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RESUMO 

 

O gênero Passiflora L. compreende cerca de 500 espécies, com maior diversidade nas regiões 

neotrópicas, principalmente no subgênero Passiflora, com ~250 espécies. Passiflora foetida L. 

foi a primeira linhagem a divergir dentro desse subgênero e apresenta número cromossômico 

haploide n = 10, diferindo das demais, que possuem n = 9. Dentro das espécies do subgenero, 

há uma abundância da fração repetitiva que é compatível ao aumento de tamanho de seus 

genomas. Para as espécies da seção Dysosmia, onde P. foetida está inserida, não há estudos 

detalhados sobre a fração repetitiva. Além disso, dentro dessa espécie, há um complexo de 

variedades pouco compreendido, com ampla distribuição geográfica, caracterizado 

principalmente por diferenças morfológicas. O objetivo deste trabalho foi caracterizar 

detalhadamente a fração repetitiva do genoma de P. foetida, e analisar de forma comparativa a 

organização dos repeats em relação as demais espécies do subgênero caracterizadas em estudos 

anteriores. Com o intuito de investigar a existência de variação intraespecifica na fração 

repetitiva de P. foetida, também analisamos comparivamente variedades. Os resultados 

demonstraram que P. foetida possui uma proporção de fração repetitiva condizente com o 

tamanho de seu genoma 1C= 440,1 Mpb, porém com uma acentuada variação intraespecífica. 

Os retroelementos do tipo Ty1/copia foram os mais abundantes, assim como nas outras espécies 

do subgênero, porém os do tipo Ty3/gypsy representaram uma fração muito menor em relação 

às demais. Também foi observada similaridade com DNAs satélites de diferentes subgêneros, 

corroborando sua posição filogenética ancestral. As análises entre suas variedades 

evidenciaram grande plasticidade na composição genômica, menor que entre as espécies já 

descritas da seção Dysosmia. Além disso, novos satélites espécie-específicos foram descritos, 

principalmente compondo a sua região centromérica, destacando-se a identificação do primeiro 

satélite centromérico do gênero evidenciando eventos recentes no grupo.  

 

Palavras-chave: Genômica 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. Ty1/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. INTRODUÇÃO  

 As angiospermas apresentam uma grande variação no seu genoma, desde o conteúdo de 

DNA ao número cromossômico, além de variações estruturais e de composição de sequências 

(Jiao et al., 2011; Carta et al., 2020; Carta et al., 2022). Essa variação pode impactar na evolução 

das plantas de diversas maneiras, podendo interferir na duração do ciclo celular e de vida, na 

frequência de recombinação, no isolamento reprodutivo e surgimento de novas espécies, e até 

de novos genes através da inserção 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 mudanças cromossômicas na evolução de linhagens específicas de plantas. 

Os genomas são compostos por sequências únicas e repetitivas, sendo estas últimas 

consideradas abundantes na maioria dos genomas vegetais (Heslop-Harrison; Schwarzacher, 

2011). As sequências únicas ou de baixo número de cópias incluem grande parte dos genes 

codificadores de proteínas. Já na fração repetida, encontram-se elementos transponíveis e 

sequências repetidas em tandem, como os DNAs satélites e o DNA ribossomal (DNAr), este 

último responsável pela síntese do RNA ribossomal (RNAr) e consequentemente, pela 

formação dos ribossomos (Richard et al., 2008). Sequências únicas e repetidas podem servir 

para a caracterização de cariótipos e distinção entre eles, sendo indispensáveis nos estudos de 

evolução cromossômica (Jiang et al., 2019).  

O gênero Passiflora L. compreende cerca de 500 espécies, com maior concentração de 

diversidade nas regiões neotrópicais. A América do Sul é o centro de origem de mais de 95% 

das espécies do gênero, sendo o Brasil um dos principais centros de diversidade (Ferreira., 1994; 

Bernacci et al., 2025). O gênero apresenta importância alimentícia, medicinal e ornamental e é 

dividido em quatro subgêneros principais: Astrophea, Deidamioides, Decaloba e Passiflora 

(Ulmer; MacDougal., 2004; Cauz-Santos et al., 2020), estando no subgênero Passiflora a 

maioria das espécies de interesse econômico. Além do grande número de espécies e da grande 

variação morfológica observada, o gênero apresenta extensa variação cromossômica, com cada 

subgênero apresentando um número cromossômico básico diferente (Sader et al., 2019). Uma 

análise citogenética de representantes com números cromossômicos distintos pode permitir 

entender os principais mecanismos que moldaram a evolução cromossômica no grupo.  

Estudos sobre o conteúdo de DNA também estão disponíveis para várias espécies do 

gênero e mostram uma variação maior que 10×, de 2C = 0,42 pg em P. organensis Gardner 

(subgênero Decaloba), a 2C = 5,36 pg para P. quadrangularis L. (subgênero Passiflora) (Souza 

et al, 2004; Yotoko et al, 2011). Nesse último estudo, foi observada correlação positiva entre 

tamanho do genoma e tamanho das flores, indicando que o tamanho do genoma pode estar 
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relacionado à evolução adaptativa no grupo. Sader et al. (2021), analisando a fração repetitiva 

de três espécies, com genomas pequeno (P. organensis), intermediário (P. cincinnata Mast.) e 

grande (P. quadrangularis), revelaram duas linhagens de retroelementos, Ty1/copia (Angela) e 

Ty3/gypsy (Tekay), como as principais responsáveis pela variação do tamanho do genoma no 

gênero. Além disso, enquanto os genomas grandes apresentavam baixa diversidade de DNAs 

satélite, P. organensis apresentou 45 famílias distintas (Sader et al., 2021).  

A espécie Passiflora foetida L. é uma trepadeira amplamente distribuída, nativa de 

regiões tropicais das Américas e do Caribe, mas também naturalizada — e, em alguns casos, 

invasora — em diversas partes do mundo, incluindo África, Sul da Ásia, Oceania e Havaí (Zou 

et al., 2023). Suas flores, que variam em coloração de roxo a branco, apresentam grande 

diversidade morfológica, permitindo a identificação 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 

notável plasticidade fenotípica e da diversidade varietal, poucos estudos investigaram essas 

variações, tratando a espécie de forma generalizada. Essa abordagem limitada compromete a 

compreensão de sua complexidade evolutiva, tanto no nível específico 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 variações 

intraespecíficas das sequências repetitivas. Apesar de estudos mais restritos a certos elementos 

repetitivos, não são muitos os trabalhos que mostram diferenças na fração repetitiva de maneira 

mais ampla entre indivíduos de uma mesma espécie, tornando estudos como esses essenciais 

para a compreensão do processo evolutivo e adaptativo de certas espécies. 

Diante desse cenário, nosso principal objetivo foi investigar a composição e organização 

da fração repetitiva do genoma de P. foetida (n = 10), contribuindo para a compreensão dos 

mecanismos evolutivos que moldam a diversidade genômica da espécie a níveis intra- e 

interespecíficos. 
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2. FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

2.1 Genoma de Plantas 

Os genomas vegetais nucleares variam amplamente entre espécies e outros níveis 

taxonômicos, tanto em número cromossômico quanto em composição e conteúdo de DNA 

(Bennett; Leitch, 2005; Jiao et al., 2011). Apesar da relativa constância do conteúdo de DNA 

dentro de espécies, há variações significativas entre grupos filogenéticos distintos (Greilhuber 

et al., 2006; Pellicer et al., 2010; Fernández et al., 2024). Além disso, espécies com grandes 

genomas não estão distribuídas de forma uniforme na árvore evolutiva, mas restritas a alguns 

clados específicos, como Liliales (monocotiledôneas), Santalales (eudicotiledôneas) e 

Ophioglossales (pteridófitas) (Leitch et al., 2005; Leitch et al., 2010). Esses padrões sugerem 

que a expansão do genoma ocorre de maneira recorrente e independente ao longo da evolução 

das plantas (Leitch et al., 2005; Greilhuber, 2005; Bennet; Leitch, 2011). 

O tamanho do genoma das espécies não está diretamente relacionado à sua 

complexidade biológica, fenômeno conhecido como paradoxo do valor C (Swift, 1950). O 

aumento do genoma em plantas decorre, em grande parte, da amplificação de sequências não 

codificantes, como elementos transponíveis, que podem representar mais da metade do genoma 

e variam de 14% em mamão (Carica papaya L.) a mais de 85% no milho (Zea mays L.; 

Bennetzen, 2000; Baucom et al., 2009).  

A dinâmica evolutiva dos elementos transponíveis é influenciada por fatores genômicos 

e ambientais, como estresses abióticos e eventos de poliploidia. Proliferações abundantes de 

retrotransposons já foram documentadas em espécies como milho (Zea mays), arroz (Oryza 

sativa L.) e algodão (Gossypium hirsutum L.), frequentemente associadas a expansões rápidas 

do genoma (Piegu et al., 2006; Hawkins et al., 2009). No entanto, mecanismos de redução 

genômica, como recombinação 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 proliferação desses elementos, enquanto espécies com 

genomas grandes frequentemente apresentam baixa taxa de deleção e maior tolerância à 

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

 

2.1.2 Repitoma 

Uma fração considerável do genoma de eucariotos, o repitoma, é composta por 

sequências de DNA repetitivo (Wells; Feschotte, 2020). Essas repetições surgem através de 

mecanismos que dão origem a cópias extras de uma sequência, que pode estar dispersa (DNA 
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repetitivo disperso), ou adjacentes formando blocos ao longo do genoma (sequências repetidas 

em tandem) (Treangen; Salzberg, 2012). Por muito tempo, o DNA repetitivo foi considerado 

como DNA “lixo” ou “egoísta”, porém, sabe-se hoje que essas sequências repetidas 

desempenha importante papel na composição e evolução dos genomas (Biscotti et al., 2015; 

Sader, 2020), como estabilidade do genoma, recombinação, modulação da cromatina e 

modificação da expressão gênica (Biscotti et al. 2015). Assim como a poliploidia, o aumento e 

diminuição no número de cópias de sequências repetitivas, contribui para a variação do tamanho 

do genoma em plantas, refletindo diferentes estratégias evolutivas na especiação (Albach e 

Greilhuber 2004; Sader et al., 2021). 

