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RESUMO

O género Passiflora L. compreende cerca de 500 espécies, com maior diversidade nas regides
neotropicas, principalmente no subgénero Passiflora, com ~250 espécies. Passiflora foetida L.
foi a primeira linhagem a divergir dentro desse subgénero e apresenta nimero cromossémico
haploide n = 10, diferindo das demais, que possuem n = 9. Dentro das espécies do subgenero,
h& uma abundéncia da fracdo repetitiva que é compativel ao aumento de tamanho de seus
genomas. Para as espécies da secdo Dysosmia, onde P. foetida esta inserida, ndo ha estudos
detalhados sobre a fracdo repetitiva. Além disso, dentro dessa espécie, ha& um complexo de
variedades pouco compreendido, com ampla distribuicdo geografica, caracterizado
principalmente por diferencas morfoldgicas. O objetivo deste trabalho foi caracterizar
detalhadamente a fracao repetitiva do genoma de P. foetida, e analisar de forma comparativa a
organizacao dos repeats em relagdo as demais espécies do subgénero caracterizadas em estudos
anteriores. Com o intuito de investigar a existéncia de variacdo intraespecifica na fracao
repetitiva de P. foetida, também analisamos comparivamente variedades. Os resultados
demonstraram que P. foetida possui uma proporcdo de fracdo repetitiva condizente com o
tamanho de seu genoma 1C= 440,1 Mpb, porém com uma acentuada variagdo intraespecifica.
Os retroelementos do tipo Tyl/copia foram os mais abundantes, assim como nas outras espécies
do subgénero, porém os do tipo Ty3/gypsy representaram uma fracdo muito menor em relacao
as demais. Também foi observada similaridade com DNAs satélites de diferentes subgéneros,
corroborando sua posicdo filogenética ancestral. As analises entre suas variedades
evidenciaram grande plasticidade na composi¢do gendmica, menor que entre as espécies ja
descritas da se¢do Dysosmia. Além disso, novos satélites espécie-especificos foram descritos,
principalmente compondo a sua regido centromérica, destacando-se a identificacdo do primeiro

satélite centromérico do género evidenciando eventos recentes no grupo.

Palavras-chave: Genbmica comparativa; Passiflora; Repitoma; Retrotransposons; satélite

centromérico



ABSTRACT

The genus Passiflora L. comprises approximately 500 species, with its greatest diversity in
Neotropical regions, particularly within the subgenus Passiflora, which includes around 250
species. Passiflora foetida L. was the first lineage to diverge within this subgenus and has a
haploid chromosome number of n = 10, differing from the others, which have n = 9. Within this
subgenus, the repetitive fraction is abundant and correlates with the increase in genome size.
However, for species of section Dysosmia, to which P. foetida belongs, detailed studies on the
repetitive fraction are still lacking. Additionally, this species encompasses a poorly understood
complex of varieties with a wide geographical distribution, primarily characterized by
morphological differences. The objective of this study was to provide a detailed
characterization of the repetitive fraction in the genome of P. foetida and to comparatively
analyze the organization of repeats in relation to other species of the subgenus previously
characterized. To investigate the existence of intraspecific variation in the repetitive fraction of
P. foetida, we also conducted a comparative analysis among its varieties. The results showed
that P. foetida has a repetitive fraction proportion consistent with its genome size (1C = 440.1
Mbp) but exhibits pronounced intraspecific variation. Tyl/copia retroelements were the most
abundant, as observed in other species of the subgenus, whereas Ty3/gypsy elements
represented a much smaller fraction. Similarity with satellite DNAs from different subgenera
was also observed, supporting its ancestral phylogenetic position. Analyses among its varieties
revealed significant plasticity in genomic composition, though lower than that observed among
previously described species of section Dysosmia. Additionally, new species-specific satellites
were identified, mainly in its centromeric region, highlighting the discovery of the first

centromeric satellite in the genus and providing evidence of recent evolutionary events in the

group.

Keywords: Comparative genomics; Passiflora; Repitome; Retrotransposons; Centromeric

satellite
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1. INTRODUCAO

As angiospermas apresentam uma grande varia¢do no seu genoma, desde o conteudo de
DNA ao nimero cromossomico, além de variacdes estruturais e de composicao de sequéncias
(Jiaoetal., 2011; Cartaetal., 2020; Carta et al., 2022). Essa variacdo pode impactar na evolugéao
das plantas de diversas maneiras, podendo interferir na duracdo do ciclo celular e de vida, na
frequéncia de recombinacéo, no isolamento reprodutivo e surgimento de novas espécies, e até
de novos genes através da insercdo de elementos repetitivos (Bennett; Leitch, 2005; Jiao et al.,
2011; Contreras et al., 2015; Bourque et al., 2018). No entanto, ainda pouco se sabe sobre o
impacto das mudancgas cromossémicas na evolugdo de linhagens especificas de plantas.

Os genomas sd@o compostos por sequéncias Unicas e repetitivas, sendo estas Gltimas
consideradas abundantes na maioria dos genomas vegetais (Heslop-Harrison; Schwarzacher,
2011). As sequéncias Unicas ou de baixo nimero de copias incluem grande parte dos genes
codificadores de proteinas. Ja na fracdo repetida, encontram-se elementos transponiveis e
sequéncias repetidas em tandem, como os DNAs satélites e 0 DNA ribossomal (DNAr), este
ultimo responsavel pela sintese do RNA ribossomal (RNAr) e consequentemente, pela
formacdo dos ribossomos (Richard et al., 2008). Sequéncias Unicas e repetidas podem servir
para a caracterizacdo de cariotipos e distincdo entre eles, sendo indispenséaveis nos estudos de
evolucdo cromossomica (Jiang et al., 2019).

O género Passiflora L. compreende cerca de 500 espécies, com maior concentracao de
diversidade nas regides neotropicais. A América do Sul é o centro de origem de mais de 95%
das espécies do género, sendo o Brasil um dos principais centros de diversidade (Ferreira., 1994;
Bernacci et al., 2025). O género apresenta importancia alimenticia, medicinal e ornamental e é
dividido em quatro subgéneros principais: Astrophea, Deidamioides, Decaloba e Passiflora
(Ulmer; MacDougal., 2004; Cauz-Santos et al., 2020), estando no subgénero Passiflora a
maioria das espécies de interesse econdmico. Além do grande numero de espécies e da grande
variacdo morfoldgica observada, o género apresenta extensa variacdo cromossémica, com cada
subgénero apresentando um numero cromossdémico basico diferente (Sader et al., 2019). Uma
analise citogenética de representantes com nimeros cromossomicos distintos pode permitir
entender os principais mecanismos que moldaram a evolu¢do cromossémica no grupo.

Estudos sobre o conteudo de DNA também estdo disponiveis para varias espécies do
género e mostram uma variacdo maior que 10x, de 2C = 0,42 pg em P. organensis Gardner
(subgénero Decaloba), a 2C = 5,36 pg para P. quadrangularis L. (subgénero Passiflora) (Souza
et al, 2004; Yotoko et al, 2011). Nesse tltimo estudo, foi observada correlagdo positiva entre

tamanho do genoma e tamanho das flores, indicando que o tamanho do genoma pode estar
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relacionado a evolucdo adaptativa no grupo. Sader et al. (2021), analisando a fragdo repetitiva
de trés espécies, com genomas pequeno (P. organensis), intermediario (P. cincinnata Mast.) e
grande (P. quadrangularis), revelaram duas linhagens de retroelementos, Ty1/copia (Angela) e
Ty3/gypsy (Tekay), como as principais responsaveis pela variagdo do tamanho do genoma no
género. Além disso, enquanto os genomas grandes apresentavam baixa diversidade de DNAs
satélite, P. organensis apresentou 45 familias distintas (Sader et al., 2021).

A espécie Passiflora foetida L. é uma trepadeira amplamente distribuida, nativa de
regides tropicais das Americas e do Caribe, mas também naturalizada — e, em alguns casos,
invasora — em diversas partes do mundo, incluindo Africa, Sul da Asia, Oceania e Havai (Zou
et al., 2023). Suas flores, que variam em coloracdo de roxo a branco, apresentam grande
diversidade morfoldgica, permitindo a identificacdo de seis variedades: P. foetida var. foetida
L., var. nigelliflora Hooker, var. oaxacana Killip, var. acapulsensis Killip, var. ellisonii
Vanderplank e var. baraquiniana (Lem.) Vanderplank (Vanderplanck, 2013). Apesar da
notavel plasticidade fenotipica e da diversidade varietal, poucos estudos investigaram essas
variacdes, tratando a espécie de forma generalizada. Essa abordagem limitada compromete a
compreensdo de sua complexidade evolutiva, tanto no nivel especifico quanto dentro do grupo
ao qual pertence. Em estudos com pimentas (Capsicum annuum L.; Moscone et al., 2007;
Scaldaferro et al., 2013), quiabo (Abelmoschus esculentus L.; Liu et al., 2024) e quinoa
(Chenopodium quinoa Kuntze.; Heitkam et al., 2020) por exemplo, foram reveladas varia¢oes
intraespecificas das sequéncias repetitivas. Apesar de estudos mais restritos a certos elementos
repetitivos, ndo sdo muitos os trabalhos que mostram diferencas na fracdo repetitiva de maneira
mais ampla entre individuos de uma mesma espécie, tornando estudos como esses essenciais
para a compreensao do processo evolutivo e adaptativo de certas espécies.

Diante desse cenario, nosso principal objetivo foi investigar a composicdo e organizacao
da fracdo repetitiva do genoma de P. foetida (n = 10), contribuindo para a compreensdo dos
mecanismos evolutivos que moldam a diversidade gendmica da espécie a niveis intra- e

interespecificos.
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2. FUNDAMENTAGCAO TEORICA

2.1 Genoma de Plantas

Os genomas vegetais nucleares variam amplamente entre espécies e outros niveis
taxonémicos, tanto em numero cromossémico quanto em composicdo e conteudo de DNA
(Bennett; Leitch, 2005; Jiao et al., 2011). Apesar da relativa constancia do contetdo de DNA
dentro de espécies, ha variacdes significativas entre grupos filogenéticos distintos (Greilhuber
et al., 2006; Pellicer et al., 2010; Fernandez et al., 2024). Além disso, espécies com grandes
genomas néo estdo distribuidas de forma uniforme na arvore evolutiva, mas restritas a alguns
clados especificos, como Liliales (monocotiledéneas), Santalales (eudicotileddneas) e
Ophioglossales (pteriddfitas) (Leitch et al., 2005; Leitch et al., 2010). Esses padrdes sugerem
que a expansao do genoma ocorre de maneira recorrente e independente ao longo da evolucéo
das plantas (Leitch et al., 2005; Greilhuber, 2005; Bennet; Leitch, 2011).

O tamanho do genoma das espécies ndo esta diretamente relacionado a sua
complexidade bioldgica, fendbmeno conhecido como paradoxo do valor C (Swift, 1950). O
aumento do genoma em plantas decorre, em grande parte, da amplificacdo de sequéncias ndo
codificantes, como elementos transponiveis, que podem representar mais da metade do genoma
e variam de 14% em mamao (Carica papaya L.) a mais de 85% no milho (Zea mays L.;
Bennetzen, 2000; Baucom et al., 2009).

A dindmica evolutiva dos elementos transponiveis é influenciada por fatores gendmicos
e ambientais, como estresses abioticos e eventos de poliploidia. Proliferacdes abundantes de
retrotransposons ja foram documentadas em espécies como milho (Zea mays), arroz (Oryza
sativa L.) e algodao (Gossypium hirsutum L.), frequentemente associadas a expansdes rapidas
do genoma (Piegu et al., 2006; Hawkins et al., 2009). No entanto, mecanismos de reducao
gendmica, como recombinacdo desigual, contrabalanceiam esses aumentos e promovem a
perda de DNA, como observado em Arabidopsis Heynh. e O. sativa (Devos et al., 2002; Grover;
Wendel, 2010). Espécies com genomas pequenos, como Arabidopsis thaliana L., possuem
mecanismos eficientes para limitar a proliferacdo desses elementos, enquanto espécies com
genomas grandes frequentemente apresentam baixa taxa de delecdo e maior tolerancia a

proliferacdo (Bennetzen et al., 2005; Grover; Wendel, 2010).

2.1.2 Repitoma
Uma fracdo considerdvel do genoma de eucariotos, o repitoma, é composta por
sequéncias de DNA repetitivo (Wells; Feschotte, 2020). Essas repeti¢es surgem através de

mecanismos que dao origem a copias extras de uma sequéncia, que pode estar dispersa (DNA
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repetitivo disperso), ou adjacentes formando blocos ao longo do genoma (sequéncias repetidas
em tandem) (Treangen; Salzberg, 2012). Por muito tempo, 0 DNA repetitivo foi considerado
como DNA “lixo” ou “egoista”, porém, sabe-se hoje que essas sequéncias repetidas
desempenha importante papel na composicdo e evolucdo dos genomas (Biscotti et al., 2015;
Sader, 2020), como estabilidade do genoma, recombinagdo, modulacdo da cromatina e
modificacdo da expressao génica (Biscotti et al. 2015). Assim como a poliploidia, 0 aumento e
diminuicdo no nimero de cdpias de sequéncias repetitivas, contribui para a variagao do tamanho
do genoma em plantas, refletindo diferentes estratégias evolutivas na especiacdo (Albach e
Greilhuber 2004; Sader et al., 2021).

A fracdo repetitiva do genoma é composta tanto por sequéncias organizadas em
repeticdes dispersas, como elementos transponiveis, quanto por repeticdes em tandem, como
DNAs satélites e DNA ribossomal (DNAr) responsavel pela sintese de RNA ribossomal
(RNAr) (Richard et al.,, 2008). Essas sequéncias, tanto Unicas quanto repetitivas, sdo
fundamentais para caracterizacdo cariotipica e distingdo entre espécies, tornando-se
indispensaveis para estudos de evolucdo cromossdmica (Jiang et al., 2019).

Os elementos transponiveis (TEs - do inglés “transposable element”) recebem esse
nome devido a sua capacidade de se mover no genoma e se inserir de forma autdbnoma em
distintos sitios, podendo representar até 90% do tamanho do genoma (Mehrotra; Goyal, 2014).
O genoma humano, por exemplo, é formado por 45% de sequéncias repetidas (Lander et al.
2001), enquanto essa fracdo corresponde a 52% do genoma do gamba (Mikkelsen et al. 2007)
ou 85% do genoma do milho (Schnable et al. 2009). Os TEs podem ser classificados de acordo
com seu mecanismo de transposicdo em duas classes, 0s elementos de Classe | e de Classe II.
Os elementos de Classe | (também chamados de retrotransposons) se transpdem por meio de
um mecanismo de “copiar e colar” (do inglés, copy-and-paste). Atraves da transcriptase
reversa, intermediarios de RNA geram cépias de DNA complementares, posteriormente
reintegradas no genoma. Os retrotransposons podem ser classificados em LTR (do inglés, Long
Terminal Repeat), elementos com longas repeticdes terminais, e ndo-LTR, que incluem
elementos nucleares intercalados longos e curtos (LINEs e SINEs) (Bourque et al., 2018;
Wicker et al., 2018; Neumann et al., 2019).

Ja os elementos de Classe 11, ou transposons de DNA, s&o elementos que possuem em
seus terminais sequéncias invertidas que sdo reconhecidas por uma enzima transposase, que é
responsavel pelo corte e reinsercdo destes elementos em outros locais do genoma (Wicker et
al., 2018; Bourque et al., 2018), sendo este mecanismo de transposi¢do conhecido como “cortar

e colar” (do inglés cut-and-paste). Além dessas classificacbes, os TES sd@o ordenados em
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superfamilias e familias de acordo com a similaridade e organizacdo dos seus dominios
proteicos (Neumann et al., 2019). Os retrotransposons do tipo LTR, por exemplo, possuem uma
estrutura bem conservada com os dominios GAG, protease (PROT), transcriptase reversa (RT),
ribonuclease H (RH) e integrase (INT). A ordem desses dominios classifica os elementos LTRs
nas subfamilias Tyl/copia e Ty3/gypsy (Neumann et al., 2019).

