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RESUMO - A apomixia é um método geneticamente controlado de reprodução em plantas onde o embrião é 

formado sem a união dos gamelas feminino e masculino. Há três tipos básicos de apomixia: aposporia, diplosporia 
e embrionia adventícia. Na maioria das espécies apomíticas, a pseudogamia é necessária para o desenvolvimento 

do endosperma e conseqüente viabilidade do embrião. A apomixia pode ser detectada a partir de diferentes 

técnicas, como a análise de sacos embrionários, testes de progênies, análise da deposição de calose nas paredes 
celulares, teste de aux ina. entre outros. A apomixia apresenta uma vantagem para o melhoramento vegetal por 

permitir a perpetuação de um dado genótipo, preservando as características de interesse, ao longo das gerações, 
via semente. As informações obtidas até o momento quanto à genética da apomixia sugerem que esta característica 

é controlada por poucos genes de efeito dominante, o que favorece a manipulação desta característica em programas 
de melhoramento. 

Palavras-chave: reprodução assexual, apomixia, pseudogamia, melhoramento de plantas 

APOMIXIS: AN ALTERNATIVE METHOD OF SEED PRODUCTION IN PLANTS 

ABSTRACT- Apomixis is a method genetically determined of reproduction in plants, in which embryo is formed 

without the union of male and (emale gametes. There are three basic mechanisms of apomixis: apospory, diplospory 

and ad vent itious embryony. In most apomitic species, the pseudogamy is necessary for the endosperm development 

and consequent embryo viability. Apomixis can be detectai through sevcral techniques as embryo sac cytological 

analysis, progeny tests, callose deposition analysis in cell walls, auxin tests, among others. Apomixis represents 
an advantage for plant improvement because it allows the fixation of superior genotypes by succceding generations. 

The available information about the genetics of apomixis suggests that this characteristic is controlled by few 
dominant genes, which favors the manipulation of this characteristic in breeding programs. 

Key works: asexual reproduction, apomixis, pseudogamy, plant breeding 

INTRODUÇÃO 

A maioria das plantas superiores se reproduz 
sexualmente. A reprodução sexual gera variabilidade 

genética, através de mecanismos de recombinação 
génita como a permuta ("crossing-over") entre os 

cromossomos homológos durante a prófase da 
meiose I, a segregação aleatória dos cromossomos 
homólogos na anáfase I, ou ainda pelas diversas 
possibilidades de reunião dos gamelas femininos e 

masculinos durante a fecundação. Em muitas 
espécies de plantas, porém, a fertilização e a meiose 

podem não estar envolvidas na formação da semente, 
e esta é formada por um processo assexual 

denominado apomixia. 

A apomixia ocorre em todo o reino vegetal, 

desde algas até angiospermas. Entre as angiospermas 
(tanto monocotiledôneas quanto dicotiledôneas), 

mais do que 300 espécies de plantas de mais de 35 
famílias, têm sido descritas como apomíticas, com 
um padrão de distribuição que indica uma origem 

polifilética (ASKER e JERLING, 1992). Segundo 
RICHARDS (1986), a apomixia é encontrada 
principalmente nas famílias Gramineae, 

Compositae, Rosaceae e Rutaceae. 
A apomixia é um método geneticamente 

controlado de reprodução em plantas. O termo 
apomixia, no seu sentido mais amplo, significa 

"longe da mistura", pois apo quer dizer "longe de" 

e mixia "mistura" (WINKLER apud ASKER e 

JERLING, 1992). Neste tipo de reprodução, o 
embrião se desenvolve no ovário a partir de uma 
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célula somática do óvulo, ocorrendo a formação de 
sementes férteis, sem haver a união do gameta 
feminino com o masculino, como ocorre na 
reprodução sexual (KOLTUNOW, 1993). Há três 
tipos básicos de mecanismos apomíticos: 
diplosporia, aposporia e embrionia adventícia, 
distinção esta baseada no sítio de origem e 
subseqüente padrão de desenvolvimento da célula, 
que dará origem ao embrião. 

Por muitos anos a apomixia foi considerada 
uma barreira ao melhoramento. Entretanto, nas 
últimas duas décadas, este modo de reprodução tem 
recebido uma grande atenção devido à descoberta 
de plantas parcialmente apomíticas (apomíticas 
facultativas) em espécies cultivadas (HANNA e 
POWELL, 1973; ARTHUR et al., 1993), à 
descoberta de plantas sexuais em espécies 
apomíticas (BASHAW, 1962; HANNA et al., 1973) 
e à obtenção de novas informações sobre o controle 
genético da apomixia (BASHAW, 1980; NOGLER, 
1984; KOLTUNOW, 1993). Estas descobertas são 
de grande importância para a utilização da apomixia 
em programas de melhoramento. Segundo HANNA 
(1995), a apomixia pode ter um grande impacto na 
produção de alimentos, forrageiras e fibras, que são 
propagadas por semente, em todo o mundo. A 
principal vantagem da apomixia no melhoramento 
vegetal refere-se ao fato dos embriões apomíticos 
serem, via de regra, originados por divisões mitóticas 
de uma célula somática do óvulo, tornando-os 
geneticamente idênticos à planta-mãe. Esta situação 
traz um óbvio benefício à agricultura, pois se a 
apomixia puder ser introduzida em grupos de plantas 
economicamente importantes, ela poderá ser um 
meio de perpetuar um dado genótipo, preservando 
características de interesse, como a heterose, ao 
longo das gerações via semente (HANNA e 
BASHAW, 1987). 

O propósito desta revisão é descrever os tipos 
de apomixia, os métodos para sua identificação, a 
base genética da apomixia e a sua importância na 
produção agrícola. 