A fração repetitiva do genoma é composta tanto por sequências organizadas em 

repetições dispersas, como elementos transponíveis, quanto por repetições em tandem, como 

DNAs satélites e DNA ribossomal (DNAr) responsável pela síntese de RNA ribossomal 

(RNAr) (Richard et al., 2008). Essas sequências, tanto únicas quanto repetitivas, são 

fundamentais para caracterização cariotípica e distinção entre espécies, tornando-se 

indispensáveis para estudos de evolução cromossômica (Jiang et al., 2019). 

Os elementos transponíveis (TEs - do inglês “transposable element”) recebem esse 

nome devido a sua capacidade de se mover no genoma e se inserir de forma autônoma em 

distintos sítios, podendo representar até 90% do tamanho do genoma (Mehrotra; Goyal, 2014). 

O genoma humano, por exemplo, é formado por 45% de sequências repetidas (Lander et al. 

2001), enquanto essa fração corresponde a 52% do genoma do gambá (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 transposição em duas classes, os elementos de Classe I e de Classe II. 

Os elementos de Classe I (também chamados de retrotransposons) se transpõem por meio de 

um mecanismo de “copiar e colar” (do inglês, copy-and-paste). Através da transcriptase 

reversa, intermediários de RNA geram cópias de DNA complementares, posteriormente 

reintegradas no genoma. Os retrotransposons podem ser classificados em LTR (do inglês, Long 

Terminal Repeat), elementos com longas repetições terminais, e não-LTR, que incluem 

elementos nucleares intercalados longos e curtos (LINEs e SINEs) (Bourque et al., 2018; 

Wicker et al., 2018; Neumann et al., 2019). 

Já os elementos de Classe II, ou transposons de DNA, são elementos que possuem em 

seus terminais sequências invertidas que são reconhecidas por uma enzima transposase, que é 

responsável pelo corte e reinserção destes elementos em outros locais do genoma (Wicker et 

al., 2018; Bourque et al., 2018), sendo este mecanismo de transposição conhecido como “cortar 

e colar” (do inglês cut-and-paste). Além dessas classificações, os TEs são ordenados em 

https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR9
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR2
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR46
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR61
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR84
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superfamílias e famílias de acordo com a similaridade e organização dos seus domínios 

proteicos (Neumann et al., 2019). Os retrotransposons do tipo LTR, por exemplo, possuem uma 

estrutura bem conservada com os domínios GAG, protease (PROT), transcriptase reversa (RT), 

ribonuclease H (RH) e integrase (INT). A ordem desses domínios classifica os elementos LTRs 

nas subfamílias Ty1/copia e Ty3/gypsy (Neumann et al., 2019). 

As sequências em tandem ou DNA satélite (DNAsat) são sequências geralmente não 

codificantes, abundantes e dispostas em uma conformação head-to-tail, ou seja, orientadas na 

mesma direção. São formadas por monômeros que podem variar em comprimento, composição 

de nucleotídeos, complexidade das sequências e abundância (Plohl et al., 2012). São 

consideradas sequências de rápida evolução, visto que se alteram rapidamente em número e 

posição de sítios (Biscotti et al., 2015; Garrido-Ramos, 2015). 

Dentre os mecanismos responsáveis por essa dinâmica evolução está o crossing over 

desigual entre regiões homólogas, um dos mecanismos que podem levar à expansão ou redução 

dos arranjos de sequências, por promover a transferência não recíproca de segmentos de DNA 

por meio da recombinação (Plohl et al., 2012). Esse processo está diretamente relacionado à 

evolução em concerto, fenômeno no qual a fixação de uma variante da sequência na população 

ocorre por meio da recombinação na meiose e da segregação cromossômica (Plohl et al., 2012; 

Louzada et al., 2020). Como resultado, surgem padrões variados de famílias de DNA repetitivo, 

o que gera diversidade dentro e entre espécies distintas (Feliner; Rosselló, 2012; Plohl et al., 

2012; Sader, 2020; Louzada et al., 2020). Assim, espécies distintas podem apresentar famílias 

de DNA satélites diferentes, embora, em alguns casos, esses satélites sejam compartilhados 

entre espécies relacionadas. Esse último caso ocorre, por exemplo, em Phaseolus L., em que 

diferentes famílias de satélites, como o satélite khipu e o satélite jumper compõem as regiões 

subteloméricas e pericentroméricas de algumas espécies analisadas deste gênero (Ribeiro et al., 

2017a). 

Assim, a evolução do tamanho do genoma reflete um equilíbrio entre proliferação e 

eliminação de elementos repetitivos. Essa variação no tamanho e na composição dos genomas 

tem profundas implicações na sistemática, ecologia e no melhoramento genético, tornando 

essencial a compreensão dos fatores que regulam a dinâmica da fração repetitiva e sua 

influência na evolução das plantas (Bennett; Leitch, 2005). 

 

2.2 Ferramentas Para Caracterização Do DNA Repetitivo 

O estudo do DNA repetitivo progrediu significativamente desde a introdução das 

tecnologias de sequenciamento de nova geração (NGS) (Margulies et al., 2005) associadas a 

https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR55
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novas e aprimoradas análises bioinformáticas. Por exemplo, o procedimento de agrupamento 

de leituras de sequência do genoma com base na similaridade foi aprimorado pelo emprego de 

métodos baseados em grafos (Novák et al., 2010), o que permitiu não apenas a montagem mais 

rápida de genomas plastidiais, mitocondriais e nucleares, mas também facilitou a caracterização 

de sequências repetitivas, como elementos transponíveis e DNAs satélites (Buermans; Den 

Dunnen, 2014). Esta abordagem tem sido eficiente na identificação e caracterização 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 

princípio de agrupamento por similaridade para realizar a caracterização dos repeats por meio 

de uma comparação par-a-par de todas as leituras (reads) disponíveis geradas no 

sequenciamento (all-to-all pairwise). Essa análise pode ser feita de forma comparativa entre 

diferentes indivíduos da mesma espécie ou em espécies diferentes (Novák et al., 2010; Novák 

et al., 2013). A abundância e similaridade de clusters de repeats podem ter um sinal filogenético 

em nível de gênero e família, podendo ser, inclusive, mais informativa que sequências 

tradicionalmente utilizadas por sequenciamento tipo Sanger (Dodsworth et al., 2015a; 2015b; 

2016; 2017; 2018).  

Outras ferramentas apropriadas para a análise 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 sequências repetitivas e suas 

respectivas densidades ao longo dos cromossomos, enquanto o shinyCircos permite a 

montagem de gráficos ilustrativos. Essas metodologias estão entre as mais eficientes para 

visualizar a composição genômica (Yu et al., 2018) e têm se mostrado eficazes na identificação 

e caracterização de elementos repetitivos em diversos organismos (Campa et al., 2020; De Assis 

et al., 2023; Wang et al., 2024). 

 

2.3 Variabilidade Intraespecífica do DNA Repetitivo 

Análises referentes à existência de variabilidade da fração repetitiva ainda tem sido 

pouco observada entre diferentes acessos de uma mesma espécie. As abordagens mais comuns 

encontradas em trabalhos focam em apenas um tipo específico de DNA repetitivo, em geral, 

com o DNAsat. Estudos com acessos de quiabo (Abelmoschus esculentus L.), demonstraram 

variações em relação ao número de cópias entre os cromossomos (Liu et al., 2024). Outro estudo 

em quinoa (Chenopodium quinoa Kuntze.), que várias subfamílias de DNAsat se tornaram 

https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR68
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR6
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR23
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR95
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR20
https://link.springer.com/article/10.1007/s00425-021-03598-0#ref-CR55
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subgenoma-específicas e exibiram padrões de abundância genômica variados (Heitkam et al., 

2020). 

Em pimentas (Capsicum annuum L.) foi evidenciada relação entre variabilidade do 

DNA repetitivo e diferenças cariotípicas entre seus citótipos, incluindo o número e tipo de 

cromossomos (metacêntricos, submetacêntricos e telocêntricos) e padrões 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 pressões 

evolutivas e os processos de adaptação podem moldar de maneira distinta os elementos 

repetitivos em diferentes contextos genômicos (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 à sua morfologia, função, organização e 

replicação, como a sua variação e evolução (Guerra, 1988; Silva, 2018). Os cromossomos são 

as unidades herdáveis dentro do núcleo das células eucarióticas, e cada um deles é composto 

por uma única molécula de DNA linear e de dupla fita que corresponde geneticamente a um 

grupo de ligação (Lewin, 2007). Estas moléculas permitem a acumulação de DNA (geralmente 

redundante), o que pode ocasionar a alta diversificação tanto qualitativa, quanto quantitativa, 

observada nos cromossomos de eucariotos (Sader, 2020). 

O conjunto cromossômico de uma espécie (cariótipo) pode ser caracterizado quanto ao 

número e morfologia dos cromossomos (metacêntricos, submetacêntricos e acrocêntricos); 

número de bandas heterocromáticas; e com a utilização de sondas de sequências de DNA 

através da técnica de hibridização in situ fluorescente (FISH) (Guerra, 2008). Além disso, a 

partir do estudo dos cariótipos de espécies relacionadas, é possível observar variações tanto 

interespecíficas, quanto intraespecíficas que podem ser características de determinado gênero 

ou espécie (Souza et al., 2008). Dessa forma, os estudos citogenéticos podem contribuir 

significativamente para diversas áreas, tais como a genética, evolução, sistemática e até mesmo 

melhoramento de plantas.  

 

2.5 Ferramentas Citomoleculares 

Uma das técnicas de coloração mais utilizadas para a caracterização cromossômica em 

plantas é o bandeamento com os fluorocromos cromomicina A3 (CMA) e 4’, 6-diamidino- 2-

fenilindol (DAPI). Esses fluorocromos marcam as regiões mais ricas em GC e AT, 

respectivamente, e o bandeamento com tais fluorocromos é empregado para análise da 
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heterocromatina cromossômica (Guerra, 2000), sendo útil tanto para investigar sua distribuição 

e padrões encontrados entre espécies relacionadas, quanto entre espécies de diferentes gêneros 

(Cordeiro et al, 2017). 