As sequéncias em tandem ou DNA satélite (DNAsat) sdo sequéncias geralmente ndo
codificantes, abundantes e dispostas em uma conformacéo head-to-tail, ou seja, orientadas na
mesma direcdo. Sdo formadas por mondmeros que podem variar em comprimento, composicao
de nucleotideos, complexidade das sequéncias e abundancia (Plohl et al., 2012). S&o
consideradas sequéncias de réapida evolucdo, visto que se alteram rapidamente em nimero e
posicao de sitios (Biscotti et al., 2015; Garrido-Ramos, 2015).

Dentre 0s mecanismos responsaveis por essa dinamica evolucdo esta o crossing over
desigual entre regides homologas, um dos mecanismos que podem levar a expansao ou reducao
dos arranjos de sequéncias, por promover a transferéncia ndo reciproca de segmentos de DNA
por meio da recombinacdo (Plohl et al., 2012). Esse processo esta diretamente relacionado a
evolucdo em concerto, fendmeno no qual a fixacdo de uma variante da sequéncia na populacéo
ocorre por meio da recombinacdo na meiose e da segregacdo cromossémica (Plohl et al., 2012;
Louzada et al., 2020). Como resultado, surgem padrdes variados de familias de DNA repetitivo,
0 que gera diversidade dentro e entre espécies distintas (Feliner; Rosselld, 2012; Plohl et al.,
2012; Sader, 2020; Louzada et al., 2020). Assim, espécies distintas podem apresentar familias
de DNA satélites diferentes, embora, em alguns casos, esses satélites sejam compartilhados
entre espécies relacionadas. Esse Gltimo caso ocorre, por exemplo, em Phaseolus L., em que
diferentes familias de satélites, como o satélite khipu e o satélite jumper compdem as regies
subteloméricas e pericentroméricas de algumas espécies analisadas deste género (Ribeiro et al.,
2017a).

Assim, a evolugdo do tamanho do genoma reflete um equilibrio entre proliferacdo e
eliminacdo de elementos repetitivos. Essa variagdo no tamanho e na composi¢do dos genomas
tem profundas implicacBes na sistemética, ecologia e no melhoramento genético, tornando
essencial a compreensdo dos fatores que regulam a dindmica da fracdo repetitiva e sua

influéncia na evolucdo das plantas (Bennett; Leitch, 2005).

2.2 Ferramentas Para Caracterizacdo Do DNA Repetitivo
O estudo do DNA repetitivo progrediu significativamente desde a introdugéo das

tecnologias de sequenciamento de nova geragcdo (NGS) (Margulies et al., 2005) associadas a
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novas e aprimoradas analises bioinformaticas. Por exemplo, o procedimento de agrupamento
de leituras de sequéncia do genoma com base na similaridade foi aprimorado pelo emprego de
métodos baseados em grafos (Novék et al., 2010), o que permitiu ndo apenas a montagem mais
rapida de genomas plastidiais, mitocondriais e nucleares, mas também facilitou a caracterizacéo
de sequéncias repetitivas, como elementos transponiveis e DNAs satélites (Buermans; Den
Dunnen, 2014). Esta abordagem tem sido eficiente na identificacdo e caracterizacdo de
elementos repetidos em diversos organismos (Aversano et al., 2015; Gaiero et al., 2019; Van-
Lume et al., 2019; Ferretti et al., 2020; McCann et al., 2020; Ribeiro et al., 2020; Sader et al.,
2021).

A plataforma online RepeatExplorer2 (http://www.repeatexplorer.org/) utiliza o
principio de agrupamento por similaridade para realizar a caracterizacdo dos repeats por meio
de uma comparacdo par-a-par de todas as leituras (reads) disponiveis geradas no
sequenciamento (all-to-all pairwise). Essa andlise pode ser feita de forma comparativa entre
diferentes individuos da mesma espécie ou em espécies diferentes (Novék et al., 2010; Novak
etal., 2013). A abundancia e similaridade de clusters de repeats podem ter um sinal filogenético
em nivel de género e familia, podendo ser, inclusive, mais informativa que sequéncias
tradicionalmente utilizadas por sequenciamento tipo Sanger (Dodsworth et al., 2015a; 2015b;
2016; 2017; 2018).

Outras ferramentas apropriadas para a analise de dados de DNAs repetitivos incluem o
DensityMap (Guizard et al., 2016) e o shinyCircos (Yu et al., 2018), ambos pacotes vinculados
ao RStudio/Linux. O DensityMap pode ser utilizado para delimitar sequéncias repetitivas e suas
respectivas densidades ao longo dos cromossomos, enquanto o shinyCircos permite a
montagem de graficos ilustrativos. Essas metodologias estdo entre as mais eficientes para
visualizar a composicdo genémica (Yu et al., 2018) e tém se mostrado eficazes na identificacdo
e caracterizacdo de elementos repetitivos em diversos organismos (Campa et al., 2020; De Assis
et al., 2023; Wang et al., 2024).

2.3 Variabilidade Intraespecifica do DNA Repetitivo

Anélises referentes a existéncia de variabilidade da fracdo repetitiva ainda tem sido
pouco observada entre diferentes acessos de uma mesma especie. As abordagens mais comuns
encontradas em trabalhos focam em apenas um tipo especifico de DNA repetitivo, em geral,
com o DNAsat. Estudos com acessos de quiabo (Abelmoschus esculentus L.), demonstraram
variagdes em relacdo ao nimero de copias entre os cromossomos (Liu et al., 2024). Outro estudo

em quinoa (Chenopodium quinoa Kuntze.), que varias subfamilias de DNAsat se tornaram
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subgenoma-especificas e exibiram padrbes de abundancia genémica variados (Heitkam et al.,
2020).

Em pimentas (Capsicum annuum L.) foi evidenciada relacdo entre variabilidade do
DNA repetitivo e diferencas cariotipicas entre seus citotipos, incluindo o nimero e tipo de
cromossomos (metacéntricos, submetacéntricos e telocéntricos) e padrdes de heterocromatina,
entre variedades de uma espécie e diferentes acessos de uma mesma variedade (Moscone et al.,
2007; Scaldaferro et al., 2013). Esse comportamento pode demonstrar como as pressoes
evolutivas e os processos de adaptacdo podem moldar de maneira distinta os elementos

repetitivos em diferentes contextos gendomicos (Oliver et al., 2013; Ricc et al., 2018).

2.4 Citogenética

A citogenética compreende o estudo dos cromossomos, isolados ou em conjunto,
distendidos ou condensados, tanto no que se refere a sua morfologia, funcdo, organizagdo e
replicacdo, como a sua variagéo e evolugédo (Guerra, 1988; Silva, 2018). Os cromossomos sao
as unidades herdaveis dentro do nucleo das células eucaridticas, e cada um deles é composto
por uma Unica molécula de DNA linear e de dupla fita que corresponde geneticamente a um
grupo de ligacdo (Lewin, 2007). Estas moléculas permitem a acumulacdo de DNA (geralmente
redundante), o que pode ocasionar a alta diversificacdo tanto qualitativa, quanto quantitativa,
observada nos cromossomos de eucariotos (Sader, 2020).

O conjunto cromossdmico de uma espécie (cariotipo) pode ser caracterizado quanto ao
nimero e morfologia dos cromossomos (metacéntricos, submetacéntricos e acrocéntricos);
ndmero de bandas heterocromaticas; e com a utilizacdo de sondas de sequéncias de DNA
através da técnica de hibridizacdo in situ fluorescente (FISH) (Guerra, 2008). Além disso, a
partir do estudo dos cari6tipos de espécies relacionadas, é possivel observar variacfes tanto
interespecificas, quanto intraespecificas que podem ser caracteristicas de determinado género
ou espécie (Souza et al., 2008). Dessa forma, os estudos citogenéticos podem contribuir
significativamente para diversas areas, tais como a genética, evolucado, sistematica e até mesmo

melhoramento de plantas.

2.5 Ferramentas Citomoleculares

Uma das técnicas de coloragdo mais utilizadas para a caracterizagdo cromossémica em
plantas é o bandeamento com os fluorocromos cromomicina A3 (CMA) e 4°, 6-diamidino- 2-
fenilindol (DAPI). Esses fluorocromos marcam as regides mais ricas em GC e AT,

respectivamente, e o bandeamento com tais fluorocromos € empregado para analise da
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heterocromatina cromossdmica (Guerra, 2000), sendo Util tanto para investigar sua distribuicdo
e padrbes encontrados entre espécies relacionadas, quanto entre espécies de diferentes géneros
(Cordeiro et al, 2017).

O desenvolvimento de técnicas como a de hibridizacdo in situ fluorescente (FISH)
marca a transicdo da citogenética classica para a citogenética molecular. A técnica tornou
possivel visualizar sequéncias de DNA nos cromossomos através de sondas fluorescentes.
Essas sondas consistem principalmente em um segmento complementar de DNA ou RNA
selecionado, isolado, amplificado e marcado, que é hibridizado nas células de interesse. Elas
podem ser marcadas de forma direta ou indiretamente com fluor6foros de diferentes
comprimentos de onda, como o isotiocianato de fluoresceina (FITC) ou Cy3, permitindo assim,
a sua visualizacdo por microscopios de fluorescéncia (Guerra, 2004).

As sequéncias mais utilizadas na FISH sdo os DNAs ribossomais, 5S e 35S, pois essas
sequéncias repetitivas sdo dispostas em tandem, ou seja, formando blocos os quais podem ser
facilmente detectados pela técnica (Guerra, 2004). Além disso, as sequéncias dos DNAr 35S e
5S sdo altamente conservadas, podendo ser detectadas com sondas heterélogas em analises
comparativas entre tdxons. O feijdo comum (Phaseolus vulgaris L.), por exemplo, apresenta
um acimulo de nameros de sitios de DNAr 35S nas linhagens dos Andes em relagdo as
linhagens mesoamericanas (Pedrosa-Harand et al., 2006).

Dentre diversas outras abordagens que podem ser feitas com a técnica, a distribuicdo de
sitios de DNA ribossomal ou outros DNAsat é uma das mais usadas, seja para analisar a
variabilidade desses sitios entre espécies relacionadas (Souza et al., 2008), sua relacdo com
regides heterocromaticas (Cabral et al., 2006) ou para investigar 0 nimero cromossémico
basico de um género (Melo, 2003). Além disso, auxiliam em uma das mais importantes
aplicacdes da FISH: a construcdo de mapas citogeneticos (Fonséca et al., 2010; Silva et al,
2011; Van-Lume et al., 2019; Ramos et al., 2023; Mata-Sucre et al., 2024; Nascimento et al.,
2025).

2.6 Passiflora Subgénero Passiflora L.

O género Passiflora L. € o maior género da familia, e engloba ~500 espécies,
distribuidas especialmente nos Neotropicos (Ulmer; MacDougal, 2004). A América do Sul é o
centro de origem de mais de 95% das espécies do género, sendo o Brasil um dos principais
centros de diversidade do grupo (Bernacci, 2025).

Sua ampla variagdo morfoldgica pode ser resultado de seu habitat diverso, assim como

suas relagbes coevolutivas com muitos organismos, incluindo uma ampla variedade de
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polinizadores, como pequenos e grandes insetos, passaros e morcegos (Ocampo; Coppens,
2017). Devido a essa grande variacdo de caracteres florais e vegetativos, o género foi
tradicionalmente dividido em 22 subgéneros (Killip, 1938), mais recentemente reorganizados
em quatro subgéneros principais: Astrophea, Deidamioides, Decaloba e Passiflora (Ulmer &
MacDougal, 2004).

O subgénero Passiflora inclui 250 espécies que exibem grandes flores com mdaltiplas
séries de filamentos coronais. E o mais diversificado grupo dentro da América do Sul e é o
maior e mais conhecido dos subgéneros, em parte pela importancia econémica de algumas de
suas espécies, como o maracuja azedo ou amarelo (P. edulis Sims) ou 0 maracuja doce (P. alata
Curtis) (Ulmer; MacDougal, 2004). Muitas de suas espécies selvagens possuem frutos
comestiveis e sdo plantadas na América Latina, mas ndo sdo amplamente exploradas
comercialmente, sendo um exemplo 0 maracuja da caatinga (Passiflora cincinnata Mast), da
qual recentemente foi langada uma cultivar BRS Sertdo Forte com fins agrondémicos (Biasoto
et al., 2021). A secdo Dysosmia DC. é um pequeno grupo de 21 espécies intimamente
relacionadas dentro do subgénero Passiflora, que possui relagdes ainda muito incertas entre
elas, ja que muitas de suas espécies, antes eram consideradas como parte de P. foetida, e ainda
pouco exploradas (Vanderplanck 2013).

Cruzamentos interespecificos também sdo realizados como uma alternativa para a
introducdo de genes selvagens para as espécies cultivadas (Vanderplank, 1991). Alguns
hibridos sexuais podem ser obtidos com o objetivo de aumentar o valor ornamental das plantas
(Vanderplank, 1991), tolerar baixas temperaturas (Knight, 1991) ou melhorar as caracteristicas
agrondmicas (Ruberté-Torres; Martin, 1974; Knight, 1991). Hibridos somaticos também
podem ser produzidos para obter plantas resistentes a doencas ou baixas temperaturas (Dornelas
et al., 1995; Otoni et al., 1995; Barbosa; Vieira, 1997).

Do ponto de vista citogenético, o subgénero Passiflora apresenta o numero
cromossdémico bésico x = 9 (Melo; Guerra, 2001; Hansen et al., 2006; Sader et al., 2019), com
excecao de P. foetida L. (n = 10). Em estudos filogenéticos, P. foetida é a primeira linhagem a
divergir e aparece como irméd das demais espécies do subgénero (Krosnick et al., 2013; Cauz-
Santos et al., 2020; Cauz-Santos et al., 2025). Considerando o ancestral do género como tendo
X = 12 (Melo; Guerra, 2021), é possivel que o n = 10 seja um namero intermediario em uma
série de disploidia descendente até o n = 9 e o real numero ancestral do subgénero.

Em relacdo as bandas heterocrométicas e DNAr no subgénero, todas as espécies
analisadas até o momento apresentaram os sitios de DNAr, tanto 35S quanto 5S terminais ou

subteloméricos (Coelho et al., 2016; Dias et al., 2020). A excecdo é P. foetida, que apresenta
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sitios subteloméricos de 5S, mas pericentroméricos para 35S (Melo; Guerra, 2003; Parisi,
2022), sugerindo alteraces cromossdmicas estruturais ou mudanca nas posi¢oes dos sitios. Os
tamanhos de genoma variam entre os subgéneros, sendo menores em Decaloba (0,207Mpb para
P. organensis Rose) e maiores em Passiflora (2,68Mpb para P. quadrangularis L.), com P.
foetida apresentando o menor tamanho dentro do subgénero (Yotoko et al. 2011). Sendo assim,
novamente P. foetida aparenta caracter intermediério, corroborando sua posi¢édo filogenética
ancestral.

Referente a fracdo repetitiva caracterizada dentro do grupo, estudos recentes descrevem
a fraco repetitiva do genoma de P. edulis (Araya et al., 2017; Costa et al., 2019; Pamponét et
al., 2019), bem como para, P. cincinnata, P. quadrangularis (subgenéro Passiflora) e P.
organensis (subgénero Decaloba). Os genomas de Passiflora apresentam variacdes
significativas na fracdo repetitiva, refletindo diferencas na composicao e expansdo de elementos
transponiveis (TES). A proporcdo de TES no genoma varia entre as espécies, sendo maior em
P. edulis (86,3%) (Ma et al., 2021) e menor em P. organensis (28%) (Sader et al., 2021). As
superfamilias Ty3/gypsy e Tyl/copia mostram padrdes distintos: P. quadrangularis e P. edulis
possuem maior abundancia de Ty3/gypsy, representando 35% e 33,33% do genoma,
respectivamente (Sader et al., 2021). J& P. cincinnata é dominada por Tyl/copia, que
corresponde a 35,7% do genoma, com destaque para a linhagem Angela (Sader et al., 2021).
Em P. organensis, a linhagem Tekay (Ty3/gypsy) predomina, sem a presenca de Angela (Sader
et al., 2021). Essas diferencas sugerem expansdes independentes dessas familias de TEs,
influenciando o tamanho genémico e fornecendo pistas sobre a evolucdo e relacdes

filogenéticas dentro do género.

