NIC96 

-
1,13

5972 

 
0,5904

247 

 
0,9487

74 

 
37,48637

697 

 
38,5 

 
5,2667865

41 

 
37,4
8637
697 

 
33,9348

4216 

 
33,1 

 
5,0487593

12 

 
33,934
8422 

 
NC_001138 

 
149976 

 
152575 

               



83 
 

PAT1 1,15
9312 

0,7076
201 

0,9833
6 

11,75968
218 

12,1 3,5969351
42 

11,7
5968 

14,0877
7795 

13,7 3,7761039
88 

14,087
778 

NC_001135 250198 252668 

 
PCL1 

-
4,16

7001 

 
0,0872

199 

 
0,3426

73 

 
6,223494

703 

 
6,4 

 
2,6780719

05 

 
6,22
3494
703 

 
1,55489

2285 

 
1,5 

 
0,5849625

01 

 
1,5548
9229 

 
NC_001146 

 
87857 

 
88776 

 
PCL10 

 
1,11

5313
7 

 
0,5043

788 

 
0,9100

03 

 
69,85248

954 

 
71,7 

 
6,1639012

14 

 
69,8
5248
954 

 
80,1469 

0965 

 
78,1 

 
6,2872506

43 

 
80,146
9097 

 
NC_001139 

 
255623 

 
257004 

 
PCL2 

-
1,15

4916 

 
0,7064

343 

 
0,9833

6 

 
14,52017

002 

 
14,9 

 
3,8972404

26 

 
14,5
2017
002 

 
12,9031

4293 

 
12,6 

 
3,6553518

29 

 
12,903
1429 

 
NC_001136 

 
234887 

 
235893 

 
PCL5 

 
1,86

3738
5 

 
0 

 
0 

 
402,9314

527 

 
413,8 

 
8,6927898

35 

 
402,
9314
527 

 
773,055

44 

 
753,2 

 
9,5568891

9 

 
773,05

544 

 
NC_001140 

 
236964 

 
237733 

 
PCL6 

-
1,00

0607 

 
0,9975

898 

 
1 

 
48,81865

803 

 
50,1 

 
5,6467386

98 

 
48,8
1865
803 

 
50,1554

3286 

 
48,9 

 
5,6117625

6 

 
50,155
4329 

 
NC_001137 

 
272584 

 
273926 

 
PCL7 

 
1,09

3753
9 

 
0,5200

153 

 
0,9167

31 

 
97,05983

537 

 
99,7 

 
6,6395216 

 
97,0
5983
537 

 
109,283

1177 

 
106,5 

 
6,7347096

2 

 
109,28
3118 

 
NC_001141 

 
258873 

 
259810 

 
PCL8 

-
1,15

3446 

 
0,7202

776 

 
0,9846

32 

 
13,36226

82 

 
13,7 

 
3,7761039

88 

 
13,3
6226

82 

 
11,8754

1306 

 
11,6 

 
3,5360529 

 
11,875
4131 

 
NC_001148 

 
136710 

 
138268 

 -              



84 
 

PCL9 1,14
6985 

0,7673
895 

0,9902
76 

9,851562
322 

10,1 3,3362833
88 

9,85
1562 

8,86516
6714 

8,6 3,1043366
6 

8,8651
6671 

NC_001136 138251 139245 

 
RIM1 

 
1,09

3546
9 

 
0,4093

195 

 
0,8473 

 
160,3430

892 

 
164,7 

 
7,3636967

45 

 
160,

3430
892 

 
180,533

5849 

 
175,9 

 
7,4586116

73 

 
180,53

3585 

 
NC_001135 

 
172910 

 
173480 

 
RIM10
1 

 
1,12

0211
2 

 
0,5119

802 

 
0,9138

97 

 
62,09929

414 

 
63,8 

 
5,9954845

19 

 
62,0
9929
414 

 
71,6709

3884 

 
69,8 

 
6,1251551

31 

 
71,670
9388 

 
NC_001140 

 
51071 

 
53028 

 
RIM11 

-
1,23
237 

 
0,1614

574 

 
0,5161

6 

 
98,48288

038 

 
101,2 

 
6,6610654

8 

 
98,4
8288
038 

 
82,3305

4286 

 
80,2 

 
6,3255303

32 

 
82,330
5429 

 
NC_001145 

 
546085 

 
547277 

 
RIM13 

-
1,04

9889 

 
0,9033

74 

 
1 

 
12,54989

406 

 
12,9 

 
3,6892991

61 

 
12,5
4989
406 

 
12,2754

6541 

 
12 

 
3,5849625

01 

 
12,275
4654 

 
NC_001145 

 
565959 

 
568222 

 
RIM15 

 
1,09

7054
9 

 
0,8347

414 

 
1 

 
9,522261

852 

 
9,8 

 
3,2927817

49 

 
9,52
2261
852 

 
10,7584

1843 

 
10,5 

 
3,3923174

23 

 
10,758
4184 

 
NC_001138 

 
69075 

 
74467 

 
RIM2 

 
1,01

3678
8 

 
0,9658

167 

 
1 

 
19,47400

212 

 
20 

 
4,3219280

95 

 
19,4
7400
212 

 
20,3681

7965 

 
19,8 

 
4,3074285

25 

 
20,368
1796 

 
NC_001134 

 
607612 

 
608825 

 
RIM20 

-
1,27

8654 

 
0,3544

921 

 
0,7971

59 

 
31,75973

212 

 
32,6 

 
5,0268000

59 

 
31,7
5973
212 

 
25,5102

2198 

 
24,9 

 
4,6380738

37 

 
25,510

222 

 
NC_001147 

 
839044 

 
841109 

               



85 
 

RIM21 1,15
1582 

0,3622
093 

0,8046
92 

76,56451
69 

78,6 6,2964574
07 

76,5
6451 

90,7556
881 

88,4 6,4659744
65 

90,755
6881 

NC_001146 78619 80300 

 
RIM4 

-
1,37
214 

 
0,3983

021 

 
0,8365

27 

 
16,54808

652 

 
17 

 
4,0874628

41 

 
16,5
4808
652 

 
12,4680

2173 

 
12,1 

 
3,5969351

42 

 
12,468
0217 

 
NC_001140 

 
56609 

 
58830 

 
RIM8 

-
1,60

6526 

 
0,0365

295 

 
0,1865

85 

 
49,17226 

 
50,5 

 
5,6582114

83 

 
49,1
7226 

 
31,5439

5225 

 
30,7 

 
4,9401667

5 

 
31,543
9522 

 
NC_001139 

 
414062 

 
415770 

 
RIM9 

 
1,17

3759
6 

 
0,8123

978 

 
1 

 
3,969659

005 

 
4,1 

 
2,0356239

1 

 
3,96
9659
005 

 
4,86926

7946 

 
4,7 

 
2,2326607

57 

 
4,8692
6795 

 
NC_001145 

 
397037 

 
397836 

 
RUB1 

 
1,20

9114
4 

 
0,0376

468 

 
0,1900

97 

 
214,7426

318 

 
220,6 

 
7,7852889

81 

 
214,
7426
318 

 
267,332

3578 

 
260,5 

 
8,0251395

62 

 
267,33
2358 

 
NC_001136 

 
733578 

 
733964 

 
SNZ1 

 
2,94

3764
1 

 
8,565E

-06 

 
0,0001

22 

 
20,22059

999 

 
20,8 

 
4,3785116

23 

 
20,2
2059
999 

 
61,3608

4992 

 
59,8 

 
5,9020735

79 

 
61,360
8499 

 
NC_001145 

 
458368 

 
459341 

 
SNZ2 

 
8,65

6760
8 

 
0,0002

621 

 
0,0028

3 

 
2,178699

737 

 
2,2 

 
1,1375035

24 

 
2,17
8699
737 

 
19,1207

1379 

 
18,6 

 
4,2172307

16 

 
19,120
7138 

 
NC_001146 

 
13227 

 
14203 

 
SNZ3 

 
3,29

4977
7 

 
7,279E

-13 

 
2,25E-

11 

 
41,12295

753 

 
42,2 

 
5,3991710

94 

 
41,1
2295
753 

 
139,362

7977 

 
135,8 

 
7,0853396

69 

 
139,36
2798 

 
NC_001138 

 
11323 

 
12299 

 
SWE1 

-
2,00

 
0,1518

 
0,4959 

 
12,21433

 
12,5 

 
3,6438561

 
12,2

 
6,27346

 
6,1 

 
2,6088092

 
6,2734

 
NC_001142 

 
76763 

 
79302 



86 
 

1313 281 54 9 1433
54 

1429 43 6143 

 
SWP1 

-
1,18
964 

 
0,3107

012 

 
0,7480

45 

 
73,45624

703 

 
75,4 

 
6,2364926

18 

 
73,4
5624
703 

 
63,5529 

7865 

 
61,9 

 
5,9518675

04 

 
63,552
9786 

 
NC_001145 

 
560956 

 
561896 

 
SWP82 

 
1,34

8574
9 

 
0,1949

414 

 
0,5762

02 

 
31,97128

39 

 
32,8 

 
5,0356239

1 

 
31,9
7128

39 

 
44,3228

2362 

 
43,2 

 
5,4329594

07 

 
44,322
8236 

 
NC_001138 

 
36763 

 
38714 

 
TCP1 

-
1,04

6202 

 
0,7854

801 

 
0,9945

29 

 
73,25693

064 

 
75,2 

 
6,2326607

57 

 
73,2
5693
064 

 
72,0160

6375 

 
70,2 

 
6,1333991

25 

 
72,016
0637 

 
NC_001136 

 
887192 

 
888951 

 
YGP1 

-
2,40

8662 

 
0 

 
0 

 
1420,303

564 

 
1458,8 

 
10,510566

39 

 
1420
,303
564 

 
607,097

2616 

 
591,5 

 
9,2082343

58 

 
607,09
7262 

 
NC_001146 

 
336505 

 
337649 

 

Membrana Plasmática  
 

 
FUR1 

-
1,86

5914 

 
0,0040

603 

 
0,0310

57 

 
58,20102

674 

 
59,8 

 
5,9020735

79 

 
58,2
0102
674 

 
32,1010

0202 

 
31,3 

 
4,9680907

52 

 
32,101

002 

 
NC_001140 

 
362075 

 
362805 

 
FUR4 

-
1,20

5049 

 
0,6249

491 

 
0,9623

58 

 
14,89866

358 

 
15,3 

 
3,9354597

48 

 
14,8
9866
358 

 
12,6859

3839 

 
12,4 

 
3,6322682

15 

 
12,685
9384 

 
NC_001134 

 
281403 

 
283384 

               



87 
 

GPI1 1,15
0915 

0,6032
03 

0,9536
19 

25,12281
882 

25,8 4,6892991
61 

25,1
2281 

29,7508
9847 

29 4,8579809
95 

29,750
8985 

NC_001139 922593 924502 

 
GPI10 

 
1,23

6534
8 

 
0,5009

356 

 
0,9083

02 

 
17,80349

914 

 
18,3 

 
4,1937717

43 

 
17,8
0349
914 

 
22,6728

0451 

 
22,1 

 
4,4659744

65 

 
22,672
8045 

 
NC_001139 

 
236229 

 
238159 

 
GPI11 

 
1,16

8061
7 

 
0,6064

027 

 
0,9555

85 

 
20,06112

056 

 
20,6 

 
4,3645724

32 

 
20,0
6112
056 

 
24,1640

6767 

 
23,5 

 
4,5545888 

52 

 
24,164
0677 

 
NC_001136 

 
1067691 

 
106843

0 

 
GPI12 

 
1,19

7689
9 

 
0,4117

373 

 
0,8487

4 

 
37,27040

922 

 
38,3 

 
5,2592724

87 

 
37,2
7040
922 

 
45,9786

6126 

 
44,8 

 
5,4854268

27 

 
45,978
6613 

 
NC_001145 

 
832299 

 
833293 

 
GPI13 

-
1,16

0646 

 
0,6831

221 

 
0,9762

06 

 
15,98982

087 

 
16,4 

 
4,0356239

1 

 
15,9
8982
087 

 
14,2144

5838 

 
13,8 

 
3,7865963

62 

 
14,214
4584 

 
NC_001144 

 
77112 

 
80245 

 
GPI14 

 
1,07

0623 

 
0,7944

678 

 
0,9975

16 

 
27,71404

484 

 
28,5 

 
4,8328900

14 

 
27,7
1404
484 

 
30,6278

939 

 
29,8 

 
4,8972404

26 

 
30,627
8939 

 
NC_001142 

 
460342 

 
461633 

 
GPI15 

-
1,06

3619 

 
0,7800

751 

 
0,9937

73 

 
41,63495

197 

 
42,8 

 
5,4195388

92 

 
41,6
3495
197 

 
40,2991

0761 

 
39,3 

 
5,2964574

07 

 
40,299
1076 

 
NC_001146 

 
556980 

 
557823 

 
GPI16 

-
1,32

2732 

 
0,1718

946 

 
0,5357

68 

 
54,36145

564 

 
55,8 

 
5,8021932

17 

 
54,3
6145
564 

 
42,2468 

8816 

 
41,2 

 
5,3645724

32 

 
42,246
8882 

 
NC_001140 

 
481965 

 
483877 

               