O desenvolvimento de técnicas como a de hibridização in situ fluorescente (FISH) 

marca a transição da citogenética clássica para a citogenética molecular. A técnica tornou 

possível visualizar sequências 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 fluoróforos de diferentes 

comprimentos de onda, como o isotiocianato de fluoresceína (FITC) ou Cy3, permitindo assim, 

a sua visualização por microscópios de fluorescência (Guerra, 2004).  

As sequências mais utilizadas na FISH são os DNAs ribossomais, 5S e 35S, pois essas 

sequências repetitivas são dispostas em tandem, ou seja, formando blocos os quais podem ser 

facilmente detectados pela técnica (Guerra, 2004). Além disso, as sequências dos DNAr 35S e 

5S são altamente conservadas, podendo ser detectadas com sondas heterólogas em análises 

comparativas entre táxons. O feijão comum (Phaseolus vulgaris L.), por exemplo, apresenta 

um acúmulo de números de sítios de DNAr 35S nas linhagens dos Andes em relação às 

linhagens mesoamericanas (Pedrosa-Harand et al., 2006). 

Dentre diversas outras abordagens que podem ser feitas com a técnica, a distribuição de 

sítios de DNA ribossomal ou outros DNAsat é uma das mais usadas, seja para analisar a 

variabilidade desses sítios entre espécies relacionadas (Souza et al., 2008), sua relação com 

regiões heterocromáticas (Cabral et al., 2006) ou para investigar o número cromossômico 

básico de um gênero (Melo, 2003). Além disso, auxiliam em uma das mais importantes 

aplicações da FISH: a construção de mapas citogenéticos (Fonsêca 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 Subgênero Passiflora L. 

O gênero Passiflora L. é o maior gênero da família, e engloba ~500 espécies, 

distribuídas especialmente nos Neotrópicos (Ulmer; MacDougal, 2004). A América do Sul é o 

centro de origem de mais de 95% das espécies do gênero, sendo o Brasil um dos principais 

centros de diversidade do grupo (Bernacci, 2025).  

Sua ampla variação morfológica pode ser resultado de seu habitat diverso, assim como 

suas relações coevolutivas com muitos organismos, incluindo uma ampla variedade de 
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polinizadores, como pequenos e grandes insetos, pássaros e morcegos (Ocampo; Coppens, 

2017). Devido a essa grande variação de caracteres florais e vegetativos, o gênero foi 

tradicionalmente dividido em 22 subgêneros (Killip, 1938), mais recentemente reorganizados 

em quatro subgêneros principais: Astrophea, Deidamioides, Decaloba e Passiflora (Ulmer & 

MacDougal, 2004).  

O subgênero Passiflora inclui 250 espécies que exibem grandes flores com múltiplas 

séries de filamentos coronais. É o mais diversificado grupo dentro da América do Sul e é o 

maior e mais conhecido dos subgêneros, em parte pela importância econômica de algumas de 

suas espécies, como o maracujá azedo ou amarelo (P. edulis Sims) ou o maracujá doce (P. alata 

Curtis) (Ulmer; MacDougal, 2004). Muitas de suas espécies selvagens possuem frutos 

comestíveis e são plantadas na América Latina, mas não são amplamente exploradas 

comercialmente, sendo um exemplo o maracujá da caatinga (Passiflora cincinnata Mast), da 

qual recentemente foi lançada uma cultivar BRS Sertão Forte com fins agronômicos (Biasoto 

et al., 2021). A seção Dysosmia DC. é um pequeno grupo de 21 espécies intimamente 

relacionadas dentro do subgênero Passiflora, que possui relações ainda muito incertas entre 

elas, já que muitas de suas espécies, antes eram consideradas como parte de P. foetida, e ainda 

pouco exploradas (Vanderplanck 2013).  

Cruzamentos interespecíficos também são realizados como uma alternativa para a 

introdução de genes selvagens para as espécies cultivadas (Vanderplank, 1991). Alguns 

híbridos sexuais podem ser obtidos com o objetivo de aumentar o valor ornamental das plantas 

(Vanderplank, 1991), tolerar baixas temperaturas (Knight, 1991) ou melhorar as características 

agronômicas (Ruberté-Torres; Martin, 1974; Knight, 1991). Híbridos somáticos também 

podem ser produzidos para obter plantas resistentes a doenças ou baixas temperaturas (Dornelas 

et al., 1995; Otoni et al., 1995; Barbosa; Vieira, 1997). 

Do ponto de vista citogenético, o subgênero Passiflora apresenta o número 

cromossômico básico x = 9 (Melo; Guerra, 2001; Hansen et al., 2006; Sader et al., 2019), com 

exceção de P. foetida L. (n = 10). Em estudos filogenéticos, P. foetida é a primeira linhagem a 

divergir e aparece como irmã das demais espécies do subgênero (Krosnick et al., 2013; Cauz-

Santos et al., 2020; Cauz-Santos et al., 2025). Considerando o ancestral do gênero como tendo 

x = 12 (Melo; Guerra, 2021), é possível que o n = 10 seja um número intermediário em uma 

série de disploidia descendente até o n = 9 e o real número ancestral do subgênero. 

Em relação às bandas heterocromáticas e DNAr no subgênero, todas as espécies 

analisadas até o momento apresentaram os sítios de DNAr, tanto 35S quanto 5S terminais ou 

subteloméricos (Coelho et al., 2016; Dias et al., 2020). A exceção é P. foetida, que apresenta 



26 
 

sítios subteloméricos de 5S, mas pericentroméricos para 35S (Melo; Guerra, 2003; Parisi, 

2022), sugerindo alterações cromossômicas estruturais ou mudança nas posições dos sítios. Os 

tamanhos de genoma variam entre os subgêneros, 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 subgênero (Yotoko et al. 2011). Sendo assim, 

novamente P. foetida aparenta caracter intermediário, corroborando sua posição filogenética 

ancestral. 

Referente à fração repetitiva caracterizada dentro do grupo, estudos recentes descrevem 

a fração 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 (subgenêro Passiflora) e P. 

organensis (subgênero Decaloba). Os genomas de Passiflora apresentam variações 

significativas na fração repetitiva, refletindo diferenças na composição e expansão de elementos 

transponíveis (TEs). A proporção 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 

superfamílias Ty3/gypsy e Ty1/copia mostram padrões distintos: P. quadrangularis e P. edulis 

possuem maior abundância de Ty3/gypsy, representando 35% e 33,33% do genoma, 

respectivamente (Sader et al., 2021). Já P. cincinnata é dominada por Ty1/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 presença de Angela (Sader 

et al., 2021). Essas diferenças sugerem expansões independentes dessas famílias de TEs, 

influenciando o tamanho genômico e fornecendo pistas sobre a evolução e relações 

filogenéticas dentro do gênero. 

 

2.7 Passiflora foetida L.  

Passiflora foetida é uma espécie trepadeira, amplamente distribuída, nativa de regiões 

mais quentes das Américas e do Caribe (Figs. 1, 2). No entanto, também se tornou naturalizada 

(e em alguns casos invasora) em várias partes do mundo, incluindo África, Sul da Ásia e Havaí 

(Zou et al., 2023). Tem raízes lenhosas, caule sólido, gavinhas e folhas que variam no tamanho 

e forma, carregando tricomas em toda a extensão da planta, os quais secretam um líquido com 

cheiro específico, dando a fama da espécie de maracujá fedorento.  

Ao contrário de outras espécies do gênero, P. foetida possui brácteas persistentes que 

circundam as flores e permanecem durante a frutificação. Essas brácteas produzem tricomas 

pegajosos que produzem enzimas digestivas e, portanto, essa espécie é considerada uma planta 

protocarnívora (Radhamani et al., 1995; Zou et al., 2023). Como o epíteto sugere, P. foetida 

https://link.springer.com/article/10.1186/s43897-023-00076-x#ref-CR62
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emite um forte odor quando as folhas são manuseadas. Apesar disso, os frutos são comestíveis, 

e a planta tem sido usada na medicina tradicional (Patil; Paikrao, 2012). Essa espécie tem sido 

considerada uma planta de potencial nutracêutico (Song et al., 2018), farmacológico 

(Chiavaroli et al., 2020), além de potencial antifúngico (Elangovan et al., 2022), e seus genes 

têm potencial para introgressão em plantas comerciais (Vijay et al., 2021). 

 

 

Figura 1. Passiflora foetida L. – a. ramo; b. estípula; c. flor; d. estrutura interna da flor; e. bráctea. Fonte: 

Modificado de Silva E.O., et al., 2013.  

 

 

Figura 2. Flor, bráctea, fruto e folha de Passiflora foetida var foetida L. Acesso: APH0100; Voucher: UFP90688. 

Fonte: o autor. 

 

Suas flores coloridas variam de roxas à brancas e apresentam uma grande diversidade 

morfológica, 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). 

https://link.springer.com/article/10.1186/s43897-023-00076-x#ref-CR60
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As variedades de P. foetida apresentam semelhanças em sua morfologia geral, como o 

hábito trepador, caule piloso, presença de estípulas glandulares e folhas trilobadas. Todas 

possuem flores com pétalas e sépalas lanceoladas, variando de 4 a 7 cm de diâmetro, além de 

frutos ovoides ou globosos com sementes comprimidas e reticuladas. No entanto, há diferenças 

entre as variedades em aspectos específicos de morfologia floral, distribuição geográfica e 

adaptação ambiental (Vanderplanck, 2013).  

A nível comparativo, P. foetida var. foetida L. (Figura 3) é amplamente distribuída e 

apresenta alta plasticidade fenotípica, com folhas de 3 a 8 cm e flores que variam em cor e 

tamanho de acordo com as condições ambientais (Vanderplanck, 2013). Em contraste, var. 

nigelliflora (Figura 4), encontrada na América do Sul subtropical, exibe flores maiores (até 7 

cm de diâmetro) e sépalas reflexas, além de folhas mais serrilhadas (Vanderplanck, 2013). A 

var. oaxacana (Figura 5), restrita a Oaxaca, México, apresenta folhas pequenas (2,5–5,5 cm) 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 características morfológicas 

com var. foetida, mas mostram adaptações locais que justificam sua distinção taxonômica 

(Vanderplanck, 2013).  