2.7 Passiflora foetida L.

Passiflora foetida é uma espécie trepadeira, amplamente distribuida, nativa de regies
mais quentes das Américas e do Caribe (Figs. 1, 2). No entanto, também se tornou naturalizada
(e em alguns casos invasora) em varias partes do mundo, incluindo Africa, Sul da Asia e Havai
(Zou et al., 2023). Tem raizes lenhosas, caule sélido, gavinhas e folhas que variam no tamanho
e forma, carregando tricomas em toda a extensdo da planta, os quais secretam um liquido com
cheiro especifico, dando a fama da espécie de maracuja fedorento.

Ao contrario de outras espécies do género, P. foetida possui bracteas persistentes que
circundam as flores e permanecem durante a frutificacdo. Essas bracteas produzem tricomas
pegajosos que produzem enzimas digestivas e, portanto, essa espécie é considerada uma planta

protocarnivora (Radhamani et al., 1995; Zou et al., 2023). Como o epiteto sugere, P. foetida
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emite um forte odor quando as folhas sdo manuseadas. Apesar disso, 0s frutos sdo comestiveis,
e a planta tem sido usada na medicina tradicional (Patil; Paikrao, 2012). Essa espécie tem sido
considerada uma planta de potencial nutracéutico (Song et al., 2018), farmacoldgico
(Chiavaroli et al., 2020), além de potencial antifungico (Elangovan et al., 2022), e seus genes

tém potencial para introgressdo em plantas comerciais (Vijay et al., 2021).

Figura 1. Passiflora foetida L. — a. ramo; b. estipula; c. flor; d. estrutura interna da flor; e. bractea. Fonte:
Modificado de Silva E.O., et al., 2013.

Figura 2. Flor, bractea, fruto e folha de Passiflora foetida var foetida L. Acesso: APH0100; VVoucher: UFP90688.
Fonte: o autor.

Suas flores coloridas variam de roxas a brancas e apresentam uma grande diversidade
morfol6gica, sendo atualmente aceitas seis variedades: P. foetida var. foetida L., var.
nigelliflora Hooker, var. oaxacana Killip, var. acapulsensis Killip, var. ellisonii Vanderplank
e var. baraquiniana Vanderplank (Vanderplanck, 2013).
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As variedades de P. foetida apresentam semelhancgas em sua morfologia geral, como o
habito trepador, caule piloso, presenca de estipulas glandulares e folhas trilobadas. Todas
possuem flores com pétalas e sépalas lanceoladas, variando de 4 a 7 cm de diametro, além de
frutos ovoides ou globosos com sementes comprimidas e reticuladas. No entanto, ha diferencas
entre as variedades em aspectos especificos de morfologia floral, distribuicdo geogréfica e
adaptacdo ambiental (Vanderplanck, 2013).

A nivel comparativo, P. foetida var. foetida L. (Figura 3) € amplamente distribuida e
apresenta alta plasticidade fenotipica, com folhas de 3 a 8 cm e flores que variam em cor e
tamanho de acordo com as condi¢des ambientais (Vanderplanck, 2013). Em contraste, var.
nigelliflora (Figura 4), encontrada na America do Sul subtropical, exibe flores maiores (até 7
cm de diametro) e sépalas reflexas, além de folhas mais serrilhadas (Vanderplanck, 2013). A
var. oaxacana (Figura 5), restrita a Oaxaca, México, apresenta folhas pequenas (2,5-5,5cm) e
flores brancas com antese antes das 9 h, diferenciando-se da var. acapulcensis (Figura 6), que
possui folhas densamente velutinas e flores menores (2-3,5 cm), ocorrendo exclusivamente em
Guerrero, México (Vanderplanck, 2013). Ambas compartilham caracteristicas morfologicas
com var. foetida, mas mostram adaptacbes locais que justificam sua distin¢do taxonémica
(Vanderplanck, 2013).

A P. foetida var. ellisonii (Figura 7), amplamente distribuida nas regides tropicais, é
notavel por sua capacidade de rapido crescimento e adaptacdo a condi¢des adversas, com folhas
maiores (5-19 cm) e flores lilases, destacando-se pela tolerancia ao sal e rapido ciclo de vida
(Vanderplanck, 2013). Por fim, var. baraquiniana (Figura 8), encontrada no Brasil e noroeste
da Argentina, distingue-se pelas flores azul e branca com filamentos coroados bicolores e antese
pos-meridiana. As distingdes entre as variedades refletem suas adaptagdes a diferentes habitats
e condicBes climaticas, além de variacdes morfoldgicas sutis, como o tamanho das folhas, a
coloracdo floral e o horario de antese (Vanderplanck, 2013). Essas diferencas, associadas as

amplas semelhancas estruturais, ressaltam a complexidade evolutiva dentro do grupo.
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Figura 3. Passiflora foetida var. foetida L. na Ilha de Curagao. Fotografia: John Vanderplank. A, folha e estipulas,
x 0,7; B, bracteas, x 0,7; C, semente, x 4; D, meia flor, x 1; E, pélen, vistas polares (a) e equatorial (b), x 300.
Desenhado por John Vanderplank a partir de material coletado em Curagao. Fonte: Modificado de Vanderplank,
2013.

Figura 4. Passiflora foetida var. nigelliflora Hooker em cultivo. Fotografia: John Vanderplank. A, folha e
estipulas, x 0,7; B, bracteas, x 0,7; C, meia flor, x 1,4. Desenhado por John Vanderplank a partir de material

coletado na natureza. Fonte: Modificado de Vanderplank, 2013.

Figura 5. Passiflora foetida var. oaxacana Killip em cultivo. Fotografia: John Vanderplank. A, folha e estipulas,
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x 2; B, semente, x 3; C, bracteas, x 1. Desenhado por John Vanderplank a partir de material coletado na natureza.
Fonte: Modificado de Vanderplank, 2013.

Figura 6. Passiflora foetida var. acapulcensis Killip em cultivo. Fotografia: John Vanderplank. A, folha e
estipulas, x 1,5; B, bracteas, x 0,7. Desenhado por John Vanderplank a partir de material cultivado na Colecédo

Nacional de Passiflora. Fonte: Modificado de Vanderplank, 2013.

Figura 7. Passiflora foetida var. ellisonii Vanderplank em cultivo. Fotografia: John Vanderplank. A, folha e
estipulas, x 0,7; B, semente, x 3; C, bracteas, x 0,7. Desenhado por John Vanderplank a partir de material coletado

na natureza. Fonte: Modificado de Vanderplank, 2013.

Figura 8. Passiflora foetida var. baraquiniana Vanderplank em cultivo. Fotografia: Rob McPhail. A. folha e
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estipulas, x 0,7; B. bréacteas, x 0,7. Desenhado por John Vanderplank a partir de material cultivado na Cole¢édo
Nacional de Passiflora. Fonte: Modificado de Vanderplank, 2013.

Apesar dessa grande variedade e plasticidade fenotipica entre as variedades, ainda
existem poucos estudos que as diferenciem, optando pela utilizacdo apenas a nivel de espécie.
Esse fato dificulta a compreensdo da sua complexidade evolutiva, tanto para espécie em si,
guanto para o grupo a que pertence. Com os avancos da NGS, individuos de diferentes acessos
amplamente distribuidos de P. foetida foram sequenciados para realizacdo de estudos
filogenéticos baseados em dados plastidiais. O objetivo foi a compreensdo do histérico de
introducédo da espécie P. foetida sensu lato na Austrélia e esclarecer sua relagdo com outras
espécies de Passiflora presentes (Hopley, et al., 2021). Além disso, recentemente a espécie teve
seu genoma completo montado em escala cromossémica, onde foi descrita a abundancia de
Tyl/copia, e escassez de Ty3/gypsy (Zou et al., 2023). Esses conjuntos de dados abrem novas
oportunidades para explorar a composicao do cari6tipo usando ferramentas de citogendmicas,
incluindo uma andlise detalhada da porc¢éo repetitiva do genoma da espécie e do ponto de vista

intraespecifico, levando em consideracdo a identificacdo e ocorréncia de suas variedades.
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3. OBJETIVO

Caracterizar a fracdo repetitiva do genoma de variedades de Passiflora foetida (n = 10)

de forma comparativa com outras espécies do subgénero Passiflora (n = 9), a fim de melhor

compreender o papel das sequéncias repetitivas na evolucdo do grupo.

3.1 OBJETIVOS ESPECIFICOS

Caracterizar de forma detalhada a fracdo repetitiva de P. foetida;

Comparar a composicao da fracéo repetitiva de variedades de P. foetida (15 acessos);
Comparar a composicao da fracdo repetitiva entre P. foetida e outras espécies da se¢do
Dysosmia e do subgénero Passiflora, ainda ndo caracterizadas;

Investigar a distribuicdo cromossémica das principais sequéncias repetitivas em

diferentes acessos de P. foetida.
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RESUMO

O género Passiflora L. compreende ~500 espécies, com grande diversidade nos
neotrdpicos, principalmente no subgénero Passiflora. VVarias espécies desse subgénero possuem
uma fracdo repetitiva abundante, compativel com o aumento do tamanho de seus genomas. No
entanto, ainda ndo ha uma descricdo detalhada da fracao repetitiva de P. foetida, (n = 10), irma
das demais espécies do subgénero (n = 9). Além disso, essa espécie abriga um complexo de
variedades morfolégicas com ampla distribuicdo geogréfica. O objetivo deste projeto foi
caracterizar a fragdo de DNA repetitivo de P. foetida, comparando diferentes acessos de suas
variedades e as demais espécies da secdo Dysosmia e a outras do mesmo subgénero. Os
resultados demonstraram que P. foetida possui uma proporc¢éo de fracdo repetitiva condizente
com o tamanho de seu genoma, mas com uma acentuada variacdo intraespecifica. Os
retrotransposons LTR Tyl/copia foram mais abundantes, assim como nas outras espécies do
subgénero, porém os Ty3/gypsy representaram uma fracdo muito menor em relacédo as demais.
A variagdo observada dentro de P. foetida foi maior que a detectada entre espécies de Dysosmia.
Os DNAs satélites foram em parte exclusivos e em parte similares a de espécies de diferentes
subgéneros, corroborando sua posicao filogenética. Além disso, um satélite espécie-especifico
apresentou localizagdo proximal, sendo o primeiro possivel satélite centromérico do género,
indicando eventos evolutivos recentes na se¢do Dysosmia, e insgths sobre a evolugdo da fracdo

repetitiva dentro do subgnéro Passiflora.
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Palavras-chave: Centrobmero; DNA Satélite; Gendmica comparativa; Retrotransposons;

Variag&o intraespecifica.

ABSTRACT

The genus Passiflora L. comprises approximately 500 species, with great diversity in the
Neotropics, especially within the subgenus Passiflora. Several species of this subgenus possess
an abundant repetitive fraction, consistent with the increase in their genome size. However, a
detailed description of the repetitive fraction of P. foetida (n = 10), the sister species of other
subgenus members (n = 9), is still lacking. Moreover, this species encompasses a complex of
morphological varieties with a wide geographical distribution. This project's objective was to
characterize the repetitive DNA fraction of P. foetida, comparing different accessions of its
varieties with other species from section Dysosmia and others within the same subgenus. The
results demonstrated that P. foetida has a repetitive fraction proportion consistent with its
genome size but exhibits marked intraspecific variation. LTR retrotransposons Ty1l/copia were
the most abundant, as observed in other species of the subgenus, whereas Ty3/gypsy
represented a much smaller fraction compared to the others. The variation observed within P.
foetida was greater than that detected among species of Dysosmia. Satellite DNAs were
partially exclusive and partially similar to those of species from different subgenera,
corroborating its phylogenetic position. Furthermore, a species-specific satellite exhibited a
proximal location, representing the first possible centromeric satellite in the genus. This finding
suggests recent evolutionary events in section Dysosmia and provides insights into the

evolution of the repetitive fraction within the subgenus Passiflora.

Keywords: Centromere; Comparative genomics; Intraspecific variation; Retrotransposons;
Satellite DNA.
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1. INTRODUCAO

O género Passiflora L. possui certca de 500 espécies com maior distribuicdo nas regides
neotropicais, sendo divididas em quatro subgéneros principais: Astrophea, Deidamioides,
Decaloba e Passiflora (Ulmer & MacDougal, 2004). O subgénero Passiflora inclui 250
espécies que sdo conhecidas principalmente por exibir grandes flores com mdltiplas séries de
filamentos coronais. E o grupo mais diversificado dentro da América do Sul e o maior e mais
conhecido dos subgéneros, em grande parte pela importancia econémica de algumas espécies
como o0 maracuja azedo (Passiflora edulis Sims.) e o maracuja doce (Passiflora alata Curtis;
Ulmer; MacDougal, 2004).

Do ponto de vista citogenético, o subgénero Passiflora apresenta nimero cromossémico
basico x =9 (Hansen et al., 2006; Sader et al., 2019), com excecdo de Passiflora foetida L. que,
em decorréncia de eventos de disploidia, apresenta 0 nimero cromossémico n = 10. Estudos
filogenéticos apontam P. foetida como a primeira linhagem a divergir e aparece como irma das
demais espécies do subgénero (Krosnick et al., 2013; Cauz-Santos et al., 2020). Considerando
o0 ancestral do género com x = 12 (Melo; Guerra, 2021), é possivel hipotetizar que o n = 10 seja
um namero intermediario em uma série disploide descendente até o n = 9.

As espécies do género variam mais de 10x em rela¢&o ao conteldo de DNA, sendo 0s
maiores genomas observados no subgénero Passiflora com 2C = 536 pg para P.
quadrangularis L., (Yotoko et al, 2011). Passiflora foetida apresentando o menor genoma
dentro do subgénero, com 2C = 0,96 pg (Yotoko et al. 2011). Nesse ultimo estudo, foi observada
correlacdo positiva entre tamanho do genoma e tamanho das flores, indicando que o tamanho
do genoma pode estar relacionado a evolugdo adaptativa do grupo (Yotoko et al. 2011). O
estudo da fracdo repetitiva de trés espécies (P. cincinnata Mast., P. organensis Rose e P.
guadrangulares L.) revelou duas linhagens de retroelementos (Tyl/copia/Angela e
Ty3/gypsy/Tekay) como as principais responsaveis pelo aumento no tamanho do genoma
dessas espécies (Sader et al., 2021). Apesar dessas variagdes na organizacdo da fracdo
repetitiva, nenhuma sequéncia exclusivamente centromérica foi identificada no grupo até o
momento, mesmo entre as espécies mais estudadas, como o maracuja-azedo (P. edulis), o qual
conta com montagens do genoma a nivel cromossémico (Maet al., 2021; Xiaet al., 2021). Mais
recentemente, P. foetida teve seu genoma também montado a nivel cromossdmico, revelando
abundancia de elementos Tyl/copia e escassez de Ty3/gypsy (Zou et al., 2023).

