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Apresentacao

Euphorbia heterophylla € um planta invasora de taxonomia controversa. Isso se deve principalmente
a grande variabilidade observada nos niveis, inter e intrapopulacional, e intraindividual. Constata-se
que os conceitos genéticos tradicionais sao insuficientes para explicar toda a variagao fenotipica
observada nessa espécie, principalmente no nivel individual. Nas duas ultimas décadas, avancos
notaveis foram obtidos sobre a natureza molecular dos diferentes mecanismos envolvidos no
controle da expressao génica, e culminaram com a descoberta de diferentes atores que participam
da regulacado epigenética da expressao génica. Esse conjunto de informacdes tem possibilitado
aos cientistas explicar a natureza da variacao fenotipica intraindividual em animais e plantas. O
objetivo desse documento é apresentar os diferentes tipos de controle epigenético da expressao
génica, apontando a diregdo para novos estudos que visem a esclarecer a origem da variabilidade
fenotipica observada nessa importante espécie de planta invasora.

Antdnio Alvaro Corsetti Purcino
Chefe-geral
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Introducao

Euphorbia heterophylla, também conhecida como amendoim-bravo ou leiteira, € uma espécie
infestante que afeta a produtividade de culturas anuais e perenes em diversos paises. A espécie é
nativa da América Central e do sul dos Estados Unidos da América (Lati et al., 2019). Atualmente,
encontra-se dispersa por regides tropicais e subtropicais do continente americano. A espécie
também tem sido relatada em muitos paises situados na regiao tropical do continente africano,
na india, nas llhas Oceanicas, além da Africa do Sul e da regido mediterranea (Kissmann; Groth,
1992). O nome da espécie reflete a grande variacao fenotipica que pode ser observada em suas
folhas, que podem variar de alternada na parte inferior do caule, oposta na parte superior, simples,
eliptica a oval, ou linear, de superficie glabra ou pilosa, com margens lisas ou serreadas, estipulas
semelhantes a glandulas ou ausentes (McConnell et al., 1954; Holm et al., 1997; Vasconcelos et
al., 2000).

No Brasil, E. heterophylla é considerada uma importante espécie infestante, por sua ampla dispersao
nas principais regides produtoras de soja (Lucio et al., 2019) e outras culturas (Heap, 2019). Em
2004, foi relatada a infestagdo da cultura do milho por essa espécie (Trezzi et al., 2005). Trata-se
de uma planta daninha de dificil manejo, por causa da disseminag¢ao de bidtipos resistentes aos
principais ingredientes ativos registrados para uso na soja convencional e sua tolerancia ao glifosato
(Heap, 2019). Pelo fato de, aproximadamente, 70% da produgéo de milho no Brasil ser realizada no
periodo da safrinha, principalmente, apds o cultivo da soja (Acompanhamento da Safra Brasileira
[de] Graos, 2019), a leiteira tem sido reportada como uma importante espécie infestante, também,
na cultura do milho (Karam; Silva, 2009; Placido, 2019). Além disso, relatos sobre ocorréncia de
resisténcia de E. heterophylla a diferentes mecanismos de agado de herbicidas alertam para o
aumento de sua incidéncia nas lavouras do milho (Trezzi et al., 2005; Xavier et al., 2013).

Estudos demonstram que o manejo inadequado desta planta daninha pode ocasionar perdas de
rendimento a cultura da soja (Meschede et al., 2002). Além de causar perdas por competigao, E.
heterophylla é considerada planta toxica e hospedeira de pragas e doencas, capaz de produzir
substancias alelopaticas que afetam negativamente o desenvolvimento de culturas de interesse
agricola (Tanveer et al., 2013).

E. heterophylla caracteriza-se por ser uma eudicotiledonea de ciclo anual, leitosa, herbacea,
apresentando rapido crescimento inicial, altamente competitiva e prolifica, podendo ocorrer acima
de quatro geragdes no periodo de um ano (Frigo et al., 2009; Trezzi et al., 2014). A reproducao pode
ocorrer por autopolinizagao ou fecundagao cruzada (Barroso, 2002), apresentando alta variabilidade
genética (Silva et al., 2018). O seu caule pode ser simples ou ramificado, as folhas s&o alternas,
opostas ou verticiladas ocorrendo tanto no caule como nos ramos. O formato do limbo foliar é
bastante variavel, sendo classificado em ovalado, panduriforme (formato de violino) e lanceolado
(Cronquist, Takhtajan, 1981; Kissmann; Groth, 1992).