88 
 

GPI17 1,14
7711 

0,4837
831 

0,8973
73 

47,47228
923 

48,8 5,6088092
43 

47,4
7228 

56,1076
7243 

54,7 5,7734689
28 

56,107
6724 

NC_001136 1331197 133288
1 

 
GPI18 

-
1,02

0047 

 
0,9463

459 

 
1 

 
22,92767

72 

 
23,5 

 
4,5545888

52 

 
22,9
2767

72 

 
23,0989

9405 

 
22,5 

 
4,4918530

96 

 
23,098
9941 

 
NC_001134 

 
244326 

 
245707 

 
GPI19 

 
1,11

1059
9 

 
0,8691

153 

 
1 

 
4,562328

589 

 
4,7 

 
2,2326607

57 

 
4,56
2328
589 

 
5,20038

6292 

 
5,1 

 
2,3504972

47 

 
5,2003
8629 

 
NC_001136 

 
1337312 

 
133781

4 

 
GPI2 

-
1,12

0596 

 
0,4884

641 

 
0,9007

43 

 
77,28501

188 

 
79,4 

 
6,3110671

02 

 
77,2
8501
188 

 
71,0258

7199 

 
69,2 

 
6,1127001

33 

 
71,025

872 

 
NC_001148 

 
410403 

 
411325 

 
GPI8 

 
1,07

6697
2 

 
0,8156

967 

 
1 

 
18,91443

2 

 
19,4 

 
4,2779847

47 

 
18,9
1443

2 

 
20,9119

9027 

 
20,4 

 
4,3504972

47 

 
20,911
9903 

 
NC_001136 

 
1129548 

 
113086

3 

 
SKN1 

 
1,24

7347
5 

 
0,1902

099 

 
0,5660

04 

 
62,05262

103 

 
63,7 

 
5,9932214

67 

 
62,0
5262
103 

 
79,6654

3839 

 
77,6 

 
6,2779847

47 

 
79,665
4384 

 
NC_001139 

 
775153 

 
777548 

 
SKN7 

-
1,36

4621 

 
0,5196

77 

 
0,9167

31 

 
9,907400

998 

 
10,2 

 
3,3504972

47 

 
9,90
7400
998 

 
7,53998

6245 

 
7,3 

 
2,8678964

64 

 
7,5399
8625 

 
NC_001140 

 
512692 

 
514640 

 
VMA1 

-
1,20
316 

 
0,0165

743 

 
0,0989

75 

 
363,5208

017 

 
373,4 

 
8,5445781

17 

 
363,
5208
017 

 
311,062

431 

 
303,1 

 
8,2436500

42 

 
311,06
2431 

 
NC_001136 

 
126747 

 
130042 

               