Passiflora foetida é uma trepadeira amplamente distribuida, nativa de regifes mais
guentes das Américas e do Caribe. No entanto, também se tornou naturalizada (e em alguns

casos, invasora) em varias partes do mundo, incluindo Africa, Sul da Asia e Havai (Zou et al.,
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2023). Suas flores variam em cores, desde tonalidades roxas a brancas, e apresentam uma
grande diversidade morfoldgica, sendo possivel a identificagdo de seis variedades: P. foetida
var. foetida L., var. nigelliflora (Hooker), var. oaxacana Killip, var. acapulsensis Killip, var.
ellisonii Vanderplank e var. baraquiniana (Lem.) Vanderplank (Vanderplanck, 2013). Apesar
dessa grande quantidade de variedades e da plasticidade fenotipica entre elas, suas relaces
ainda sdo incertas.

Individuos de variedades amplamente distribuidos de P. foetida foram
sequenciadospara compreensdo do histdrico de introducédo da espécie P. foetida sensu lato na
Austrélia e esclarecer sua relacdo com outras espécies de Passiflora presentes por meio de
filogenia com dados plastidiais (Hopley et al.,, 2021). Esses dados oferecem novas
oportunidades para investigar a composicdo e variacdo gendmica nuclear por meio de
ferramentas de bioinformatica, permitindo uma analise da fracdo repetitiva do genoma da
espécie, considerando a identificacdo e a distribuicdo de suas variedades.

O objetivo desse trabalho foi explorar a composigéo e organizagéo da fragéo repetitiva
no genoma de P. foetida (n = 10), visando contribuir para compreensdo dos mecanismos
evolutivos que moldam a fracdo repetitiva em Passiflora e seu papel na diversidade genémica
da espécie. A partir disso, pretendemos responder as seguintes perguntas: 1) Existe variagcdo
intraespecifica no repitoma de P. foetida? 2) Quais elementos repetitivos estdo associados a
possivel diferenciagdo genbmica das variedades? 3) Existem padrdes especificos na
organizacdo da fracdo repetitiva que corroboram as variedades dessa espécie e variacdo entre
espécies do subgenéro? 4) Ha variacdo intraespecifica na distribuicdo cromossdmica das

principais sequéncias de DNA satélites identificados?

2. METODOLOGIA
2.1 Material Vegetal

Diferentes acessos de P. foetida foram adquiridos para anélises citogenéticas a partir da
parceria com Bancos de Germoplasma de Passiflora localizados na Embrapa Cerrado e
Embrapa Mandioca e Fruticultura, situada em Planaltina-DF e Cruz das Almas-BA,
respectivamente. Além disso, outros acessos foram coletados em diferentes estados no Nordeste
do Brasil (Tabela 1, Figura 1). As plantas obtidas a partir das sementes germinadas foram
mantidas no Jardim Experimental do Laboratorio de Citogenética e Evolucdo Vegetal do
Departamento de Botanica da Universidade Federal de Pernambuco (UFPE).
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Sequencias de DNA de baixa cobertura previamente disponibilizadas para diferentes
acessos herborizados de P. foetida var. foetida e sequenciadas via plataforma ilumina foram
obtidos do ENA (European Nucleotide Archive PRJEB43378, Hopley et al., 2021).

Tabela 1. Acessos de Passiflora foetida, utilizados para analises cromossémicas in situ provindos de diferentes

regides do Brasil.

Acesso Vouchers Variedade Long. Lat. Municipio Obtencéo
APH0100 UFP90688 var. foetida -47.71 -15.60 Planaltina-DF Embrapa-DF
APH218 UFP100030 var. foetida -34.83 -7.10 Joéo Pessoa - PB Campo
APH222 UFP100031 var. foetida -38.24 -10.38 Ribeira do Pombal - BA Campo
APH219 - var.foetida -39.08 -12.68 Cruz das Almas - BA  Embrapa - BA
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Figura 1. Mapa da distribuicdo geografica dos principais acessos utilizados para andlises in situ de Passiflora
foetida L.

2.2 Processamento dos Dados, Analise de agrupamento e Caracterizacdo dos DNAs
Satélites

As sequencias de parte dos acessos de P. foetida (Hopley et al., 2021) foram
selecionadas para representar a variacdo encontrada na espécie, com base em sua identificacdo
taxondmica e distribuicdo geogréfica, e utilizados para caracterizacdo da fragdo repetitiva da
espécie (Tabela 2). As identificacfes taxonémicas foram realizadas a partir dos vouchers
associados a cada acesso, os quais foram depositados no Jardim Botanico do Missouri (EUA),
ou do local de ocorréncia das variedades. No total foram selecionados 15 acessos, sendo trés

para cada variedade identificada (Tabela 2; Figura 2). O individuo Pf001, utilizado para a
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montagem do genoma (PRJCA020083; Zou et al., 2023) tiveram reads obtido a partir do GSA
(Genome Sequence Archive).

Tabela 2. Acessos de diferentes acessos de P. foetida e suas respectivas variedades. Status (nativa ou no nativa),

coordenadas geograficas, localizacdo de coleta e codigos de acesso nas plataformas ENA ou GSA (PF001) também

estdo apresentados. *. Acesso utilizado para caracterizacdo individual e demais comparativas.

Status Long. Lat. Localizacdo Caodigo
Passiflora foetida
var. acapulsensis
PFO71 nativa -97.2 18.1 México ERR5419830
PFO78 nativa -86.30 13.16 Nicaragua ERR5419836
PF102 nativa -95.95 16.54 México ERR5419852
var. baraquiniana
PF008 nativa -65.36 -26.46 Argentina ERR5419787
PF018* nativa -37.16 -8.61 Brasil ERX5203483
PF023 nativa -40.13 -10.67 Brasil ERR5419797
var. ellisonii
PF001 - 114.30 22.36 China CRR889390
PF064 ndo nativa 50.05 -14.10 Madagascar ERR5419825
PF153 ndo nativa 141.76 -17.17 Austrélia ERR5419888
var. foetida
PF031 nativa -71.56 18.39 Republica Dominicana  ERR5419803
PF057 nativa -78.66 -4.35 Equador ERR5419819
PF107 nativa -34.83 -7.09 Brasil ERR5419909
var. nigelliflora
PF007 nativa -55.56 -27.43 Argentina ERR5419786
PF020 nativa -60.46 2.94 Brasil ERR5419795
PF085 nativa -59.84 -20.55 Paraguai ERR5419841
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Figura 2. Mapa da distribuigdo geogréafica dos acessos selecionados das variedades de P. foetida.

Para a analise comparativa entre espéecies, foram utilizadas sequéncias disponiveis em
banco de dados para Passiflora caerulea, P. coccinea, P. edulis, P. incarnata, P. ligularis, P.
quadrangularis, P. suberosa (PRJEB43378, Hopley et al., 2021), P. cincinnata e P. organensis
(Sader et al., 2021). A comparacao entre espécies da secdo Dysosmia foi realizada a partir dos
dados disponiveis para P. ciliata e P. vesicaria (PRJEB43378, Hopley et al, 2021), uma vez
que alguns dos acessos descritos como P. foetida, na verdade correspondiam a essas espécies.
Como ndo possuimos o tamanho de genoma de P. ciliata, para essa espécie foi usada uma média
entre os tamanhos gendmicos de P. foetida e P. vesicaria, uma vez que ndo ha grande diferenca
entre 0s seus tamanhos (Zirpoli et al., 2024). Duas espécies do subgénero Decaloba foram

usadas como grupo externo (Tabela 3).

Tabela 3. Acessos utilizados para analises comparativas entre espécies do subgénero Passiflora, assim como para
comparacao entre espécies da se¢do Dysosmia. Tamanho de genoma de acordo com Melo; Guerra, 2021; Yokoto,
2011; Zirpoli et al., 2024). Apenas P. ciliata teve seu tamanho de genoma aproximado estimado a partir da média
entre P. foetida e P. vesicaria.

Tamanho do genoma (1C) Referéncia Cbdigo ENA
Subg. Passiflora
P. caerulea 1355,5 Mpb Hopley et al., 2021 ERR5419862
P. ciliata 518,3 Mpb Hopley et al., 2021 ERX5203540
P. cincinnata 1338,7 Mpb Sader et al., 2021 SRX9515500
P. coccinea 1307,8 Mpb Hopley et al., 2021 ERR5419865
P. edulis 1230,3 Mpb Hopley et al., 2021 ERR5419919
P. foetida 440,1 Mpb Hopley et al., 2021 ERX5203483
P. incarnata 644,5 Mpb Hopley et al., 2021 ERR5419921
P. liguralis 1382,8 Mpb Hopley et al., 2021 ERR5419923
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P. quadrangularis 2621,0 Mpb Hopley et al., 2021 ERR5419924
P. versicaria 567,2 Mpb Hopley et al., 2021 ERX5203495
Subg. Decaloba

P. organensis 207,3 Mpb Sader et al., 2021 -

P. suberosa 668,9 Mpb Hopley et al., 2021 ERX5203559

Todas as sequéncias foram filtradas por qualidade usando um valor de corte de Q maior
ou igual a 20 com 90% de bases iguais ou acima desse valor usando as ferramentas de pré-
processamento de leituras curtas FASTQ/A (Gordon 2010;
http://hannonlab.cshl.edu/fastx_toolkit/) implementadas no RepeatExplorer2. A anélise de
agrupamento baseada em similaridade foi realizada usando o pipeline RepeatExplorer2 no
servidor Elixir-Cerit (https://www.repeatexplorer-elixir.cerit-sc.cz), usando 0s parametros
padrbes e selecionando para cada amostra 0,1x de cobertura (Novéak et al. 2020). Para as
analises comparativas, reads terminais pareados de cada espécie ou acesso foram identificadas
com um prefixo diferente, amostradas para 0,1x de cobertura cada, concatenadas e agrupadas
no mesmo pipeline. A cobertura final analisada ap6s amostragem automatica pelo
RepeatExplorer2, e eliminagdo de sequéncias mitocondriais e plastidiais, foi calculada da
seguinte forma: cobertura = (r x I) / g, onde r corresponde ao numero de leituras analisadas ap6s
0 agrupamento, | ao comprimento da leitura e g ao tamanho do genoma haploide em pb.

Para a caracterizagdo da fracdo repetitiva, clusters com abundancia de pelo menos
0,01% foram anotados automaticamente e inspecionados manualmente, seguindo a
nomenclatura de Neumann et al. (2019). Um banco de dados personalizado de sequéncias de
DNA satélite de Passiflora (Sader et al.,, 2021) foi incluido nas analises individuais e
comparativas. Os clusters ndo classificados foram analisados através de pesquisas de
similaridade usando BLASTN contra sequéncias de proteinas ndo redundantes em bancos de
dados publicos (https://blast.ncbi.nim.nih.gov/Blast.cgi). A proporcdo de cada sequéncia
repetitiva foi calculada com base no numero de sequencias em cada cluster em relagdo ao
numero total de sequencias incluidas na analise final, excluindo dados de DNA plastidial e
mitocondrial.

O conjunto de dados usado para a caracterizacdo do repitoma de todas as espécies e
diferentes acesso de P. foetida foi também analisado com a ferramenta TAREAN,
implementada no RepeatExplorer2, a qual identifica DNAS repetitivos organizados em tandem

e reconstroi as sequéncias de consenso de DNAs satélites (DNAsat) putativos com base na
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andlise de k-mer (Novék et al. 2017). A organizacdo em tandem foi inspecionada
posteriormente usando dotplot com parametros padrdo usando o software Geneious Prime
v.7.0.6. A homologia entre os clusters de satélites identificados entre as espécies foi analisada
utilizando os critérios propostos por Ruiz Ruano et al. (2016) para classificacdo de DNAsat em
familias e superfamilias, com pequenas modificagcdes. Mondmeros com 50 a 80% de identidade
ao longo de todo o seu comprimento foram considerados familias diferentes da mesma
superfamilia; as que variaram entre 80 e 95% foram consideradas diferentes subfamilias de uma
mesma familia; e sequéncias com pelo menos 95% de identidade foram consideradas variantes
monoméricas. Para isso, usamos a funcdo de alinhamento global Needleman-Wunsch do
Geneious v.7.0.6.

Para analise de identificacdo dos satélites nos pseducromossomos montados (Zou et al.,
2023), anotacGes manuais feita nas sequéncias dos satélites foram mapeadas contra 0 genoma
no software Geneious (v. 9.1.8) posteiromente os resultados obtidos foram implementados no
software bedtools v.2.31.0 (Linux) para obter a densidade da sequéncia dentro da janela
sucessiva de 1 kbp ao longo dos pseudocromossomos. A distribuicdo dos cromossomos

montados foi plotada usando ShinyCircos (Yu et al. 2018).

2.3 Preparagéo de Laminas

pontas de raizes obtidas de plantas cultivadas em vasos e de sementes germinadas em
placas de Petri foram coletadas e tratadas com 8-hidroxiquinoleina (8-HQ) por 4,5 horas, a 10°
C, fixadas em solucdo Carnoy 3:1 (etanol: acido acético glacial) por no minimo uma hora a
temperatura ambiente e estocadas em freezer a - 20°C.

Para a preparacdo das laminas, as raizes foram lavadas duas vezes em &gua destilada e
digeridas a 37 °C em uma solucdo contendo 2% de celulase (Onozuka) e 20% de pectinase
(Sigma) (v/v) por 1h. As preparacBes foram realizadas segundo o protocolo modificado de
secagem ao ar (Ribeiro et al., 2017). As raizes foram colocadas em uma lamina inclinada e
maceradas com Carnoy, depois secas e submersas em acido acético 60% por 1h e incubadas a
37 °C até secar. As laminas foram coradas com 1 pg/mL DAPI/Meio de Montagem em meio
de montagem (glicerol: tampédo Mcllvaine pH 7,0; 1:1; v/v), e visualizadas em microscépio de
fluorescéncia para a selecdo das melhores laminas. As laminas selecionadas foram descoradas
em fixador Carnoy por 30 min e em etanol absoluto por 1 h, em seguida armezadas a -20 °C até

0 momento de uso.
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2.4 Hibridizacéo in situ Fluorescente (FISH)

As hibridizagdes in situ fluorescentes (FISH) foram realizadas segundo descrito em
Fonséca et al. (2010) usando sondas de DNAr 5S (quatro oligos baseados em sequéncias
conservadas de angiospermas e pré-marcados com Cy3 — PLOPs (Sondas Oligos prémarcadas),
sintetizadas pela Macrogen; Waminal et al., 2018) e 35S (clone pTa71; Gerlach; Bedbrook,
1979), e os DNAsat Pqu01-100 e PquSat06-1083 (Sader et al., 2021). Exceto pela PLOP, as
demais sondas foram marcadas através de nick translation com Cy3-dUTP e Alexa488-dUTP
paraapTa7l. Além disso, a sequéncia de DNA satélite mais abundante (PfoSat01-27) foi obtida
como sonda de oligonucleotideo (Macrogen) pré-marcada com uma molécula de Cy3 na
posicao 3’ e hibridizada utilizando o protocolo de FISH ndo desnaturante (ND-FISH), adaptado
de Cuadrado et al. (2009). Foram adicionados 30 uL de solucéo de hibridiacdo contento 1 pmol
(25 ng) da sonda em 2xSSC, as quais foram cobertas com laminulas de plasticos, e mantidas
em camara Umida a temperatura ambiente por 2h, apés isso a laminula foi removida e a ldamina
montada em DAPI/Meio de Montagem e posterioemnte foi analisada.

As imagens da FISH foram capturadas em microscépio de epifluorescéncia Leica
DM5500B com sistema de captura. As melhores células fotografadas foram selecionadas para

sobreposicao e ajuste uniforme de brilho e contraste no Adobe Photoshop® (v.23.1.1.)

