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APOMIXIA: UM METODO ALTERNATIVO PARA A PRODUCAQ
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RESUMO - A apomixia ¢ um método geneticamente controlado de reprodugdo em plantas onde o embrido é
formado sem a unifio dos gametas feminino e masculino. Hé trés tipos bdsicos de apomixia: aposporia, diplosporia
e embrionia adventicia. Na maioria das espécies apomiticas, a pseudogamia ¢ necessdria para o desenvolvimento
do endosperma e conseqilente viabilidade do embrido. A apomixia pode ser detectada a partir de diferentes
técnicas, como a andlisc de sacos embriondrios, testes de progénies, andlise da deposigiio de calose nas paredes
celulares, teste de auxina, entre outros. A apomixia apresenta uma vantagem para o melhoramento vegetal por
permitit a perpetuagio de um dado gendtipo, preservando as caracteristicas de interesse, ao longo das geragoes,
via semente. As informagdes obtidas até o0 momento quanto & genética da apomixia sugerem que esta caracteristica
¢ controlada por poucos genes de efeito dominante, o que favorece a manipulagiio desta caracteristica cm programas
de melhoramento.

Palavras-chave: reprodugio 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 female gametes. There are three basic mechanisms of apomixis: apospory, diplospory
and adventitious embryony. In most apomitic species, the pseudogamy is necessary for the endosperm development
and consequent embryo viability. Apomixis can be detected through several 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 succeeding 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

INTRODUCAO desde algas até angiospermas. Entre as angiospermas
(tanto monocotileddneas quanto dicotiledéneas),
mais do que 300 espécies de plantas de mais de 35
familias, tém sido descritas como apomiticas, com
um padrio de distribuigdo que indica uma origem
polifilética (ASKER e JERLING, 1992). Segundo

RICHARDS (1986), a apomixia é encontrada

A maioria das plantas superiores se reproduz
sexualmente. A reprodugdo sexual gera variabilidade
genética, através de mecanismos de recombinagdo
génica como a permuta (“crossing-over’”) entre 0s
cromossomos homolégos durante a préfasc da

meiose I, a segregacdo aleatéria dos cromossomos
homélogos na andfase I, ou ainda pelas diversas
possibilidades de reunido dos gametas femininos ¢
masculinos durante a fecundagio. Em muitas
espécies de plantas, porém, a fertilizagdo e a meiose
podem nio estar envolvidas na formagio da semente,
e esta é formada por um processo assexual
denominado apomixia.

A apomixia ocorre em todo o reino vegetal,

'Bisloga ,M.S¢

principalmente nas familias Gramineae,
Compositae, Rosaceae ¢ Rutaceae.

A apomixia € um método geneticamente
controlado de reprodugiac 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 reprodugio, o
embrifio se desenvolve no ovirio a partir de uma
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célula somética do 6vulo, ocorrendo 2 formagio de
sementes férteis, sem haver a unido do gameta
feminino com o masculino, como ocorre na
reproducido sexual (KOLTUNOW, 1993). Ha trés
tipos bésicos de mecanismos apomiticos:
diplosporia, aposporia ¢ embrionia adventicia,
distin¢do esta baseada no sitio de origem e
subseqiiente padriio de desenvolvimento da célula,
que daré origem ao embriio.