MECANISMOS DA APOMIXIA 

Segundo KOLTUNOW (1993), na reprodução 
sexual, o óvulo tem um papel multifuncional devido 
ao fato de no mesmo ocorrer os processos 
seqüenciais da gametogênese feminina, fertilização 
e desenvolvimento do embrião. Uma seqüência 
definida de eventos deve ocorrer para resultar na 
geração de uma única semente fértil, que é o produto 
final da reprodução sexual nas angiospermas. Essa 
seqüência compreende os seguintes eventos (Figura 
1): desenvolvimento de uma célula localizada no 
tecido nucelar (a célula arquesporial) que cresce 
mais que as vizinhas, formando a célula mãe de 
megásporo; a produção de megásporos através de 
meiose (megasporogênese); degeneração de alguns 
megásporos; desenvolvimento do saco embrionário 
por mitoses (megagametogênese); maturação do 
saco embrionário e dupla fertilização, fenômeno 
caracterizado pelo encontro de um dos núcleos 
germinativos do grão de pólen com a oosfera, 
formando o zigoto e do outro núcleo com os núcleos 
polares do saco embrionário, formando o 
endosperma. 

Segundo KOLTUNOW (1993), os 
mecanismos apomíticos diferem no momento em que 
são iniciados durante o desenvolvimento do óvulo 
em relação à via sexual normal. Os processos 
diplospóricos e apospóricos surgem no início do 
desenvolvimento do óvulo: no momento da 
diferenciação da célula mãe de megásporo, na 
diplosporia, e após a diferenciação da célula mãe 
de megásporo, na aposporia. A diplosporia e a 
aposporia resultam na formação de uma estrutura 
megagametofítica (saco embrionário), geralmente 
sem redução meiótica, e o embrião desenvolve-se 
de uma das células deste megagametófito não 
reduzido. Por isso estes dois mecanismos são 
referidos como processos apomíticos gametofíticos. 
Em contraste, a embrionia adventícia é iniciada 
tardiamente no desenvolvimento do óvulo, 
geralmente ocorrendo em óvulos maduros. Os 
embriões originam-se de tecidos somáticos do óvulo, 
não havendo a formação de saco embrionário, por 
esta razão sendo denominado de apomixia 
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esporofítica (NOGLER, 1984; ASKER e 
JERLING, 1992). A maioria das plantas apomíticas 
são poliplóides, entretanto, gêneros com embrionia 
adventícia normalmente são diplóides (ASKER e 
JERLING, 1992). 

DIPLOSPORIA 

Neste tipo de reprodução apomítica, o embrião 
e o endosperma desenvolvem-se de um saco 
embrionário não reduzido cromossomicamente, 
derivado da célula mãe de megásporo. A 
diferenciação da célula mãe de megásporo é 
semelhante a de óvulos sexuais, mas o núcleo não 
sofre meiose ou, alternativamente, passa por uma 
meiose alterada. Deste modo, há dois tipos de 
diplosporia, a mitótica e a meiótica, como mostra a 
Figura 1. 

Na diplosporia mitótica, o tipo mais comum 
de diplosporia, a meiose é totalmente inibida 
(NOGLER, 1984). A célula mãe de megásporo se 
diferencia, mas o seu núcleo, ao invés de se dividir 
por meiose, o faz por mitoses, com a célula 
aumentando consideravelmente de tamanho sem se 
dividir. Os núcleos resultantes da primeira divisão 
mitótica migram para os pólos opostos da célula, 
normalmente se assemelhando ao estágio bi-
nucleado do saco embrionário sexual. As divisões 
mitóticas subseqüentes e a diferenciação do saco 
embrionário variam entre diferentes espécies. 

Segundo BASHAW (1980), na diplosporia 
meiótica, a célula mãe de megásporo diferencia-se 
da nucela e a meiose é iniciada, mas os núcleos do 
saco embrionário recebem um número 
cromossômico não reduzido que pode ser devido a 
uma falha na divisão redutora, ou seja, a não 
separação dos cromossomos homólogos na meiose 
1, ou pela duplicação espontânea do número 
cromossômico do megásporo funcional após a 
meiose. Neste último caso também há a formação 
de saco embrionário não reduzido. Entretanto, a 
progênie de plantas heterozigotas não será uniforme 
e nem idêntica à planta-mãe, apesar de terem sido 
originadas por reprodução assexual, apresentando 
descendentes homozigotos para distintos alelos. Este 
tipo de diplosporia não tem sido relatada em espécies 
de importância agronômica, tendo pouco interesse 
no melhoramento de plantas. 

Em ambos tipos de diplosporia, mitótica e 
meiótica, a célula mãe de megásporo produz um saco 
embrionário não reduzido contendo o mesmo número 
de células e o mesmo arranjo que um saco  

embrionário sexual. 

APOSPORIA 

Diferentemente do processo diplospórico, o 
saco embrionário apospórico não se originada célula 
mãe de megásporo, mas se forma de células 
adicionais que se diferenciam da nucela. Estas 
células, chamadas apospóros iniciais, assemelham-
se à célula mãe de megásporo sexual, possuindo um 
grande núcleo e um citoplasma denso 
(KOLTUNOW, 1993). 

Os apósporos iniciais dão origem a um saco 
embrionário não reduzido por mitose. Entretanto, 
processos apospóricos e sexuais podem coexistir 
num mesmo óvulo, o que não é possível em 
apomíticos diplospóricos. Análises citológicas de 
espécies apospóricas têm mostrado que um ou mais 
apósporos iniciais podem se diferenciar da nucela, 
próximos à célula, envolvida na reprodução sexual, 
em qualquer estágio da megasporogênese ou 
megagametogênese e iniciar a formação de um saco 
embrionário apospórico. Sacos embrionários 
apospóricos parecem se desenvolver mais 
rapidamente que os sexuais devido ao fato de seu 
processo de formação não requerer divisões 
meióticas. A percentagem de óvulos, contendo tanto 
sacos embrionários sexual e apospóricos, é alto em 
algumas espécies apomíticas, entretanto, os produtos 
do processo sexual, muitas vezes, tendem a 
degenerar (NOGLER, 1984; ASKER e JERLING, 
1992, KOLTUNOW, 1993). O momento da 
iniciação da aposporia é muitas vezes um indicador 
da coexistência de processos sexuais e apospóricos. 
Em Potentilla, por exemplo, tem sido observado que 
quando os apósporos iniciais aparecem mais cedo é 
provável que os processos sexuais sejam inibidos. 
Se os apósporos iniciais se diferenciarem 
posteriormente, quando a formação do 
megagametófito sexual estiver relativamente 
avançada, ambos os tipos de sacos embrionários 
poderão coexistir (NOGLER, 1984; RICHARDS, 
1986; BASHAW e HANNA, 1990). 