2.5 Analises filogenéticas

Os plastomas das espécies incluidas no presente trabalho foram montados usando como
referéncia um plastoma completo previamente montado e disponibilizado para P. edulis (Cauz-
Santos et al., 2025). Para enraizar a arvore foram utilizadas duas espécies do subgénero
Decaloba como grupo externo. Em relacdo a analise das relagdes filogenéticas tanto entre
variedades de Passiflora foetida, quanto entre espécies da secdo Dysosmia, o plastoma
completo de P. foetida (Cauz-Santos et al., 2025) foi utilizado como referéncia. Para isso, 0s
reads de cada espécie e variedade foram mapaeados em relacdo ao genoma de referéncia usando
a fungao “Map to reference”, implementada no programa Geneious v.6.0.3 (Kearse et al. 2012).
Posteriormente foi feito o alinhamento dos consensos dos plastomas gerados usando o MAFFT
(Katoh e Standley, 2013). As relacbes filogenéticas foram inferidas usando Méxima
Verossimilhanca (ML) no Geneious (v. 9.1.8) por meio do plugin FastTree (Price et al., 2009).
Por fim, as arvores foram \visualizadas e editadas no software FigTree

(http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/).
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3. RESULTADOS
3.1 Caracterizacao Individual da Fracdo Repetiviva De P. foetida

A analise de agrupamento baseada em similaridade revelou 86 clusters com abundéancia
acima de 0,01% do genoma, contendo 270.621 leituras correspondentes a 47% do genoma
(Tabela 4).

A superfamilia de retrotransposons do tipo Tyl/copia foi a mais abundante,
correspondendo a 29,01%, destes 23,24% correspondem a linhagem Angela. Ja as demais
linhagens da superfamilia variaram entre 0,06% e 5,45%. A fracdo de DNAs satélites
representou 4,47% do genoma, com sete clusters identificados, sendo maior que a fragéo de
retrotransposons Ty3/gypsy, a qual corresponde apenas 3,34%. Dentre os retroelementos do
tipo Ty3/gypsy, a linhagem ndo-Chromovirus Athila se destacou com maior abundéncia
(1,92%), enquanto as demais foram pouco abundantes, com 1,37% e 0,05%, respectivamente.
Outros retroelementos ndo classificados representaram 5,66% do genoma, e 0s demais
elementos ndo classificados em torno de 1,72%. Os DNAr 5S e 35S representam 0,08% e 2,97%
respectivamente (Tabela 4; Figura 3).

Tabela 4. Numero cromossdmico, tamanho de genoma (Yokoto, 2011), numero de sequéncias
amostradas automaticamente para a andlise de agrupamento, cobertura resultante e proporgéo de sequenciasnos

principais clusters correspondendo a fracdo repetitiva de Passiflora foetida com base na andlise individual do
RepeatExplorer2.

Passiflora foetida

2n 20
Tamanho do Genoma (1C) 440,1 Mpb
Leitura do Clustering 293.400
Individual

Cobertura 0,1x
Repeat

Classe |

LTRs Ty3/gypsy 3,34%

Chromovirus -
CRM 0,05%
Galadriel -

Reina -



Tekay
Non-chromovirus
Athila
Ogre
LTRs Tyl/copia
Ale
Angela
Bianca
Ikeros
Ivana
SIRE
TAR
Tork
LTRs ndo classificados
LINEs
Pararetrovirus
Classe 11
TIR
CACTA
MuDR_Mutator
DNAsat
DNAr
5S
35S
Ndo classificados

Total

1,37%

1,92%

29,01%

23,24%

0,13%

0,06%

5,45%

0,13%

5,66%

0,02%

4,47%

0,08%
2,97%
1,72%

47,29%
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Ty3/gypsy Tyl/copia DNASat Classe 11

= CRM Angcla Satélite ® MuDR_Mutator

m Tekay H Bianca DNAr Nao Classificado

m Athila m [keros m DNAr 35S LTR Nao Classificado
u SIRE m DNAr 58 m Nio Classificado
m Tork

Figura 3. Abundancia de DNA repetitivo em P. foetida. Superfamilia Ty3/gypsy (tons de azul); Tyl/copia (tons
de roxo); DNA satélite (amarelo); DNAs ribossomais (vermelho e verde); Classe 11 (marrom) e ndo classificados
(tons de cinza).

Dos sete clusters identificados como DNAsat, um apresentou alta confianca pela
ferramenta TAREAN do RepeatExplorer2, cinco apresentaram baixa confianca e um foi
identificado com base na similaridade com o banco de dados de Passiflora (Tabela 5). Trés
clusters foram compartilhados entre espécies, dois deles (CLs 34 e 75) tendo similaridade com
DNAsats de P. quadrangularis e um (CL 70) com PorSat04-1800 de P. organensis. Por outro
lado, quatro clusters ndo foram identificados na base de dados, sendo dois deles (cluster 2 e 28)
similares entre si (85,2% de identidade) e considerados a mesma familia de DNAsat (PfoSat01-
27). Sendo assim, trés familias de DNAsat possivelmente espécie-especificas foram
identificadas (Figura 4). O PfoSat02-31 apresentou certa similaridade com o DNAr 35S. Ja o
unico cluster de alta confianca (PfoSat03-447) apresentou 447 pb (0,01%), enquanto os demais

clusters tiveram abundancias variando entre 3,34 e 0,01% (Tabela 5).

Familia Cluster Tamanho de GC% Abundancia (%) Confianga do
mondmeros (pb) TAREAN

P. foetida
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PfoSat01-27 2/28 27 50% 3,34% Baixa
PfoSat02-31 55 31 77,4% 0,31% Baixa
PfoSat03-447 107 447 38,5% 0,01% Alta
P.

quadrangularis

PquSat01-100 34 1851 50% 0,63% Baixa
PquSat06-1083 75 137 37,2% 0,05% -
P.organensis

PorSat04-1800 70 2478 29,7% 0,11% Baixa

Tabela 5. Proporcao de abundancia (%), tamanho dos monémeros e similaridade com banco de dados dos satélites

Grificos do TAREAN
a.

LT-10'eS01d

PfoSat01-27

1
T01eS0)d

1€~

PfoSat02-31

LEP-£01®S0)d

9 PfoSat03-447
PfoSat01-27 PfoSat02-31 PfoSat03-447

Figura 4. Dotplot de contigs de satélites especificos de P. foetida, contendo repeti¢cbes para PfotSat01-37,
PfoSat02-31 e PfoSat03-447 (a esquerda) e graficos dos mesmos DNAsats disponibilizados pelo TAREAN (a
direita). a. PfoSat01-27; b. PfoSat02-31; c. PfoSat03-447.

Todos os satélites identificados na caracterizacdo individual, tiveram suas sequéncias
localizadas ao longo dos pseudocromossomos de P. foetida, além das sequéncias de DNA
ribossomal 5S e 35S, para visualizagdo de possiveis sintenias entre os satélites e essas regides.
O satélite PfoSat01-27 foi detectado nos dez pares cromossémicos, com alto pico encontrado
no pseudocromossomo 6 (Figura 5), enquanto nos demais mostrou um padrdo mais disperso.
PfoSat02-31 apresentou picos praticamente colocalizados e de intensidades similares ao DNAr
35S nos pseudocromossomos 2, 4, 5 e 10, com maiores picos em 4 e 5. PfoSat03-447, por sua

vez, apresentou multiplos picos nos pseudocromossomos 1, 2, 6, 7, 8 e 9, mostrando sintenia
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no pseudocromossomo 2 com o DNAr 35S e os demais satélites (Figura 5).

Em relagdo aos satélites compartilhados com outras espécies, foi confirmada a relagédo
entre PquSat01-100 e o DNAr 35S, como descrito na literatura (Sader et al., 2021), com maiores
picos nos pseudocromossomos 4 e 5, e menores nos 2 e 10. Outro satélite descrito para P.
quadrangularis (PquSat06-1083) foi observado principalmente nos pseudocromossomos 1 e 7.
J& PfoSat04-1800, o satélite compartilhado com P. organensis, foi detectado nos
pseudocromossomos 3 e 9. Nenhum desses satélites se localizou nos mesmos

pseudocromossomos, estando bem distribuidos em todos os cromossomos (Figura 6).
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Figura 5. Distribuicdo das sequéncias de DNAr 5S e 35S e satélites especificos (PfoSat01-27; PfoSat02-31;
PfoSat03-447) em pseudocromossomos de P. foetida. A seta no centro aponta a ordem das sequéncias, do centro
para a periferia, com o DNAr 5S (vermelho), DNAr 35S (verde), PfoSat01-27 (lilas), PfoSat02-31 (azul claro) e
PfoSat03-447 (azul escuro).
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Figura 6. Distribuicdo das sequéncias de DNAr 5S e 35S e satélites compartilhados entre espécies (PquSat01-100;
PquSat06-1083; PorSat04-1800) em pseudocromossomos de P. foetida. A seta no centro aponta a ordem das
sequéncias, do centro para a periferia, com o DNAr 5S (vermelho), DNAr 35S (verde), PquSat01-100 (castanho

claro), PquSat06-1083 (verde piscina) e PorSat04-1800 (laranja).

Os satélites mais abundantes em P. foetida foram analisados in situ (Figura 7). O satélite
PfoSat01-27, identificado como o mais abundante em P. foetida, monstrou sinais em nove pares
cromossdmicos nos acessos analisados, principalmente nas regides (peri)centroméricas. Os
sinais foram proximos, mas ndo colocalizados aos sitios de DNAr 35S, que se apresentaram
proximais em trés pares cromossomicos, sendo um deles de menor intensidade (Figura 7a- f).
Houve variacao entre acessos quanto a distribuicdo do 5S, com um acesso apresentando um par

adicional terminal fraco (Figura 7a) enguanto os demais apresentaram apenas um par (Figura



7c, ). Pares heteromorficos quanto a intensidade dos sinais de DNAr 5S e PfoSat01-27 foram

observados (7c-f).

UFP100030

UFP100031

PquSat06-1083

UFP90688
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Figura 7. Localizacéo in situ de satélites em Passiflora foetida. DNAr 5S (vermelho) e 35S (verde) em a, c, e.
DNAsat espécie-especifico, PfoSat01-27 (rosa) em diferentes acessos de P. foetida em b, d, f. PquSat01-100
(vermelho) em g. PquSat06-1083 (amarelo) em h. Insertos indicam os sinais mais fracos. Cabecas-de-setas
apontam pares cromossdémicos heteromérficos. Barra em h = 5um.

O DNA satélite PquSat01-100 possui cerca de 0,6% de abundancia dentro da fracéo
repetitiva de P. foetida e apresentou blocos proximais possivelmente correspondentes ao DNAr
35S (Figura 7g). Ja o satélite PquSat06-1083 apresentou sinal pericentromérico em apenas um

par cromossdmico (Figura 7h).

3.3 Andlise Comparativa Entre Espécies do Subgénero Passiflora

Uma andlise comparativa foi realizada incluindo espécies do subgénero Passiflora
previamente caracterizadas, como P. cincinnata, P. edulis e P. quadrangularis (Sader et al.,
2021), assim como espécies que tiveram seu repitoma descrito pela primeira vez (P. caerulea,
P. coccinea, P. incarnata e P. ligularis). Além disso, foram escolhidas duas espécies do
subgénero Decaloba como grupo externo, P. organensis e P. suberosa (Tabela 6). A
caracterizacdo da fracdo repetitiva comparativa do genoma das espécies revelou 199 clusters
com abundéncia acima de 0,01% dos genomas, com a fracdo repetitiva variando entre 16,79%
e 78,56% (Tabela 6). Houve variacdo na abundancia das superfamilias de retroelementos entre
as espécies, uma vez que a superfamilia de retrotransposons LTR Tyl/copia foi a mais
abundante ndo apenas em P. foetida (23,55%), mas também em P. coccinea e P. cincinnata.
correspondendo entre 34,95% e 35,70% dos genomas. Angela foi a linhagem mais abundante,
representando a maior parte dessa fracdo, representando 29,85% (P. coccinea) e 28,64% (P.
cincinnata; Tabela 6, Fig. 8). Enquanto isso, a fracdo de retrotransposons Ty3/gypsy foi mais
abundante nas demais espécies, variando de 27.28% em P. incarnata a 47,81% P. ligularis,
inclusive nas espécies utilizadas como grupo externo do subgénero Decaloba (11,96% e
31,51%). Tekay foi a linhagem mais abundante, seguido de Athila, que apresentou uma maior
presenca principalmente em P. caerulea (12,75%) e P. edulis (12,76%). Elementos de Classe
Il apresentaram abundancia reduzida em todas as espécies (Tabela 6, Figura 8).

As sequéncias em tandem exibiram ampla variagéo entre as espécies, onde o conteudo
de DNAr 35S se mostrou mais abundante principalmente em P. foetida (3,46%), seguido de P.
suberosa (1,74%) e P. organensis (1,79%). Em contrapartida, P. quadrangularis apresentou a
menor proporcao (0,80%). O DNAr 5S, apesar da baixa abundancia, foi mais abundante em P.

incarnata (0,24%), seguido de P. foetida (0,11%). Por outro lado, P. caerulea, P. coccinea, P.
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cincinnata, P. quadrangularis e P. organensis apresentam a menor propor¢do (0,01%).
Sequéncias de DNAsat tém uma baixa propor¢do na maioria das espécies, mas exibem uma
abundancia de quase 4% em P. foetida, e de menos de 1% em P. organensis e demais espécies,

ndo sendo detectados em P. cincinnata, P. ligularis e P. suberosa (Tabela 6, Figura 8 e 9).
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Tabela 6. NUmero cromossémico (Melo & Guerra, 2021), tamanho de genoma (Yokoto, 2011), nimero de sequéncias amostradas automaticamente para a andlise de
agrupamento comparativo, cobertura resultante e proporcédo das sequencias nos principais clusters correspondendo a fracdo repetitiva de oito espécies do subgénero Passiflora

e duas do subgénero Decaloba identificadas pelo RepeatExplorer2.

P. cearulea P. coccinea P.cincinnata  P. quadrangularis  P. edulis P. liguralis P. incarnata P. foetida P. organensis  P. suberosa
2n 18 18 18 18 18 18 18 20 12 24
Tamanho do Genoma 1355,5 Mpb 1307,8 Mpb 1338,7 Mpb 2621,0 Mpb 1230,3 Mpb 1382,8 Mpb 644,5 Mpb 440,1 Mpb 207,3 Mpb 668,9 Mpb
Leituras na analise 466,296 450,010 477,950 902,074 423,924 476,722 221,998 151,300 71,520 230,588
comparativa
Cobertura 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x
TEs
Classe | Ty3/gypsy 42,94% 31,82% 27,95% 46,09% 46,36% 47,81% 27,28% 4,38% 11,96% 31,51%
Chromovirus CRM 0,18% 0,02% 0,36% 0,32% 0,11% 0,11% 0,33% 0,24%
Galadriel
Reina
Tekay 30,01% 22,18% 17,83% 38,88% 33,49% 42,08% 20,91% 2,26% 11,96% 15,87%
Non-chromovirus Athila 12,75% 9,62% 9,76% 6,89% 12,76% 5,62% 6,04% 1,88% 15,64%
Ogre
Tat
Tyl/copia 17,76% 35,95% 35,71% 27,42% 18,33% 18,11% 18,89% 23,55% 0,87% 6,63%
Ale 0,04% 0,03% 0,11% 0,07% 0,04% 0,04% 0,03%
Angela 11,57% 29,85% 28,64% 26,73% 16,14% 17,39% 15,12% 19,97% 0,01%
Bianca 0,21% 0,21% 0,17% 0,09% 0,15% 0,13% 0,22% 0,47% 0,52% 0,90%
Ikeros 0,11% 0,18% 0,29% 0,13% 0,14% 0,10% 0,21% 0,12% 0,04%
Ivana 0,01% 0,02% 0,02% 0,01% 0,01% 0,01% 0,03%
SIRE 5,62% 4,38% 5,94% 0,27% 1,53% 0,24% 2,99% 2,77% 0,03% 5,09%
TAR
Tork 0,20% 0,28% 0,54% 0,12% 0,32% 0,20% 0,29% 0,22% 0,31% 0,60%
LINEs
Pararetrovirus 0,01% 0,05% 0,01% 0,01% 0,01% 0,01%
Classe Il
Tir
CACTA
hAT 0,04% 0,02% 0,05% 0,02% 0,03% 0,03% 0,05% 0,06% 0,01%
MuDR
Mutator 0,01% 0,02% 0,03% 0,01% 0,02% 0,02% 0,02% 0,02%
SatDNA 0,04% 0,03% 0,05% 0,06% 0,01% 3,98% 0,97%
DNAr 5S 0,01% 0,01% 0,01% 0,01% 0,03% 0,08% 0,29% 0,11% 0,01% 0,04%
35S 1,00% 1,29% 0,93% 0,80% 0,87% 1,34% 1,65% 3,46% 1,79% 1,74%
LTR ndo-classificados 4,11% 2,90% 1,91% 2,33% 3,09% 1,61% 3,54% 5,86% 2,89%
N&o classificados 6,18% 2,58% 1,89% 1,81% 2,25% 1,46% 2,44% 8,87% 0,82% 0,95%

Total 72,11% 73,64% 68,48% 78,56% 71,05% 70,49% 54,24% 50,35% 16,79% 43,31%
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Figura 9. Abundancias dos clusters identificados com base na analise comparativa do pipeline RepeatExplorer2
em diferentes espécies do subgénero Passiflora e Decaloba (grupo externo) representados de acordo com suas

relagdes filogenéticas inferidas a partir da montagem de seus plastomas, utilizando P. edulis como referéncia.
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A anélise comparativa revelou 4 clusters com similaridade com DNAsats identificados
no banco de dados. PquSat02-145 e PorSat01-161 foram identificados como satélites de alta
confianca, enquanto o satélite PfoSat01-27 foi encontrado em dois clusters, como satélite de
baixa confianca. O satélite PquSat02-145, foi o Unico compartilhado entre as espécies, com
baixa divergéncia entre elas, sendo mais abundante em P. edulis (0,06%) e menos abundante
em P. incarnata (0,01%). Os satélites identificados na anélise comparativa apresentaram no
geral abundancia abaixo de 1%, com excecdo do DNAsat PfoSat01-27 que correspondeu a

3,98% do genoma de P. foetida, sendo identificado apenas nessa espécie (Tabela 7).