Por muitos anos a apomixia foi considerada
uma barreira ao melhoramento. Entretanto, nas
itltimas duas décadas, este modo de reproducio tem
recebido uma grande atengio devido a descoberta
de plantas parcialmente apomiticas (apomiticas
facultativas) em espécies cultivadas (HANNA e
POWELL, 1973; ARTHUR et al., 1993), a
descoberta de plantas sexuais em espécies
apomiticas (BASHAW, 1962; HANNA etal., 1973)
e a obtencédo de novas informagdes sobre o controle
genético da apomixia (BASHAW, 1980; NOGLER,
1984; KOLTUNOW, 1993). Estas descobertas sdo
de grande importincia para a utilizagdo da apomixia
em programas de melhoramento. Segundo HANNA
(1995), a apomixia pode ter um grande impacto na
produgéo de alimentos, forrageiras e fibras, que sdo
propagadas por semente, em todo o mundo, A
principal vantagem da apomixia no melhoramento
vegetal refere-se ao fato dos embrides apomiticos
serem, via de regra, originados por divisdes mitéticas
de uma célula somdtica do évulo, tornando-os
geneticamente idénticos 4 planta-mae. Esta situagiio
traz um &bvio beneficio & agricultura, pois se a
apomixia puder ser introduzida em grupos de plantas
economicamente importantes, ela poderd ser um
meio de perpetuar um dado genétipo, preservando
caracteristicas de interesse, como a heterose, ao
longo das geracGes via semente (HANNA e
BASHAW, 1987). o

O propésito desta revisdo é descrever os tipos
de apomixia, os métodos para sua identificacio, a
base genética da apomixia e a sua importincia na
produgdo agricola.
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MECANISMOS DA APOMIXIA

Segundo KOLTUNOW (1993), na reprodugio
sexual, o dvulo tem um papel multifuncional devido
ao fato de no mesmo ocorrer 0s processos
seqiienciais da gametogénese feminina, fertilizagao
¢ desenvolvimento do embrido. Uma seqiiéncia
definida de eventos deve ocorrer para resultar na
geragdo de uma dnica semente férti], que é o produto
final da reprodugao sexual nas angiospermas. Essa
seqgiiéncia compreende o5 seguintes eventos (Figura
1): desenvolvimento de uma célula localizada no
tecido nucelar (a célula arquesporial) que cresce
mais que as vizinhas, formando a célula mie de
megdsporo; a produgdo de megasporos através de
meiose (megasporogénese); degeneragio de alguns
megdsporos; desenvolvimento do saco embrionirio
por mitoses (megagametogénese); maturagio do
saco embriondrio e dupla fertilizagdo, fenémeno
caracterizado pelo encontro de um dos niicleos
germinativos do grio de pélen com a oosfera,
formando o zigoto e do outro niicleo com os nicleos
polares do saco embriondrio, formando o
endosperma. ‘

Segundo KOLTUNOW (1993), os
mecanismos apomiticos diferem no momento em que
sdo iniciados durante o desenvolvimento do 6vulo
em relagdo 4 via sexual normal. Os processos
diplospdricos e apospdricos surgem no inicio do
desenvolvimento do 6vulo: no momento da
diferenciacdo da célula mie de megésporo, na
diplosporia, e apds a diferenciagdo da célula mae
de megdsporo, na aposporia. A diplosporia e a
aposporia resultam na formagio de uma estrutura
megagametofitica (saco embrionario), geralmente
sem redugdo meidtica, e o embrido desenvolve-se
de uma das células deste megagameté6fito nio
reduzido. Por isso estes dois mecanismos sdo
referidos como processos apomiticos gametofiticos.
Em contraste, a embrionia adventicia ¢ iniciada
tardiamente no desenvolvimento do Gvulo,
geralmente ocorrendo em Gvulos maduros. Os
embrides originam-se de tecidos somdticos do 6vulo,
ndo havendo a formagio de saco embriondrio, por
esta raziio sendo denominado de apomixia
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esporofitica (NOGLER, 1984; ASKER e
JERLING, 1992). A maioria das plantas apomiticas
siio polipléides, entretanto, géneros com embrionia
adventicia normalmente sdo dipléides (ASKER e
JERLING, 1992).

DIPLOSPORIA

Neste tipo de reprodugdo apomitica, 0 embrido
e 0 endosperma desenvolvem-se de um saco
embriondrio ndc reduzido cromossomicamente,
derivado da célula mie de megdsporo. A
diferenciacio da célula mie de megdsporo é
semelhante a de évulos sexuais, mas o nticleo nio
sofre meiose ou, alternativamente, passa por uma
meiose alterada. Deste modo, hd dois tipos de
diplosporia, a mitdtica e a meidtica, como mostra a
Figura L.