89 
 

VMA1
0 

1,01
8256 

0,7817
22 

0,9937
73 

457,7720
484 

470,2 8,8771307
29 

457,
7720 

479,903
0936 

467,6 8,8691311
2 

479,90
3094 

NC_001140 187133 187719 

 
VMA1
1 

-
1,00

6156 

 
0,9398

493 

 
1 

 
298,7206

956 

 
306,8 

 
8,2611546

73 

 
298,
7206
956 

 
305,661

5686 

 
297,8 

 
8,2181999

44 

 
305,66
1569 

 
NC_001148 

 
104906 

 
105480 

 
VMA1
3 

-
1,59

3944 

 
5,542E

-09 

 
1,26E-

07 

 
393,4766

975 

 
404,1 

 
8,6585685

41 

 
393,
4766
975 

 
254,161

0767 

 
247,6 

 
7,9518675

04 

 
254,16
1077 

 
NC_001148 

 
643796 

 
645312 

 
VMA1
6 

-
1,10

7306 

 
0,4221

452 

 
0,8569

63 

 
128,7261

578 

 
132,2 

 
7,0465783

67 

 
128,
7261
578 

 
119,710

6446 

 
116,6 

 
6,8654239

78 

 
119,71
0645 

 
NC_001140 

 
160804 

 
161525 

 
VMA2 

-
1,35

5554 

 
0,0001

386 

 
0,0015

95 

 
361,9027

407 

 
371,7 

 
8,5379948

78 

 
361,
9027
407 

 
274,837

7175 

 
267,8 

 
8,0650121

5 

 
274,83
7717 

 
NC_001134 

 
491229 

 
492862 

 
VMA2
1 

 
1,29

1327 

 
0,0369

697 

 
0,1881

7 

 
115,5664

042 

 
118,7 

 
6,8911761

25 

 
115,
5664
042 

 
153,642

6628 

 
149,7 

 
7,2259304

11 

 
153,64
2663 

 
NC_001139 

 
698559 

 
698872 

 
VMA2
2 

-
1,07

9325 

 
0,7173

992 

 
0,9846

32 

 
46,03864

881 

 
47,3 

 
5,5637682

78 

 
46,0
3864
881 

 
43,9398

7106 

 
42,8 

 
5,4195388

92 

 
43,939
8711 

 
NC_001140 

 
220685 

 
221310 

 
VMA3 

-
1,17

0625 

 
0,0069

178 

 
0,0483

71 

 
627,5083

2 

 
644,5 

 
9,3320365

48 

 
627,
5083

2 

 
551,933

3897 

 
537,7 

 
9,0706576

61 

 
551,93

339 

 
NC_001137 

 
100729 

 
101291 

 -              



90 
 

VMA4 1,76
0995 

0 0 822,9886
957 

845,3 9,7233196
4 

822,
9886 

481,149
2822 

468,8 8,8728287
6 

481,14
9282 

NC_001147 943616 944397 

 
VMA5 

-
1,18

2176 

 
0,0720

021 

 
0,3003

56 

 
248,0991

553 

 
254,8 

 
7,9932214
67 

 
248,

0991
553 

 
216,052

3559 

 
210,5 

 
7,7176764

23 

 
216,05

2356 

 
NC_001143 

 
284990 

 
286248 

 
VMA6 

-
1,02

4587 

 
0,7001

042 

 
0,9827

39 

 
501,3761

105 

 
515 

 
9,0084286

22 

 
501,
3761
105 

 
503,847

5422 

 
490,9 

 
8,9392853

56 

 
503,84
7542 

 
NC_001144 

 
1026816 

 
102793

3 

 
VMA7 

 
1,14

7861
4 

 
0,1197

455 

 
0,4273

79 

 
234,0225

606 

 
240,4 

 
7,9092930

86 

 
234,
0225
606 

 
276,607

1539 

 
269,5 

 
8,0741414

63 

 
276,60
7154 

 
NC_001139 

 
526933 

 
527369 

 
VMA8 

 
1,02

3917
9 

 
0,8029

703 

 
0,9996

1 

 
216,9113

882 

 
222,8 

 
7,7996054

22 

 
216,
9113
882 

 
228,651

6393 

 
222,8 

 
7,7996054

22 

 
228,65
1639 

 
NC_001137 

 
58338 

 
59188 

 
VMA9 

-
1,05

5113 

 
0,4195

82 

 
0,8569

63 

 
458,2026

36 

 
470,6 

 
8,8783575

1 

 
458,
2026

36 

 
447,136

5923 

 
435,6 

 
8,7668601

44 

 
447,13
6592 

 
NC_001135 

 
106983 

 
107457 

 
VPS1 

 
1,08

8366
7 

 
0,5184

163 

 
0,9167

31 

 
109,8308

419 

 
112,8 

 
6,8176232

58 

 
109,
8308
419 

 
123,086

6431 

 
119,9 

 
6,9056878

49 

 
123,08
6643 

 
NC_001143 

 
440568 

 
442762 

 
VPS13 

-
1,18

2683 

 
0,5450

276 

 
0,9262

26 

 
27,91885

079 

 
28,7 

 
4,8429788

32 

 
27,9
1885
079 

 
24,3750

2802 

 
23,7 

 
4,5668151

54 

 
24,375

028 

 
NC_001144 

 
54171 

 
63685 

 -              



91 
 

VPS15 1,08
2224 

0,8761
25 

1 7,969399
133 

8,2 3,0356239
1 

7,96
9399 

7,59082
1589 

7,4 2,8875252
71 

7,5908
2159 

NC_001134 436911 441355 

 
VPS16 

-
1,00

0118 

 
0,9996

954 

 
1 

 
20,78016

677 

 
21,3 

 
4,4127815

25 

 
20,7
8016
677 

 
21,3082

0045 

 
20,8 

 
4,3785116

23 

 
21,308
2005 

 
NC_001148 

 
467220 

 
469696 

 
VPS17 

-
1,54

4074 

 
0,0403

214 

 
0,1982

96 

 
55,14152

865 

 
56,6 

 
5,8227301

48 

 
55,1
4152
865 

 
36,6959

3235 

 
35,8 

 
5,1618876

82 

 
36,695
9324 

 
NC_001147 

 
573135 

 
574870 

 
VPS20 

 
1,36

4340
9 

 
0,0381

83 

 
0,1915

95 

 
75,23003

574 

 
77,3 

 
6,2723965

09 

 
75,2
3003
574 

 
105,694

3376 

 
103 

 
6,6865005

27 

 
105,69
4338 

 
NC_001145 

 
421444 

 
422189 

 
VPS21 

 
1,43

8225 

 
1,225E

-07 

 
2,36E-

06 

 
349,1794

84 

 
358,6 

 
8,4862316

78 

 
349,
1794

84 

 
517,035

6218 

 
503,7 

 
8,9764209

21 

 
517,03
5622 

 
NC_001147 

 
490156 

 
490868 

 
VPS24 

 
1,40

1514
7 

 
0,0050

053 

 
0,0369

95 

 
115,4118

98 

 
118,5 

 
6,8887432

49 

 
115,
4118

98 

 
166,458

9482 

 
162,2 

 
7,3416300

09 

 
166,45
8948 

 
NC_001143 

 
360103 

 
360857 

 
VPS25 

 
1,05

2679
7 

 
0,8273

341 

 
1 

 
34,69753

734 

 
35,6 

 
5,1538053

36 

 
34,6
9753
734 

 
37,5883 

2167 

 
36,6 

 
5,1937717

43 

 
37,588
3217 

 
NC_001142 

 
619117 

 
619805 

 
VPS27 

-
1,56

7904 

 
0,1256

948 

 
0,4392

87 

 
28,92490

555 

 
29,7 

 
4,8923910

26 

 
28,9
2490
555 

 
18,9970

873 

 
18,5 

 
4,2094533

66 

 
18,997
0873 

 
NC_001146 

 
636946 

 
638894 

 -              



92 
 

VPS28 1,00
4282 

0,9823
307 

1 53,07958
099 

54,5 5,7681843
25 

53,0
7958 

54,3622
9428 

53 5,7279204
55 

54,362
2943 

NC_001148 427887 428695 

 
VPS29 

 
1,19

9118
5 

 
0,2594

41 

 
0,6758

73 

 
69,43036

824 

 
71,3 

 
6,1558301

72 

 
69,4
3036
824 

 
85,6651

0891 

 
83,5 

 
6,3837042

92 

 
85,665
1089 

 
NC_001140 

 
129441 

 
130488 

 
VPS3 

 
1,92

0903
9 

 
0,0619

396 

 
0,2723

49 

 
11,75569

435 

 
12,1 

 
3,5969351

42 

 
11,7
5569
435 

 
23,3330

8821 

 
22,7 

 
4,5046203

92 

 
23,333
0882 

 
NC_001136 

 
1438075 

 
144119

0 

 
VPS30 

 
1,06

4874
7 

 
0,8224

14 

 
1 

 
24,31192

685 

 
25 

 
4,6438561

9 

 
24,3
1192
685 

 
26,6921

7091 

 
26 

 
4,7004397

18 

 
26,692
1709 

 
NC_001148 

 
322031 

 
323784 

 
VPS33 

 
1,33

0136
4 

 
0,4815

268 

 
0,8967

06 

 
10,44925

803 

 
10,7 

 
3,4195388

92 

 
10,4
4925
803 

 
14,2551

503 

 
13,9 

 
3,7970129

78 

 
14,255
1503 

 
NC_001144 

 
910195 

 
912350 

 
VPS34 

 
1,06

8087 

 
0,8121

016 

 
1 

 
24,84696

995 

 
25,5 

 
4,6724253

42 

 
24,8
4696
995 

 
27,2694

6997 

 
26,6 

 
4,7333543

41 

 
27,269

47 

 
NC_001144 

 
617493 

 
620200 

 
VPS35 

-
1,24

3691 

 
0,2419

019 

 
0,6513

3 

 
63,51454

407 

 
65,2 

 
6,0268000

59 

 
63,5
1454
407 

 
52,5935

4958 

 
51,2 

 
5,6780719

05 

 
52,593
5496 

 
NC_001142 

 
131061 

 
133975 

 
VPS36 

-
1,30

9052 

 
0,2388

467 

 
0,6464

35 

 
43,28513

45 

 
44,5 

 
5,4757334

31 

 
43,2
8513

45 

 
34,0884

1177 

 
33,2 

 
5,0531113

36 

 
34,088
4118 

 
NC_001144 

 
954970 

 
956750 

               



93 
 

VPS38 1,18
0830 

0,4498
495 

0,8758
34 

37,51281
493 

38,5 5,2667865
41 

37,5
1281 

45,6200
9327 

44,4 5,4724877
71 

45,620
0933 

NC_001144 846063 847462 

 
VPS4 

 
1,09

2545
2 

 
0,3849

49 

 
0,8273

67 

 
181,5790

165 

 
186,5 

 
7,5430318

2 

 
181,
5790
165 

 
204,292

1443 

 
199 

 
7,6366246

21 

 
204,29
2144 

 
NC_001148 

 
886484 

 
887877 

 
VPS41 

-
1,06

9847 

 
0,8105

673 

 
1 

 
25,74071

757 

 
26,4 

 
4,7224660

24 

 
25,7
4071
757 

 
24,7717

9855 

 
24,1 

 
4,5909612

41 

 
24,771
7985 

 
NC_001136 

 
603968 

 
607026 

 
VPS45 

 
1,19

4927
2 

 
0,3650

915 

 
0,8072

87 

 
46,65960

651 

 
47,9 

 
5,5819537

51 

 
46,6
5960
651 

 
57,4044

371 

 
55,9 

 
5,8047763

78 

 
57,404
4371 

 
NC_001139 

 
328834 

 
330647 

 
VPS5 

-
1,22

6479 

 
0,4792

49 

 
0,8948

94 

 
26,33189

071 

 
27 

 
4,7548875

02 

 
26,3
3189
071 

 
22,0328

8664 

 
21,5 

 
4,4262647

55 

 
22,032
8866 

 
NC_001147 

 
453728 

 
455835 

 
VPS51 

 
1,08

6606
8 

 
0,7269

773 

 
0,9846

32 

 
33,41052

551 

 
34,3 

 
5,1001366

71 

 
33,4
1052
551 

 
37,3570

9312 

 
36,4 

 
5,1858665

45 

 
37,357
0931 

 
NC_001143 

 
478298 

 
478872 

 
VPS52 

-
1,02

5069 

 
0,9305

386 

 
1 

 
24,73307

791 

 
25,4 

 
4,6667565

92 

 
24,7
3307
791 

 
24,8237

1894 

 
24,2 

 
4,5969351

42 

 
24,823
7189 

 
NC_001136 

 
1422723 

 
142472

8 

 
VPS53 

-
1,33
816 

 
0,3443

513 

 
0,7863

43 

 
24,12195

197 

 
24,8 

 
4,6322682

15 

 
24,1
2195
197 

 
18,6264

8992 

 
18,1 

 
4,1779177

92 

 
18,626
4899 

 
NC_001142 

 
388345 

 
390893 

               



94 
 

VPS54 1,14
1609 

0,5702
483 

0,9394
93 

33,87991
309 

34,8 5,1210154
01 

33,8
7991 

39,8166
4444 

38,8 5,2779847
47 

39,816
6444 

NC_001136 494609 497358 

 
VPS55 

-
1,20

7386 

 
0,2311 

588 

 
0,6379

25 

 
87,60825

91 

 
90 

 
6,4918530

96 

 
87,6
0825

91 

 
74,6742

9692 

 
72,8 

 
6,1858665

45 

 
74,674
2969 

 
NC_001142 

 
518723 

 
519225 

 
VPS60 

 
1,25

9235
4 

 
0,1051

407 

 
0,3908

31 

 
86,88109

875 

 
89,2 

 
6,4789718

05 

 
86,8
8109
875 

 
112,628

2847 

 
109,7 

 
6,7774197

16 

 
112,62
8285 

 
NC_001136 

 
1427391 

 
142816

0 

 
VPS62 

 
1,08

8108
5 

 
0,6239

146 

 
0,9622

84 

 
63,66417

838 

 
65,4 

 
6,0312187

31 

 
63,6
6417
838 

 
71,3620

7171 

 
69,5 

 
6,1189410

73 

 
71,362
0717 

 
NC_001139 

 
770529 

 
772012 

 
VPS64 

 
1,34

9401
8 

 
0,3781

387 

 
0,8205

66 

 
14,72449

909 

 
15,1 

 
3,9164766

44 

 
14,7
2449
909 

 
20,4334

0832 

 
19,9 

 
4,3146965

26 

 
20,433
4083 

 
NC_001136 

 
854239 

 
856133 

 
VPS68 

 
2,56

5755
6 

 
3,695E

-13 

 
1,18E-

11 

 
75,26671

543 

 
77,3 

 
6,2723965

09 

 
75,2
6671
543 

 
198,858

1161 

 
193,7 

 
7,5976801

44 

 
198,85
8116 

 
NC_001147 

 
77520 

 
78154 

 
VPS70 

-
1,08
426 

 
0,7236

145 

 
0,9846

32 

 
39,20019

464 

 
40,3 

 
5,3327079

34 

 
39,2
0019
464 

 
37,2214

6868 

 
36,3 

 
5,1818976

43 

 
37,221
4687 

 
NC_001142 

 
656214 

 
658729 

 
VPS71 

 
1,15

8830
9 

 
0,3613

03 

 
0,8046

92 

 
70,24329

539 

 
72,1 

 
6,1719273

54 

 
70,2
4329
539 

 
83,7061

5109 

 
81,6 

 
6,3504972

47 

 
83,706
1511 

 
NC_001145 

 
194873 

 
195795 

               



95 
 

VPS72 1,26
527 

0,3535
352 

0,7962
38 

27,23162
549 

28 4,8073549
22 

27,2
3162 

35,5227 
7059 

34,6 5,1127001
33 

35,522
7706 

NC_001136 1424780 142724
7 

 
VPS73 

-
1,46

6089 

 
0,0497

168 

 
0,2322

69 

 
63,23698

354 

 
65 

 
6,0223678

13 

 
63,2
3698
354 

 
44,4639

0346 

 
43,3 

 
5,4362951

2 

 
44,463
9035 

 
NC_001139 

 
308673 

 
310213 

 
VPS74 

 
1,23

1565
6 

 
0,1532

078 

 
0,4980

77 

 
83,52346

114 

 
85,8 

 
6,4229057

43 

 
83,5
2346
114 

 
105,895

4022 

 
103,2 

 
6,6892991

61 

 
105,89
5402 

 
NC_001136 

 
1221072 

 
122218

9 

 
VPS75 

-
1,64

1299 

 
0,0173

991 

 
0,1029

44 

 
58,90536

09 

 
60,5 

 
5,9188632

37 

 
58,9
0536

09 

 
36,9653

6377 

 
36 

 
5,1699250

01 

 
36,965
3638 

 
NC_001146 

 
185420 

 
186389 

 
VPS8 

-
1,18

8954 

 
0,6632

499 

 
0,9731

57 

 
13,65450

932 

 
14 

 
3,8073549

22 

 
13,6
5450
932 

 
11,7895

8163 

 
11,5 

 
3,5235619

56 

 
11,789
5816 

 
NC_001133 

 
143667 

 
147571 

 
VPS9 

 
1,86

4514
3 

 
0,0149

226 

 
0,0911

88 

 
22,28485

677 

 
22,9 

 
4,5172756

93 

 
22,2
8485
677 

 
42,7866

9596 

 
41,7 

 
5,3819754

79 

 
42,786

696 

 
NC_001145 

 
78295 

 
79730 

 

Parede Celular 
 

 
ACK1 

 
1,28

8154
8 

 
0,4137

523 

 
0,8512

8 

 
18,07356

253 

 
18,6 

 
4,2172307

16 

 
18,0
7356
253 

 
23,9791

2496 

 
23,4 

 
4,5484366

25 

 
23,979

125 

 
NC_001136 

 
96042 

 
97993 

               



96 
 

EMW1 1,08
7912 

0,8513
163 

1 9,384568
56 

9,6 3,2630344
06 

9,38
4568 

10,5076
1754 

10,2 3,3504972
47 

10,507
6175 

NC_001146 45268 48062 

 

Vesículas 
 

 
DID2 

 
1,09

2526
5 

 
0,4897

992 

 
0,9016

34 

 
114,7948

92 

 
117,9 

 
6,8814199

08 

 
114,
7948

92 

 
129,157

8562 

 
125,8 

 
6,9749881

12 

 
129,15
7856 

 
NC_001143 

 
507899 

 
508593 

 
DID4 

 
1,18

4632
7 

 
0,0952

425 

 
0,3658

16 

 
175,5089

911 

 
180,3 

 
7,4942555

87 

 
175,
5089
911 

 
214,144

5282 

 
208,6 

 
7,7045953

48 

 
214,14
4528 

 
NC_001143 

 
437738 

 
438584 

 
ERP1 

-
1,09

0889 

 
0,4668

273 

 
0,8865

95 

 
144,0551

314 

 
148 

 
7,2094533

66 

 
144,
0551
314 

 
135,974

9584 

 
132,5 

 
7,0498485

49 

 
135,97
4958 

 
NC_001133 

 
154025 

 
154764 

 
ERP2 

-
1,66

6914 

 
0,0055

546 

 
0,0402

1 

 
75,92491

202 

 
78 

 
6,2854022

19 

 
75,9
2491
202 

 
46,9422

8903 

 
45,7 

 
5,5141222

6 

 
46,942

289 

 
NC_001133 

 
137658 

 
138385 

 
ERP3 

 
1,00

2437
2 

 
0,9910

527 

 
1 

 
41,72330

499 

 
42,9 

 
5,4229057

43 

 
41,7
2330
499 

 
43,0908

6678 

 
42 

 
5,3923174

23 

 
43,090
8668 

 
NC_001136 

 
422793 

 
423550 

 
ERP4 

 
1,11

1292
3 

 
0,5095

003 

 
0,9130

17 

 
73,05112

133 

 
75 

 
6,2288186

9 

 
73,0
5112
133 

 
83,5046

4035 

 
81,4 

 
6,3469568

89 

 
83,504
6403 

 
NC_001147 

 
360421 

 
361124 

               