Essa espécie apresenta grande plasticidade fenotipica, especialmente em relagdo ao formato
e tamanho das folhas, podendo apresentar variagdes de uma populacdo para outra; dentro de
uma mesma populagao; entre descendentes da mesma planta e até mesmo em uma unica planta
(Kissmann; Groth, 1992; Holm et al., 1997) (Figura 1). Algumas plantas apresentam apenas um
desses padrodes, e outras exibem padrdoes mistos. Vasconcelos et al. (2000) identificaram 11 tipos
diferentes de folhas em plantas nessa espécie. A variabilidade no formato das folhas pode, pelo
menos em parte, explicar a grande controvérsia verificada entre os taxonomistas quanto ao numero
de espécies existentes nesse grupo de plantas. Segundo Kissmann e Groth (1992), alguns autores
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identificaram ecotipos de E. heterophylla como trés espécies distintas: E. geniculata, E. prunifolia e
E. zonosperma. Entretanto, outros botanicos consideram os diferentes fenotipos como variedades
de uma unica espécie, E. heterophylla (sinonimia E. geniculata, E. prunifolia, E. zonosperma e
Poinsettia heterophyilla). Por outro lado, Holm et al. (1997) e Kissmann e Groth (1992) consideraram
a existéncia de duas espécies: E. heterophylla e E. prunifolia, as quais diferem entre si basicamente
quanto ao formato da folha, sendo bastante variavel na primeira e regularmente eliptica na segunda
espécie. Contudo, de acordo com Costa (1982), as espécies E. prunifolia e P. heterophylla sao
utilizadas, erroneamente, como sinonimia para E. heterophylla, ja que apresentam, respectivamente,
2n=16 e 2n=14 cromossomos, enquanto E. heterophylla, uma espécie tetraploide, apresenta
numero cromossémico 2n=28. Variagdes no numero de cromossomos no género Euphorbia tém
sido descritas na literatura como decorréncia de aneuploidia e poliploidia (Aarestrup et al., 2008;
Sheidai et al., 2010; Bolaji et al., 2014).

Figura 1. Aspectos fenotipicos de folhas de Euphorbia heterophylla. (A) planta em area ndo cultivada apresentando
folhas de aspecto homogéneo; (B) planta com folhas heterogéneas, crescida em solo poés-cultivo da soja. (a) folha com a
extremidade irregular em forma de “sino”, (b) folha obovada, (c) folha eliptica.

Consideracoes sobre a Variabilidade Inter, Intraespecifica
e Intraplantas em Euphorbia heterophylla

A dificuldade que pode ser verificada ao se tentar estabelecer a identidade taxondmica de algumas
espécies de plantas, como € o caso de E. heterophylla, deve-se, principalmente, a grande variagao
fenotipica observada em uma mesma populagao e até entre os mesmos 6rgaos de uma planta (folhas,
por exemplo). Diferentes mecanismos genéticos, fisioldgicos e pos-genéticos sdo responsaveis pela
heterogeneidade observada nessas popula¢des, mas o modo de agao de cada um deles permanece
pouco estudado ou incompreendido. Em seguida seréo feitas algumas consideragdes sobre esses
mecanismos e como eles operam.

A capacidade de sobrevivéncia de uma espécie em ambientes estressantes € o resultado de
modificagbes genéticas ocorridas ao longo de milhares ou milhées de anos de evolugéo por meio
de selecao natural. Por outro lado, a variagdo fenotipica observada em populagbes naturais é
resultante de modificagdes morfoldgicas e fisiologicas em resposta aos constantes desafios do
ambiente que geram estresse constante sobre os individuos (Cardoso; Laménaco, 2003; Miner et
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al., 2005; Rozendaal et al., 2006). Contudo, a necessidade de resposta adaptativa as mudancgas
bruscas no ambiente exige modificagbes rapidas que podem afetar varias estruturas da planta
(Alpert; Simms, 2002). Esse tipo de alteragao para ajustes ao ambiente nao é de natureza genética.
Trata-se de variagdes epigenéticas e reflete a habilidade da espécie em responder rapidamente aos
desafios do meio.