Em óvulos de plantas sexuais e apomíticas 
diplospóricas somente uma célula diferencia-se, 
dando origem ao saco embrionário. Segundo 
KOLTUNOW (1993), isso sugere que, na maioria 
das plantas, um mecanismo seletivo opera para 
limitar o número de células, que podem diferenciar-
se da nucela e que plantas apomíticas apospóricas 
têm desviado essa limitação. O fato, de que os 
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apósporos iniciais desenvolvem-se na zona adjacente 
à célula progenitora do saco embrionário sexual 
(NOGLER, 1984), sugere que o sinal que especifica 
a célula mãe de megásporo se expanda e atinja 
células da nucela ou que um controle restritivo, que 
impede a diferenciação em grande escala de várias 
células, esteja relaxado em plantas apospóricas 
(KOLTUNOW, 1993). 

EMBRIONIA ADVENTÍCIA 

Os embriões adventícios desenvolvem-se a 
partir de divisões mitóticas de células somáticas do 
óvulo (principalmente da nucela), integumentos ou 
da parede do ovário. As células destinadas a se 
tornarem embriões são morfologicamente 
distinguíveis do restante das células pelo seu grande 
núcleo e denso citoplasma (WILMS et al., 1983; 
BRUCK e WALKER, 1985). Entretanto, estas 
células são semelhantes à célula-ovo (ou oosfera) 
no que se refere ao potencial de desenvolvimento, 
apesar de não serem rodeadas pelo saco embrionário, 
como no processo sexual ou apomítico apospórico 
e diplospórico, mas por células da nucela. Portanto, 
a embrionia gera um esporófito independente da 
presença de um saco embrionário (KOLTUNOW, 
1993). A proliferação desta célula forma uma 
estrutura semelhante a um botão (BASHAW, 1980). 
Essa massa de células, que se divide rapidamente, 
diferencia-se formando um típico embrião, que 
passará pelos mesmos estágios do desenvolvimeto 
de um embrião zigótico. O resultado final da 
embrionia adventícia em um óvulo que também foi 
fertilizado pelo processo sexual normal, é a produção 
de uma semente poliembriônica. 

Segundo BASHAW (1980), a embrionia é um 
mecanismo comum da apomixia em espécies de 
Citrus, onde os embriões diferenciam-se 
principalmente da nucela, e devido a isso, é referido 
como embrionia nucelar. A embrionia também é 
observada em algumas gramíneas, normalmente, 
juntamente com a aposporia. Em espécies apomíticas 
de Citrus, processos sexuais e apomíticos podem 
ocorrer simultaneamente dentro de um mesmo óvulo. 

PSEUDOGAMIA E DESENVOLVIMENTO 
DO EMBRIÃO EM PLANTAS 

APOMÍTICAS 

Apesar do embrião ser formado sem a união 
dos gametas feminino e masculino em plantas  

apomíticas, segundo BASHAW (1980), a 
polinização é necessária em muitos apomíticos para 
o desenvolvimento do embrião e do endosperma. 
Segundo este mesmo autor, este mecanismo não é 
totalmente compreendido, mas é possível que 
funcione como um estímulo para a iniciação do 
desenvolvimento do embrião apomítico, como um 
requerimento para a maturação do embrião, ou ainda 
para a formação do endosperma. 

Segundo KOLTUNOW (1993), o termo 
pseudogamia se refere à fusão dos núcleos polares 
do saco embrionário com o núcleo da célula 
espermática do gameta masculino para iniciar a 
formação do endosperma, sem, entretanto, ocorrer 
a fecundação da oosfera. Com  exceção de 
Hierarcium, a maioria das espécies apomíticas 
apospóricas são pseudógamas, ou seja, necessitam 
da polinização para a formação do endosperma 
(ASKER, 1979, 1980; NOGLER, 1984; BASHAW 
e HANNA, 1990). Contagens cromossômicas de 
células em divisão do endosperma têm confirmado 
a fertilização dos núcleos polares ou de um núcleo 
polar em algumas espécies apospóricas. O 
mecanismo que impede a fertilização da célula-ovo 
não reduzida não é conhecido em muitas espécies. 
Em outras, pode ser decorrente da embriogênese já 
ter iniciado no momento em que a pseudogamia 
ocorre (NOGLER, 1984), como observado em 
óvulos de espécies apomíticas de Poa, Paspalum, 
Cenchrus e outros gêneros de gramíneas. O 
endosperma, porém, não se desenvolve e o embrião 
não se diferencia até ocorrer a polinização. 
Alternativamente, a célula não reduzida pode 
sintetizar uma parede que age como uma barreira 
física para a fertilização (SAVIDAN, 1989; ASKER 
e JERLING, 1992). Em plantas apospóricas, onde 
pode ocorrer o desenvolvimento de dois ou mais 
embriões, o endosperma pode se desenvolver em 
mais de um saco embrionário, mas aparentemente 
esses se fusionam durante o desenvolvimento e 
formam um endosperma único na semente madura 
(KOLTUNOW, 1993). 

A produção autônoma (sem polinização) do 
endosperma é comum entre as plantas apomíticas 
diplospóricas, principalmente nas Compositae 
(NOGLER, 1984). Os mecanismos que iniciam a 
formação autônoma do endosperma não são 
conhecidos. Endospermas produzidos na ausência 
de polinização, podem ter níveis de ploidia variáveis 
em apomíticos diplospóricos, sugerindo que a fusão 
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dos núcleos polares, não é um pré-requisito para a 
iniciação da atividade mitótica no endosperma 
(NOGLER, 1984; RICHARDS, 1986; BASHAW 
e HANNA, 1990; ASKER e JERLING, 1992). 
Entretanto, em algumas gramíneas diplospóricas 
(Elymus, Poa, Eragrostis e Tripsacum), a 
polinização é necessária para a produção do 
endosperma (BASHAW e HANNA, 1990). 