A P. foetida var. ellisonii (Figura 7), amplamente distribuída nas regiões tropicais, é 

notável por sua capacidade de rápido crescimento e adaptação a condições adversas, com folhas 

maiores (5–19 cm) e flores lilases, destacando-se pela tolerância ao sal e rápido 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 

pós-meridiana. As distinções entre as variedades refletem suas adaptações a diferentes habitats 

e condições climáticas, além de variações morfológicas sutis, como o tamanho das folhas, a 

coloração floral e o horário de antese (Vanderplanck, 2013). Essas diferenças, associadas às 

amplas semelhanças estruturais, ressaltam a complexidade evolutiva dentro do grupo. 
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Figura 3. Passiflora foetida var. foetida L. na Ilha de Curaçao. Fotografia: John Vanderplank. A, folha e estípulas, 

× 0,7; B, brácteas, × 0,7; C, semente, × 4; D, meia flor, × 1; E, pólen, vistas polares (a) e equatorial (b), × 300. 

Desenhado por John Vanderplank a partir de material coletado em Curaçao. Fonte: Modificado de Vanderplank, 

2013.  

Figura 4. Passiflora foetida var. nigelliflora Hooker em cultivo. Fotografia: John Vanderplank. A, folha e 

estípulas, × 0,7; B, brácteas, × 0,7; C, meia flor, × 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 estípulas, 
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× 2; B, semente, × 3; C, brácteas, × 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 

estípulas, × 1,5; B, brácteas, × 0,7. Desenhado por John Vanderplank a partir de material cultivado na Coleção 

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

Figura 7. Passiflora foetida var. ellisonii Vanderplank em cultivo. Fotografia: John Vanderplank.  A, folha e 

estípulas, × 0,7; B, semente, × 3; C, brácteas, × 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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estípulas, × 0,7; B. brácteas, × 0,7. Desenhado por John Vanderplank a partir de material cultivado na Coleção 

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

Apesar dessa grande variedade e plasticidade fenotípica entre as variedades, ainda 

existem poucos estudos que as diferenciem, optando pela utilização apenas a nível de espécie. 

Esse fato dificulta a compreensão da sua complexidade evolutiva, tanto para espécie em si, 

quanto para o grupo a que pertence. Com os avanços da NGS, indivíduos de diferentes acessos 

amplamente distribuídos de P. foetida foram sequenciados para realização de estudos 

filogenéticos baseados em dados plastidiais. O objetivo foi a compreensão do histórico de 

introdução da espécie P. foetida sensu lato na Austrália e esclarecer sua relação com outras 

espécies de Passiflora presentes (Hopley, et al., 2021). Além disso, recentemente a espécie teve 

seu genoma completo montado em escala cromossômica, onde foi descrita a abundância de 

Ty1/copia, e escassez de Ty3/gypsy (Zou et al., 2023). Esses conjuntos de dados abrem novas 

oportunidades para explorar a composição do cariótipo usando ferramentas de citogenômicas, 

incluindo uma análise detalhada da porção repetitiva do genoma da espécie e do ponto de vista 

intraespecífico, levando em consideração a identificação e ocorrência de suas variedades. 
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3. OBJETIVO 

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

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

compreender o papel das sequências repetitivas na evolução do grupo. 

 

3.1 OBJETIVOS ESPECÍFICOS  

● Caracterizar de forma detalhada a fração repetitiva de P. foetida; 

● Comparar a composição da fração repetitiva de variedades de P. foetida (15 acessos); 

● Comparar a composição da fração repetitiva entre P. foetida e outras espécies da seção 

Dysosmia e do subgênero Passiflora, ainda não caracterizadas; 

● Investigar a distribuição cromossômica das principais sequências repetitivas em 

diferentes acessos de P. foetida. 
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RESUMO 

O gênero Passiflora L. compreende ~500 espécies, com grande diversidade nos 

neotrópicos, principalmente no subgênero Passiflora. Várias espécies desse subgênero possuem 

uma fração repetitiva abundante, compatível com o aumento do tamanho de seus genomas. No 

entanto, ainda não há uma descrição detalhada da fração repetitiva de P. foetida, (n = 10), irmã 

das demais espécies do subgênero (n = 9). Além disso, essa espécie abriga um complexo de 

variedades morfológicas com ampla distribuição geográfica. O objetivo deste projeto foi 

caracterizar a fração de DNA repetitivo de P. foetida, comparando diferentes acessos de suas 

variedades e às demais espécies da seção Dysosmia e a outras do mesmo subgênero. Os 

resultados demonstraram que P. foetida possui uma proporção de fração repetitiva condizente 

com o tamanho de seu genoma, mas com uma acentuada variação intraespecífica. Os 

retrotransposons LTR Ty1/copia foram mais abundantes, assim como nas outras espécies do 

subgênero, porém os Ty3/gypsy representaram uma fração muito menor em relação às demais. 

A variação 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 

subgêneros, corroborando sua posição filogenética. Além disso, um satélite espécie-específico 

apresentou localização proximal, sendo o primeiro possível satélite centromérico do gênero, 

indicando eventos evolutivos recentes na seção Dysosmia, e insgths sobre a evolução da fração 

repetitiva dentro do subgnêro Passiflora. 
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Palavras-chave: Centrômero; DNA Satélite; Genômica comparativa; Retrotransposons; 

Variação intraespecífica. 

 

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 Ty1/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. INTRODUÇÃO  

O gênero Passiflora L. possui certca de 500 espécies com maior distribuição nas regiões 

neotropicais, sendo divididas em quatro subgêneros principais: Astrophea, Deidamioides, 

Decaloba e Passiflora (Ulmer & MacDougal, 2004). O subgênero Passiflora inclui 250 

espécies que são conhecidas principalmente por exibir grandes flores com múltiplas séries de 

filamentos coronais. É o grupo mais diversificado dentro da América do Sul e o maior e mais 

conhecido dos subgêneros, em grande parte pela importância econômica de algumas espécies 

como o maracujá azedo (Passiflora edulis Sims.) e o maracujá doce (Passiflora alata Curtis; 

Ulmer; MacDougal, 2004). 

Do ponto de vista citogenético, o subgênero Passiflora apresenta número cromossômico 

básico x = 9 (Hansen et al., 2006; Sader et al., 2019), com exceção de Passiflora foetida L. que, 

em decorrência de eventos de disploidia, apresenta o número cromossômico n = 10. Estudos 

filogenéticos apontam P. foetida como a primeira linhagem a divergir e aparece como irmã das 

demais espécies do subgênero (Krosnick et al., 2013; Cauz-Santos et al., 2020). Considerando 

o ancestral do gênero com x = 12 (Melo; Guerra, 2021), é possível hipotetizar que o n = 10 seja 

um número intermediário em uma série disploide descendente até o n = 9. 

 As espécies do gênero variam mais de 10× em relação ao conteúdo de DNA, sendo os 

maiores genomas observados no subgênero Passiflora com 2C = 5,36 pg para P. 

quadrangularis L., (Yotoko et al, 2011). Passiflora foetida apresentando o menor genoma 

dentro do subgênero, com 2C = 0,96 pg (Yotoko et al. 2011). Nesse último estudo, foi observada 

correlação positiva entre tamanho do genoma e tamanho das flores, indicando que o tamanho 

do genoma pode estar relacionado à evolução adaptativa do grupo (Yotoko et al. 2011). O 

estudo da fração repetitiva de três espécies (P. cincinnata Mast., P. organensis Rose e P. 

quadrangulares L.) revelou duas linhagens de retroelementos (Ty1/copia/Angela e 

Ty3/gypsy/Tekay) como as principais responsáveis pelo aumento no tamanho do genoma 

dessas espécies (Sader et al., 2021). Apesar dessas variações na organização da fração 

repetitiva, nenhuma sequência exclusivamente centromérica foi identificada no grupo até o 

momento, mesmo entre as espécies mais estudadas, como o maracujá-azedo (P. edulis), o qual 

conta com montagens do genoma a nível cromossômico (Ma et al., 2021; Xia et al., 2021). Mais 

recentemente, P. foetida teve seu genoma também montado a nível cromossômico, revelando 

abundância de elementos Ty1/copia e escassez de Ty3/gypsy (Zou et al., 2023). 

 Passiflora foetida é uma trepadeira amplamente distribuída, nativa de regiões mais 

quentes das Américas e do Caribe. No entanto, também se tornou naturalizada (e em alguns 

casos, invasora) em várias partes do mundo, incluindo África, Sul da Ásia e Havaí (Zou et al., 
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2023). Suas flores variam em cores, desde tonalidades roxas à brancas, e apresentam uma 

grande diversidade morfológica, sendo possível a identificação 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 fenotípica entre elas, suas relações 

ainda são incertas. 

Indivíduos de variedades amplamente distribuídos de P. foetida foram 

sequenciadospara compreensão do histórico de introdução da espécie P. foetida sensu lato na 

Austrália e esclarecer sua relação 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 composição e variação genômica nuclear por meio de 

ferramentas de bioinformática, permitindo uma análise da fração repetitiva do genoma da 

espécie, considerando a identificação e a distribuição de suas variedades. 

O objetivo desse trabalho foi explorar a composição e organização da fração repetitiva 

no genoma de P. foetida (n = 10), visando contribuir para compreensão dos mecanismos 

evolutivos que moldam a fração repetitiva em Passiflora e seu papel na diversidade genômica 

da espécie. A partir disso, pretendemos responder às seguintes perguntas: 1) Existe variação 

intraespecífica no repitoma de P. foetida? 2) Quais elementos repetitivos estão associados à 

possível diferenciação genômica das variedades? 3) Existem padrões específicos na 

organização da fração repetitiva que corroboram as variedades dessa espécie e variação entre 

espécies do subgenêro?  4) Há variação intraespecífica na distribuição cromossômica das 

principais sequências de DNA satélites identificados? 