Na diplosporia mitética, o tipo mais comum
de diplosporia, a meiose € totalmente inibida
(NOGLER, 1984). A célula mie de megdsporo se
diferencia, mas o seu niicleo, ao invés de se dividir
por meiose, o faz por mitoses, com a célula
aumentando consideravelmente de tamanho sem se
dividir. Os nicleos resultantes da primeira divisio
mitética migram para os pdlos opostos da célula,
normalmente se assemelhando ao estdgio bi-
nucleado do saco embriondrio sexual. As divisdes
mitéticas subseqiientes e a diferenciagio do saco
embriondrio variam entre diferentes espécies.

Segundo BASHAW (1980), na diplosporia
meibtica, a célula mie de megésporo diferencia-se
da nucela e a meiose € iniciada, mas os nicleos do
saco embriondrio recebem um nifimero
cromossomico ndo reduzido que pode ser devido a
uma falha na divisdo redutora, ou seja, a ndo
separagio dos cromossomos homélogos na meiose
I, ou pela duplicagiio espontinea do nimero
cromossémico do megdsporo funcional apés a
meiose. Neste dltimo caso também hd a formacio
de saco embriondrio ndo reduzido. Entretanto, a
progénie de plantas heterozigotas nio serd uniforme
e nem idéntica 4 planta-mdée, apesar de terem sido
originadas por reprodugio assexual, apresentando
descendentes homozigotos para distintos alelos. Este
tipo de diplosporia nio tem sido relatada em espécies
de importincia agrondmica, tendo pouco interesse
no melhoramento de plantas,

Em ambos tipos de diplosporia, mitética e
meidtica, a célula mie de megdsporo produz um saco
embriondrio nio reduzido contendo o mesmo niimero
de células e o mesmo arranjo que um saco
160

embriondrio sexual.

APOSPORIA

Diferentemente do processo diplospérico, o
saco embriondrio aposporico nio se origina da célula
mae de megdsporo, mas se forma de células
adicionais que se diferenciam da nucela. Estas
células, chamadas apospéros iniciais, assemelham-
se & célula mée de megdsporo sexual, possuindo um
grande nicleo e um citoplasma denso
(KOLTUNOW, 1993).

Os apésporos iniciais ddo origem a um saco
embriondrio ndo reduzido por mitose. Entretanto,
processos apospdricos e sexuais podem coexistir
num mesmo dvulo, o que ndo é possivel em
apomiticos diplospéricos. Anélises citoldgicas de
espécies apospdricas tém mostrado que um ou mais
apdsporos iniciais podem se diferenciar da nucela,
proximos a célula, envolvida na reprodugio sexual,
em qualquer estigio da megasporogénese ou
megagametogénese € iniciar a formacio de um saco
embriondrio apospodrico. Sacos embrionirios
apospéricos parecem se desenvolver mais
rapidamente que os sexuais devido ao fato de seu
processo de formagdo nio requerer divisdes

meidticas. A percentagem de 6vulos, contendo tanto

sacos embriondrios sexual e apospdricos, € alto em
algumas espécies apomiticas, entretanto, os produtos
do processo sexual, muitas vezes, tendem a
degenerar (NOGLER, 1984; ASKER e JERLING,
1992, KOLTUNOW, 1993). O momento da
iniciagio da aposporia é muitas vezes um indicador
da coexisténcia de processos sexuais e apospéricos.
Em Potentilla, por exemplo, tem sido observado que
quando os apdsporos iniciais aparecem mais cedo é
provavel que os processos sexuais sejam inibidos.
Se os apoésporos iniciais se diferenciarem
posteriormente, quando a formacgio do
megagametofito sexual estiver relativamente
avancada, ambos os tipos de sacos embriondrios
poderio coexistir (NOGLER, 1984; RICHARDS,
1986, BASHAW ¢ HANNA, 1990).