Tabela 7. Propor¢do de abundancia (%) dos principais satélites identificados na analise comparativa do

RepeatExplorer2 em diferentes espécies do subgénero Passiflora e Decaloba

PquSat02-145 PorSat01-161 PfoSat01-27

Subg. Passiflora

P. caerulea 0,04%

P. cincinnata

P. coccinea 0,03%

P. edulis 0,06%

P. foetida 3,98%
P. incarnata 0,01%

P. liguralis

P. quadrangularis 0,05%

Subg. Decaloba
P. organensis 0,97%

P. suberosa

3.3 Analise entre Variedades de P. foetida

A analise comparativa entre acessos de variedades de P. foetida revelou ampla variagéo
na constituicdo da fragdo repetitiva do genoma, variando de 24,58% a 64,10% (Tabela 8). A
analise dentro das variedades revelou padrbes distintos na fragdo repetitiva, onde var.
acapulsensis apresentou valores intermediarios, entre 38,38% (Pf071) e 41,34% (Pf0102). A
var. baraquiniana exibiu a maior variacao interna, entre 24,58% (Pf008) e 49,42% (Pf018). A
var. foetida também variou signifiativamente, com Pf057 apresentando 27,65% da fragdo
repetitiva, enquanto Pf031 atingiu 55,99%. A var. ellisonii se destacou por apresentar as fragoes
repetitivas mais elevadas, variando entre 52,83% (Pf001) e 64,10% (Pf064). Ja a var.
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nigelliflora apresentou valores altos e menos diversos, entre 43,80% (Pf085) e 55,10% (Pf007)
(Figura 10).

Os elementos de Classe | foram os mais representativos. Na superfamilia Tyl/copia, a
linhagem Angela foi mais abundante em todas as variedades, exibindo variagdes significativas
entre si, onde a menor abundéncia foi na var. baraquiniana (Pf023 — 4,36%), e a maior na var.
ellisonii (Pf064-38%). A linhagem SIRE também apresentou valores elevados, particularmente
na var. ellisonii (8,62%), var. foetida (9,28%) e var. nigelliflora (10,79%). Em comparacao, na
superfamilia de retrotransposons Ty3/gypsy, a linhagem Tekay foi a mais abundante na var.
foetida (PfO31 — 2,44%) e var. nigelliflora (Pf020 — 2,41%). Os LINEs tiveram participagéo
reduzida, sendo detectados apenas em alguns acessos com valores muito baixos (< 0,5%). Os
transposons de Classe Il contribuiram com uma variacao entre 0,01% a 0,20% entre 0s acessos
e suas variedades (Tabela 8).

Os DNAsats apresentaram uma variagdo consideravel em abundancia entre os acessos,
onde os menores valores observados na var. foetida (Pf031 — 3,17%) e var. ellisonii (Pf153 —
3,89%), enquanto isso, 0s maiores valores foram observados na var. baraquiniana (Pf008 —
10,65%). Em relacdo ao DNAr 5S e 35S, a variacao foi mais presente. O DNAr 35S foi mais
abundante na var. baraquiniana (Pf023 — 8,34%) com o menor valor na var. nigelliflora (Pf007
—1,27%). J4 0 DNAr 5S foram geralmente presentes abaixo de 1% (Tabela 9).
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Tabela 8. Numero cromossdmico, tamanho de genoma (de acordo com Melo; Guerra, 2021; Yokoto, 2011) para P. foetida, nimero de sequéncias (leituras) amostradas

automaticamente para a analise de agrupamento, cobertura resultante e proporcao de leituras nos principais clusters correspondendo a fracdo repetitiva para diferentes individuos

e proporcdo lida do genoma (%) das sequéncias repetitivas identificadas na analise comparativa do RepeatExplorer2 de 15 individuos de P. foetida, destacando trés para cada

uma das variedades identificadas.

2n Tamanho do var. var. var. var. var.
Genoma (1C) acapulsensis baraquiniana ellisonii foetida nigelliflora
20 440,1 Mpb Pf071 Pf078 Pf102 Pf008 Pf018 Pf023 Pf001 Pf064 Pf153 Pf031 Pf057 Pf107 Pf007 Pf020 Pf085
Leituras na andlise 105,972 106,390 106,114 106,458 106,772 106,010 107,598 105,776 106,998 106,756 105,864 106,124 107,138 106,314 106,140
comparativa
Cobertura 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x 0.03x
TEs
Classe | Ty3lgypsy 4,59% 4,64% 4,60% 1,11% 4,51% 076%  406%  508%  420%  515%  182%  4,40% 4,41% 428%  3.82%
Chromovirus CRM 0,41% 0,24% 0,45% 0,02% 0,17% 0,02% 0,14% 0,10% 0,14% 0,16% 0,07% 0,15% 0,09% 0,14% 0,03%
Galadriel 0,04% 0,13% 0,08% 0,02% 0,05% 0,00% 0,17% 0,14% 0,16% 0,13% 0,03% 0,07% 0,03% 0,05% 0,05%
Reina
Tekay 1,01% 1,27% 1,08% 0,54% 2,34% 0,33% 2,00% 2,20% 2,02% 2,44% 0,79% 2,30% 2,10% 2,41% 1,98%
Non-chromovirus Athila 3,13% 3,00% 2,99% 0,53% 1,95% 0,41% 1,75% 2,64% 1,88% 2,42% 0,93% 1,88% 2,19% 1,68% 1,76%
Ogre
Tyl/copia
21,58% 19,66% 21,75% 8,22% 29,94% 4,98% 36,24% 45,83% 36,57% 40,40% 19,14% 29,55% 36,93% 27,44% 26,10%
Ale
Angela 20,34% 18,73% 20,50% 5,63% 23,60% 4,36% 27,29% 38,00% 27,25% 30,28% 14,17% 23,12% 25,47% 19,69% 16,13%
Bianca 0,42% 0,19% 0,41% 0,07% 0,46% 0,03% 0,33% 0,20% 0,37% 0,48% 0,14% 0,46% 0,37% 0,41% 0,29%
Ikeros 0,08% 0,05% 0,06% 0,01% 0,12% 0,09% 0,06% 0,08% 0,11% 0,03% 0,10% 0,09% 0,09% 0,07%
Ivana
SIRE 0,56% 0,53% 0,59% 2,47% 5,51% 0,57% 8,29% 7,35% 8,62% 9,28% 4,70% 5,66% 10,79% 7,11% 9,46%
TAR 0,02% 0,02% 0,03% 0,01% 0,01% 0,01% 0,01% 0,01% 0,01% 0,02% 0,01%
Tork 0,16% 0,14% 0,16% 0,04% 0,24% 0,02% 0,23% 0,21% 0,24% 0,24% 0,10% 0,20% 0,19% 0,13% 0,15%
LINEs 0,23% 0,44% 0,01% 0,01%
Pararetrovirus
Classe 11
Tir
CACTA
hAT 0,07% 0,07% 0,07% 0,01% 0,10% 0,00% 0,08% 0,07% 0,08% 0,13% 0,03% 0,08% 0,07% 0,05% 0,03%
MuDR_ 0,05% 0,04% 0,07% 0,02% 0,10% 0,01% 0,12% 0,10% 0,12% 0,15% 0,06% 0,08% 0,09% 0,06% 0,07%
Mutato
SatDNA 4,96% 6,64% 5,45% 10,65% 4,60% 8,17% 3,86% 4,68% 3,89% 3,17% 2,39% 5,68% 6,47% 5,91% 5,13%
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DNAr 55 0,63% 0,66% 0,67% 0,03% 0,07% 0,03% 0,07% 0,07% 0,05% 0,04% 0,03% 0,07% 0,05% 0,14% 0,04%
35S 3,18% 4,85% 4,88% 3,47% 3,29% 8,48% 4,98% 5,63% 5,69% 2,37% 1,47% 3,56% 1,27% 2,31% 1,84%
LTR ndo- 3,82% 3,38% 3,76% 1,77% 6,49% 2,78% 3,60% 3,23% 3,41% 4,43% 1,66% 7,41% 5,92% 6,58% 5,35%
classificados
Nao classificados 0,51% 0,58% 0,47% 0,18% 0,56% 0,44% 0,48% 0,32% 0,45% 0,43% 1,25% 0,46% 0,32% 0,52% 0,34%
Total 38,38% 39,02% 41,34% 24,58% 49,42% 24,88% 52,83% 64,10% 54,06% 55,99% 27,65% 50,90% 55,10% 46,75% 43,80%
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Exceto pelas amostras dapela var. acapulsensis, que formam um grupo monofilético,

apresentando similaridade na abundancia dos diferentes repeats, as demais variedades néo sdo

monofiléticas e a relacdo entre 0s acessos apresenta um padrdo principalmente correlacionado

a distribuicdo geografica com base no DNA plastidial (Figs. 10 e 11). A variacdo observada

dentro de cada variedade também ocorre entre os quatro clados formados pelas demais

variedades analisadas. Isso sugere que, além das relacGes filogenéticas, outros fatores

influenciam a abundancia dos repeats. As maiores divergéncias foram identificadas no clado

Argentina-Paraguai.
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Figura 10. Andlise comparativa da abundancia de DNA repetitivo em diferentes acessos de Passiflora foetida

indicando suas distintas variedades. Os acessos sdo representados de acordo com suas relaces filogenéticas

inferidas a partir da montagem de seus plastomas, utilizando P. foetida como referéncia.
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Figura 11. Distribuicdo geogréfica dos acessos analisados de P. foetida em relagdo ao seu agrupamento
filogenético e identificacdo taxondmica. Fotos das flores da var. acapulsensis, var. baraquiniana, var. ellisonii e

var. nigelliflora foram modificadas de Vanderplank (2013).

Embora a maioria dos clusters tenham sido compartilhados entre todos 0s acessos, as
maiores divergéncias em termos de abundéncia de clusters especificos foram observados em
clusters de DNAsat e DNAr, sendo os acessos mais divergentes o Pf008, Pf023 e Pf057, de trés
clados e duas variedades distintas (Figura 12). A analise de abundancia das diferentes familias
de DNAsat indica que a maior variacdo esta em PfoSat01-28 (2.06% a 9,75%) e PfoSat02-31
(0.11% a 3.97%), com diferencgas entre 4,7x e 36X%, respectivamente (Tabela 9).
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Figura 12. Anélise filogenética baseada na abundancia de repeticbes com base na analise comparativa
populacional do pipeline RepeatExplorer2 (a esquerda), feita a partir do plastoma de referéncia de Passiflora

foetida.

Tabela 9. Proporgéo de abundancia (%), dos principais DNA satélites identificados na analise comparativa entre

individuos de variedades de Passiflora foetida.

Satélites PfoSat01-28 PfoSat02-31  PquSat01-100 PquSat06-1083 PorSat04-1800
var. acapulsensis

PFO71 4.44% 0.15% 0.24% 0.05% 0.09%
PF0O78 5.56% 0.52% 0.49% 0.03% 0.03%
PF102 4.73% 0.13% 0.43% 0.04% 0.11%
var. baraquiniana

PF008 9,75% 0.54% 0.33% 0.01% 0.01%
PF018 3.80% 0.31% 0.32% 0.04% 0.14%
PF023 3,42% 3.97% 0.77% 0.01%
var. ellisonii

PF001 2.84% 0.50% 0.42% 0.02% 0.08%
PF064 3.15% 0.92% 0.57% 0.02% 0.03%

PF153 2.75% 0.55% 0.50% 0.01% 0.08%
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var. foetida

PF031 2.66% 0.11% 0.28% 0.02% 0.09%
PF057 2.06% 0.15% 0.12% 0.02% 0.03%
PF107 4.89% 0.26% 0.39% 0.03% 0.11%
var. nigelliflora

PF0O0O7 6.10% 0.10% 0.13% 0.05% 0.09%
PF020 5.33% 0.21% 0.23% 0.02% 0.11%
PF085 4.64% 0.23% 0.17% 0.03% 0.06%

3.4 Analise Comparativa entre Espécies da Secdo Dysosmia

A composicdo da fracdo repetitiva do genoma de trés espécies de Passiflora, secdo
Dysosmia (P. ciliata, P. foetida e P. vesicaria) revelou alguns padrdes distintos na distribuicéo
dos elementos transponiveis e demais sequéncias repetitivas. A maior variacao absoluta foi na
abundancia de Angela, que embora predomine nas trés espécies, apresentou 17,41% em P.
ciliata, 22,41% em P. foetida e 28,66% em P. vesicaria. Ja a linhagem SIRE apresentou a maior
variacdo relativa, com P. ciliata apresentando 2,85%, P. foetida 5,42% e P. vesicaria 10,17%,
em relacdo ao genoma total. Além disso, a presenca de outros elementos como TAR foi restrita
a P. foetida e P. vesicaria, ambas com 0,04% (Tabela 10, Figuras 13 e 14).

Na superfamilia Ty3/gypsy, P. ciliata apresentou os menores valores para a linhagem
Tekay (0,74%) e Athila (0,94%), enquanto outras linhagens como LINEs foram identificados
em abundancia apenas em P. ciliata (0,65%), sendo ndo detectaveis em outras espécies (Tabela
10. Figura 13 e 14). A maior abundancia de DNAsat também foi encontrada em P. ciliata
(4,22%). Ja o DNAr 35S foi mais abundante em P. foetida (5,95%), superando P. ciliata
(2,45%) e P. vesicaria (2,03%) (Tabela 11). A maior divergéncia de P. ciliata também foi
observada na analise de clusters individuais, ndo sendo congruente com a inferéncia

filogenética obtida pelo plastoma (Figura 13).