Segundo a teoria neodarwinista, a adaptacao das espécies surge como resposta seletiva sobre a
variabilidade genética acumulada de forma lenta e gradual ao longo do tempo. Contudo, respostas
adaptativas rapidas aos desafios transientes do ambiente sé sdo possiveis quando as mudancgas
fenotipicas ocorrem em razédo das diferencas na expressdo génica de origem epigenética (Rapp;
Wendel, 2005; Flatscher et al., 2012; Lighten et al., 2016; Kronholm et al., 2017; Thorson et al., 2017;
Vogt, 2017; John; Rougeulle, 2018). A importancia desse “atalho” rapido para a adaptagao de um
organismo fica evidenciada ao serem observadas populagbes que apresentam grande variabilidade
fenotipica, mas que possuem variagao genética reduzida ou ausente. Isso € o que acontece com as
espécies de reproducao assexuada, em populacdes relativamente isoladas formadas por poucos
individuos (“bottleneck”, ou deriva genética, efeito fundador), ou espécies invasoras e pioneiras
(Thorson et al., 2017).

A contribuigdo epigenética na variagao adaptativa foi examinada em quatro populagdes (duas de
lagos e duas de rios) da espécie de caramujos de agua doce Potamopyrgus antipodarum que
se reproduz assexuadamente (Thorson et al., 2017). Esses autores estudaram as divergéncias
morfolégicas da carapaca e a variagdo de natureza epigenética dessas populagdes, as quais
apresentavam baixa variabilidade genética. As populagbes apresentaram diferengas nas formas
das carapacas determinadas pelo habitat de cada uma delas (fenétipo habitat-especifico), e essas
alteracdes foram relacionadas com adaptagdes relativas a velocidade de movimentagao das aguas
nos ambientes dos lagos e rios. Também foram observadas diferencas estatisticamente significativas
para o padrao de metilagcdo do DNA entre as populagbées examinadas. Os autores sugeriram que o
mecanismo envolvido na expressao adaptativa envolvendo diferencas nas formas das conchas de
P. antipodarum em diferentes habitats deve-se a respostas epigenéticas induzidas pelo ambiente.
Ainda segundo os autores mencionados, isso poderia explicar a capacidade desses caramujos
assexuados migrarem para diferentes habitats.

Plantas daninhas sdo submetidas a todo o momento a diferentes condicbes de estresse, como
sombreamento, diferengas de umidade, nutrientes, agcdo de herbicidas, entre outros (Cardoso;
Loménaco, 2003; Mgller; Dongen, 2003; Miner et al., 2005; Rozendaal et al., 2006). Essas
espécies respondem aos estimulos alterando a expressao de seus genes, fisiologia e/ou o fendtipo.
A alteracdo mais evidente em muitos casos pode ser observada nas folhas, como é o caso de
Bauhinia brevipes, uma espécie de planta pioneira de habito perene, em que a maior ou menor
incidéncia de luz provoca alteragdes na forma e area foliar (Venancio et al., 2016). A espécie E.
heterophylla apresenta diversidade fenotipica, que pode ser faciimente observada em relagcéo
ao formato e tamanho de folhas. A plasticidade morfolégica é tdo evidente que foi usada para
determinar o nome da espécie conforme expressa na palavra “heterophylla” que determina a
espécie (hetero = diferente, phylla = folha, folhas diferentes) (McConnell et al., 1954; Carter; Leach,
1995; McConnell; Gutierrez, 2015). Essa variagcao fenotipica tem sido observada entre individuos
de diferentes populagdes, de uma mesma populagao e até mesmo em uma Unica planta (Kissmann;
Groth, 1992; Vasconcelos et al., 2000; Venancio et al., 2016). Plantas daninhas tendem a produzir
alteragdes ecofisioldgicas para aproveitar melhor os recursos ambientais, como nutrientes, agua,
luz, e gas carbdnico (Lorenzi, 2008, 2014). Aplicacdes repetidas de herbicidas podem exercer grande
pressao de selecao sobre diferentes plantas daninhas. Em E. heterophylla, por exemplo, tém sido
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verificadas alteragbes no crescimento das folhas, em largura e comprimento, e da altura das plantas,
em decorréncia da aplicagdo de herbicidas e de acordo com a dosagem aplicada (Aarestrup et al.,
2008). Esses autores observaram que a dose comercial de chlorimuron-ethyl, causou um aumento
do comprimento das folhas de E. heterophylla, enquanto doses menores nao tiveram o mesmo
efeito. Efeito similar também foi observado em soja, em que Papiernik et al. (2005) observaram que
a aplicagao de Imazethapyr e Chlorimuron impactou severamente as variaveis de crescimento das
plantas, incluindo a elongacao das folhas, formacao de caules e nédulos cotiledonares.