No caso das plantas onde ocorre embrionia 
adventícia, os embriões apomíticos obtêm nutrientes 
a partir do endosperma formado no saco 
embrionário sexual. 

INDICADORES E MÉTODOS PARA A 
IDENTIFICAÇÃO DA APOMIXIA 

Segundo BASHAW (1980), a determinação do 
modo de reprodução de uma espécie ou entidade 
taxonômica deve ser feito pela combinação de 
diferentes técnicas: a) análises citológicas da origem 
e subseqüente desenvolvimento do saco embrionário 
e b) análises de progênie. CLEGG e EPPERSON 
(1985) citam duas maneiras para determinar o modo 
de reprodução baseado neste segundo critério: pela 
observação direta de cruzamentos (cruzamentos em 
condições controladas) e pela observação da 
distribuição dos genótipos nas famílias (testes de 
progênies), e ainda se referem a uma outra 
metodologia, que consiste na análise da biologia 
reprodutiva (morfologia floral, observação do 
comportamento do polinizador e do movimento do 
pólen). BASHAW (1980) ressalta que nenhum 
estudo isolado é conclusivo. Isto porque observações 
citológicas informam o tipo de apomixia, mas não 
indicam a freqüência em que sementes assexuais são 
formadas em apomíticos facultativos. Ao contrário, 
as análises de progênie informam sobre a 
percentagem de indivíduos da progênie idênticos e 
diferentes da planta-mãe e, por isto, fornecem uma 
boa estimativa da freqüência de apomixia, mas não 
revelam o mecanismo envolvido (aposporia, 
diplosporia ou embrionia adventícia). 

NAUMOVA (1997) apresenta uma revisão de 
várias técnicas para a análise da ocorrência de 
apomixia. A seguir são apresentadas as mais 
comumentes utilizadas. 
• Estudos citológicos da megasporogênese e do 
desenvolvimento do saco embrionário 

A análise citológica da formação e 
desenvolvimento do saco embrionário é o método 
mais clássico para determinação do modo de  

reprodução de uma espécie. Este método tem a 
vantagem de permitir, na maioria dos casos, 
distinguir o tipo de apomixia presente. Entretanto, 
em muitas espécies a distinção entre reprodução 
sexual e apomítica fica dificultada pela grande 
semelhança entre os dois processos. 

Os sacos embrionários apospóricos 
normalmente assemelham-se àqueles de espécies 
sexuais relacionadas referindo-se ao número e 
arranjo dos núcleos. Uma complicação adicional, é 
que na aposporia, a substituição do megásporo 
sexual por um apósporo inicial pode ser rápida e 
não ser detectada em análises citológicas, o que se 
torna ainda mais crítico em espécies onde ocorre a 
diferenciação de somente um saco embrionário 
apospórico e este apresenta o mesmo padrão de 
desenvolvimento do saco embrionário sexual 
(BASHAW, 1980). Entretanto, há a possibilidade 
de se distinguir entre a célula mãe de megásporo de 
um apósporo inicial pela posição dos mesmos na 
nucela, já que a célula mãe de megásporo 
normalmente possui uma posição definida. 

Quando o número de sacos embrionários 
apospóricos formados é superior a um ou quando 
este não se assemelha ao saco embrionário sexual, 
normalmente pela falta das antípodas, a identificação 
da aposporia é relativamente fácil. Em alguns 
biótipos de Paspalum, a aposporia é facilmente 
distingüivel, pela ausência de antípodas e pela falta 
de organização dentro do saco embrionário 
apospórico (BURSON et al., 1991). Em outras 
espécies, entretanto, para identificar a origem de 
cada saco embrionário (sexual ou apospórico) é 
necessário seguir o desenvolvimento de cada um, 
desde o início de seu desenvolvimento (BASHAW, 
1980). 

Na embrionia adventícia, não há a formação 
de sacos embrionários, entretanto um saco 
embrionário sexual pode se desenvolver no mesmo 
óvulo. A distinção entre a forma sexual e a assexual 
de reprodução, nestes casos, é relativamente fácil 
em estágios iniciais pela análise da presença ou 
ausência de sacos embrionários. 

A identificação da diplosporia é muitas vezes 
dificultada pelo pequeno tamanho e estágio inicial 
do óvulo quando ocorre a meiose e também porque 
não há nenhuma alteração óbvia do saco embrionário 
ou do padrão de desenvolvimento do embrião. Para 
detectar a diplosporia, é necessário determinar se a 
primeira divisão da célula-mãe de megásporo é 
meiótica ou mitótica. Entretanto, o estágio meiótico 
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é difícil de ser detectado porque os três membros 
da tétrade linear do megásporo, próximos à 
micrópila, normalmente degeneram. Neste caso, é 
necessário observar óvulos individuais ao longo de 
todos os estágios de desenvolvimento, desde a 
diferenciação da célula mãe de megásporo até a 
formação do embrião maduro, dando atenção 
especial à presença ou ausência da tétrade linear de 
megásporos, à degeneração de três dos quatros 
megásporos durante ou logo após a meiose e à 
aparência das células nucel ares adjacentes. 
• Análises de progênie 

Segundo BASHAW (1980), a análise de 
progênies de várias plantas submetidas à polinização 
aberta pode fornecer informações sobre o modo de 
reprodução de uma espécie, determinando a 
ocorrência de reprodução sexual, parcialmente 
sexual (facultativa) ou assexual. A análise é baseada 
na ocorrência ou não de segregação gênica, entre os 
indivíduos irmãos. As características analisadas para 
avaliar a ocorrência de segregação podem ser 
morfológicas, bioquímicas (isoenzimas) ou 
moleculares (DNA). Entre estas, a primeira 
apresenta uma desvantagem por sofrer grande 
influência ambiental e por não ser possível 
diferenciar os indivíduos homozigotos dominantes 
dos heterozigotos, para a(s) característica(s) em 
estudo. 