 

2. METODOLOGIA 

2.1 Material Vegetal 

Diferentes acessos de P. foetida foram adquiridos para análises 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 Laboratório de Citogenética e Evolução Vegetal do 

Departamento de Botânica 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 análises cromossômicas in situ provindos de diferentes 

regiões do Brasil.  

 

Figura 1. Mapa da distribuição geográfica dos principais acessos utilizados para análises in situ de Passiflora 

foetida L. 

 

2.2 Processamento dos Dados, Análise de agrupamento e Caracterização dos DNAs 

Satélites 

As sequencias de parte dos acessos de P. foetida (Hopley et al., 2021) foram 

selecionadas para representar a variação encontrada na espécie, com base em sua identificação 

taxonômica e distribuição geográfica, e utilizados para caracterização da fração repetitiva da 

espécie (Tabela 2). As identificações taxonômicas foram realizadas a partir dos vouchers 

associados a cada acesso, os quais foram depositados no Jardim Botanico do Missouri (EUA), 

ou do local de ocorrência das variedades. No total foram selecionados 15 acessos, sendo três 

para cada variedade identificada (Tabela 2; Figura 2). O indivíduo Pf001, utilizado para a 

Acesso Vouchers Variedade Long. Lat. Município Obtenção 

APH0100 UFP90688 var. foetida -47.71 -15.60 Planaltina-DF Embrapa-DF 

APH218 UFP100030 var. foetida -34.83 -7.10 João 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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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 não nativa), 

coordenadas geográficas, localização de coleta e códigos de acesso nas plataformas ENA ou GSA (PF001) também 

estão apresentados. *. Acesso utilizado para caracterização individual e demais comparativas. 

 

 Status Long. Lat. Localização Código 

Passiflora foetida       

var. acapulsensis      

PF071 nativa -97.2 18.1 México ERR5419830 

PF078 nativa -86.30 13.16 Nicarágua 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 não nativa 50.05 -14.10 Madagascar ERR5419825 

PF153 não nativa 141.76 -17.17 Austrália ERR5419888 

var. foetida      

PF031 nativa -71.56 18.39 República 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 distribuição geográfica dos acessos selecionados das variedades de P. foetida. 

Para a análise comparativa entre espécies, foram utilizadas sequências disponíveis 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 comparação entre espécies da seção Dysosmia foi realizada a partir dos 

dados disponíveis 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 não possuímos o tamanho de genoma de P. ciliata, para essa espécie foi usada uma média 

entre os tamanhos genômicos de P. foetida e P. vesicaria, uma vez que não há grande diferença 

entre os seus tamanhos (Zirpoli et al., 2024). Duas espécies do subgênero Decaloba foram 

usadas como grupo externo (Tabela 3). 

 

Tabela 3. Acessos utilizados para análises comparativas entre espécies do subgênero Passiflora, assim como para 

comparação entre espécies da seção 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) Referência Código 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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Todas as sequências 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 análise de 

agrupamento baseada em similaridade foi realizada usando o pipeline RepeatExplorer2 no 

servidor Elixir-Cerit (https://www.repeatexplorer-elixir.cerit-sc.cz), usando os parâmetros 

padrões e selecionando para cada amostra 0,1× de cobertura (Novák et al. 2020). Para as 

análises comparativas, reads terminais pareados de cada espécie ou acesso foram identificadas 

com um prefixo diferente, amostradas para 0,1× de cobertura cada, concatenadas e agrupadas 

no mesmo pipeline. A cobertura final analisada após amostragem automática pelo 

RepeatExplorer2, e eliminação de sequências mitocondriais e plastidiais, foi calculada da 

seguinte forma: cobertura = (r × l) / g, onde r corresponde ao número de leituras analisadas após 

o agrupamento, l ao comprimento da leitura e g ao tamanho do genoma haploide em pb. 

Para a caracterização da fração repetitiva, clusters com abundância 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 sequências de 

DNA satélite de Passiflora (Sader et al., 2021) foi incluído nas análises individuais e 

comparativas. Os clusters não classificados foram analisados através de pesquisas de 

similaridade usando BLASTN contra sequências de proteínas não redundantes em bancos de 

dados públicos (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi). A proporção de cada sequência 

repetitiva foi calculada com base no número de sequencias em cada cluster em relação ao 

número total de sequencias incluídas na análise final, excluindo dados de DNA plastidial e 

mitocondrial. 

O conjunto de dados usado para a caracterização 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 reconstrói as sequências de consenso de DNAs satélites (DNAsat) putativos com base na 

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 
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análise de k-mer (Novák et al. 2017). A organização em tandem foi inspecionada 

posteriormente usando dotplot com parâmetros padrão 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 classificação de DNAsat em 

famílias e superfamílias, com pequenas modificações. Monômeros com 50 a 80% de identidade 

ao longo de todo o seu comprimento foram considerados famílias diferentes da mesma 

superfamília; as que variaram entre 80 e 95% foram consideradas diferentes subfamílias de uma 

mesma família; e sequências com pelo menos 95% de identidade foram consideradas variantes 

monoméricas. Para isso, usamos a função de alinhamento global Needleman-Wunsch do 

Geneious v.7.0.6. 

Para análise de identificação dos satélites nos pseducromossomos montados (Zou et al., 

2023), anotações manuais feita nas sequências dos satélites foram mapeadas contra o 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 sequência dentro da janela 

sucessiva de 1 kbp ao longo dos pseudocromossomos. A distribuição dos cromossomos 

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

 

2.3 Preparação de Lâminas 

pontas de raízes obtidas de plantas cultivadas em vasos e de sementes germinadas em 

placas de Petri foram coletadas e tratadas com 8-hidroxiquinoleína (8-HQ) por 4,5 horas, a 10º 

C, fixadas em solução Carnoy 3:1 (etanol: ácido acético glacial) por no mínimo uma hora à 

temperatura ambiente e estocadas em freezer a - 20ºC.  

Para a preparação das lâminas, as raízes foram lavadas duas vezes em água destilada e 

digeridas a 37 ºC em uma solução contendo 2% de celulase (Onozuka) e 20% de pectinase 

(Sigma) (v/v) por 1h. As preparações foram realizadas segundo o protocolo modificado de 

secagem ao ar (Ribeiro et al., 2017). As raízes foram colocadas em uma lâmina inclinada e 

maceradas com Carnoy, depois secas e submersas em ácido acético 60% por 1h e incubadas a 

37 °C até secar. As lâminas foram coradas com 1 μg/mL DAPI/Meio de Montagem em meio 

de montagem (glicerol: tampão McIlvaine pH 7,0; 1:1; v/v), e visualizadas em microscópio de 

fluorescência para a seleção das melhores lâminas. As lâminas selecionadas foram descoradas 

em fixador Carnoy por 30 min e em etanol absoluto por 1 h, em seguida armezadas a -20 °C até 

o momento de uso. 
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2.4 Hibridização in situ Fluorescente (FISH) 

As hibridizações in situ fluorescentes (FISH) foram realizadas segundo descrito em 

Fonsêca et al. (2010) usando sondas de DNAr 5S (quatro oligos baseados em sequências 

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 

para a pTa71. Além disso, a sequência de DNA satélite mais abundante (PfoSat01-27) foi obtida 

como sonda de oligonucleotídeo (Macrogen) pré-marcada com uma molécula de Cy3 na 

posição 3’ e hibridizada utilizando o protocolo de FISH não desnaturante (ND-FISH), adaptado 

de Cuadrado et al. (2009). Foram adicionados 30 uL de solução de hibridiação contento 1 pmol 

(25 ng) da sonda em 2×SSC, as quais foram cobertas com lamínulas de plásticos, e mantidas 

em câmara úmida a temperatura ambiente por 2h, após isso a lamínula foi removida e a lâmina 

montada em DAPI/Meio de Montagem e posterioemnte foi analisada. 

As imagens da FISH foram capturadas em microscópio de epifluorescência Leica 

DM5500B com sistema de captura. As melhores células fotografadas foram selecionadas para 

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

 

2.5 Análises filogenéticas 

 Os plastomas das espécies incluídas no presente trabalho foram montados usando como 

referência um plastoma completo previamente montado e disponibilizado para P. edulis (Cauz-

Santos et al., 2025). Para enraizar a árvore foram utilizadas duas espécies do subgênero 

Decaloba como grupo externo. Em relação à análise das relações filogenéticas tanto entre 

variedades de Passiflora foetida, quanto entre espécies da seção Dysosmia, o plastoma 

completo de P. foetida (Cauz-Santos et al., 2025) foi utilizado como referência. Para isso, os 

reads de cada espécie e variedade foram mapaeados em relação ao genoma de referência usando 

a função “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 relações filogenéticas foram inferidas usando Máxima 

Verossimilhança (ML) no Geneious (v. 9.1.8) por meio do plugin FastTree (Price et al., 2009). 

Por fim, as árvores foram visualizadas e editadas no software FigTree 

(http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/). 
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3. RESULTADOS  

3.1 Caracterização Individual da Fração Repetiviva De P. foetida 

A análise de agrupamento baseada em similaridade revelou 86 clusters com abundância 

acima de 0,01% do genoma, contendo 270.621 leituras correspondentes a 47% do genoma 

(Tabela 4). 

A superfamília de retrotransposons do tipo Ty1/copia foi a mais abundante, 

correspondendo a 29,01%, destes 23,24% correspondem a linhagem Angela. Já as demais 

linhagens da superfamília variaram entre 0,06% e 5,45%. A fração de DNAs satélites 

representou 4,47% do genoma, com sete clusters identificados, sendo maior que a fração de 

retrotransposons Ty3/gypsy, a qual corresponde apenas 3,34%. Dentre os retroelementos do 

tipo Ty3/gypsy, a linhagem não-Chromovirus Athila se destacou com maior abundância 

(1,92%), enquanto as demais foram pouco abundantes, com 1,37% e 0,05%, respectivamente. 

Outros retroelementos não classificados representaram 5,66% do genoma, e os demais 

elementos não classificados em torno de 1,72%. Os DNAr 5S e 35S representam 0,08% e 2,97% 

respectivamente (Tabela 4; Figura 3). 