O género Euphorbia apresenta espécies com diferentes graus de ploidia (diploides, tetra e
hexaploides) e isso é um indicativo de que esse grupo de plantas encontra-se em evolugao (Fasihi
et al., 2016). E. heterophylla é uma espécie tetraploide, com 2n= 28 cromossomos e nimero basico
x=7. Todavia, outros numeros cromossdmicos conflitantes foram descritos para essa espécie,
tais como 26; 32 e 56 (Perry, 1943; Hans, 1973; Kissmann; Groth, 1992; Vargas et al., 1999).
Quando uma espécie apresenta populagdes com mais de um numero cromossdmico, diz-se que ela
possui citotipos diferentes, e isso constitui forte evidéncia de que a espécie ou o grupo realmente
se encontra em franco processo de evolucdo (Guerra, 1988). Por outro lado, a ocorréncia de
hibridizacdo entre espécies relacionadas, mesmo com numeros cromossdmicos diferentes, é um
processo amplamente descrito na literatura cientifica e serve como novas fontes de aneuploidias e
poliploidias. Nesses casos, tem sido possivel observar a ocorréncia de rearranjos de cromossomos
somaticos dos tipos quebras cromossémicas, translocacdes, dele¢des, duplicagdes, cromossomos
dicéntricos, entre outras (Figueiredo, 1989). Esses rearranjos alteram o conteudo de DNA presente
nas diferentes células de um unico individuo gerando mosaicos cromossOmicos e alteracoes
fenotipicas subindividuais que podem tanto melhorar a adaptagdo como inviabilizar, a sobrevivéncia
do organismo (McClintock, 1984; Figueiredo, 1989).

Em triticale, hibrido intergenérico entre centeio e trigo, varios estudos mostraram que, na medida em
que as geragdes avangam, podem ocorrer rearranjos gendmicos com eliminagdes ou expansdes de
sequéncias regulatérias, regides promotoras e sequéncias repetitivas em tandem. Também foram
observados rearranjos de retrotransposons e de sequéncias codificadoras, além da eliminacao de
cromossomos ou de todo o genoma de trigo (Ma; Gustafson, 2005; Dou et al., 2006; Bento et al.,
2008; Tang et al., 2008; Zhou et al., 2012; Hao et al., 2013; Li et al., 2015).

Espécies com diferentes graus de instabilidade gendmica sugerem a existéncia de hibridizacao
interespecifica envolvendo genomas que apresentam diferentes graus de incompatibilidade.
Decorrente disso observa-se a ocorréncia de rearranjos cromossémicos juntamente com a
eliminagdo de cromossomos e até mesmo genomas parentais inteiros, como é o caso obsevado em
triticale. Essa instabilidade tem sido interpretada como ajustes necessarios no conteudo de DNA do
hibrido para que o equilibrio gendmico seja novamente restabelecido (Shkutina; Khvostova, 1971;
Figueiredo, 1989; Silkova et al., 2018). De fato, no hibrido intergenérico triticale, foi observado que
a frequéncia de rearranjos cromossdmicos diminui drasticamente ao longo das geragdes e que as
plantas em geragdes avangadas apresentam maior estabilidade cromossdémica (Figueiredo, 1989).

Esse tipo de alteragdo no genoma € conhecido como mosaicismo genético. Contudo, esse néo &
0 Unico mecanismo responsavel pela existéncia de variagao fenotipica subindividual. Ao lado dele,
existe 0 mosaicismo epigenético que representa outra fonte de heterogeneidade inter e intraplanta.
A metilagdo do DNA representada pela conversao da citosina em 5-metil-citosina € o mecanismo
epigenético mais utilizado em animais e plantas para suprimir a expressao génica (Bird, 1992;
Grant-Downton; Dickinson 2005; Cokus et al., 2008; Lister et al., 2008). Embora a metilacdo da
citosina esteja associada com o silenciamento da expressao génica, cabe lembrar que a sequéncia
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original do DNA, bem como a sua funcdo, ndo é alterada e que essas modificagcdes podem ser
revertidas ou transmitidas para as geragdes seguintes.