97 
 

ERP5 1,30
1200 

0,0856
698 

0,3385
72 

73,74476
677 

75,7 6,2422213
95 

73,7
4476 

98,7569
837 

96,2 6,5879649
89 

98,756
9837 

NC_001140 332242 332960 

 
ERP6 

 
1,10

5729
1 

 
0,5166

965 

 
0,9165

98 

 
77,93909

254 

 
80,1 

 
6,3237303

38 

 
77,9
3909
254 

 
88,8057

3257 

 
86,5 

 
6,4346282

28 

 
88,805
7326 

 
NC_001139 

 
494477 

 
495207 

 
LCB1 

-
1,55

9475 

 
0,3816

995 

 
0,8242

77 

 
9,657846

594 

 
9,9 

 
3,3074285

25 

 
9,65
7846
594 

 
6,31267

8217 

 
6,2 

 
2,6322682

15 

 
6,3126
7822 

 
NC_001145 

 
859175 

 
860931 

 
LCB2 

 
1,16

7148
1 

 
0,2935

946 

 
0,7224

93 

 
84,21081

535 

 
86,5 

 
6,4346282

28 

 
84,2
1081
535 

 
101,156

8246 

 
98,6 

 
6,6235157

41 

 
101,15
6825 

 
NC_001136 

 
576434 

 
578199 

 
LCB3 

 
1,08

9771
6 

 
0,3911

927 

 
0,8303

85 

 
187,7432

724 

 
192,8 

 
7,5909612

41 

 
187,
7432
724 

 
210,615

0503 

 
205,2 

 
7,6808869

21 

 
210,61

505 

 
NC_001142 

 
158148 

 
159457 

 
LCB4 

 
1,15

8002
4 

 
0,5352

3 

 
0,9236

68 

 
32,75396

181 

 
33,6 

 
5,0703893

28 

 
32,7
5396
181 

 
39,0458

0038 

 
38 

 
5,2479275

13 

 
39,045
8004 

 
NC_001147 

 
651970 

 
653924 

 
LCB5 

 
1,13

9289 

 
0,5364

88 

 
0,9243

32 

 
41,49560

069 

 
42,6 

 
5,4127815

25 

 
41,4
9560
069 

 
48,6260

6841 

 
47,4 

 
5,5668151

54 

 
48,626
0684 

 
NC_001144 

 
665804 

 
667947 

 
NUP1 

-
1,08

3377 

 
0,8037

404 

 
0,9996

1 

 
19,79395

238 

 
20,3 

 
4,3434078

22 

 
19,7

9395
238 

 
18,7653

9114 

 
18,3 

 
4,1937717

43 

 
18,765

3911 

 
NC_001147 

 
507908 

 
511218 

 -              



98 
 

NUP10
0 

1,54
9886 

0,4581
006 

0,8802
91 

7,082618
096 

7,3 2,8678964
64 

7,08
2618 

4,72605
4183 

4,6 2,2016338
61 

4,7260
5418 

NC_001143 310159 313118 

 
NUP11
6 

-
1,22

8677 

 
0,4431

622 

 
0,8713

65 

 
30,37868

218 

 
31,2 

 
4,9634741

24 

 
30,3
7868
218 

 
25,4853

6481 

 
24,8 

 
4,6322682

15 

 
25,485
3648 

 
NC_001145 

 
363324 

 
366745 

 
NUP12
0 

-
1,15

5166 

 
0,7458

689 

 
0,9867

45 

 
10,75520

477 

 
11 

 
3,4594316

19 

 
10,7
5520
477 

 
9,52550

887 

 
9,3 

 
3,2172307

16 

 
9,5255
0887 

 
NC_001143 

 
330816 

 
334009 

 
NUP13
3 

-
1,37

2349 

 
0,4079

828 

 
0,8460

82 

 
15,89902

84 

 
16,3 

 
4,0268000

59 

 
15,8
9902

84 

 
11,9517

9453 

 
11,6 

 
3,5360529 

 
11,951
7945 

 
NC_001143 

 
592785 

 
596338 

 
NUP14
5 

-
1,13

1754 

 
0,7083

112 

 
0,9833

6 

 
19,17718

618 

 
19,7 

 
4,3001237

25 

 
19,1
7718
618 

 
17,4551

2816 

 
17 

 
4,0874628

41 

 
17,455
1282 

 
NC_001139 

 
337866 

 
341899 

 
NUP15
7 

-
1,05

0731 

 
0,8478

432 

 
1 

 
30,36034

517 

 
31,2 

 
4,9634741

24 

 
30,3
6034
517 

 
29,7209

7119 

 
29 

 
4,8579809

95 

 
29,720
9712 

 
NC_001137 

 
367798 

 
372053 

 
NUP15
9 

-
1,09

1059 

 
0,7568

75 

 
0,9892

58 

 
26,00039

91 

 
26,7 

 
4,7387678

37 

 
26,0
0039

91 

 
24,5374

8747 

 
23,9 

 
4,5789387

13 

 
24,537
4875 

 
NC_001141 

 
144287 

 
148749 

 
NUP17
0 

-
1,14

4665 

 
0,6683

794 

 
0,9758

19 

 
21,27011

789 

 
21,8 

 
4,4462562

3 

 
21,2
7011
789 

 
19,1027

9124 

 
18,6 

 
4,2172307

16 

 
19,102
7912 

 
NC_001134 

 
75219 

 
79807 

 -              



99 
 

NUP18
8 

1,20
4007 

0,5481
047 

0,9281
24 

22,63880
844 

23,3 4,5422580
5 

22,6
3880 

19,4272
583 

18,9 4,2403143
29 

19,427
2583 

NC_001145 62542 67589 

 
NUP19
2 

-
1,26
872 

 
0,5574

637 

 
0,9314

04 

 
13,55375

381 

 
13,9 

 
3,7970129

78 

 
13,5
5375
381 

 
11,0216

7678 

 
10,7 

 
3,4195388

92 

 
11,021
6768 

 
NC_001142 

 
368708 

 
373839 

 
NUP2 

-
1,63

7103 

 
0,0377

259 

 
0,1900

97 

 
45,32235

595 

 
46,6 

 
5,5422580

5 

 
45,3
2235
595 

 
28,5553

5449 

 
27,8 

 
4,7970129

78 

 
28,555
3545 

 
NC_001144 

 
797390 

 
799632 

 
NUP42 

-
1,48

5594 

 
0,4096

024 

 
0,8473

66 

 
10,56119

642 

 
10,8 

 
3,4329594

07 

 
10,5
6119
642 

 
7,25705

0085 

 
7,1 

 
2,8278190

25 

 
7,2570
5009 

 
NC_001136 

 
843529 

 
844901 

 
NUP49 

-
1,27

4244 

 
0,3775

847 

 
0,8205

66 

 
29,64494

088 

 
30,4 

 
4,9259994

19 

 
29,6
4494
088 

 
23,9315

3454 

 
23,3 

 
4,5422580

5 

 
23,931
5345 

 
NC_001139 

 
180660 

 
182158 

 
NUP53 

-
1,14

0686 

 
0,6247

035 

 
0,9623

58 

 
29,11596

477 

 
29,9 

 
4,9020735

79 

 
29,1
1596
477 

 
26,2839

377 

 
25,6 

 
4,6780719

05 

 
26,283
9377 

 
NC_001145 

 
564395 

 
565902 

 
NUP57 

 
1,05

4211
4 

 
0,7888

732 

 
0,9949

32 

 
49,36815

021 

 
50,7 

 
5,6639138

42 

 
49,3
6815
021 

 
53,5651

182 

 
52,2 

 
5,7059779

02 

 
53,565
1182 

 
NC_001139 

 
728006 

 
729711 

 
NUP60 

-
1,51

3793 

 
0,0968

867 

 
0,3703

39 

 
39,22158

811 

 
40,3 

 
5,3327079

34 

 
39,2
2158
811 

 
26,6695

8522 

 
26 

 
4,7004397

18 

 
26,669
5852 

 
NC_001133 

 
152217 

 
153916 

               



100 
 

NUP82 1,04
4921 

0,8903
077 

1 18,98867
268 

19,5 4,2854022
19 

18,9
8867 

20,4751
5538 

19,9 4,3146965
26 

20,475
1554 

NC_001142 319976 322197 

 
NUP84 

-
1,40

0298 

 
0,2243

391 

 
0,6252

39 

 
30,53303

833 

 
31,4 

 
4,9726926

54 

 
30,5
3303
833 

 
22,5044

5708 

 
21,9 

 
4,4528589

65 

 
22,504
4571 

 
NC_001136 

 
251526 

 
253786 

 
NUP85 

-
1,02
785 

 
0,9190

377 

 
1 

 
27,31420

507 

 
28,1 

 
4,8124982

25 

 
27,3
1420
507 

 
27,4047

7057 

 
26,7 

 
4,7387678

37 

 
27,404
7706 

 
NC_001142 

 
514015 

 
516329 

 
SEC1 

-
1,39

4283 

 
0,3181

184 

 
0,7590

13 

 
21,10412

525 

 
21,7 

 
4,4396231

38 

 
21,1
0412
525 

 
15,6290

6612 

 
15,2 

 
3,9259994

19 

 
15,629
0661 

 
NC_001136 

 
782001 

 
784255 

 
SEC10 

-
1,02

8452 

 
0,9018

111 

 
1 

 
38,61336

152 

 
39,7 

 
5,3110671

02 

 
38,6
1336
152 

 
38,7071

3268 

 
37,7 

 
5,2364926

18 

 
38,707
1327 

 
NC_001144 

 
495389 

 
498084 

 
SEC11 

 
1,15

8511
6 

 
0,3329

94 

 
0,7741

41 

 
79,24777

134 

 
81,4 

 
6,3469568

89 

 
79,2
4777
134 

 
94,5210

8367 

 
92,1 

 
6,5251292

51 

 
94,521
0837 

 
NC_001141 

 
398693 

 
399276 

 
SEC12 

-
1,07

5062 

 
0,8507

061 

 
1 

 
13,78425

704 

 
14,2 

 
3,8278190

25 

 
13,7
8425
704 

 
13,2533

4147 

 
12,9 

 
3,6892991

61 

 
13,253
3415 

 
NC_001146 

 
673234 

 
674729 

 
SEC13 

 
1,00

4077
9 

 
0,9751

1 

 
1 

 
115,5579

964 

 
118,7 

 
6,8911761

25 

 
115,
5579
964 

 
119,492

1814 

 
116,4 

 
6,8629472

48 

 
119,49
2181 

 
NC_001144 

 
559511 

 
560484 

 -              



101 
 

SEC14 1,09
7214 

0,7007
906 

0,9830
24 

35,48164
316 

36,4 5,1858665
45 

35,4
8164 

33,2443
7518 

32,4 5,0179219
08 

33,244
3752 

NC_001145 424949 426099 

 
SEC15 

 
1,03

1179
8 

 
0,9080

478 

 
1 

 
27,45879

132 

 
28,2 

 
4,8176232

58 

 
27,4
5879
132 

 
29,1017

9125 

 
28,4 

 
4,8278190

25 

 
29,101
7913 

 
NC_001139 

 
59082 

 
61894 

 
SEC16 

-
1,31

3413 

 
0,6179

335 

 
0,9606

42 

 
7,631178

582 

 
7,8 

 
2,9634741

24 

 
7,63
1178
582 

 
5,97376

1704 

 
5,8 

 
2,5360529 

 
5,9737

617 

 
NC_001148 

 
387027 

 
393694 

 
SEC17 

 
1,35

4624
4 

 
0,0005

553 

 
0,0055

61 

 
219,4411

657 

 
225,4 

 
7,8163437

05 

 
219,
4411
657 

 
306,017

996 

 
298,2 

 
8,2201364

47 

 
306,01
7996 

 
NC_001134 

 
125085 

 
126159 

 
SEC18 

-
1,07

9086 

 
0,7680

033 

 
0,9905

04 

 
30,79063

908 

 
31,6 

 
4,9818526 

53 

 
30,7
9063
908 

 
29,4050

4986 

 
28,6 

 
4,8379432

42 

 
29,405
0499 

 
NC_001134 

 
398574 

 
400930 

 
SEC2 

 
1,19

5267
5 

 
0,5164

573 

 
0,9165

98 

 
23,81795

403 

 
24,5 

 
4,6147098

44 

 
23,8
1795
403 

 
29,3060

5848 

 
28,6 

 
4,8379432

42 

 
29,306
0585 

 
NC_001146 

 
126765 

 
129124 

 
SEC20 

-
2,99
334 

 
0,0055

015 

 
0,0399

19 

 
23,00790

609 

 
23,6 

 
4,5607149

54 

 
23,0
0790
609 

 
7,90659

3173 

 
7,7 

 
2,9448584

46 

 
7,9065
9317 

 
NC_001136 

 
1445803 

 
144703

4 

 
SEC21 

 
1,13

6427
5 

 
0,2964

72 

 
0,7253

57 

 
123,1612

153 

 
126,5 

 
6,9829935

75 

 
123,
1612
153 

 
144,131

8001 

 
140,4 

 
7,1333991

25 

 
144,13

18 

 
NC_001146 

 
91954 

 
94841 

               