A análise eletroforética de isoenzimas tem sido 
utilizada para determinar o modo de reprodução de 
diversas entidades taxonômicas (BROWN e 
ALLARD, 1970; EPPERSON e ALLARD, 1984; 
CAVALLI-MOLINA et al., 1989; HICKENBICK 
et al., 1992; AAS et al., 1994; FERREIRA e 
CAVALLI-MOLINA, 1994; PACE e QUALSET, 
1995). Mais recentemente, análises do polimorfismo 
do DNA, como RAPD (DNA polimórfico 
amplificado aleatoriamente) e RFLP (polimorfismo 
de comprimento de fragmentos de restrição), entre 
outras, têm contribuído para a determinação do 
modo de reprodução de diferentes espécies de plantas 
(LEBLANC et al., 1995; ORTIZ et al., 1997; 
NASSAR et al., 1998). 

Na apomixia obrigatória, exceção feita à 
diplosporia meiótica, toda a progênie é 
geneticamente idêntica à planta-mãe. Assim, a 
existência de uma progênie totalmente uniforme 
exclui a ocorrência de reprodução sexual por 
fecundação cruzada, e indica a ocorrência de 
apomixia obrigatória ou de autofecundação. A 
análise de segregação de marcadores genéticos  

codominantes como isoenzimas ou marcadores de 
polimorfismo de DNA do tipo SSRs (regiões de 
repetição simples ou microssatélites) e RFLPs 
permitem a distinção entre estes dois tipos de 
reprodução, pelo fato de possibilitarem a distinção 
entre indivíduos homo e heterozigotos, para os locos 
analisados. Como a autofecundação leva 
progressivamente a homozigose de todos os locos e 
a apomixia mantém a heterozigose fixada ao longo 
das gerações, a análise dos padrões eletroforéticos 
destes marcadores codominantes permite concluir 
se a uniformidade observada na progênie é devida à 
autofecundação, porque todas as plantas são 
identicamente homozigotas, ou devida à apomixia 
obrigatória —porque as plantas-irmãs são igualmente 
homozigotas para alguns locos e igualmente 
heterozigotas para outros locas. 

Além da análise de progênie de plantas 
femininas submetidas à polinização aberta (como 
descrito acima), outra evidência de apomixia pode 
ser obtida através de reprodução controlada, 
utilizando a técnica de emasculação ou utilizando 
uma planta macho-estéril para evitar a 
autofecundação. O aparecimento de F 1  igual à 
planta-mãe, ao invés de F 1  heterozigota com alelos 
diferentes dos encontrados na planta-mãe e/ou a 
ausência de segregação da F 1  heterozigota sugerem 
apomixia (BASHAW, 1980). 

Plantas apomíticas facultativas têm a 
capacidade de se reproduzirem tanto sexual quanto 
apomiticamente. Portanto, uma percentagem de seus 
óvulos possuem sacos embrionários sexuais, 
contendo células-ovo reduzidas, que podem ser 
fertilizadas por processos sexuais normais 
(KOLTUNOW, 1993). Segundo BASHAW (1980), 
a detecção da apomixia facultativa pode ser 
considerada mais difícil, mas os mesmos indicadores 
e princípios são aplicados. Neste caso, não se espera 
que a progênie seja totalmente uniforme, a não ser 
que a planta-mãe seja homozigota e se autofecunde. 
O indicador primário da apomixia facultativa é a 
presença, entre a progênie, de um número altamente 
desproporcional de descendentes idêntica à planta-
mãe junto com algumas plantas, que são 
geneticamente diferentes. De um modo geral, a 
maioria dos apomíticos têm uma tendência a serem 
facultativos (NOGLER, 1984; ASKER e JERLING, 
1992). Entretanto, BASHAW (1980) afirma que, 
na prática, a grande maioria das plantas apomíticas 
facultativas comportam-se como apomíticas 
obrigatórias, pois as baixas taxas de sexualidade e 
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o fraco vigor dos indivíduos resultantes de 
reprodução sexual fazem com que a progênie seja 
homogênea. Há evidências que o grau de 
obrigatoriedade da apomixia possa ser influenciado 
por vários fatores externos à planta-mãe, como por 
exemplo pelo progenitor doador do pólen (FROST 
e SOOST, 1968; NOGLER, 1984), fotoperíodo e 
temperatura (KNOX, 1967; McWILLIAM et al., 
1978), sais orgânicos (GOUNARIS et al., 1991) e 
níveis de nutrientes (FROST e SOOST, 1968). 
• Análise do número cromossômico e 
comportamento meiótico 

Outros indicadores da apomixia baseiam-se no 
número cromossômico, no comportamento meiótico 
e na fertilidade do grupo ou entidade estudada. 
Segundo MUNTZING (1933), um número 
cromossômico constante ou uma boa produção de 
sementes em plantas com grande irregularidade 
meiótica fornece fortes evidências de apomixia. A 
fertilidade em plantas com meiose irregular, em 
triplóides por exemplo, também sugere apomixia. 
• Análise da freqüência de plântulas gêmeas 

A alta percentagem de plântulas gêmeas é 
indicativa de apomixia por aposporia e de embrionia 
adventícia, pois nestes casos pode haver a formação 
de um embrião sexual e um ou mais embriões 
apospóricos ou nucelares (BASHAW, 1980). 
• Análise de marcadores morfogenéticos específicos 