Metilacao do DNA

Varios estudos demonstraram que o padrao de metilagcdo da citosina do DNA difere entre os
diferentes 6rgaos das plantas, conferindo expressao diferencial dos genes (Bian et al., 2013; Spens;
Douhovnikoff, 2016; Ahn et al., 2017). Recentemente foi postulada a hipétese de que a variacéo
entre individuos de uma populagao, determinada por padrdes diferentes de metilacido do DNA, pode
também ser extrapolada para as variagdes encontradas em érgdos homologos de uma mesma
planta (Herrera; Bazaga, 2013; Alonso et al., 2018). De fato, o genoma de 6rgdos homodlogos na
mesma planta difere entre si no padrdao de metilagao de citosina do DNA, independentemente da
homogeneidade das sequéncias de nucleotideos existente entre eles (Jehwoo et al., 2017). Finnegan
et al. (2000) postularam que a heterogeneidade subindividual no padrao de metilagdo do DNA pode,
em alguns casos, acarretar uma variagao fenotipica de um determinado 6rgdo na mesma planta.
Posteriormente varios estudos demonstraram que apesar da homogeneidade de sequéncias de
nucleotideos no DNA do organismo, o padrao de metilagao, tanto das proteinas histonas como da
citosina do DNA, difere entre os diferentes 6rgdos da mesma planta conferindo expressao diferencial
dos genes (Bitonti et al., 2002; Bian et al., 2013; Spens; Douhovnikoff, 2016; Ahn et al., 2017; Gao
et al.,, 2019). Isso em ultima analise leva a ocorréncia de variagdes fenotipicas setorizadas nos
individuos. A metilagdo da citosina € o principal mecanismo epigenético de regulacao da expressao
génica em plantas e controla o seu crescimento e diferenciagao de tecidos e érgaos durante o
desenvolvimento (Finnegan et al., 2000; Cokus et al., 2008; Lister et al., 2008). Em plantas, foi
verificado que variagbes no padrdo de metilagdo das sequéncias de nucleotideos do DNA estéao
relacionadas com diferengas em caracteres continuos no nivel individual, ou seja, variagdes discretas
em um determinado fenotipo observada no individuo (Zhang et al., 2018; Cortijo et al., 2014; Hu et
al., 2015; Kooke et al., 2015). Alguns autores postularam a hipotese de que a variagdo observada
entre individuos de uma populacao, determinada por padrdes diferentes de metilacido do DNA, pode
também ser extrapolada para as variagdes encontradas no mesmo individuo ou até em um mesmo
orgao (Herrera; Bazaga, 2013; Alonso et al., 2018). Estudos realizados para testar essa hipotese
demonstraram a relagcao entre o mosaicismo epigenético e a heterogeneidade subindividual, para
ambos, caracteres continuos e descontinuos (Zhang; Zhu, 2011; Herrera, 2017). Em outro estudo,
Alonso et al. (2018) observaram que 6rgaos homodlogos de uma Unica planta ndo sao idénticos e
que a variancia dentro da mesma planta pode exceder a variancia entre plantas. Esses autores
observaram que amostras de DNA de folhas situadas em diferentes partes da planta de Lavandula
latifolia, quando submetidas a diferentes intensidades luminosas, diferiram no padrao de metilagcao
do DNA, e que essa heterogeneidade subindividual era nao linear em relagédo ao numero e tamanho
das sementes por inflorescéncia. Dessa forma, a variacdo no padrao global de metilagdo de L.
latifolia esta relacionada com a divisdo da planta em setores, e a exposicao de diferentes partes
da planta ao estresse ambiental induziu os sistemas celulares que causam mudangas epigenéticas
duradouras na planta. Por isso os autores propuseram a hipotese de que o mosaicismo epigenético
causado pela heterogeneidade no padrao de metilagdo do DNA subindividual poderia explicar a
variacao fenotipica intraplanta.

A biodiversidade encontrada nas populagdes de plantas daninhas é resultado de adaptagdes que
geram diversidade taxondmica e também diversidade dos caracteres relacionados com a sua
sobrevivéncia, mortalidade e reproducado (Harper, 1977). Contudo, a fonte dessa diversidade e
plasticidade era até pouco tempo desconhecida. As constantes pressbées de selecdo ocasionadas
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pelas interagcdes e relagdes com outras plantas, densidade populacional, alelopatia, doencas e
pragas, e fatores ambientais, como temperatura, umidade, sombreamento e incidéncia de luz solar,
competicao por agua, luz e nutrientes, herbicidas, entre outros, impdem a euforbia a necessidade de
constantes ajustes morfofisioldgicos. Ao nivel celular, esses ajustes, de natureza epigenética, agem
tanto nas taxas de transcri¢gdes, ativando e desativando a expressao génica, como controlando os
niveis de mRNAs e impedindo ou permitindo a traducéo, consequentemente a sintese proteica.