102 
 

SEC22 1,24
6709 

0,1230
647 

0,4345
59 

86,35251
073 

88,7 6,4708621
99 

86,3
5251 

110,840
7916 

108 6,7548875
02 

110,84
0792 

NC_001144 680160 680884 

 
SEC23 

-
1,23

2615 

 
0,1190

411 

 
0,4257

98 

 
121,9315

753 

 
125,2 

 
6,9680907

52 

 
121,
9315
753 

 
101,773

0264 

 
99,2 

 
6,6322682

15 

 
101,77
3026 

 
NC_001148 

 
897321 

 
899707 

 
SEC24 

-
1,16

1866 

 
0,3992

297 

 
0,8373

92 

 
67,19860

899 

 
69 

 
6,1085244

57 

 
67,1
9860
899 

 
59,5596

224 

 
58 

 
5,8579809

95 

 
59,559
6224 

 
NC_001141 

 
157345 

 
160205 

 
SEC26 

 
1,01

3429
7 

 
0,9337

305 

 
1 

 
76,01145

616 

 
78,1 

 
6,2872506

43 

 
76,0
1145
616 

 
79,3645

388 

 
77,3 

 
6,2723965

09 

 
79,364
5388 

 
NC_001136 

 
937855 

 
940856 

 
SEC27 

-
1,22

7322 

 
0,2087

028 

 
0,6003

87 

 
82,47192

456 

 
84,7 

 
6,4042900

64 

 
82,4
7192
456 

 
69,1674

2016 

 
67,4 

 
6,0746766

86 

 
69,167
4202 

 
NC_001139 

 
249829 

 
252778 

 
SEC28 

-
1,12

3076 

 
0,2805

217 

 
0,7053

59 

 
180,7337

799 

 
185,6 

 
7,5360529 

 
180,
7337
799 

 
165,684

3401 

 
161,4 

 
7,3344967

68 

 
165,68

434 

 
NC_001141 

 
216618 

 
217588 

 
SEC3 

-
1,03

6435 

 
0,9094

836 

 
1 

 
20,22019

124 

 
20,8 

 
4,3785116

23 

 
20,2
2019
124 

 
20,0692

0767 

 
19,6 

 
4,2927817

49 

 
20,069
2077 

 
NC_001137 

 
167768 

 
171858 

 
SEC31 

-
1,46

9135 

 
0,0755

249 

 
0,3113

51 

 
51,38202

107 

 
52,8 

 
5,7224660

24 

 
51,3
8202
107 

 
35,9900

4584 

 
35,1 

 
5,1333991

25 

 
35,990
0458 

 
NC_001136 

 
107168 

 
111069 

 -              



103 
 

SEC39 1,61
6509 

0,1922
54 

0,5710
43 

18,70570
989 

19,2 4,2630344
06 

18,7
0570 

11,8766
5686 

11,6 3,5360529 11,876
6569 

NC_001144 1015528 101773 

 
SEC4 

 
1,19

9067
6 

 
0,0421

845 

 
0,2049

19 

 
225,3620

278 

 
231,5 

 
7,8548683

83 

 
225,
3620
278 

 
278,259

0376 

 
271,1 

 
8,0826813

03 

 
278,25
9038 

 
NC_001138 

 
130294 

 
131021 

 
SEC5 

-
1,01

6594 

 
0,9560

343 

 
1 

 
22,25053

143 

 
22,9 

 
4,5172756

93 

 
22,2
5053
143 

 
22,6077

3644 

 
22 

 
4,4594316

19 

 
22,607
7364 

 
NC_001136 

 
786266 

 
789261 

 
SEC53 

 
1,05

8201
6 

 
0,4606

255 

 
0,8830

22 

 
325,6836

777 

 
334,5 

 
8,3858624

01 

 
325,
6836
777 

 
354,855

6239 

 
345,7 

 
8,4333767

93 

 
354,85
5624 

 
NC_001138 

 
43588 

 
44432 

 
SEC59 

-
1,01

0909 

 
0,9705

264 

 
1 

 
23,01932

441 

 
23,6 

 
4,5607149

54 

 
23,0
1932
441 

 
23,4209

5849 

 
22,8 

 
4,5109619

19 

 
23,420
9585 

 
NC_001145 

 
295139 

 
296778 

 
SEC6 

 
1,12

9840
5 

 
0,6699

999 

 
0,9758

19 

 
22,63036

501 

 
23,2 

 
4,5360529 

 
22,6
3036
501 

 
26,2973

1631 

 
25,6 

 
4,6780719

05 

 
26,297
3163 

 
NC_001141 

 
233017 

 
235514 

 
SEC61 

-
1,41
147 

 
0,1566

342 

 
0,5063

49 

 
39,78335

161 

 
40,9 

 
5,3540289

38 

 
39,7
8335
161 

 
29,0834

1036 

 
28,3 

 
4,8227301

48 

 
29,083
4104 

 
NC_001144 

 
875696 

 
877218 

 
SEC62 

 
1,09

6721
6 

 
0,4866

225 

 
0,8987

66 

 
106,8347

203 

 
109,7 

 
6,7774197

16 

 
106,
8347
203 

 
120,612

0274 

 
117,5 

 
6,8765169

47 

 
120,61
2027 

 
NC_001148 

 
369799 

 
370703 

               



104 
 

SEC63 1,12
3398 

0,5843
455 

0,9473
98 

41,11914
316 

42,2 5,3991710
94 

41,1
1914 

47,5021
0722 

46,3 5,5329402
88 

47,502
1072 

NC_001147 804992 807063 

 
SEC65 

-
1,17

0455 

 
0,3501

589 

 
0,7922

88 

 
75,21771

994 

 
77,3 

 
6,2723965

09 

 
75,2
1771
994 

 
66,2337

5206 

 
64,5 

 
6,0112272

55 

 
66,233
7521 

 
NC_001145 

 
57826 

 
58727 

 
SEC66 

-
1,00

1634 

 
0,9933

952 

 
1 

 
50,70621

04 

 
52,1 

 
5,7032114

67 

 
50,7
0621

04 

 
52,1381

1203 

 
50,8 

 
5,6667565

92 

 
52,138

112 

 
NC_001134 

 
578324 

 
579024 

 
SEC7 

-
1,05

7252 

 
0,8217

337 

 
1 

 
33,18329

063 

 
34,1 

 
5,0916998

34 

 
33,1
8329
063 

 
32,2907

848 

 
31,5 

 
4,9772799

23 

 
32,290
7848 

 
NC_001136 

 
796153 

 
802262 

 
SEC72 

 
1,32

8687
3 

 
0,0607

101 

 
0,2680

45 

 
74,54522

223 

 
76,6 

 
6,2592724

87 

 
74,5
4522
223 

 
101,991

8222 

 
99,4 

 
6,6351739

47 

 
101,99
1822 

 
NC_001144 

 
719749 

 
720410 

 
SEC8 

 
1,02

3917
9 

 
0,9557

928 

 
1 

 
10,71714

357 

 
11 

 
3,4594316

19 

 
10,7
1714
357 

 
11,2743

8931 

 
11 

 
3,4594316

19 

 
11,274
3893 

 
NC_001148 

 
667636 

 
670913 

 
SEC9 

 
1,28

6282
4 

 
0,2109

956 

 
0,6042

45 

 
42,91253

214 

 
44,1 

 
5,4627067

51 

 
42,9
1253
214 

 
56,8110

5475 

 
55,4 

 
5,7918140

71 

 
56,811
0547 

 
NC_001139 

 
509007 

 
511042 

 
SEN1 

-
1,54

0087 

 
0,3416

992 

 
0,7848

16 

 
12,01003

349 

 
12,3 

 
3,6205864

1 

 
12,0
1003
349 

 
7,96145

3284 

 
7,8 

 
2,9634741

24 

 
7,9614
5328 

 
NC_001144 

 
993394 

 
100016 
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SEN15 1,06
7581 

0,7489
42 

0,9869
78 

45,70118
258 

46,9 5,5515160
18 

45,7
0118 

50,1803
2631 

48,9 5,6117625
6 

50,180
3263 

NC_001145 391059 391525 

 
SEN2 

-
1,09

1811 

 
0,7688

119 

 
0,9905

84 

 
23,09306

446 

 
23,7 

 
4,5668151

54 

 
23,0
9306
446 

 
21,7624

3004 

 
21,2 

 
4,4059923

6 

 
21,762

43 

 
NC_001144 

 
347007 

 
348220 

 
SEN34 

 
1,13

9833
2 

 
0,7046

429 

 
0,9833

58 

 
15,45969

021 

 
15,9 

 
3,9909548

6 

 
15,4
5969
021 

 
18,1819

2123 

 
17,7 

 
4,1456774

55 

 
18,181
9212 

 
NC_001133 

 
158926 

 
159833 

 
SEN54 

-
1,00
835 

 
0,9814

448 

 
1 

 
15,46801

164 

 
15,9 

 
3,9909548

6 

 
15,4
6801
164 

 
15,7657

5444 

 
15,4 

 
3,9448584

46 

 
15,765
7544 

 
NC_001148 

 
396662 

 
398145 

 
SRN2 

 
1,32

1785 

 
0,2705

495 

 
0,6929

04 

 
26,74977

503 

 
27,5 

 
4,7813597 

14 

 
26,7
4977
503 

 
36,4592

7951 

 
35,5 

 
5,1497471

2 

 
36,459
2795 

 
NC_001144 

 
385494 

 
386215 

 
USO1 

 
1,18

2664
9 

 
0,6587

319 

 
0,9717

21 

 
12,59397

322 

 
12,9 

 
3,6892991

61 

 
12,5
9397
322 

 
15,2569

4361 

 
14,9 

 
3,8972404

26 

 
15,256
9436 

 
NC_001136 

 
345625 

 
351077 

 
Esporulação 

 
 
 
ACF2 

-
1,138
1903
5453
941 

 
0,6240
616902
61841 

 
0,9622
837740
45492 

 
30,139133
5863952 

 
 

31 

 
4,95419631

038688 

 
30,13
9133
5863
952 

 
27,26202
5063774 

 
 

26,6 

 
4,73335434

061383 

 
27,262
025063

774 

 
 

NC_001144 

 
 

429637 

 
 

432056 

 
ACF4 

-
1,566
6945

 
0,1775
162813

 
0,5447
321752

 
22,458616
7008581 

 
 

23,1 

 
4,52982094

65287 

 
22,45
8616

 
14,74639
7803719 

 
 

14,4 

 
3,84799690

655495 

 
14,746
397803

 
 

NC_001142 

 
 

582568 

 
 

583577 
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4581
157 

85369 13006 7008
581 

719 

 
ROM1 

-
1,20

0513 

 
0,2562

17 

 
0,6730

33 

 
83,55619

752 

 
85,8 

 
6,4229057

43 

 
83,5
5619
752 

 
71,6663

4749 

 
69,8 

 
6,1251551

31 

 
71,666
3475 

 
NC_001139 

 
627766 

 
631313 

 
ROM2 

 
1,01

4288
6 

 
0,9549

207 

 
1 

 
31,07739

771 

 
31,9 

 
4,9954845

19 

 
31,0
7739
771 

 
32,4463

0754 

 
31,6 

 
4,9818526

53 

 
32,446
3075 

 
NC_001144 

 
862674 

 
866824 

 