Segundo BARCACCIA (1995), em estágios 
específicos da reprodução das plantas, marcadores 
morfogenéticos, tal como a calose, podem indicar a 
ocorrência de reprodução sexual ou assexual. A 
calose é um componente característico de várias 
células vegetais, sendo sintetizada e depositada na 
parede celular (PEEL et al., 1997). KOLTUNOW 
(1993) cita que, em espécies de reprodução sexual, 
antes da meiose iniciar, uma parede de calose forma-
se em torno de cada célula-mãe de micrósporo na 
antera e, em torno da célula-mãe de megásporo no 
óvulo. A razão deste isolamento físico ainda não é 
claro, mas há uma possibilidade de que a calose 
protegeria essas células dos sinais da diferenciação 
somática (WYLIE et al., 1985), como da ação de 
hormônios ou outros componentes da nucela ou do 
tapeto, que se difundiriam e interromperiam a meiose 
(RODKIEWICZ, 1970; BOUMAN, 1984; 
CARMAN et al., 1991). Numa fase mais adiantada 
da megasporogênese, somente o megásporo, que 
originará o saco embrionário do tipo sexual, não é 
rodeado por calose. Os outros três megásporos, que 
degeneram, possuem a parede de calose. Assim, a  

principal função da calose durante a 
megasporogênese parece ser a de suprimir o 
desenvolvimento dos megásporos não funcionais 
pelo isolamento, assegurando que somente o 
megásporo funcional participe da 
megagametogênese (WEBB e GUNNING, 1990). 
Na microgametogênese, cada micrósporo resultante 
da meiose mantém a parede de calose, mas esta é 
em seguida digerida por enzimas sintetizadas pelas 
células do tapeto, permitindo então que cada célula 
sofra mitoses para a formação de um grão de pólen. 
O padrão de deposição de calose, observado em 
óvulos de espécies sexuais, não ocorre durante a 
formação de sacos embrionários apomíticos. Em 
espécies apospóricas, a parede de calose não é 
observada em torno dos apósporos iniciais 
(WILLEMSE e NAUMOVA, 1992), o que é 
consistente pelo fato deles sofrerem mitoses para 
formar o saco embrionário apospórico. Segundo 
KOLTUNOW (1993), em espécies apospóricas tais 
como Poa, em que a célula-mãe de megásporo se 
diferencia na nucela, mas depois degenera, uma 
parede de calose incompleta é observada ao redor 
da célula mãe de megásporo. 

CARMAN et al. (1991) citam que a célula mãe 
de megásporo, que originará o saco embrionário 
diplospórico, também não possui parede de calose. 

NAUMOVA (1997) acredita que esta técnica 
de análise de deposição de calose em torno das 
células envolvidas, na formação de sacos 
embrionários seja mais útil para a detecção da 
diplosporia, já que não há uma total regularidade 
na ausência de calose em apósporos iniciais 
(algumas espécies apospóricas apresentam 
deposição de calose nas paredes dos apósporos 
iniciais). 

• Teste de auxina 
MATZK (1991,a) propõe uma técnica rápida 

para diferenciar oosferas capazes de sofrerem 
partenogênese [tipo raro de apomixia em que o 
embrião se desenvolve diretamente do núcleo 
reduzido da oosfera (BASHAW, 1980)]: o teste de 
auxina. Este teste é baseado na hipótese de que uma 
única aplicação de auxina sintética na inflorescência, 
poucos dias antes da antese, induz a oosfera a se 
desenvolver sem fertilização. Nas sementes 
desenvolvidas, induzidas por auxina, o endosperma 
está ausente devido à falta de fertilização. O autor 
salienta que a oosfera, que consegue se desenvolver 
sem fertilização, possui a capacidade de reprodução 
assexual. Em oposto, a cariopse induzida será vazia 
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no caso da oosfera não responder ao estímulo da 
auxina, mostrando uma incapacidade do genótipo 
de seguir a rota assexual de reprodução. Segundo 
MATZK (1991,a), é razoável pensar que a 
freqüência de partenogênese possa fornecer uma 
estimativa do potencial assexual do genótipo, já que 
ela é um dos passos na produção assexual da 
semente. MAZZUCATO et al. (1996) utilizaram o 
teste de auxina para avaliar a freqüência de 
partenogênese, e indiretamente estimar o potencial 
apomítico, de oito genótipos de Poa pratensis e 
compararam esta técnica com métodos alternativos, 
como análises de saco embrionário e testes de 
progênie utilizando características morfológicas e 
isoenzimáticas, concluindo que o teste de auxina é 
um método eficiente, para avaliar a ocorrência de 
apomixia em programas de melhoramento. 

GENÉTICA DA APOMIXIA 

A apomixia não é um processo estimulado 
aleatoriamente por fatores nutricionais e ambientais. 
Ao contrário, tem sido mostrado que a capacidade 
de se reproduzir apomiticamente é geneticamente 
controlada, o que é de grande importância para o 
melhoramento de espécies apomíticas, pois 
possibilita a manipulação deste modo de reprodução 
em programas de melhoramento. O procedimento 
empregado, para determinação do controle genético 
da apomixia, tem sido o cruzamento de plantas 
apomíticas com plantas sexuais relacionadas, 
observando-se o modo de reprodução das gerações 
F e F2 e de retrocruzamentos (ASKER, 1979). A 
planta apomítica, nestes casos, é utilizada como 
doadora de pólen, já que, via de regra, produz 
gametas masculinos normalmente reduzidos. 

Estudos conduzidos em diferentes espécies têm 
indicado que este modo de reprodução é controlado 
por poucos genes: um único gene dominante nas 
espécies apospóricas Pennisetum, Panicum e 
Ranunculus (ASKER e JERLING. 1992), um gene 
na espécie apospórica facultativa Poa pratensis L. 
(BARCACCIA et al., 1998), dois genes com 
interações epistáticas na apospórica Cenchrus 
cilliares (TALIAFERRO e BASHAW, 1966), três 
genes recessivos em Parthenium argentatum 
(POWERS, 1945), um gene dominante controlando 
a apomixia e genes reguladores, determinando a 
expressão facultativa deste modo de reprodução no 
biótipo anteras roxas de Paspalum dilatatum 
(BURSON, 1991, 1992). 