Em artigo recente, Neve et al. (2018) elencaram 30 prioridades para novos estudos sobre plantas
daninhas, e, entre elas, o papel da epigenética na plasticidade e adaptacdes de plantas invasoras
em sistemas agricolas ocupou a posi¢cao de destaque.

Elementos Transponiveis e microRNA

Os transposons, ou elementos transponiveis (ET), representam a principal fonte de diversidade
gendmica e, portanto, constituem uma forga evolutiva em animais e plantas (Bertioli et al., 2019).
O genoma hospedeiro, por sua vez, desenvolveu mecanismos epigenéticos de silenciamento
génico pré e pos-transcricional para controlar e evitar a proliferagéo de ETs. Contudo, em condicdes
especificas de estresse ou em determinados estadios do desenvolvimento, os ETs podem ser
remobilizados e proliferarem no genoma de plantas (Lanciano et al., 2017).

Nos ultimos anos, outro sistema epigenético de regulagdo da funcado génica foi descoberto: o
microRNA Lin4 (do inglés lineage-deficient-4) foi identificado em 1993 como o primeiro microRNA,
e estava associado com a regulagéo do desenvolvimento larval em Caenorhabditis elegans (Lee et
al., 1993). Somente sete anos mais tarde foi descrito um segundo gene microRNA (Lin4), também
no mesmo organismo. Contudo, a partir dos anos 2000, ocorreu uma profusdo de descobertas de
microRNAs nos mais diferentes organismos eucariotos, plantas e animais. Atualmente, esse sistema
€ aceito como um dos principais mecanismos de regulagdo da expressao génica e esta presente em
todos os grupos de animais e plantas estudados até o momento (Chuang; Jones, 2007; Vasilatou
et al., 2013; Moutinho; Esteller, 2017; Zanger et al., 2018). Essa molécula reguladora também pode
alterar o fendtipo e gerar mosaicos em diferentes 6rgaos de plantas e animais.

Em plantas, os microRNAs sdo componentes vitais do sistema de controle da tradugdo de mRNAs
que regulam os processos de desenvolvimento e reproducdo (Ramachandran; Chen, 2008). Além
disso, os microRNAs desempenham papel central na resposta aos estresses bidticos (infeccoes
por virus e bactérias, por exemplo) e abibticos induzidos por seca, aluminio, salinidade, baixas
temperaturas, entre outros (Lima et al., 2012). Mutagdes nos genes envolvidos na biogénese e
regulacédo de microRNAs produzem multiplos e profundos efeitos no desenvolvimento de plantas
(Ramachandran; Chen, 2008; Xie et al., 2010; Lima et al., 2012). Zhang et al. (2011) verificaram que
a super expressao do microRNA miR156 em tomate resultou em multiplas alteragcbes em caracteres
vegetativos e reprodutivos das plantas transgénicas, tais como alteragcbes drasticas no fendtipo
com reducao do tamanho das plantas, folhnas numerosas, porém de tamanho pequeno, e frutos
menores. Os autores também observaram fenocopias parciais do mutante sft do tomateiro que
produz inflorescéncias de crescimento indeterminado e diminuicdo da produgéo de frutos (Molinero-
Rosales et al., 2004).

Os mecanismos descritos podem acarretar em alteragdes nao mendelianas no DNA (alteragbes
epigenéticas), e consequentemente gerar variagoes fenotipicas inter e subindividual em plantas,
por esse motivo, novos estudos empregando essas abordagens metodologicas sdo necessarios
para esclarecer o provavel papel de cada agente causador de alteragdes epigenéticas na grande
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heterogeneidade fenotipica inter e intraplanta observada em E. heterophylla. Portanto, novos
estudos sao necessarios para estabelecer a natureza dos mecanismos moleculares epigenéticos
que podem estar envolvidos na variagéo fenotipica intraplanta em E. heterophylla. Essas abordagens
irdo contribuir para o esclarecimento da confusa taxonomia desse importante grupo de plantas
daninhas, além da possibilidade de suas aplicagdes para o controle e manejo integrado de E.
heterophylla em diferentes culturas.
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