Metabolismo de Aminoácidos 
 

               

 
AGX1 

 
2,17

6617
3 

 
4,64E-

06 

 
7E-05 

 
47,25407

823 

 
48,5 

 
5,5999128

42 

 
47,2
5407
823 

 
105,814

9359 

 
103,1 

 
6,6879005

22 

 
105,81
4936 

 
NC_001138 

 
76791 

 
78028 

 
ALA1 

 
1,85

0581
1 

 
3,515E

-05 

 
0,0004

52 

 
66,21299

092 

 
68 

 
6,0874628

41 

 
66,2
1299
092 

 
126,135

6339 

 
122,9 

 
6,9413411

05 

 
126,13
5634 

 
NC_001147 

 
946193 

 
949149 

 
ARG1 

 
1,32

6788
6 

 
2,03E-

05 

 
0,0002

72 

 
389,0792

888 

 
399,6 

 
8,6424127

73 

 
389,
0792
888 

 
531,489

7471 

 
517,8 

 
9,0162511

55 

 
531,48
9747 

 
NC_001147 

 
219171 

 
220513 

 
ARG2 

 
2,19

9303
1 

 
0,0060

289 

 
0,0430

57 

 
16,48404

221 

 
16,9 

 
4,0789513

41 

 
16,4
8404
221 

 
37,3003

3594 

 
36,3 

 
5,1818976

43 

 
37,300
3359 

 
NC_001142 

 
306092 

 
307896 
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ARG3 4,25
6517

1 

0 0 76,26453
273 

78,3 6,2909404
02 

76,2
6453
273 

334,080
9554 

325,5 8,3465137
33 

334,08
0955 

NC_001142 268759 269855 

 
ARG4 

 
5,28

4115
7 

 
0 

 
0 

 
165,4375

572 

 
169,9 

 
7,4085420

42 

 
165,
4375
572 

 
899,925

6571 

 
876,8 

 
9,7761039

88 

 
899,92
5657 

 
NC_001140 

 
139971 

 
141442 

 
ARG5,
6 

 
5,24

3650
9 

 
0 

 
0 

 
60,27058

247 

 
61,9 

 
5,9518675

04 

 
60,2
7058
247 

 
325,333

9319 

 
317 

 
8,3083390

3 

 
325,33
3932 

 
NC_001137 

 
295370 

 
298041 

 
ARG7 

 
5,36

6901
8 

 
0 

 
0 

 
43,10941

905 

 
44,3 

 
5,4692347

94 

 
43,1
0941
905 

 
238,292

1492 

 
232,2 

 
7,8592241

62 

 
238,29
2149 

 
NC_001145 

 
395014 

 
396419 

 
ARG8 

 
5,84

4512
4 

 
0 

 
0 

 
35,37548

082 

 
36,3 

 
5,1818976

43 

 
35,3
7548
082 

 
212,685

949 

 
207,2 

 
7,6948801 

93 

 
212,68
5949 

 
NC_001147 

 
58719 

 
60070 

 
ARG80 

 
1,64

6674 

 
0,0405

017 

 
0,1987

21 

 
26,07554

748 

 
26,8 

 
4,7441610

96 

 
26,0
7554
748 

 
44,2836

2653 

 
43,1 

 
5,4296159

64 

 
44,283
6265 

 
NC_001145 

 
352563 

 
353176 

 
ARG81 

-
1,03
388 

 
0,9006

458 

 
1 

 
28,15351

163 

 
28,9 

 
4,8529975

88 

 
28,1
5351
163 

 
28,0250

3151 

 
27,3 

 
4,7708290

46 

 
28,025
0315 

 
NC_001145 

 
74358 

 
77080 

 
ARG82 

-
1,02

1178 

 
0,9065

349 

 
1 

 
62,46694

752 

 
64,2 

 
6,0045013

92 

 
62,4
6694
752 

 
63,0462

3865 

 
61,4 

 
5,9401667

5 

 
63,046
2386 

 
NC_001136 

 
810525 

 
811672 
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CAR1 

 
-

1,00
0905 

 
 

0,9958
787 

 
 

1 

 
 

64,24106
542 

 
 

66 

 
 

6,0443941
19 

 
 

64,2
4106
542 

 
 

66,1356
0127 

 
 

64,4 

 
 

6,0089887 
83 

 
 

66,135
6013 

 
 

NC_001148 

 
 

339904 

 
 

340985 

 
CAR2 

-
1,21

8476 

 
0,6327

729 

 
0,9646

33 

 
12,76038

804 

 
13,1 

 
3,7114949

07 

 
12,7
6038
804 

 
10,8101

1181 

 
10,5 

 
3,3923174

23 

 
10,810
1118 

 
NC_001144 

 
1012461 

 
101381 

 
LEU1 

 
2,82

2337
9 

 
6,586E 

-12 

 
1,91E-

10 

 
53,20021

64 

 
54,6 

 
5,7708290

46 

 
53,2
0021

64 

 
154,465

2239 

 
150,5 

 
7,2336196

77 

 
154,46
5224 

 
NC_001139 

 
476273 

 
478692 

 
LEU2 

 
1,87

0256 

 
3,975E

-06 

 
6,07E-

05 

 
79,17566

453 

 
81,3 

 
6,3451834

47 

 
79,1
7566
453 

 
152,457 

9173 

 
148,5 

 
7,2143191

21 

 
152,45 
7917 

 
NC_001135 

 
91284 

 
92458 

 
LEU3 

 
1,11

7473
9 

 
0,7216

068 

 
0,9846

32 

 
19,13166

101 

 
19,7 

 
4,3001237 

25 

 
19,1
3166
101 

 
22,0617

0078 

 
21,5 

 
4,4262647

55 

 
22,061
7008 

 
NC_001144 

 
1036053 

 
103879 

 
LEU4 

 
2,10

4110
2 

 
6,958E

-08 

 
1,39E-

06 

 
72,66872

878 

 
74,6 

 
6,2211037

25 

 
72,6
6872
878 

 
157,350

3475 

 
153,3 

 
7,2602138

87 

 
157,35
0347 

 
NC_001146 

 
424855 

 
426794 

 
LEU5 

 
1,25

6973
9 

 
0,3783

901 

 
0,8205

66 

 
26,11183

806 

 
26,8 

 
4,7441610

96 

 
26,1
1183
806 

 
33,7632

4472 

 
32,9 

 
5,0400156

79 

 
33,763
2447 

 
NC_001140 

 
108772 

 
109925 

 
LEU9 

 
1,46

 
0,0397

 
0,1971

 
46,98649

 
48,3 

 
5,5939512

 
46,9

 
71,0529

 
69,2 

 
6,1127001

 
71,052

 
NC_001147 

 
522987 

 
524881 
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6979 449 41 573 84 8649 6387 33 9639 

 
LYS1 

 
3,74

8860
9 

 
3,7E-

10 

 
9,21E-

09 

 
24,14562

916 

 
24,8 

 
4,6322682

15 

 
24,1
4562
916 

 
93,2191

4037 

 
90,8 

 
6,5046203 

92 

 
93,219
1404 

 
NC_001141 

 
419575 

 
420776 

 
LYS12 

 
1,53

3208
9 

 
1,174E

-05 

 
0,0001

64 

 
168,1112

829 

 
172,7 

 
7,4321242

73 

 
168, 
1112
829 

 
265,392

0423 

 
258,6 

 
8,0145784

65 

 
265,39
2042 

 
NC_001141 

 
186477 

 
187672 

 
LYS14 

 
1,79

9719
3 

 
0,0099

901 

 
0,0657

27 

 
28,48467

429 

 
29,3 

 
4,8728287

6 

 
28,4
8467
429 

 
52,8243

3316 

 
51,5 

 
5,6865005

27 

 
52,824
3332 

 
NC_001136 

 
509697 

 
512149 

 
LYS2 

 
2,20

7555
7 

 
5,698E

-05 

 
0,0007 

 
34,93902

019 

 
35,9 

 
5,1659119

39 

 
34,9
3902
019 

 
79,4265

7921 

 
77,4 

 
6,2742616

61 

 
79,426
5792 

 
NC_001134 

 
469708 

 
473966 

 
LYS20 

 
1,94

1877
2 

 
2,132E

-14 

 
7,24E-

13 

 
190,0577

162 

 
195,2 

 
7,6088092

43 

 
190,
0577
162 

 
379,953

7917 

 
370,2 

 
8,5321610

85 

 
379,95
3792 

 
NC_001136 

 
133397 

 
134763 

 
LYS21 

 
1,18

2448
1 

 
0,1980

458 

 
0,5812

88 

 
106,9100

559 

 
109,8 

 
6,7787342

44 

 
106,
9100
559 

 
130,132

9233 

 
126,8 

 
6,9864109

35 

 
130,13
2923 

 
NC_001136 

 
227353 

 
228755 

 
LYS4 

 
1,87

8495
6 

 
0,0085

54 

 
0,0577

76 

 
25,34386

596 

 
26 

 
4,7004397

18 

 
25,3
4386
596 

 
48,9155

4815 

 
47,7 

 
5,5759173

61 

 
48,915
5481 

 
NC_001136 

 
931089 

 
933250 

 
LYS5 

 
1,30

 
0,2453

 
0,6574

 
33,10845

 
34 

 
5,0874628

 
33,1

 
44,4015

 
43,3 

 
5,4362951

44,401 
5125 

 
NC_001139 

 
215238 

 
216136 
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3989 256 81 493 41 0845 125 2 

 
LYS9 

-
1,15

5584 

 
0,4732

847 

 
0,8920

12 

 
52,22744

159 

 
53,6 

 
5,7441610

96 

 
52,2
2744
159 

 
46,5204

4386 

 
45,3 

 
5,5014391

45 

 
46,520
4439 

 
NC_001146 

 
714008 

 
715428 

 
MET1 

 
2,28

6418
7 

 
0,0013

314 

 
0,0120

07 

 
20,08305

428 

 
20,6 

 
4,3645724

32 

 
20,0
8305
428 

 
47,2557

1982 

 
46 

 
5,5235619

56 

 
47,255
7198 

 
NC_001143 

 
571572 

 
573433 

 
MEH1 

 
2,00

1057
9 

 
9,646E

-06 

 
0,0001

36 

 
57,52841

934 

 
59,1 

 
5,8850862

25 

 
57,5
2841
934 

 
118,596

4784 

 
115,5 

 
6,8517490

41 

 
118,59
6478 

 
NC_001143 

 
451394 

 
452028 

 
MET10 

 
1,89

5337
5 

 
0,0230

781 

 
0,1303

58 

 
18,28220

343 

 
18,8 

 
4,2326607

57 

 
18,2
8220
343 

 
35,7094

3947 

 
34,8 

 
5,1210154

01 

 
35,709
4395 

 
NC_001138 

 
213272 

 
216459 

 
MET12 

-
1,12

9298 

 
0,5161

604 

 
0,9165

98 

 
59,73515

397 

 
61,4 

 
5,9401667

5 

 
59,7
3515
397 

 
54,4647

6001 

 
53,1 

 
5,7306399

56 

 
54,464

76 

 
NC_001148 

 
504299 

 
506352 

 
MET13 

 
1,52
1249
5 

 
0,2897

233 

 
0,7170

02 

 
10,27006

792 

 
10,5 

 
3,3923174

23 

 
10,2
7006
792 

 
15,9751

2592 

 
15,6 

 
3,9634741

24 

 
15,975
1259 

 
NC_001139 

 
272480 

 
274362 

 
MET14 

 
2,03

7596
7 

 
0,0011

618 

 
0,0105

67 

 
29,20208

923 

 
30 

 
4,9068905

96 

 
29,2
0208
923 

 
61,2926

6867 

 
59,7 

 
5,8996590

26 

 
61,292
6687 

 
NC_001143 

 
438737 

 
439425 

 
MET16 

 
4,36

 
8,641E

 
2,44E-

 
21,56933 

 
22,2 

 
4,4724877

 
21,5

 
97,0792

 
94,6 

 
6,5637682 

 
97,079

 
NC_001148 

 
876807 

 
877672 
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3181 -12 10 528 71 6933 5318 78 2532 