ARTHUR et al. (1993) isolaram um mutante 
recessivo (fs = fêmea estéril) em Pennisetum 
glaucum, induzido por radiação (HANNA e 
POWELL, 1974). A ausência de tecido sexual no 
quinto dia após a polinização e a presença de sacos 
embrionários apospóricos sugerem que o gene fs 
representa um possível passo no processo 
desenvolvimental apospórico. 

Muito pouco é conhecido em relação à herança 
da diplosporia, onde os mecanismos para o 
desenvolvimento de um embrião apomítico, são 
totalmente diferentes da aposporia. Neste caso, a 
meiose é de algum modo reprimida e a célula-mãe 
de megásporo não reduzida é estimulada a formar 
um saco embrionário por divisões mitóticas. 
Segundo BASHAW (1980), os poucos dados 
existentes sugerem uma herança simples para o 
controle da diplosporia. Em Taraxacum, MOGIE 
(1988) sugere a existência de um único loco e propõe 
um modelo, onde o gene responsável pela diplosporia 
seria um gene sexual mutado, que impediria a 
redução meiótica. Estudos de mutagênese em 
espécies sexuais de A rabidopsis têm mostrado que 
é possível induzir eventos similares a algumas etapas 
do processo apomítico (CHAUDHURY e 
PEACOK, 1994; CHAUDHURY et al., 1997; 
OHAD et al., 1996). 

A embrionia nucelar em Citrus parece ser 
controlado por um loco dominante, segundo 
PARLEVLIET e CAMERON (1959) e IWAMAS A 
et al. (1967), ou por um ou dois genes, de acordo 
com CAMERON e SOOST (1980). 

Entretanto, GRIMANELLI et al. (1998) 
sugerem que o modelo de herança monogênica para 
a apomixia necessita de mais análises: qualquer que 
seja o número de genes envolvidos, eles podem 
comportar-se como um loco único por formarem 
um grupo de ligação. Os dados obtidos por estes 
autores em Tripsacum, uma espécie diplospórica, 
não fornecem provas da existência de vários genes, 
mas sugerem a possibilidade de um grupo de ligação 
co-adaptado. Então, segundo estes autores, análises 
de segregação convencional em apomíticos não é 
suficiente para concluir que o modelo de um único 
gene esteja correto. 

Como a maioria das plantas poliplóides são 
apomíticas, THOMPSON e LUMARET (1992) 
sugerem que esta estreita relação pode ser devida a 
diferentes efeitos genéticos, como o efeito de 
dosagem do gene. Assim, quanto mais alto o nível 
de ploidia da planta mais cópias do(s) gene(s) 
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responsável(eis) pela apomixia existirão e maior será 
a probabilidade da mesma ser apomítica. 

Segundo KOLTUNOW (1993), em espécies 
apomíticas, o(s) gene(s) responsável(is) pela 
apomixia iniciariam a formação do megagametófito 
(saco embrionário) mitótico e o desenvolvimento 
autônomo do embrião e do endosperma. Uma vez 
que estes eventos sejam iniciados na nucela, os 
passos subseqüentes ocorreriam através dos mesmos 
processos, que ocorrem durante a reprodução sexual. 
Ou seja, após o(s) gene(s) apomítico(s) ter(em) 
iniciado o desenvolvimento do embrião sem 
fertilização, os genes que controlam a formação do 
embrião, sua estrutura e padrão de formação são 
provavelmente os mesmos necessários para o 
desenvolvimento do embrião sexual. A expressão 
regional e/ou célula-específica dos genes apomíticos 
e sexuais em células da nucela determinariam se 
ocorreriam os processos sexuais, apomíticos ou 
ambos. O mesmo autor apresenta diferentes modelos 
de controle genético para a apomixia, entre eles o 
modelo de PEACOCK (1992), que sugere um 
modelo de ação de um gene dominante em espécies 
apospóricas. Nesse modelo, o produto do gene 
apomítico é considerado como um componente 
normal da maturação sexual, sendo provavelmente 
um ativador transcricional, que normalmente se liga 
ao(s) promotor(es) de gene(s) que age(m) 
precocemente, e que leva(m) a formação de uma 
cascata desenvolvimental necessária para a 
formação do saco embrionário. Em sistemas sexuais, 
esse gene indutor de formação do saco embrionário 
seria normalmente expresso no megásporo após a 
meiose. A aposporia resultaria então, da expressão 
precoce daquela proteína ou de sua expressão num 
grupo de células nucelares, nas quais não seria 
normalmente expressa em sistemas sexuais. Cada 
uma dessas células responderia ao fator de 
transcrição para produzir um saco embrionário não 
reduzido. Entretanto, KOLTUNOW (1993) afirma 
que esse modelo é vago, não explicando como se 
formam o embrião e o endosperma. De qualquer 
modo, SHISHKINSKAYA (1995) enfatiza que o 
controle da apomixia é realizado em nível de 
processos regulatórios da expressão gênica. Assim, 
o controle seria mais complexo e incluiria, por um 
lado, genes reguladores e estruturais em comum com 
a reprodução sexual e, por outro lado, genes 
específicos da apomixia. 

Até o momento os genes envolvidos na 
apomixia não foram.isolados, só seus produtos é  

que foram identificados, mas suas funções 
permanecem desconhecidas. Nenhuma hipótese a 
respeito da natureza do produto de um gene 
apomítico e, do seu modo de ação explicam 
satisfatoriamente como poucos genes dominantes 
são necessários para levar à formação do 
megagametófito por mitose e à formação do embrião 
e do endosperma sem fertilização (KOLTUNOW, 
1993). 

Embora hajam controvérsias, os dados 
disponíveis sugerem que a apomixia é controlada 
por poucos genes, mas os efeitos destes genes são 
profundos: eles direcionam uma célula somática a 
formar um saco embrionário sem meiose e à 
formação do embrião e do endosperma sem 
fertilização. O fato da apomixia ter uma base 
genética simples é uma vantagem pois, facilita a 
sua manipulação em nível de melhoramento genético. 