Tabela 4. Número cromossômico, tamanho de genoma (Yokoto, 2011), número de sequências 

amostradas automaticamente para a análise de agrupamento, cobertura resultante e proporção de sequenciasnos 

principais clusters correspondendo à fração repetitiva de Passiflora foetida com base na análise individual do 

RepeatExplorer2. 

 Passiflora foetida 

2n 20 

Tamanho do Genoma (1C) 440,1 Mpb 

Leitura do Clustering 

Individual  

293.400 

Cobertura 0,1× 

Repeat  

Classe I  

LTRs Ty3/gypsy 3,34% 

Chromovirus - 

CRM 0,05% 

Galadriel - 

Reina  - 
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Tekay 1,37% 

Non-chromovirus  

Athila 1,92% 

Ogre - 

LTRs Ty1/copia 29,01% 

Ale - 

Angela 23,24% 

Bianca 0,13% 

Ikeros 0,06% 

Ivana - 

SIRE 5,45% 

TAR - 

Tork 0,13% 

LTRs não classificados  5,66% 

LINEs - 

Pararetrovirus - 

Classe II  

TIR - 

CACTA - 

MuDR_Mutator 0,02% 

DNAsat 4,47% 

DNAr  

5S 0,08% 

35S 2,97% 

Não classificados  1,72% 

Total 47,29% 
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Figura 3. Abundância de DNA repetitivo em P. foetida. Superfamília Ty3/gypsy (tons de azul); Ty1/copia (tons 

de roxo); DNA satélite (amarelo); DNAs ribossomais (vermelho e verde); Classe II (marrom) e não classificados 

(tons de cinza). 

Dos sete clusters identificados como DNAsat, um apresentou alta confiança pela 

ferramenta TAREAN do RepeatExplorer2, cinco apresentaram baixa confiança e um foi 

identificado com base na similaridade com o banco de dados de Passiflora (Tabela 5). Três 

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 não foram identificados na base de dados, sendo dois deles (cluster 2 e 28) 

similares entre si (85,2% de identidade) e considerados a mesma família de DNAsat (PfoSat01-

27). Sendo assim, três famílias de DNAsat possivelmente espécie-específicas foram 

identificadas (Figura 4). O PfoSat02-31 apresentou certa similaridade com o DNAr 35S. Já o 

único cluster de alta confiança (PfoSat03-447) apresentou 447 pb (0,01%), enquanto os demais 

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

Família  Cluster Tamanho de 

monômeros (pb) 

GC% Abundância (%) Confiança do 

TAREAN 

P. foetida      
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Tabela 5. Proporção de abundância (%), tamanho dos monômeros e similaridade com banco de dados dos satélites 

 

Figura 4. Dotplot de contigs de satélites específicos de P. foetida, contendo repetições para PfotSat01-37, 

PfoSat02-31 e PfoSat03-447 (à esquerda) e gráficos dos mesmos DNAsats disponibilizados pelo TAREAN (à 

direita). a. PfoSat01-27; b. PfoSat02-31; c. PfoSat03-447.  

 

Todos os satélites identificados na caracterização individual, tiveram suas sequências 

localizadas ao longo dos pseudocromossomos de P. foetida, além das sequências de DNA 

ribossomal 5S e 35S, para visualização de possíveis sintenias entre os satélites e essas regiões. 

O satélite PfoSat01-27 foi detectado nos dez pares cromossômicos, com alto pico encontrado 

no pseudocromossomo 6 (Figura 5), enquanto nos demais mostrou um padrão 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 múltiplos picos nos pseudocromossomos 1, 2, 6, 7, 8 e 9, mostrando sintenia 

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 
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no pseudocromossomo 2 com o DNAr 35S e os demais satélites (Figura 5). 

Em relação aos satélites compartilhados com outras espécies, foi confirmada a relação 

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. 

Já 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 distribuídos em todos os cromossomos (Figura 6). 

 

Figura 5. Distribuição das sequências de DNAr 5S e 35S e satélites específicos (PfoSat01-27; PfoSat02-31; 

PfoSat03-447) em pseudocromossomos de P. foetida. A seta no centro aponta a ordem das sequências, do centro 

para a periferia, com o DNAr 5S (vermelho), DNAr 35S (verde), PfoSat01-27 (lilás), PfoSat02-31 (azul claro) e 

PfoSat03-447 (azul escuro). 
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Figura 6. Distribuição das sequências 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 

sequências, 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 

cromossômicos nos acessos analisados, principalmente nas regiões (peri)centroméricas. Os 

sinais foram próximos, mas não colocalizados aos sítios de DNAr 35S, que se apresentaram 

proximais em três pares cromossômicos, sendo um deles de menor intensidade (Figura 7a- f). 

Houve variação entre acessos quanto à distribuição do 5S, com um acesso apresentando um par 

adicional terminal fraco (Figura 7a) enquanto os demais apresentaram apenas um par (Figura 
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7c, e). Pares heteromórficos quanto à intensidade dos sinais de DNAr 5S e PfoSat01-27 foram 

observados (7c-f). 
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Figura 7. Localização in situ de satélites em Passiflora foetida. DNAr 5S (vermelho) e 35S (verde) em a, c, e. 

DNAsat espécie-específico, 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. Cabeças-de-setas 

apontam pares cromossômicos heteromórficos. Barra em h = 5µm. 

O DNA satélite PquSat01-100 possui cerca de 0,6% de abundância dentro da fração 

repetitiva de P. foetida e apresentou blocos proximais possivelmente correspondentes ao DNAr 

35S (Figura 7g). Já o satélite PquSat06-1083 apresentou sinal pericentromérico em apenas um 

par cromossômico (Figura 7h).  

 

3.3 Análise Comparativa Entre Espécies do Subgênero Passiflora 

Uma análise comparativa foi realizada incluindo espécies do subgênero 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. coccínea, P. incarnata e P. ligularis). Além disso, foram escolhidas duas espécies do 

subgênero Decaloba como grupo externo, P. organensis e P. suberosa (Tabela 6). A 

caracterização da fração repetitiva comparativa do genoma das espécies revelou 199 clusters 

com abundância acima de 0,01% dos genomas, com a fração repetitiva variando entre 16,79% 

e 78,56% (Tabela 6). Houve variação na abundância das superfamílias de retroelementos entre 

as espécies, uma vez que a superfamília de retrotransposons LTR Ty1/copia foi a mais 

abundante não 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 fração, representando 29,85% (P. coccínea) e 28,64% (P. 

cincinnata; Tabela 6, Fig. 8). Enquanto isso, a fração 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 subgênero Decaloba (11,96% e 

31,51%). Tekay foi a linhagem mais abundante, seguido de Athila, que apresentou uma maior 

presença principalmente em P. caerulea (12,75%) e P. edulis (12,76%). Elementos de Classe 

II apresentaram abundância reduzida em todas as espécies (Tabela 6, Figura 8). 

As sequências em tandem exibiram ampla variação entre as espécies, onde o conteúdo 

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 proporção (0,80%). O DNAr 5S, apesar da baixa abundância, 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 proporção (0,01%). 

Sequências de DNAsat têm uma baixa proporção na maioria das espécies, mas exibem uma 

abundância de quase 4% em P. foetida, e de menos de 1% em P. organensis e demais espécies, 

não sendo detectados em P. cincinnata, P. ligularis e P. suberosa (Tabela 6, Figura 8 e 9). 
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Tabela 6. Número cromossômico (Melo & Guerra, 2021), tamanho de genoma (Yokoto, 2011), número de sequências amostradas automaticamente para a análise de 

agrupamento comparativo, cobertura resultante e proporção das sequencias nos principais clusters correspondendo à fração repetitiva de oito espécies do subgênero Passiflora 

e duas do subgênero 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 análise 

comparativa 

 466,296 450,010 477,950 902,074 423,924 476,722 221,998 151,300 71,520 230,588 

 Cobertura  0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 0.05x 

TEs             

Classe I 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           

 Ty1/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 II             

  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 não-classificados  4,11% 2,90% 1,91% 2,33% 3,09% 1,61% 3,54% 5,86%  2,89% 

 Não 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 8. Análise comparativa da abundância de DNA repetitivo em diferentes espécies do subgênero Passiflora 

e Decaloba (grupo externo) representados de acordo com suas relações filogenéticas inferidas a partir da 

montagem de seus plastomas, utilizando P. edulis como referência. Fotos: P. edulis, P. coccinea, P. ligularis, P. 

incarnata, P. caerulea, P. suberosa modificadas do Phytoimages; P. organensis modificada de Costa et al. (2021); 

P. cincinnata modificada de Regis Moreira Vieira (Reflora – Bernacci et al., 2025); P. quadrangularis modificada 

da National Gardening Association. 

Figura 9. Abundâncias dos clusters identificados com base na análise comparativa do pipeline RepeatExplorer2 

em diferentes espécies do subgênero Passiflora e Decaloba (grupo externo) representados de acordo com suas 

relações filogenéticas inferidas a partir da montagem de seus plastomas, utilizando P. edulis como referência. 
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A análise comparativa revelou 4 clusters com similaridade com DNAsats identificados 

no banco de dados. PquSat02-145 e PorSat01-161 foram identificados como satélites de alta 

confiança, enquanto o satélite PfoSat01-27 foi encontrado em dois clusters, como satélite de 

baixa confiança. O satélite PquSat02-145, foi o único compartilhado entre as espécies, com 

baixa divergência entre elas, sendo mais abundante em P. edulis (0,06%) e menos abundante 

em P. incarnata (0,01%). Os satélites identificados na análise comparativa apresentaram no 

geral abundância abaixo de 1%, com exceção do DNAsat PfoSat01-27 que correspondeu a 

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

 

Tabela 7. Proporção de abundância (%) dos principais satélites identificados na análise comparativa do 

RepeatExplorer2 em diferentes espécies do subgênero Passiflora e Decaloba  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.3 Análise entre Variedades de P. foetida  

A análise comparativa entre acessos de variedades de P. foetida revelou ampla variação 

na constituição da fração repetitiva do genoma, variando de 24,58% a 64,10% (Tabela 8). A 

análise dentro das variedades revelou padrões distintos na fração repetitiva, onde var. 

acapulsensis apresentou valores intermediários, entre 38,38% (Pf071) e 41,34% (Pf0102).  A 

var. baraquiniana exibiu a maior variação interna, entre 24,58% (Pf008) e 49,42% (Pf018). A 

var. foetida também variou signifiativamente, com Pf057 apresentando 27,65% da fração 

repetitiva, enquanto Pf031 atingiu 55,99%. A var. ellisonii se destacou por apresentar as frações 

repetitivas mais elevadas, variando entre 52,83% (Pf001) e 64,10% (Pf064). Já a var. 