Em évulos de plantas sexuais e apomiticas
diplospoéricas somente uma célula diferencia-se,
dando origem ao saco embriondrio. Segundo
KOLTUNOW (1993), isso sugere que, na maioria
das plantas, um mecanismo seletivo opera para
limitar o nimero de células, que podem diferenciar-
se da nucela e que plantas apomiticas apospdricas
tém desviado essa limitagcdo. O fato, de que os
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apdsporos iniciais desenvolvem-se na zona adjacente
a célula progenitora do saco embriondrio scxual
{NOGLER, 1984), sugere que o sinal que especifica
a célula mie de megésporo se expanda e atinja
células da nucela ou que um controle restritivo, que
impede a diferenciagio em grande escala de vérias
células, esteja relaxado em plantas apospéricas
(KOLTUNOW, 1993).

EMBRIONIA ADVENTICIA

Os embrides adventicios desenvolvem-se a
partir de divisdes mitSticas de células somdticas do
dvulo (principalmente da nucela), integumentos ou
da parede do ovirio. As células destinadas a se
tornarem embrides sdo morfologicamente
distingiiiveis do restante das células pelo seu grande
niicleo e denso citoplasma (WILMS et al., 1983;
BRUCK e WALKER, 1985). Entretanto, estas
células sdo semelhantes i célula-ovo (ou cosfera)
no que se refere ao potencial de desenvolvimento,
apesar de ndo serem rodeadas pelo saco embriondrio,
€OmMO NO processo sexual ou apomitico apospeorico
e diplospérico, mas por células da nucela. Portanto,
a embrionia gera um esporéfito independente da
presenga de um saco embriondrio (KOLTUNOW,
1993). A proliferagiio desta célula forma uma
estrutura semelhante a um botdo (BASHAW, 1980).
Essa massa de células, que se divide rapidamente,
diferencia-se formando um tipico embrido, que
passard pelos mesmos estdgios do desenvolvimeto
de um embrido zigbtico. O resuitado final da
embrionia adventicia em um évulo que também foi
fertilizado pelo processo sexual normal, é a produgio
de uma semente poliembriGnica.

Segundo BASHAW (1980), aembrionia é um
mecanismo comum da apomixia em espécies de
Citrus, onde os embrides diferenciam-se
principalmente da nucela, ¢ devido a isso, é referido
como embrionia nucelar. A embrionia também €
observada em algumas gramineas, normalmente,
juntamente com a aposporia. Em espécies apomiticas
de Citrus, processos sexuais e apomiticos podem
ocorrer simultaneamente dentro de um mesmo évulo.

PSEUDOGAMIA E DESENVOLVIMENTO
DO EMBRIAQ EM PLANTAS
APOMITICAS

Apesar do embriio ser formado sem a unido
dos gametas feminino ¢ masculino em plantas

PESQ. AGROP. GAGCHA, v.6, .1, p.157-170, 2000

apomiticas, segundo BASHAW (1980), a
polinizagio é necessdria em muitos apomiticos para
o desenvolvimento do embrido e do endosperma.
Segundo este mesmo autor, este mecanismo nio é
totalmente compreendido, mas & possivel que
funcione como um estimulo para a inicia¢do do
desenvolvimento do embrido apomitico, como um
requerimento para a maturagdo do embrido, ou ainda
para a formagdo do endosperma.