A APOMIXIA E O MELHORAMENTO 

Uma das principais vantagens da apomixia é 
possibilitar a imediata fixação de qualquer genótipo 
superior, selecionado no processo de melhoramento, 
permitindo que o mesmo origine plantas idênticas, 
independente do seu grau de heterozigose 
(KOLTUNOW et al., 1995). O melhoramento de 
plantas apomíticas pode ser realizado através de 
cruzamentos entre uma espécie apomítica e outra 
espécie sexual relacionada. Em espécies apomíticas 
nas quais existem ecótipos ou biótipos sexuais, o 
processo é facilitado, promovendo-se o cruzamento 
entre o biótipo apomítico superior (doador do pólen) 
e o biótipo sexual. As plantas apomíticas 
obrigatórias selecionadas a cada geração, 
representariam novos cultivares. No caso de plantas 
com apomixia facultativa, os esforços devem ser 
concentrados no sentido de aumentar a freqüência 
da apomixia pelo intercruzamento das plantas, com 
níveis mais altos de apomixia. 

As mesmas vantagens da apomixia podem ser 
obtidas, através da propagação vegetativa de um 
genótipo superior. Entretanto, a propagação 
vegetativa favorece o acúmulo de doenças 
bacterianas e virais, que reduzem a produtividade e 
podem levar à extinção de genótipos superiores. Em 
batata, por exemplo, a utilização da apomixia 
apresentaria a vantagem de combinar a uniformidade 
com a "filtragem" de vírus (HERMSEN, 1980). 
Além disto, HANNA (1995) salienta que a 
propagação de um genótipo, via semente, por 
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apomixia, reduz grandemente a estocagem, o 
transporte e os custos de plantio, quando 
comparados com a propagação vegetativa. 

Entretanto, apesar das vantagens da apomixia, 
ela pode representar um entrave no melhoramento 
de espécies apomíticas. Em Poa pratensis, por 
exemplo, a baixa freqüência de hibridação entre 
biótipos, decorrente da maioria ser apomítico, torna 
ineficiente as tentativas de melhoramento, sendo que 
há grande esforço no intuito de se superar a apomixia 
desta espécie (MATZK, 1991, b). Já no caso da 
apomixia facultativa, a desvantagem está na falta 
de estabilidade do cultivar e na influência do 
polinizador e das condições ambientais sobre o modo 
de reprodução predominante, o que torna mais 
imprevisível o comportamento reprodutivo da planta 
(ASKER, 1979). 

Do mesmo modo que a apomixia pode facilitar 
o melhoramento de espécies que apresentam este 
modo de reprodução, esta também pode facilitar o 
melhoramento de espécies sexuais pela incorporação 
da apomixia. Por isso, em várias culturas de 
importância econômica, esforços têm sido 
concentrados no sentido de introduzir a apomixia 
na espécie de interesse. Primeiramente, o mais lógico 
seria descobrir, se esta característica já não está 
disponível no conjunto gênito da espécie de interesse 
(em outras raças ou populações, por exemplo). Se 
este não for o caso, então o procedimento deve ser a 
transferência da apomixia, através de cruzamentos 
com uma espécie relacionada que apresente este 
modo de reprodução. O sucesso da transferência 
depende de vários fatores, como a distância genética 
entre as espécies, diferentes níveis de ploidia, etc. 
No caso de não haver possibilidade de transferência 
da apomixia por cruzamentos, há a possibilidade 
de introduzí-la através da indução de mutações ou 
por engenharia genética (ASKER e JERLING, 
1992). Em cevada e em batata, por exemplo, onde 
não se conhece nenhum parente apomítico, 
BOTHMER et al. (1988) sugerem a possibilidade 
de obtenção de plantas apomíticas através da 
indução de mutações. HU et al. (1991) discutem a 
utilização da indução química da apomixia em 
diferentes espécies vegetais, como o milho e a batata. 

Devido ao grande interesse na transferência da 
apomixia para diferentes culturas, tem se procurado 
mapear o(s) gene(s) envolvido(s) na apomixia em 
diferentes espécies (GRIMANELLI et al., 1995; 
GRIMANELLI et al., 1998; PERSSON e NYBOM, 
1998; PESSINO et al., 1998; CHEN et al., 1999). 

A descoberta de marcadores moleculares 
associados ao(s) gene(s) de apomixia facilitaria não 
só a transferência deste(s) gene(s), como também 
o acompanhamento da segregação desta 
característica nas gerações seguintes. 

CONCLUSÕES 

A apomixia tem obtido grande atenção nos 
últimos anos. Este fato é devido principalmente ao 
melhor entendimento deste tipo de reprodução, de 
seus mecanismos e de sua genética, o que facilita a 
manipulação desta característica no melhoramento 
de plantas. 

O fato de processos sexuais e apomíticos 
coexistirem dentro de um mesmo óvulo e entre 
óvulos de um mesmo indivíduo indica que a 
sexualidade e a apomixia não são modos de 
reprodução mutualmente exclusivos. Por isso, 
KOLTUNOW (1993) acredita que apomíticos não 
se originam simplesmente através de combinações 
de mutações do processo sexual. Ou seja, a apomixia 
e a sexualidade podem ser fenômenos simultâneos 
ou interdependentes. Atualmente, acredita-se que a 
apomixia e a sexualidade existam em um estado de 
balanço em plantas apomíticas. Entretanto, ainda 
há muitas controvérsias quanto ao seu controle 
genético. Os trabalhos realizados, até o momento, 
mostram que a genética desta característica pode 
diferir entre espécies, principalmente em relação ao 
número de genes envolvidos. A maioria dos trabalhos 
cita esta característica como sendo de herança 
simples (um ou dois genes dominantes), mas há 
autores que apoiam modelos de grupos de ligação 
ou que seu controle ocorreria em nível de processos 
regulatórios da expressão gênita, o que acarretariam 
um controle mais complexo. Enfim, isso indica a 
necessidade de estudos deste modo de reprodução, 
em diferentes espécies, a fim de facilitar o 
entendimento deste processo e proporcionar a sua 
utilização em programas de melhoramento genético. 
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