 
MET17 

 
7,34

2954
4 

 
0 

 
0 

 
30,70510

082 

 
31,5 

 
4,9772799

23 

 
30,7
0510
082 

 
231,896

8745 

 
225,9 

 
7,8195404

61 

 
231,89
6875 

 
NC_001144 

 
732502 

 
733916 

 
MET18 

-
1,03

1508 

 
0,9471

136 

 
1 

 
9,191297

241 

 
9,4 

 
3,2326607

57 

 
9,19
1297
241 

 
9,18342

6592 

 
8,9 

 
3,1538053

36 

 
9,1834
2659 

 
NC_001141 

 
113766 

 
116944 

 
MET2 

 
1,56

2131
2 

 
0,1673

846 

 
0,5279

32 

 
15,18222

661 

 
15,6 

 
3,9634741

24 

 
15,1
8222
661 

 
24,4433

8397 

 
23,8 

 
4,5728896

68 

 
24,443

384 

 
NC_001146 

 
117309 

 
118849 

 
MET22 

 
1,56

4965
5 

 
0,0107

259 

 
0,0697

74 

 
51,40483

799 

 
52,8 

 
5,7224660

24 

 
51,4
0483
799 

 
82,8559

6263 

 
80,7 

 
6,3344967

68 

 
82,855
9626 

 
NC_001147 

 
206063 

 
207216 

 
MET28 

 
3,15

8753
4 

 
3,646E

-05 

 
0,0004

66 

 
14,85644

341 

 
15,3 

 
3,9354597

48 

 
14,8
5644
341 

 
48,4489

1136 

 
47,2 

 
5,5607149

54 

 
48,448
9114 

 
NC_001141 

 
383516 

 
384159 

 
MET3 

 
1,16

7379 

 
0,4951

153 

 
0,9056 

46 

 
35,46610

409 

 
36,4 

 
5,1858665

45 

 
35,4
6610
409 

 
42,6060

9453 

 
41,5 

 
5,3750394

31 

 
42,606
0945 

 
NC_001142 

 
456199 

 
457814 

 
MET30 

-
1,08

9755 

 
0,7102

652 

 
0,9835

28 

 
38,46594

653 

 
39,5 

 
5,3037807

48 

 
38,4
6594
653 

 
36,3374

2034 

 
35,4 

 
5,1456774

55 

 
36,337
4203 

 
NC_001141 

 
268611 

 
270613 

 
MET31 

 
1,52

 
0,1323

 
0,4542

 
20,17423

 
20,7 

 
4,3715588

 
20,1

 
31,7323

 
30,9 

 
4,9495349

 
31,732

 
NC_001148 

 
480495 

 
481108 



112 
 

8457 317 58 937 63 7423 0797 33 308 

 
MET32 

 
1,67

4885
7 

 
0,0239

677 

 
0,1338

35 

 
29,43315

544 

 
30,2 

 
4,9164766

44 

 
29,4
3315
544 

 
50,7215

4111 

 
49,4 

 
5,6264391

37 

 
50,721
5411 

 
NC_001136 

 
963950 

 
964605 

 
MET4 

 
1,30

4930
1 

 
0,2605

735 

 
0,6774

7 

 
30,88974

569 

 
31,7 

 
4,9864109

35 

 
30,8
8974
569 

 
41,5043

2743 

 
40,4 

 
5,3362833

88 

 
41,504
3274 

 
NC_001146 

 
427695 

 
429793 

 
MET5 

 
1,97

8023
3 

 
0,0940

272 

 
0,3629

05 

 
8,599975

582 

 
8,8 

 
3,1375035

24 

 
8,59
9975
582 

 
17,4595

7395 

 
17 

 
4,0874628

41 

 
17,459

574 

 
NC_001142 

 
678917 

 
683325 

 
MET6 

 
2,38

5263
4 

 
0,0016

466 

 
0,0144

19 

 
17,10219

01 

 
17,6 

 
4,1375035

24 

 
17,1
0219

01 

 
42,0690

4292 

 
41 

 
5,3575520

05 

 
42,069
0429 

 
NC_001137 

 
339824 

 
342207 

 
MET7 

 
1,11

3182
6 

 
0,7324

324 

 
0,9867

45 

 
19,01490

951 

 
19,5 

 
4,2854022

19 

 
19,0
1490
951 

 
21,7664

0509 

 
21,2 

 
4,4059923

6 

 
21,766
4051 

 
NC_001147 

 
786955 

 
788681 

 
MET8 

 
1,36

5223
9 

 
0,6046

827 

 
0,9544

05 

 
4,678460

589 

 
4,8 

 
2,2630344

06 

 
4,67
8460
589 

 
6,54096

3145 

 
6,4 

 
2,6780719

05 

 
6,5409
6315 

 
NC_001134 

 
650328 

 
651232 

 
MPC2 

 
1,00

6305
5 

 
0,8394

101 

 
1 

 
2037,664

333 

 
2092,9 

 
11,031287

67 

 
2037
,664
333 

 
2111,19

1197 

 
2056,9 

 
11,006255

94 

 
2111,1

912 

 
NC_001140 

 
423032 

 
423501 

 
PRO1 

 
1,24

 
0,2251

 
0,6259

 
56,29793

 
57,8 

 
5,8529975

 
56,2

 
71,8138

 
70 

 
6,1292830

 
71,813

 
NC_001136 

 
1061465 

 
106283 



113 
 

0039 685 17 13 88 9793 5717 17 8572 

 
PRO2 

-
1,02

9105 

 
0,8863

096 

 
1 

 
49,65915

792 

 
51 

 
5,6724253

42 

 
49,6
5915
792 

 
49,6641

5138 

 
48,4 

 
5,5969351

42 

 
49,664
1514 

 
NC_001147 

 
921495 

 
922945 

 
PRO3 

-
1,77

9045 

 
0,0001

757 

 
0,0019

64 

 
113,2911

527 

 
116,4 

 
6,8629472

48 

 
113,
2911
527 

 
65,5889

095 

 
63,9 

 
5,9977440

26 

 
65,588
9095 

 
NC_001137 

 
201036 

 
201976 

 
PUT1 

 
2,69

3480
2 

 
0 

 
0 

 
115,9294

922 

 
119,1 

 
6,8960296

03 

 
115,
9294
922 

 
321,567

44 

 
313,3 

 
8,2914009

59 

 
321,56

744 

 
NC_001144 

 
425146 

 
426656 

 
PUT2 

 
1,11

4806
6 

 
0,5050

207 

 
0,9101

34 

 
70,17588

069 

 
72,1 

 
6,1719273

54 

 
70,1
7588
069 

 
80,6174

1416 

 
78,5 

 
6,2946207

49 

 
80,617
4142 

 
NC_001140 

 
181937 

 
183744 

 
PUT3 

 
2,04

7835
9 

 
0,0868

925 

 
0,3421

54 

 
7,976708

832 

 
8,2 

 
3,0356239

1 

 
7,97
6708
832 

 
16,8816

8767 

 
16,4 

 
4,0356239

1 

 
16,881
6877 

 
NC_001143 

 
408504 

 
411523 

 
PUT4 

 
5,52

9156
9 

 
0,0768

479 

 
0,3149

58 

 
1,011378

09 

 
1 

 
0 

 
1,01
1378

09 

 
5,56435

6402 

 
5,4 

 
2,4329594

07 

 
5,5643

564 

 
NC_001147 

 
986859 

 
988822 

 
STP1 

 
1,14

0272
3 

 
0,4708

084 

 
0,8890

08 

 
55,71616

07 

 
57,2 

 
5,8379432

42 

 
55,7
1616

07 

 
65,3715

7465 

 
63,7 

 
5,9932214

67 

 
65,371
5746 

 
NC_001136 

 
1386776 

 
138841 

 
STP2 

 
1,41

 
0,0673

 
0,2877

 
46,70894

 
48 

 
5,5849625

 
46,7

 
67,8970

 
66,2 

 
6,0487593

 
67,897

 
NC_001140 

 
117774 

 
119479 
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2153 161 35 066 01 0894 6379 12 0638 

 
STP22 

-
1,69

3668 

 
0,2328

196 

 
0,6383

27 

 
13,33240

064 

 
13,7 

 
3,7761039

88 

 
13,3
3240
064 

 
8,13276

0849 

 
7,9 

 
2,9818526

53 

 
8,1327
6085 

 
NC_001135 

 
105656 

 
106893 

 
STP3 

 
1,28

2762
9 

 
0,0538

864 

 
0,2459

56 

 
104,4136

307 

 
107,2 

 
6,7441610

96 

 
104,
4136
307 

 
137,851

5734 

 
134,3 

 
7,0693154

95 

 
137,85
1573 

 
NC_001144 

 
871657 

 
872768 

 
STP4 

-
2,15

7415 

 
0,0012

4 

 
0,0112

14 

 
52,47271

854 

 
53,9 

 
5,7522133

68 

 
52,4
7271
854 

 
25,0609

5016 

 
24,4 

 
4,6088092

43 

 
25,060
9502 

 
NC_001136 

 
366699 

 
368251 

 

Biossíntese de Pirimidinas/Purinas 
 

 
ADE1 

 
2,95

6056
9 

 
3,706E

-05 

 
0,0004

72 

 
17,26717

122 

 
17,7 

 
4,1456774

55 

 
17,2
6717
122 

 
52,4339

6409 

 
51,1 

 
5,6752513

86 

 
52,433
9641 

 
NC_001133 

 
169335 

 
170335 

 
ADE12 

 
1,58

7899
3 

 
0,0001

891 

 
0,0020

99 

 
102,5178

627 

 
105,3 

 
6,7183616

26 

 
102,
5178
627 

 
167,606

3009 

 
163,3 

 
7,3513809

81 

 
167,60
6301 

 
NC_001146 

 
234373 

 
235754 

 
ADE13 

 
2,15

9798
7 

 
9,846E

-07 

 
1,66E-

05 

 
55,23003

832 

 
56,7 

 
5,8252768

3 

 
55,2
3003
832 

 
122,707

2127 

 
119,6 

 
6,9020735

79 

 
122,70
7213 

 
NC_001144 

 
844242 

 
845770 

 
ADE16 

-
1,09

 
0,2074

 
0,5983

 
401,1061

 
412 

 
8,6865005

 
401,

 
377,329

 
367,6 

 
8,5219929

 
377,32

 
NC_001144 

 
199500 

 
201355 
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4603 765 14 2 27 1061 5594 56 9559 

 
 
ADE17 

 
 

4,85
7046

7 

 
 

5,316E
-08 

 
 

1,07E-
06 

 
 

11,38356
835 

 
 

11,7 

 
 

3,5484366
25 

 
 

11,3
8356
835 

 
 

56,9956
9663 

 
 

55,5 

 
 

5,7944158
66 

 
 

56,995
6966 

 
 

NC_001145 

 
 

507462 

 
 