Segundo KOLTUNOW (1993), o termo
pseudogamia se refere 4 fusdo dos nicleos polares
do saco embriondrio com o nicleo da célula
espermdtica do gameta masculino para iniciar a
formagio do endosperma, sem, entretanto, ocorrer
a fecundag¢do da oosfera. Com excegdo de
Hierarcium, a maioria das espécies apomiticas
apospéricas sio pseuddgamas, ou seja, necessitam
da polinizagiio para a formagio do endosperma
(ASKER, 1979, 1980; NOGLER, 1984; BASHAW
¢ HANNA, 1990). Contagens cromossomicas de
céliulas em divisdo do endosperma tém confirmado
a fertilizagd@o dos niicleos polares ou de um niicleo
polar em algumas espécies apospéricas. O
mecanismo que impede a fertilizagio da célula-ovo
ndo reduzida ndo é conhecido em muitas espécies.
Em outras, pode ser decorrente da embriogénese ja
ter iniciado no momento em que a pseudogamia
ocorre (NOGLER, 1984}, como observado em
6vulos de espécies apomiticas de Poa, Paspalum,
Cenchrus e outros géneros de gramineas. O
endosperma, porém, ndo se desenvolve e o embridio
nio se diferencia até ocorrer a polinizagio.
Alternativamente, a ¢élula nido reduzida pode
sintetizar uma parede que age como uma barreira
fisica para a fertilizagdo (SAVIDAN, 1989; ASKER
e JERLING, 1992). Em plantas apospéricas, onde
pode ocorrer o desenvolvimento de dois ou mais
embrides, o endosperma pode se desenvolver em
mais de um saco embriondrio, mas aparentemente
esses se fusionam durante o desenvolvimento e
formam um endosperma dnico na semente madura
{(KOLTUNOW, 1993).

A produgio autdénoma (sem polinizagio) do
endosperma é comum entre as plantas apomiticas
diplospéricas, principalmente nas Compositae
(NOGLER, 1984). Os mecanismos que iniciam a
formagio auténoma do endosperma niio sdo
conhecidos. Endospermas produzidos na auséncia
de polinizagdo, podem ter niveis de ploidia varidveis
em apomiticos diplosp6ricos, sugerindo que a fusio
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dos nicleos polares, nio é um pré-requisito para a
iniciagdo da atividade mitética no endosperma
(NOGLER, 1984; RICHARDS, 1986; BASHAW
e HANNA, 1990; ASKER e JERLING, 1992).
Entretanto, em algumas gramineas diplospéricas
(Elymus, Poa, Eragrostis e Tripsacum), a
polinizacdo € necessdria para a produgdo do
endosperma (BASHAW e HANNA, 1990).

No caso das plantas onde ocorre embrionia
adventicia, os embrides apomiticos obtém nutrientes
a partir do endosperma formado no saco
embriondrio sexual. '

INDICADORES E METODOS PARA A
IDENTIFICAGCAO DA APOMIXIA

Segundo BASHAW (1980), a determinagio do
modo de reprodugio de uma espécie ou entidade
taxondmica deve ser feito pela combinagio de
diferentes técnicas: a) andlises citoldgicas da origem
e subseqiiente desenvolvimento do saco embriondrio
e b) andlises de progénic. CLEGG e EPPERSON
{1983) citam duas maneiras para determinar o modo
de reproducio baseado neste segundo critério: pela
observagio direta de cruzamentos {cruzamentos em
condi¢des controladas) e pela observagido da
distribui¢do dos gendtipos nas familias (testes de
progénies), ¢ ainda se referem a uma outra
metodologia, que consiste na andlise da biologia
reprodutiva (morfologia floral, observagio do
comportamento do polinizador e do movimento do
p6len). BASHAW (1980) ressalta que nenhum
estudo isolado € conclusivo. Isto porque observagoes
citolégicas informam o tipo de apomixia, mas ndo
indicam a freqii€ncia em que sementes assexuais sio
formadas em apomiticos facultativos. Ao contrério,
as andlises de progénie informam sobre a
percentagem de individuos da progénie idénticos e
diferentes da planta-mde e, por isto, fornecem uma
boa estimativa da freqiiéncia de apomixia, mas ndo
revelam o mecanismo envolvido (aposporia,
diplosperia ou embrionia adventicia).

NAUMOVA (1997) apresenta uma revisio de
virias técnicas para a andlise da ocorréncia de
apomixia. A seguir sio apresentadas as mais
comurnentes utilizadas.