Tabela 10. Proporcdo do genoma (%) de sequéncias repetitivas identificadas na andlise comparativa do

RepeatExplorer2 de trés espécies da se¢do Dysosmia

P. ciliata P. foetida P. vesicaria
2n - 20 20
Tamanho do Genoma (1C) 518,3 Mpb 440,1 Mbp 567,2 Mpb
Leituras na Anélise 439,052 437,036 438,968

Comparativa



Cobertura 0.1x 0.1x 0.1x
Repeat
Classe |
LTR Ty3/gypsy 0,77% 2,67% 2,36%
Chromovirus
CRM 0,03% 0,20% 0,17%
Galadriel 0,01% 0,02%
Tekay 0,74% 2,46% 2,17%
Non-chromovirus
Athila 0,94% 2,09% 2,61%
LTR Tyl/copia 21,30% 30,78% 42,15%
Angela 17,41% 22,41% 28,66%
Bianca 0,05% 0,52% 0,42%
Ikeros 0,02% 0,13% 0,11%
SIRE 2,85% 5,42% 10,17%
TAR 0,04% 0,04%
Tork 0,03% 0,17% 0,14%
LTRs ndo classificados 1,10% 6,33% 3,94%
LINEs 0,65%
Classe 11
MuDR_Mutator 0,01% 0,06% 0,05%
hAT 0,01% 0,06% 0,05%
DNAsat 4,22% 1,79% 1,43%
DNAr
5S 0,05% 0,09% 0,04%
35S 2,45% 5,95% 2,03%
Néo classificados 17,69% 3,58% 2,31%
Total 51,30% 48,14% 54,06%
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Figura 13. Abundancia comparativa de DNA repetitivo em diferentes espécies da secdo Dysosmia. A abundancia

de agrupamento individual revelou variacdo de 48% a 54% em relagdo as diferentes espécies. Grafico montado a

partir da tabela 15, e arvore plotada a partir de dados do plastoma, utilizando P. foetida como referéncia.
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Figura 14. Anélise filogenética baseada na abundancia de repeticbes com base na analise comparativa entre

espécies da secdo Dysosmia do pipeline RepeatExplorer2 (& esquerda), feita a partir do plastoma de referéncia de

Passiflora foetida.



76

A andlise de distribuicdo das principais sequéncias DNAsat entre as trés espécies da
secdo Dysosmia também evidenciou diferencas na abundancia e amplificacdo desses elementos
nos diferentes genomas, principalmente em P. ciliata. Cinco familias de DNAsat foram
identificadas, sendo uma especifica para a espécie P. ciliata e as outras compartilhadas entre
espécies, inclusive o satélite possivelmente centromérico PfoSat01-27. A maior diversidade de
DNAsat foi observada em P. ciliata, apresentando uma fracdo expressiva de PclSat01-697
(0,84%) e PfoSat01-27 (2,95%), enquanto nas outras espécies apresentaram menores
proporcoes desses elementos (Tabela 11). Passiflora foetida apresentou uma menor abundancia
desses DNAsat, com destaque para PfoSat01-27 (1,28%), e uma distribuicdo menor dos demais
DNAsat. P. vesicaria apresentou os menores valores da fracdo de satélite, com o maximo de
1,11% para PfoSat01-27 (Tabela 11). Outros satélites do nosso banco de dados, como
PquSat01-100, apresentaram percentuais baixos, com um maximo de 0,42% em P. ciliata, e foi
menos abundante em P. foetida (0,36%) e P. vesicaria (0,21%). PquSat06-1083 foi detectado
em P. foetida (0,04%) e P. vesicaria (0,02%), e indetectavel em P. ciliata. PorSat04-1800
apresentou baixa abundancia em todas as espécies, com maior presenca em P. foetida (0,11%)
e P. vesicaria (0,10%), e uma baixissima abundancia em P. ciliata (0,01%; Tabela 11).

Tabela 11. Proporcdo de abundancia (%), dos principais satélites identificados na anélise comparativa entre as

espécies da se¢do Dyosmia.

Secao Dysosmia PclSat01-697  PfoSat01-27 PquSat01-100  PquSat06-1083  PorSat04-1800

P. ciliata 0,84% 2,95% 0,42% 0,01%
P. foetida 1,28% 0,36% 0,04% 0,11%
P. versicaria 1,11% 0,21% 0,02% 0,10%

4. DISCUSSAO

4.1 Passiflora foetida e Subgénero Passiflora

A inferéncia filogenética aqui apresentada corroborou parcialmente as naalises
filogenéticas previamente descritas (Cauz-Santos et al., 2020; Pacheco et al., 2020; Sader et al.
2021), reforcando as posi¢des de P. ligularis e P. incarnata. No entanto, a posi¢édo de P.
coccinea se mostrou divergente, o que pode ser devido ao maior conjunto de dados da presente
analise, apesar da menor amostragem de espécies.

Em P. foetida, a superfamilia Tyl/copia apresentou uma elevada abundancia (29%),
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assim como observado para a maioria das espécies do subgénero Passiflora (Pamponét et al.
2019). Essa superfamilia € representada principalmente pelas linhagens Angela e SIRE,
corroborando a caracterizacao a partir do genoma montado (Zou et al., 2023). A prevaléncia de
Ty1/copia foi também encontrada para P. coccinea e P. cincinnata, embora as demais espécies
tenham maior proporgdo de Ty3/gypsy. As linhagens Tyl/copia Angela e Ty3/gypsy Tekay
foram confirmadas como as principais responsaveis pelo aumento do tamanho do genoma no
género, principalmente no subgénero Passiflora (Pamponét et al., 2019; Sader et al., 2021).

De modo geral, TEs (do inglés Transposable Elements) representam a maior
diversidade entre os genomas de organismos filogeneticamente semelhantes (Hua-Van et al.,
2011) e sdo considerados fonte de novas informagdes genéticas e regulatérias do genoma,
atuando diretamente na evolucdo dos mesmos (Carareto et al., 2015). Os dados do presente
estudo revelaram uma baixissima frequéncia de Ty3/gypsy em P. foetida, particularmente de
Tekay (1,37%), 0 que esta provavelmente associado ao pequeno tamanho do genoma da espécie
(Yokoto, 2011). Considerando a maior proporg¢édo de Tekay nos demais genomas, inclusive em
P. organensis (Sader et al., 2021), e a posicdo filogenética de P. foetida, irma das demais
espécies do subgénero Passiflora (Cauz-Santos et al., 2020), nossos dados sugerem que pode
ter havido uma eliminacdo preferencial de Tekay em P. foetida (Ibarra-Laclette et al., 2013),
ou amplificacdo independente desse elemento nos subgéneros Passiflora e Decaloba.

4.2 Variacdo em P. foetida

As relacdes entre os acessos e variedades de P. foetida amostrados aquiforam
compativeis com as apresentadas por Hopley et al. (2021), que em seu estudo realiza a
separacdoque das populagdes principalmente em relacdo a sua distribuicdo geografica. A
avaliacdo do repitoma em P. foetida a nivel intraespecifico revelou uma elevada variacdo na
sua abundéancia (24,58%-64,10%), comparavel a observada entre espécies do género (16,79%-
78,56%), que abrange uma variagdo no conteudo de DNA de mais de 10 vezes (Sader et al.,
2021). A variagdo na abundancia da fracdo repetitiva estad geralmente associada ao tamanho
gendmico das espécies (Albach; Greilhuber 2004; Novak et al., 2020). No entanto, dados da
literatura ainda ndo evidenciaram nenhuma diferenca em relagcdo ao tamanho do genoma entre
acessos de P. foetida (Yokoto et al., 2011; Leite et al., 2019; Mikovski et al., 2021; Zou et al.,
2023; Zirpoli et al., 2024).

Além disso, o repitoma de P. foetida € particularmente diverso quando comparado as

demais espécies do subgénero, sugerindo um dindmico turnover nessa espécie. Embora os
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dados corroborem a caracterizagdo individual, onde os individuos apresentaram uma alta
abundancia de Tyl/copia, e uma escassez de Ty3/gypsy, em dois acessos, por exemplo, a
proporcao de sequéncias em tandem ultrapassa a de Tyl/copia. Os dados da literatura mostram
que diferentes espécies e até mesmo populacbes diferentes de uma mesma espécie podem
desenvolver perfis distintos de elementos repetitivos ou padrdes variados de sequéncias devido
a mutagdes e rearranjos gendmicos ao longo do tempo (Oliver et al., 2013; Ricc et al., 2018;
Castro et al., 2024). A divergéncia quanto as proporcdes da fracdo repetitiva entre acessos de
P. foetida, causada por flutuacdes na amplificacdo/delecdo desses elementos, pode estar
associada a pressdes ambientais ou outros fatores a serem investigados (Pons; Gillespie 2014;
Garrido-Ramos et al., 2015; Feiner et al., 2016; Castro et al., 2024).

As analises filogenéticas, taxonémicas e do repitoma foram incongruentes e nao
respaldam no momento a subdivisdo de P. foetida em diferentes espécies. Essas incongruéncias
podem estar associadas ao tempo de divergéncia entre essas variedades, e a heranca uniparental
(raramente biparental) do plastoma de Passiflora, que pode estar associada a hibridizacao entre
espécies com variacdo no tamanho do genoma (Shestha et al., 2021; Hopley et al., 2021). De
toda forma, a extensa variacdo intraespecifica observada pode estar associada a isolamento
reprodutivo entre acessos, impactando o pareamento cromossdmico na meiose ou resultando
em incompatibilidades hibridas (Levy et al., 2013; Garrido-Ramos et al., 2015; Castro et al.,
2024). Recentes estudos indicam que a transposi¢cdo do DNA repetitivo pode ser influenciada
pelo ambiente, levando frequentemente a ativacdo ou silenciamento de genes (Kanazawa et al.,
2009; Canapa et al., 2020; Castro et al., 2024). As diferentes linhagens de P. foetida precisam
ser melhores caracterizadas utilizando uma abordagem integrativa, visto que os caracteres
morfoldgicos utilizados por Vanderplanck (2013) para definir variedades se mostraram
homoplésicos. De toda forma, filogenias nucleares serdo necessarias para melhor interpretar a

variacao intraespecifica aqui observada.

4.3 A Secao Dysosmia

A arvore para a se¢do Dysosmia colocou P. foetida como irma das outras duas espécies
(P. ciliata e P. vesicaria), diferente da posicdo desses trés acessos na arvore de Hopley et al.
(2021), em que essas espécies aparecem dentro de clados de P. foetida com P. vesicaria irma
das outras duas (P. ciliata e P. foetida). Ambas as topologias discordam da maior divergéncia
do repitoma de P. ciliata, sugerindo que a relacdo e o status taxondmico das espécies dessa

secdo merece ser revisto. Exceto pela filogenia de Hopley et al. (2021) em que essas especies
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foram incluidas como P. foetida sensu lato, ndo ha registros sobre suas relacdes filogenéticas.
As andlises disponiveis utilizam abordagens metodoldgicas diferentes ou ndo empregam
filogenias para analisar essas espécies (Vanderplank, 2013; Parteka et al., 2021).

Apesar da maior semelhanca entre clusters de P. foetida e P. versicaria, em comparacao
com P. ciliata, as diferengas na abundancia da fracdo repetitiva sdéo menores do que entre as
variedades de P. foetida. No entanto, P. ciliata possui um satélite que até 0 momento parece ser

exclusivo para a espécie.

4.4 O Satélitoma de P. foetida

Apenas trés DNAsats foram identificados pelo TAREAN sem similaridade com
DNAsats previamente descritos para o género, amplificados apenas em P. foetida e espécies
afins na secdo. Desses, apenas PfoSat01-27 foi detectado na analise comparativa mais ampla,
confirmando sua especificidade em P. foetida lato sensu. Além da similaridade com satélites
previamente descritos no género, a utilizacdo do banco de repeats de Passiflora revelou uma
baixa similaridade entre a sequéncia do DNAr 35S e um novo DNAsat (PfoSat02-31). Essa
correlacdo havia sido observada em outras espécies do subgénero com o PquSat01-100 de P.
quadrangularis, sugerindo uma possivel origem a partir de regides IGS do DNAr 35S (Sader
et al., 2021). Sua presenca em P. foetida, no entanto, esta restrita aos sitios de DNAr 35S,
corroborando que essa sequéncia se tornou um satélite independente mais recentemente na
evolucdo do subgénero (Sader et al., 2021). Varios DNAsats se originaram de espacadores de
genes codificadores de DNAr em diversas espécies (Garrido-Ramos, 2015; Plohl et al., 2012;
Kirov et al., 2018), como, por exemplo, o DNAsat jumper de Phaseolus, que derivou do NTS
do DNAr 5S (Ribeiro et al. 2017), mostrando que esse fenémeno é comum. De fato, isso parece
ter acontecido pelo menos duas vezes no género Passiflora, com o surgimento também de
PfoSat2-31 em P. foetida.

Os DNAGsats geralmente formam blocos nas regifes heterocromaticas dos cromossomos
(Heslop-Harrison e Schwarzacher 2011; Ribeiro et al. 2017). Repeti¢des de satélites podem
ocorrer em regifes cromossomicas subtelomericas ou intersticiais, mas preferencialmente nos
centrémeros (Garrido-Ramos, 2015). O DNAsat secdo-especifico PfoSat01-27 marcou na
regido centromérica em nove pares de cromossomos de P. foetida e foi detectado in silico em
uma regido mediana nos 10 pares. Considerando todos os DNAsats até agora localizados em
Passiflora, nenhum tinha sido tipicamente centromérico (Costa, et al., 2021; Sader, et al., 2021).

Embora a associacdo com proteinas centroméricas precise ser demonstrada, sua distribuicao



80

cromossémica sugere que PfoSat01-27 seja uma sequéncia centromérica. O fato de ser secédo-
especifico e a ampla variacdo na abundancia dessa sequéncia entre cromossomos da espécie,
inclusive entre cromossomos homologos gerando pares heteromarficos, sugere, no entanto, que
esse repeat centromérico seja uma aquisicdo evolutiva recente (Melters et al., 2013). O acimulo
de repeticdes no par seis pode ser devido a eventos como crossing-over desigual, ou
deslizamento de fita (slippage) (Ploh et al., 2012), contribuindo para amplificacdo e
disseminacdo do DNAsat em regides equilocais dos demais cromossomos (Schwizer & Loide,
1987). Por se tratar de um DNAsat centromérico, a variabilidade a nivel interespecifico néo é
incomum (Macas et al., 2010, Melters et al., 2013; Zhang et al., 2013; Garrido-Ramos et al,
2015).

A variacdo na presenca do PfoSat01-27 entre nove e dez pares entre as analises in situ
e in silico pode estar associada a distribuicdo menos agrupada de PfoSat01-27 no
pseudocromossomo 5. Alternativamente, assim como a presenga de um par a mais do DNAr
35S em um acesso, essa variacdo pode ser devido a presenca de um sitio indetectavel in situ
devido a compactacdo da cromatina, numero de coOpias abaixo do limite de deteccdo ou até
mesmo divergéncia de sequéncias (Cuadrado; Jouvo, 2010; Ploh et al., 2012; Mehrotra; Goyal,
2014; Garrido-Ramos et al., 2017). Entretanto, ndo podemos descartar a hipotese de que essa
diferenca entre a visualizacdo in situ e in silico possa se tratar de cit6tipos distintos devido a
rearranjos, amplificagdo ou delecdo dessas repeticdes (Pedrosa-Harand et al., 2006). A
variabilidade do DNAr 5S observada neste trabalho foi previamente observada no grupo, com
a maioria dos acessos exibindo apenas um par (Zirpoli et al., 2024), fenémeno recorrente em
plantas (Roa; Guerra, 2015). Além disso, a presenca de heteromorfismo em relacéo aos pares
de DNAr 5S ja tem sido verificado em algumas espécies de angiospermas (Souza-Chies et al.,
2012) e até mesmo em cultivares de espécies mais proximas como P. edulis e P. cincinnata, em
relacdo a outras sequéncias (Almeida et al., 2018; Marrdquin et al., 2023), mas sendo o primeiro

registro para P. foetida, e no grupo referente ao DNAr 5S.