 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    
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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 I foram os mais representativos. Na superfamília Ty1/copia, a 

linhagem Angela foi mais abundante em todas as variedades, exibindo variações significativas 

entre si, onde a menor abundância 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 comparação, na 

superfamília de retrotransposons Ty3/gypsy, a linhagem Tekay foi a mais abundante na var. 

foetida (Pf031 – 2,44%) e var. nigelliflora (Pf020 – 2,41%). Os LINEs tiveram participação 

reduzida, sendo detectados apenas em alguns acessos com valores muito baixos (< 0,5%). Os 

transposons de Classe II contribuiram com uma variação entre 0,01% a 0,20% entre os acessos 

e suas variedades (Tabela 8). 

 Os DNAsats apresentaram uma variação considerável em abundância entre os acessos, 

onde os menores valores observados na var. foetida (Pf031 – 3,17%) e var. ellisonii (Pf153 – 

3,89%), enquanto isso, os maiores valores foram observados na var. baraquiniana (Pf008 – 

10,65%). Em relação ao DNAr 5S e 35S, a variação 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%). Já o DNAr 5S foram geralmente presentes abaixo de 1% (Tabela 9). 
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Tabela 8. Número cromossômico, tamanho de genoma (de acordo com Melo; Guerra, 2021; Yokoto, 2011) para P. foetida, número de sequências (leituras) amostradas 

automaticamente para a análise de agrupamento, cobertura resultante e proporção de leituras nos principais clusters correspondendo à fração repetitiva para diferentes indivíduos 

e proporção lida do genoma (%) das sequências repetitivas identificadas na análise comparativa do RepeatExplorer2 de 15 indivíduos de P. foetida, destacando três para cada 

uma das variedades identificadas.  

2n Tamanho do 

Genoma (1C) 

 var. 

acapulsensis 

  var. 

baraquiniana 

  var. 

ellisonii 

  var. 

foetida 

  var. 

nigelliflora 

  

20 440,1 Mpb  Pf071 Pf078 Pf102 Pf008 Pf018 Pf023 Pf001 Pf064 Pf153 Pf031 Pf057 Pf107 Pf007 Pf020 Pf085 

 Leituras na análise 

comparativa 

 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 

 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 I Ty3/gypsy  
4,59% 4,64% 4,60% 1,11% 4,51% 0,76% 4,06% 5,08% 4,20% 5,15% 1,82% 4,40% 4,41% 4,28% 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                

 Ty1/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 II                  

  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_ 

Mutato 

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% 

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  5S 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 não-

classificados 

 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% 

 Não 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 abundância dos diferentes repeats, as demais variedades não são 

monofiléticas e a relação entre os acessos apresenta um padrão principalmente correlacionado 

á distribuição geográfica com base no DNA plastidial (Figs. 10 e 11). A variação observada 

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

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

influenciam a abundância dos repeats. As maiores divergências foram identificadas no clado 

Argentina-Paraguai. 

 

Figura 10. Análise comparativa da abundância de DNA repetitivo em diferentes acessos de Passiflora foetida 

indicando suas distintas variedades. Os acessos são representados de acordo com suas relações filogenéticas 

inferidas a partir da montagem de seus plastomas, utilizando P. foetida como referência. 
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Figura 11. Distribuição geográfica dos acessos analisados de P. foetida em relação ao seu agrupamento 

filogenético e identificação taxonômica. 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 os acessos, as 

maiores divergências em termos de abundância de clusters específicos foram observados em 

clusters de DNAsat e DNAr, sendo os acessos mais divergentes o Pf008, Pf023 e Pf057, de três 

clados e duas variedades distintas (Figura 12). A análise de abundância das diferentes famílias 

de DNAsat indica que a maior variação está em PfoSat01-28 (2.06% a 9,75%) e PfoSat02-31 

(0.11% a 3.97%), com diferenças entre 4,7× e 36×, respectivamente (Tabela 9). 
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Figura 12. Análise filogenética baseada na abundância de repetições com base na análise comparativa 

populacional do pipeline RepeatExplorer2 (à esquerda), feita a partir do plastoma de referência de Passiflora 

foetida. 

 

Tabela 9. Proporção de abundância (%), dos principais DNA satélites identificados na análise comparativa entre 

indivíduos de variedades de Passiflora foetida.   

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

var. acapulsensis      

PF071 4.44% 0.15% 0.24% 0.05% 0.09% 

PF078 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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3.4 Análise Comparativa entre Espécies da Seção Dysosmia 

A composição da fração repetitiva do genoma de três espécies de Passiflora, seção 

Dysosmia (P. ciliata, P. foetida e P. vesicaria) revelou alguns padrões distintos na distribuição 

dos elementos transponíveis e demais sequências repetitivas. A maior variação absoluta foi na 

abundância de Angela, que embora predomine nas três espécies, apresentou 17,41% em P. 

ciliata, 22,41% em P. foetida e 28,66% em P. vesicaria. Já a linhagem SIRE apresentou a maior 

variação relativa, com P. ciliata apresentando 2,85%, P. foetida 5,42% e P. vesicaria 10,17%, 

em relação ao genoma total. Além disso, a presença de outros elementos como TAR foi restrita 

a P. foetida e P. vesicaria, ambas com 0,04% (Tabela 10, Figuras 13 e 14). 

Na superfamília 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 abundância apenas em P. ciliata (0,65%), sendo não detectáveis em outras espécies (Tabela 

10. Figura 13 e 14). A maior abundância de DNAsat também foi encontrada em P. ciliata 

(4,22%). Já 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 divergência de P. ciliata também foi 

observada na análise de clusters individuais, não sendo congruente com a inferência 

filogenética obtida pelo plastoma (Figura 13). 

 

Tabela 10. Proporção do genoma (%) de sequências repetitivas identificadas na análise comparativa do 

RepeatExplorer2 de três espécies da seção 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 Análise 

Comparativa 

439,052 437,036 438,968 

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      

PF007 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% 
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Cobertura 0.1x 0.1x 0.1x 

Repeat    

Classe I    

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 Ty1/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 não classificados  1,10% 6,33% 3,94% 

LINEs 0,65%   

Classe II    

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% 

Não classificados  17,69% 3,58% 2,31% 

Total 51,30% 48,14% 54,06% 
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Figura 13. Abundância comparativa de DNA repetitivo em diferentes espécies da seção Dysosmia. A abundância 

de agrupamento individual revelou variação de 48% a 54% em relação às diferentes espécies. Gráfico montado a 

partir da tabela 15, e árvore plotada a partir de dados do plastoma, utilizando P. foetida como referência. 

 

 

Figura 14. Análise filogenética baseada na abundância de repetições com base na análise comparativa entre 

espécies da seção Dysosmia do pipeline RepeatExplorer2 (à esquerda), feita a partir do plastoma de referência de 

Passiflora foetida. 
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 A análise de distribuição das principais sequências DNAsat entre as três espécies da 

seção Dysosmia também evidenciou diferenças na abundância e amplificação desses elementos 

nos diferentes genomas, principalmente em P. ciliata. Cinco famílias de DNAsat foram 

identificadas, sendo uma específica 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 fração expressiva de PclSat01-697 

(0,84%) e PfoSat01-27 (2,95%), enquanto nas outras espécies apresentaram menores 

proporções desses elementos (Tabela 11). Passiflora foetida apresentou uma menor abundância 

desses DNAsat, com destaque para PfoSat01-27 (1,28%), e uma distribuição menor dos demais 

DNAsat. P. vesicaria apresentou os menores valores da fração de satélite, com o máximo de 

1,11% para PfoSat01-27 (Tabela 11). Outros satélites do nosso banco de dados, como 

PquSat01-100, apresentaram percentuais baixos, com um máximo 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 indetectável em P. ciliata. PorSat04-1800 

apresentou baixa abundância em todas as espécies, com maior presença em P. foetida (0,11%) 

e P. vesicaria (0,10%), e uma baixíssima abundância em P. ciliata (0,01%; Tabela 11). 

Tabela 11. Proporção de abundância (%), dos principais satélites identificados na análise comparativa entre as 

espécies da seção Dyosmia.  

 

4. DISCUSSÃO 

4.1 Passiflora foetida e Subgênero Passiflora 

A inferência filogenética aqui apresentada corroborou parcialmente as naálises 

filogenéticas previamente descritas (Cauz-Santos et al., 2020; Pacheco et al., 2020; Sader et al. 

2021), reforçando as posições de P. ligularis e P. incarnata. No entanto, a posição de P. 

coccinea se mostrou divergente, o que pode ser devido ao maior conjunto de dados da presente 

análise, apesar da menor amostragem de espécies. 

Em P. foetida, a superfamília Ty1/copia apresentou uma elevada abundância (29%), 

Seção 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% 



77 
 

assim como observado para a maioria das espécies do subgênero Passiflora (Pamponét et al. 

2019). Essa superfamília é representada principalmente pelas linhagens Angela e SIRE, 

corroborando a caracterização a partir do genoma montado (Zou et al., 2023). A prevalência de 

Ty1/copia foi também encontrada para P. coccinea e P. cincinnata, embora as demais espécies 

tenham maior proporção de Ty3/gypsy. As linhagens Ty1/copia Angela e Ty3/gypsy Tekay 

foram confirmadas como as principais responsáveis pelo aumento do tamanho do genoma no 

gênero, principalmente no subgênero Passiflora (Pamponét et al., 2019; Sader et al., 2021). 