509320 

 
ADE2 

-
1,19

4262 

 
0,5716

915 

 
0,9398

02 

 
21,88045

863 

 
22,5 

 
4,4918530

96 

 
21,8
8045
863 

 
18,8881

9282 

 
18,4 

 
4,2016338

61 

 
18,888
1928 

 
NC_001147 

 
564436 

 
566231 

 
ADE3 

-
1,06
575 

 
0,8096

874 

 
1 

 
29,14071

289 

 
29,9 

 
4,9020735

79 

 
29,1
4071
289 

 
28,1648

6932 

 
27,4 

 
4,7761039

88 

 
28,164
8693 

 
NC_001139 

 
905894 

 
908814 

 
ADE4 

 
1,82

4575
6 

 
0,0747

862 

 
0,3095

29 

 
12,98719

289 

 
13,3 

 
3,7333543

41 

 
12,9
8719
289 

 
24,2818

7953 

 
23,7 

 
4,5668151

54 

 
24,281
8795 

 
NC_001145 

 
865519 

 
867131 

 
ADE5,
7 

 
1,48

9335
2 

 
0,1379

303 

 
0,4688

01 

 
22,45125

66 

 
23,1 

 
4,5298209

47 

 
22,4
5125

66 

 
34,5139

8187 

 
33,6 

 
5,0703893

28 

 
34,513
9819 

 
NC_001139 

 
56442 

 
58930 

 
ADE6 

 
1,18

2664
9 

 
0,5322

256 

 
0,9208

6 

 
25,07578

79 

 
25,8 

 
4,6892991

61 

 
25,0
7578

79 

 
30,5859

9162 

 
29,8 

 
4,8972404

26 

 
30,585
9916 

 
NC_001139 

 
611849 

 
616005 

 
ADE8 

 
1,49

6561
9 

 
0,0006

616 

 
0,0065

12 

 
115,3639

244 

 
118,5 

 
6,8887432

49 

 
115,
3639
244 

 
177,771

5772 

 
173,2 

 
7,4362951

2 

 
177,77
1577 

 
NC_001136 

 
1288175 

 
128889 
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URA1 1,22
0501

8 

0,1463
209 

0,4843
54 

94,79358
287 

97,4 6,6058498
67 

94,7
9358
287 

119,153
8509 

116,1 6,8592241
62 

119,15
3851 

NC_001143 25175 26199 

 
URA10 

-
1,10

0168 

 
0,1274

317 

 
0,4429

51 

 
527,1807

158 

 
541,5 

 
9,0808175

28 

 
527,
1807
158 

 
493,409

1018 

 
480,7 

 
8,9089929

93 

 
493,40
9102 

 
NC_001145 

 
806825 

 
807588 

 
URA2 

-
1,06

4925 

 
0,6690

279 

 
0,9758

19 

 
93,90608

982 

 
96,5 

 
6,5924570

37 

 
93,9
0608
982 

 
90,8343

7993 

 
88,5 

 
6,4676055

5 

 
90,834
3799 

 
NC_001142 

 
165683 

 
172407 

 
URA3 

-
1,19

1577 

 
0,3490

592 

 
0,7914

69 

 
61,52743

578 

 
63,2 

 
5,9818526

53 

 
61,5
2743
578 

 
53,1814

6906 

 
51,8 

 
5,6948801

93 

 
53,181
4691 

 
NC_001137 

 
116127 

 
117010 

 
URA4 

 
1,03

7441
4 

 
0,8494

221 

 
1 

 
51,62369

336 

 
53 

 
5,7279204

55 

 
51,6
2369
336 

 
55,1510

3163 

 
53,7 

 
5,7468501

83 

 
55,151
0316 

 
NC_001144 

 
963745 

 
964919 

 
URA5 

-
1,10

7639 

 
0,3352

575 

 
0,7776

94 

 
184,4167

351 

 
189,4 

 
7,5652925

21 

 
184,
4167
351 

 
171,402

2695 

 
167 

 
7,3837042

92 

 
171,40
2269 

 
NC_001145 

 
56733 

 
57493 

 
URA6 

-
1,08

6544 

 
0,5941

516 

 
0,9495

42 

 
84,68605

876 

 
87 

 
6,4429434

96 

 
84,6
8605
876 

 
80,2555

9565 

 
78,2 

 
6,2890967

02 

 
80,255
5957 

 
NC_001143 

 
392486 

 
393180 

 
URA7 

-
1,03

91 

 
0,9090

657 

 
1 

 
17,77396

393 

 
18,3 

 
4,1937717

43 

 
17,7
7396
393 

 
17,6992

4576 

 
17,2 

 
4,1043366

6 

 
17,699
2458 

 
NC_001134 

 
143949 

 
145768 



117 
 

 
 
URA8 

 
-

1,79
8721 

 
 

7,558E
-06 

 
 

0,0001
11 

 
 

156,4025
607 

 
 

160,6 

 
 

7,3273280
83 

 
 

156,
4025
607 

 
 

89,4999
4482 

 
 

87,2 

 
 

6,4462562
3 

 
 

89,499
9448 

 
 

NC_001142 

 
 

620714 

 
 

622530 

 

Assimilação de Açúcares 
 

 
ADR1 

 
1,26

1017
3 

 
0,1873

367 

 
0,5623

64 

 
56,77267

375 

 
58,3 

 
5,8654239

78 

 
56,7
7267
375 

 
73,6836

9747 

 
71,8 

 
6,1659119

39 

 
73,683
6975 

 
NC_001136 

 
894995 

 
899046 

 
CAT2 

-
1,85

4592 

 
9,261E

-06 

 
0,0001

31 

 
140,9047

673 

 
144,7 

 
7,1769211

12 

 
140,
9047
673 

 
78,1678

2207 

 
76,2 

 
6,2517190

93 

 
78,167
8221 

 
NC_001145 

 
192748 

 
194840 

 
CAT5 

 
1,02

6903
1 

 
0,8763

468 

 
1 

 
66,74386

124 

 
68,6 

 
6,1001366

71 

 
66,7
4386
124 

 
70,6521

2314 

 
68,8 

 
6,1043366

6 

 
70,652
1231 

 
NC_001147 

 
558990 

 
559771 

 
CAT8 

 
1,47

2938
8 

 
0,0271

308 

 
0,1465

98 

 
53,05371

252 

 
54,5 

 
5,7681843

25 

 
53,0
5371
252 

 
80,4314

0605 

 
78,4 

 
6,2927817

49 

 
80,431

406 

 
NC_001145 

 
826988 

 
831369 

 
GLK1 

-
1,55

5074 

 
0 

 
0 

 
1098,818

841 

 
1128,6 

 
10,140318

54 

 
1098
,818
841 

 
727,514

4825 

 
708,8 

 
9,4692347

94 

 
727,51
4482 

 
NC_001135 

 
50798 

 
52380 

 
HXK1 

-
2,93

 
0 

 
0 

 
3948,095

 
4055,1 

 
11,985521

 
3948

 
1382,93

 
1347,4 

 
10,395962

 
1382,9

 
NC_001138 

 
253552 

 
255089 
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9273 425 78 ,095 8105 49 381 

 
HXK2 

-
1,14

4461 

 
0,3828

336 

 
0,8247

74 

 
88,30103

387 

 
90,7 

 
6,5030306

46 

 
88,3
0103
387 

 
79,4233

5348 

 
77,4 

 
6,2742616

61 

 
79,423
3535 

 
NC_001139 

 
23895 

 
25435 

 
MAL11 

 
1,16

1809
5 

 
0,5179 

 
0,9167

31 

 
33,97050

169 

 
34,9 

 
5,1251551

31 

 
33,9
7050
169 

 
40,6290

7147 

 
39,6 

 
5,3074285

25 

 
40,629
0715 

 
NC_001139 

 
1073923 

 
107585 

 
MAL12 

-
1,69

8506 

 
0,3596

881 

 
0,8032

63 

 
7,794903

502 

 
8 

 
3 

 
7,79
4903
502 

 
4,71993

3937 

 
4,6 

 
2,2016338

61 

 
4,7199
3394 

 
NC_001139 

 
1076559 

 
107839 

 
MAL13 

 
1,06

3724
7 

 
0,7640

937 

 
0,9900

09 

 
45,11229

924 

 
46,3 

 
5,5329402

88 

 
45,1
1229
924 

 
49,3332

136 

 
48,1 

 
5,5879649

89 

 
49,333
2136 

 
NC_001139 

 
1070253 

 
107175 

 
MAL31 

-
1,24

4016 

 
0,0267

35 

 
0,1450

77 

 
226,9946

516 

 
233,1 

 
7,8648051

94 

 
226,
9946
516 

 
187,803

3101 

 
183 

 
7,5156998

38 

 
187,80

331 

 
NC_001134 

 
802591 

 
804515 

 
MAL32 

-
1,00

8838 

 
0,9786

531 

 
1 

 
18,34586

217 

 
18,8 

 
4,2326607

57 

 
18,3
4586
217 

 
18,6838

8787 

 
18,2 

 
4,1858665

45 

 
18,683
8879 

 
NC_001134 

 
805311 

 
807145 

 
MAL33 

 
1,19

4141
1 

 
0,4114

399 

 
0,8484

03 

 
38,63098

26 

 
39,7 

 
5,3110671

02 

 
38,6
3098

26 

 
47,5628

4807 

 
46,3 

 
5,5329402

88 

 
47,562
8481 

 
NC_001134 

 
800483 

 
801969 

 
MPH1 

 
1,32

 
0,3442

 
0,7863

 
18,96457

 
19,5 

 
4,2854022

 
18,9

 
25,9686

 
25,3 

 
4,6610654

 
25,968

 
NC_001141 

 
357375 

 
360436 
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8467 937 43 844 19 6457 6063 8 6606 

 
MPH2 

 
2,55

9794
9 

 
0,7125

141 

 
0,9835

32 

 
0,146839

005 

 
0,2 

-
2,3219280

9 

 
0,14
6839
005 

 
0,50711

7587 

 
0,5 

 
-1 

 
0,5071
1759 

 
NC_001136 

 
5945 

 
7854 

 
MPH3 

-
1,13

0847 

 
0,9011

258 

 
1 

 
2,147130

269 

 
2,2 

 
1,1375035

24 

 
2,14
7130
269 

 
1,93801

7093 

 
1,9 

 
0,9259994

19 

 
1,9380
1709 

 
NC_001142 

 
737968 

 
739856 

 
SOR1 

 
1,79

1856
4 

 
0,7653

566 

 
0,9900

09 

 
0,409419

064 

 
0,4 

-
1,3219280

9 

 
0,40
9419
064 

 
0,73607

0738 

 
0,7 

-
0,5145731

73 

 
0,7360
7074 

 
NC_001142 

 
736004 

 
737157 

 
SOR2 

 
1,36

5223
9 

 
0,8970

259 

 
1 

 
0,295691

546 

 
0,3 

-
1,7369655

9 

 
0,29
5691
546 

 
0,44804

3058 

 
0,4 

-
1,3219280

95 

 
0,4480
4306 

 
NC_001136 

 
8643 

 
9796 

 
XYL2 

-
1,54

5883 

 
0,1504

843 

 
0,4929

95 

 
26,98330

304 

 
27,7 

 
4,7918140

71 

 
26,9
8330
304 

 
17,9719

2322 

 
17,5 

 
4,1292830

17 

 
17,971
9232 

 
NC_001144 

 
274101 

 
275251 

 

Gliconeogênese/ Glicólise 
 

 
APP1 

-
1,09

7183 

 
0,6706

793 

 
0,9759

02 

 
43,44259

654 

 
44,6 

 
5,4789718

05 

 
43,4
4259
654 

 
40,7623

3911 

 
39,7 

 
5,3110671

02 

 
40,762
3391 

 
NC_001146 

 
447571 

 
449414 

 
FBP1 

 
2,23

 
0,0005

 
0,0053

 
24,89531

 
25,6 

 
4,6780719

 
24,8

 
57,3839

 
55,9 

 
5,8047763

 
57,383

 
NC_001144 

 
873706 

 
874832 
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5820 336 52 207 05 9531 9036 78 9904 

 
ICL1 

 
1,35

5185
5 

 
0,3957

578 

 
0,8344 

 
13,25043

792 

 
13,6 

 
3,7655347

46 

 
13,2
5043
792 

 
18,4381

3036 

 
18 

 
4,1699250

01 

 
18,438
1304 

 
NC_001137 

 
285201 

 
286954 

 
ICL2 
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Representação dos dados analisados do sequenciamento de RNA, com representação dos dados: Feature ID; D4 vs C4 fold 

change; D4 vs C4 s - P-value; D4 vs C4 s - FDR C4 -Expression values; C4 - Normalized expression values; C4 -  Transformed 

values; C4 -  RPKM; D4 - Expression values; D4 - Normalized expression values; D4 -  Transformed values; D4 – RPKM; D4-

Chromosome; D4 - region start; D4 - region end. 