5. CONCLUSAO

Nossos resultados reforcam a importancia do papel desenvolvido pela fragéo repetitiva
na evolugcdo do genoma de P. foetida, evidenciando padrbes de variagbes intra- e
interespecificas. A presenca de satélites compartilhados com espécies de outros subgéneros
corrobora sua posicéo filogenética ancestral, mas a diversidade intraespecifica no repitoma,

assim como as incongruéncias com os dados filogenéticos e taxondmicos, reforcam as relaces
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incertas entre variedades de P. foetida e suas espécies proximas. A confirmacdo de dois
citétipos associados a distribuicdo do DNAr 5S reforca a diversidade citogenética
intraespecifica, assim como a presenca de heteromorfismos na espécie. Por fim, a identificacéo
de um possivel satélite centromérico exclusivo de P. foetida suas espécies relacionadas da se¢édo

Dysosmia indica eventos evolutivos recentes na se¢do Dysosmia.

6. REFERENCIAS

ALBACH, D. C.; GREILHUBER, J. Genome size variation and evolution in Veronica. Annals of
Botany, v. 94, n. 6, p. 897-911, 2004.

ALMEIDA, L. E.; DA, S. Caracterizacao citogenética e molecular de acessos de Maracuja da

Caatinga (Passiflora cincinnata Mast). 2018.

BERNACCI, L.C.; NUNES, T.S.; MEZZONATO, A.C.; MILWARD-DE-AZEVEDO, M.A.; D.C.
IMIG; CERVI, A.C. (in memoriam) Passiflora in Flora e Funga do Brasil. Jardim Botanico
do Rio de Janeiro, 2025.

CANAPA, A. et al. Shedding light upon the complex net of genome size, genome composition and

environment in chordates. The European Zoological Journal, v. 87, n. 1, p. 192-202, 2020.

CARARETO, C. M. A.; MONTEIRO-VITORELLO, C. B. Elementos de Transposi¢ao -
diversidade, evolucao, aplicacfes e impacto nos genomas dos seres vivos. In: VARANI, A.
M.; CARVALHO, L. C. B.; ZERILLO, M. M.; MONTEIRO-VITORELLO, C. B. Rio
de Janeiro: Fiocruz, p. 11-42. 2015.

CASTRO, N. et al. Repeatome evolution across space and time: Unravelling repeats dynamics in
the plant genus Erythrostemon Klotzsch (Leguminosae Juss). Molecular Ecology, p. e17510,
2024.

CAUZ-SANTOS, L. A. et al. A repertory of rearrangements and the loss of an inverted repeat
region in Passiflora chloroplast genomes. Genome Biology and Evolution, v. 12, n. 10, p.
1841-1857, 2020.



82

CAUZ-SANTOS, L. A. et al. Chloroplast genomic insights into adaptive evolution and rapid
radiation in the genus Passiflora (Passifloraceae). BMC Plant Biology, v. 25, n. 1, p. 192,
2025.

COSTA, Z. P. et al. A genome sequence resource for the genus Passiflora, the genome of the wild
diploid species Passiflora organensis. The Plant Genome, v. 14, n. 3, p. e20117, 2021.

CUADRADO, A.; GOLCZYK, H.; JOUVE, N. A novel, simple and rapid nondenaturing FISH
(ND-FISH) technique for the detection of plant telomeres. Potential use and possible target
structures detected. Chromosome Research, v. 17, p. 755-762, 2009.

CUADRADO, A_; JOUVE, N. Chromosomal detection of simple sequence repeats (SSRs) using
nondenaturing FISH (ND-FISH). Chromosoma, v. 119, n. 5, p. 495-503, 2010.

FEINER, N. Accumulation of transposable elements in Hox gene clusters during adaptive

radiation of Anolis lizards. Proceedings. Biological Sciences, v. 283, n. 1840, 2016.
GARRIDO-RAMOS, M. A. Satellite DNA: An evolving topic. Genes, v. 8, n. 9, p. 230, 2017.

GARRIDO-RAMOS, M. A. Satellite DNA in plants: more than just rubbish. Cytogenetic and
Genome Research, v. 146, p. 153-170, 2015.

GORDON, A.; HANNON, G. J. FASTX-Toolkit. Ferramentas de pré-processamento de leituras
curtas FASTQ/A. Disponivel em: http://www.hannonlab.cshl.edu/fastx_toolkit. 2010.

HANSEN, A. K. et al. Phylogenetic relationships and chromosome number evolution in
Passiflora. Systematic Botany, v. 31, n. 1, p. 138-150, 2006.

HESLOP-HARRISON, J. S. P.; SCHWARZACHER, T. Organisation of the plant genome in
chromosomes. The Plant Journal: For Cell and Molecular Biology, v. 66, n. 1, p. 18-33,
2011.

HOPLEY, T. et al. Revealing the introduction history and phylogenetic relationships of Passiflora
foetida sensu lato in Australia. Frontiers in Plant Science, v. 12, p. 651805, 2021.

HUA-VAN, A.; LE ROUZIC, A.; BOUTIN, T. S.; FILEE, J.; CAPY, P. The struggle for life of
the genome’s selfish architects. Biology Direct, v. 6, p. 19, 2011.



83

IBARRA-LACLETTE, E. et al. Architecture and evolution of a minute plant genome. Nature, v.
498, p. 94-98, 2013.

KANAZAWA, A. et al. Adaptive evolution involving gene duplication and insertion of a novel
Ty1/copia-like retrotransposon in soybean. Journal of Molecular Evolution, v. 69, n. 2, p.
164-175, 2009.

KATOH K.; STANDLEY, D. M. MAFFT multiple sequence alignment software version 7:
improvements in performance and usability. Molecular biology and evolution, p. 772-780,
2013.

KEARSE, M. et al. Geneious Basic: An integrated and extendable desktop software platform for
the organization and analysis of sequence data. Bioinformatics (Oxford, England), v. 28, n.
12, p. 1647-1649, 2012.

KIROV I GILYOK M KNYAZEV A. Pilot satellitome analysis of the model plant, Physcomitrella
patens, revealed a transcribed and high-copy IGS related tandem repeat. Comp Cytogenet, v.
12, p. 493-513, 2018.

KROSNICK, S. E. et al. New insights into the evolution of Passiflora subgenus Decaloba
(Passifloraceae): phylogenetic relationships and morphological synapomorphies. Systematic
Botany, v. 38, n. 3, p. 692—-713, 2013.

LEITE, C. T. etal. In vitro responses in Passiflora species with different chromosome numbers,
ploidy levels and nuclear 2C values: revisiting and providing new insights. Plant Cell, Tissue
and Organ Culture, v. 136, n. 3, p. 549-560, 2019.

LEVY, A. A. Plant transposons and genome dynamics in evolution. [s.l.] John Wiley and Sons
Inc, 2013.

MA, D. et al. Chromosome-level reference genome assembly provides insights into aroma
biosynthesis in passion fruit (Passiflora edulis). Molecular Ecology Resources, v. 21, n. 3, p.
955-968, 2021.

MACAS, J. et al. Global sequence characterization of rice centromeric satellite based on oligomer
frequency analysis in large-scale sequencing data. Bioinformatics (Oxford, England), v. 26,
n. 17, p. 2101-2108, 2010.



84

MARROQUIN, J. A. Citogenética comparativa em nove cultivares de maracujazeiro azedo
(Passiflora edulis Sims). Cientifica, p. 15-15, 2023.

MEHROTRA, S.; GOYAL, V. Repetitive sequences in plant nuclear DNA: types, distribution,
evolution, and function. Genomics, Proteomics & Bioinformatics, v. 12, n. 4, p. 164-171,
2014,

MELTERS, D. P. et al. Comparative analysis of tandem repeats from hundreds of species reveals
unique insights into centromere evolution. Genome Biology, v. 14, n. 1, p. R10, 2013.

MELO, N. F.; GUERRA, M. The karyotype of Adenia and the origin of the base number x= 12 in
Passifloroideae (Passifloraceae). Anais da Academia Brasileira de Ciéncias, v. 93, 2021.

MELO, N. F.; GUERRA, M. Variability of the 5S and 45S rDNA sites in Passiflora L. species
with distinct base chromosome numbers. Annals of Botany, v. 92, n. 2, p. 309-316, 2003.

MIKOVSKI, A. I. et al. From endosperm to triploid plants: a stepwise characterization of the de
novo shoot organogenesis and morpho-agronomic aspects of an ornamental passion fruit
(Passiflora foetida L.). Plant Cell, Tissue and Organ Culture, v. 147, n. 2, p. 239-253,
2021.

NATIONAL GARDENING ASSOCIATION. Planta — Foto 231474. Disponivel em:
https://garden.org/plants/photo/231474/. Acesso em: 17 fev. 2025.

NEUMANN, P. et al. Systematic survey of plant LTR-retrotransposons elucidates phylogenetic
relationships of their polyprotein domains and provides a reference for element classification.
Mobile DNA, v. 10, n. 1, p. 1, 2019.

NOVAK, P.; NEUMANN, P.; MACAS, J. Global analysis of repetitive DNA from unassembled
sequence reads using RepeatExplorer2. Nature Protocols, v. 15, n. 11, p. 3745-3776, 2020.

OLIVER, K. R.; MCCOMB, J. A.; GREENE, W. K. Transposable elements: powerful
contributors to angiosperm evolution and diversity. Genome Biology and Evolution, v. 5, n.
10, p. 1886-1901, 2013.



85

PACHECO, T. G. et al. Plastome sequences of the subgenus Passiflora reveal highly divergent
genes and specific evolutionary features. Plant Molecular Biology, v. 104, n. 1-2, p. 21-37,
2020.

PAMPONET, V. C. C. et al. Low coverage sequencing for repetitive DNA analysis in Passiflora
edulis Sims: cytogenomic characterization of transposable elements and satellite DNA. BMC
Genomics, v. 20, n. 1, p. 262, 2019.

PARTEKA, L. M. et al. Passiflora coelestis, a new species of Passiflora section Dysosmia
(Passifloraceae sensu stricto) from Southern Brazil. Phytotaxa, v. 516, n. 2, 2021.

PEDROSA-HARAND, A. Extensive ribosomal DNA amplification during Andean common bean
(Phaseolus vulgaris L.) evolution. Theoretical and Applied Genetics, v. v. 112, p. 924-933,
2006.

Phytoimages.siu.edu. Disponivel em: <http://phytoimages.siu.edu/>. Acesso em: 17 fev. 2025.

PLOHL, M.; MESTROVIC, N.; MRAVINAC, B. Satellite DNA evolution. Repetitive DNA, v. 7,
p. 126-152, 2012.

PONS, J.; GILLESPIE, R. G. Evolution of satellite DNAs in a radiation of endemic Hawaiian
spiders: does concerted evolution of highly repetitive sequences reflect evolutionary history?
Journal of Molecular Evolution, v. 59, n. 5, p. 632-641, 2004.

PRICE, M. N.; DEHAL, P. S.; ARKIN, A. P. FastTree: Computing large minimum-evolution trees
with profiles instead of a distance matrix. Mol Biol Evol, v. 26, p. 1641-1650, 2009.

RIBEIRO, T. et al. Centromeric and non-centromeric satellite DNA organisation differs in

holocentric Rhynchospora species. Chromosoma, v. 126, n. 2, p. 325-335, 2017a.

RIBEIRO, T. et al. Evolutionary dynamics of satellite DNA repeats from Phaseolus
beans. Protoplasma, v. 254, n. 2, p. 791-801, 2017b.

RICCI, M. et al. Transposable elements activity is positively related to rate of speciation in
mammals. Journal of Molecular Evolution, v. 86, n. 5, p. 303-310, 2018.



86

ROA, F.; GUERRA, M. Distribui¢do ndo aleatdria de sitios de rDNA 5S e sua associa¢do com
rDNA 45S em cromossomas de plantas. Cytogenet. Genome Res, v. 146, p. 243-249, 2015.

RUIZ-RUANGO, F. J. et al. High-throughput analysis of the satellitome illuminates satellite DNA
evolution. Scientific Reports, v. 6, p. 28333, 2016.

SADER, M. A. Evolucéo cariotipica em Passiflora L. (Passifloraceae). Tese de Doutorado,
2020.

SADER, M. et al. Large vs small genomes in Passiflora: the influence of the mobilome and the
satellitome. Planta, v. 253, n. 4, p. 86, 2021

SADER, M. A. et al. Identification of passion fruit (Passiflora edulis) chromosomes using BAC-
FISH. Chromosome Research, v. 27, n. 4, p. 299-311, 2019.

SCHWEIZER, D.; LOIDL, J. A model for heterochromatin dispersion and the evolution of C-band
patterns. Em: HAYMAN, D. L.; ROFE, R. H.; SHARP, P. J. (Eds.). Chromosomes Today.
London: Allen & Unwin, v. 9p. 61-74. 1987.

SHRESTHA, B. et al. Clade-specific Plastid inheritance patterns including frequent biparental
inheritance in Passiflora interspecific crosses. International Journal of Molecular Sciences,
v.22,n.5, p. 2278, 2021.

SOUZA-CHIES, T. T. et al. Studies on diversity and evolution of Iridaceae species in southern
Brazil. Genetics and Molecular Biology, v. 35, n. 4 suppl 1, p. 1027-1035, 2012.

ULMER, T.; MACDOUGAL, J. Passiflora: Passionflowers of the World. Timber Press, 2004.

VANDERPLANK, J. A revision of Passiflora section Dysosmia: Passifloraceae. Curtis s
Botanical Magazine, v. 30, n. 4, p. 318-387, 2013.

WAMINAL, N. E. et al. Rapid and efficient FISH using pre-labeled oligomer probes. Scientific
Reports, v. 8, n. 1, 2018.

XIA, Z. et al. Chromosome-scale genome assembly provides insights into the evolution and flavor
synthesis of passion fruit (Passiflora edulis Sims). Horticulture Research, v. 8, n. 1, p. 14,
2021



87

YOTOKO, K. S. C. et al. Does variation in genome sizes reflect adaptive or neutral processes?
New clues from Passiflora. PloS One, v. 6, n. 3, p. e18212, 2011.

YU, Y.; OUYANG, Y.; YAO, W. shinyCircos: an R/Shiny application for interactive creation of
Circos plot. Bioinformatics (Oxford, England), v. 34, n. 7, p. 1229-1231, 2018.

ZIRPOLLI, B. et al. Two species and two karyotypes? Cytogenetic differentiation between
Passiflora foetida L. and P. vesicaria L. (Passifloraceae). BioRxiv, p. 2024.10. 23.619917,
2024. < doi.org/10.1101/2024.10.23.619917>

ZHANG, T. et al. The CentO satellite confers translational and rotational phasing on cenH3
nucleosomes in rice centromeres. Proceedings of the National Academy of Sciences of the
United States of America, v. 110, n. 50, p. E4875-83, 2013.

ZOU, Y. et al. Multi-integrated genomic data for Passiflora foetida provides insights into genome
size evolution and floral development in Passiflora. Molecular Horticulture, v. 3, n. 1, p. 27,
2023.



	42f823a9e6d9a485609560470c232b51511ccf408b31d6cb9972d75460c709aa.pdf
	a462377541cb7d2ec1030a0ef9e9620b05119a4d96b80abc177472f3d2db4528.pdf

	534499ede0794cf61f192c5cc64cff66f327843fb457de90ba587723b8fda0c0.pdf
	1af8af80c4a4c5ececf60c2d7304dea0dd6f907307d1374cfabb725026c4b696.pdf
	92061a18ed114b7dc62088f29f995fac6f93ef6835e9cbbcf810ef03b0b5c37c.pdf
	a462377541cb7d2ec1030a0ef9e9620b05119a4d96b80abc177472f3d2db4528.pdf

	534499ede0794cf61f192c5cc64cff66f327843fb457de90ba587723b8fda0c0.pdf

		2025-04-01T19:31:17-0300