De modo geral, TEs (do inglês Transposable Elements) representam a maior 

diversidade entre os genomas de organismos filogeneticamente semelhantes (Hua-Van et al., 

2011) e são considerados fonte de novas informações genéticas e regulatórias do genoma, 

atuando diretamente na evolução dos mesmos (Carareto et al., 2015). Os dados do presente 

estudo revelaram uma baixíssima frequência de Ty3/gypsy em P. foetida, particularmente de 

Tekay (1,37%), o que está provavelmente associado ao pequeno tamanho do genoma da espécie 

(Yokoto, 2011). Considerando a maior proporção de Tekay nos demais genomas, inclusive em 

P. organensis (Sader et al., 2021), e a posição filogenética de P. foetida, irmã das demais 

espécies do subgênero Passiflora (Cauz-Santos et al., 2020), nossos dados sugerem que pode 

ter havido uma eliminação preferencial de Tekay em P. foetida (Ibarra-Laclette et al., 2013), 

ou amplificação independente desse elemento nos subgêneros Passiflora e Decaloba. 

 

4.2 Variação em P. foetida 

As relações entre os acessos e variedades de P. foetida amostrados aquiforam 

compatíveis com as apresentadas por Hopley et al. (2021), que em seu estudo realiza a 

separaçãoque das populações principalmente em relação à sua distribuição geográfica. A 

avaliação do repitoma em P. foetida a nível intraespecífico revelou uma elevada variação na 

sua abundância (24,58%-64,10%), comparável à observada entre espécies do gênero (16,79%-

78,56%), que abrange uma variação no conteúdo de DNA de mais de 10 vezes (Sader et al., 

2021). A variação na abundância da fração repetitiva está geralmente associada ao tamanho 

genômico das espécies (Albach; Greilhuber 2004; Novák et al., 2020). No entanto, dados da 

literatura ainda não evidenciaram nenhuma diferença em relação 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 é particularmente diverso quando comparado às 

demais espécies do subgênero, sugerindo um dinâmico turnover nessa espécie. Embora os 
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dados corroborem a caracterização individual, onde os indivíduos apresentaram uma alta 

abundância de Ty1/copia, e uma escassez de Ty3/gypsy, em dois acessos, por exemplo, a 

proporção de sequências em tandem ultrapassa a de Ty1/copia. Os dados da literatura mostram 

que diferentes espécies e até mesmo populações diferentes de uma mesma espécie podem 

desenvolver perfis distintos de elementos repetitivos ou padrões variados de sequências devido 

a mutações e rearranjos genômicos ao longo do tempo (Oliver et al., 2013; Ricc et al., 2018; 

Castro et al., 2024). A divergência quanto às proporções da fração repetitiva entre acessos de 

P. foetida, causada por flutuações na amplificação/deleção desses elementos, pode estar 

associada a pressões ambientais ou outros fatores a serem investigados (Pons; Gillespie 2014; 

Garrido-Ramos et al., 2015; Feiner et al., 2016; Castro et al., 2024).  

As análises filogenéticas, taxonômicas e do repitoma foram incongruentes e não 

respaldam no momento a subdivisão de P. foetida em diferentes espécies. Essas incongruências 

podem estar associadas ao tempo de divergência entre essas variedades, e à herança uniparental 

(raramente biparental) do plastoma de Passiflora, que pode estar associada a hibridização entre 

espécies com variação no tamanho do genoma (Shestha et al., 2021; Hopley et al., 2021). De 

toda forma, a extensa variação intraespecífica observada pode estar associada a isolamento 

reprodutivo entre acessos, impactando o pareamento cromossômico na meiose ou resultando 

em incompatibilidades híbridas (Levy et al., 2013; Garrido-Ramos et al., 2015; Castro et al., 

2024). Recentes estudos indicam que a transposição do DNA repetitivo pode ser influenciada 

pelo ambiente, levando frequentemente a ativação 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 

morfológicos utilizados por Vanderplanck (2013) para definir variedades se mostraram 

homoplásicos. De toda forma, filogenias nucleares serão necessárias para melhor interpretar a 

variação intraespecífica aqui observada. 

 

4.3 A Seção Dysosmia 

A árvore para a seção Dysosmia colocou P. foetida como irmã das outras duas espécies 

(P. ciliata e P. vesicaria), diferente da posição desses três acessos na árvore de Hopley et al. 

(2021), em que essas espécies aparecem dentro de clados de P. foetida com P. vesicaria irmã 

das outras duas (P. ciliata e P. foetida). Ambas as topologias discordam da maior divergência 

do repitoma de P. ciliata, sugerindo que a relação e o status taxonômico das espécies dessa 

seção merece ser revisto. Exceto pela filogenia de Hopley et al. (2021) em que essas espécies 
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foram incluídas como P. foetida sensu lato, não há registros sobre suas relações filogenéticas. 

As análises disponíveis utilizam abordagens metodológicas diferentes ou não empregam 

filogenias para analisar essas espécies (Vanderplank, 2013; Parteka et al., 2021). 

Apesar da maior semelhança entre clusters de P. foetida e P. versicaria, em comparação 

com P. ciliata, as diferenças na abundância da fração repetitiva são menores do que entre as 

variedades de P. foetida. No entanto, P. ciliata possui um satélite que até o momento parece ser 

exclusivo para a espécie. 

 

4.4 O Satélitoma de P. foetida 

Apenas três DNAsats foram identificados pelo TAREAN sem similaridade com 

DNAsats previamente descritos para o gênero, amplificados apenas em P. foetida e espécies 

afins na seção. Desses, apenas PfoSat01-27 foi detectado na análise comparativa mais ampla, 

confirmando sua especificidade em P. foetida lato sensu. Além da similaridade com satélites 

previamente descritos no gênero, a utilização do banco de repeats de Passiflora revelou uma 

baixa similaridade entre a sequência do DNAr 35S e um novo DNAsat (PfoSat02-31). Essa 

correlação havia sido observada em outras espécies do subgênero com o PquSat01-100 de P. 

quadrangularis, sugerindo uma possível origem a partir de regiões IGS do DNAr 35S (Sader 

et al., 2021). Sua presença em P. foetida, no entanto, está restrita aos sítios de DNAr 35S, 

corroborando que essa sequência se tornou um satélite independente mais recentemente na 

evolução do subgênero (Sader et al., 2021). Vários DNAsats se originaram de espaçadores 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 fenômeno é comum. De fato, isso parece 

ter acontecido pelo menos duas vezes no gênero Passiflora, com o surgimento também de 

PfoSat2-31 em P. foetida. 

Os DNAsats geralmente formam blocos nas regiões heterocromáticas dos cromossomos 

(Heslop-Harrison e Schwarzacher 2011; Ribeiro et al. 2017). Repetições de satélites podem 

ocorrer em regiões cromossômicas subteloméricas ou intersticiais, mas preferencialmente nos 

centrômeros (Garrido-Ramos, 2015). O DNAsat seção-específico PfoSat01-27 marcou na 

região centromérica em nove pares de cromossomos de P. foetida e foi detectado in silico em 

uma região 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 associação com proteínas centroméricas precise ser demonstrada, sua distribuição 
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cromossômica sugere que PfoSat01-27 seja uma sequência centromérica. O fato de ser seção-

específico e a ampla variação na abundância dessa sequência entre cromossomos da espécie, 

inclusive entre cromossomos homólogos gerando pares heteromórficos, sugere, no entanto, que 

esse repeat centromérico seja uma aquisição evolutiva recente (Melters et al., 2013). O acúmulo 

de repetições no par seis pode ser devido a eventos como crossing-over desigual, ou 

deslizamento de fita (slippage) (Ploh et al., 2012), contribuindo para amplificação e 

disseminação do DNAsat em regiões equilocais dos demais cromossomos (Schwizer & Loide, 

1987). Por se tratar de um DNAsat centromérico, a variabilidade a nível interespecífico não é 

incomum (Macas et al., 2010, Melters et al., 2013; Zhang et al., 2013; Garrido-Ramos et al, 

2015).  

A variação na presença do PfoSat01-27 entre nove e dez pares entre as análises in situ 

e in silico pode estar associada à distribuição menos agrupada de PfoSat01-27 no 

pseudocromossomo 5. Alternativamente, assim como a presença de um par a mais do DNAr 

35S em um acesso, essa variação pode ser devido a presença de um sítio indetectável in situ 

devido à compactação da cromatina, número de cópias abaixo do limite de detecção ou até 

mesmo divergência de sequências (Cuadrado; Jouvo, 2010; Ploh et al., 2012; Mehrotra; Goyal, 

2014; Garrido-Ramos et al., 2017). Entretanto, não podemos descartar a hipótese de que essa 

diferença entre a visualização in situ e in silico possa se tratar de citótipos distintos devido a 

rearranjos, amplificação ou deleção dessas repetições (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), fenômeno recorrente em 

plantas (Roa; Guerra, 2015). Além disso, a presença de heteromorfismo em relação aos pares 

de DNAr 5S já tem sido verificado em algumas espécies de angiospermas (Souza-Chies et al., 

2012) e até mesmo em cultivares de espécies mais próximas como P. edulis e P. cincinnata, em 

relação a outras sequências (Almeida et al., 2018; Marróquín et al., 2023), mas sendo o primeiro 

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

 

5. CONCLUSÃO  

Nossos resultados reforçam a importância do papel desenvolvido pela fração repetitiva 

na evolução do genoma de P. foetida, evidenciando padrões de variações intra- e 

interespecíficas. A presença de satélites compartilhados com espécies de outros subgêneros 

corrobora sua posição filogenética ancestral, mas a diversidade intraespecífica no repitoma, 

assim como as incongruências com os dados filogenéticos e taxonômicos, reforçam as relações 
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incertas entre variedades de P. foetida e suas espécies próximas. A confirmação de dois 

citótipos associados à distribuição do DNAr 5S reforça a diversidade citogenética 

intraespecífica, assim como a presença de heteromorfismos na espécie. Por fim, a identificação 

de um possível satélite centromérico exclusivo de P. foetida suas espécies relacionadas da seção 

Dysosmia indica eventos evolutivos recentes na seção Dysosmia. 
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