* Estudos citolégicos da megasporogénese e do
desenvolvimento do saco embriondrio

A andlise citolégica da formagdo e
desenvolvimento do saco embrionério é o método
mais cldssico para determinagdo do modo de
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reprodugio 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 distingdo entre reprodugio
sexual e apomitica fica dificultada pela grande
semelhanga entre os dois processos.

Os sacos embrionirios apospéricos
normalmente assemelham-se aqueles de espécies
sexuais relacionadas referindo-se ao nimero e
arranjo dos niicleos. Uma complicagio adicional, é
que na aposporia, a substituicio do megdsporo
sexual por um apésporo inicial pode ser ripida e
ndo ser detectada em anilises citolégicas, o que se
torna ainda mais critico em espécies onde ocorre a
diferenciagio de somente um saco embriondrio
apospdérico e este apresenta o mesmo padrio de
desenvolvimento do saco embriondrio sexual
(BASHAW, 1980). Entretanto, hd a possibilidade
de se distinguir entre a célula mée de megdsporo de
um apdésporo inicial pela posigio dos mesmos na
nucela, jid que a célula mie de megdsporo
normalmente possui uma posi¢io definida.

Quando o nimero de sacos embriondrios
apospéricos formados € superior a um ou quando
este ndo se assemelha ao saco embrionario sexual,
normalmente pela falta das antipodas, a identificagdo
da aposporia € relativamente facil. Em alguns
bidtipos de Paspalum, a aposporia é facilmente
distingiiivel, pela auséncia de antipodas e pela falta
de organizagdo dentro do saco embriondrio
apospérico (BURSON et al., 1991). Em outras
espécies, entretanto, para identificar a origem de
cada saco embriondrio (sexual ou apospérico) é
necessdrio seguir o0 desenvolvimento de cada um,
desde o inicio de seu desenvolvimento (BASHAW,
1980).

Na embrionia adventicia, ndo hd a formagio
de sacos embriondrios, entretanto um saco
embriondrio sexual pode se desenvolver no mesmo
évulo. A distingdo entre a forma sexual e a assexual
de reprodugéo, nestes casos, é relativamente ficil
em estdgios iniciais pela andlise da presenga ou
auséncia de sacos embriondrios.

A identificacdo da diplosporia é muitas vezes
dificultada pelo pequeno tamanho e estdgio inicial
do 6vulo quando ocorre a meiose e também porque
néo h4 nenhuma alteragio 6bvia do saco embriondrio
ou do padrdo de desenvolvimento do embrido. Para
detectar a diplosporia, & necessdrio determinar se a
primeira divisio da célula-mie de megasporo é
meidtica ou mitética. Entretanto, o estdgio meibtico
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¢ dificil de ser detectado porque os trés membros
da tétrade linear do megéisporo, préximos a
micrépila, normalmente degeneram. Neste caso, €
necessirio observar 6vulos individuais ao longo de
todos os estdgios de desenvolvimento, desde a
diferenciagio da célula mic de megédsporo até a
formagdo do embrido maduro, dando atengdo
especial & presenga ou auséncia da tétrade linear de
megésporos, & degeneragdo de trés dos quatros
megdsporos durante ou logo apds a meiose e a
aparéncia das células nucelares adjacentes.

* Anélises de progénie

Segundo BASHAW (1980), a andlise de
progénies de vérias plantas submetidas a polinizagio
aberta pode fornecer informagdes sobre 0 modo de
reproducdo de uma espécie, determinando a
ocorréncia de reprodugio sexual, parciaimente
sexual (facultativa) ou assexual. A andlise é bascada
na ocorréncia ou néo de segregacdo génica, entre 0s
individuos irmdos. As caracterfsticas analisadas para
avaliar a ocorréncia de segregagdo podem ser
morfolégicas, bioquimicas (isocnzimas) ou
moleculares (DNA). Entre estas, a primeira
apresenta uma desvantagem por sofrer grande
influéncia ambiental ¢ por ndo ser possivel
diferenciar os individuos homozigotos dominantes
dos heterozigotos, para a(s) caracteristica(s) em
estudo.

A andlise eletroforética de isoenzimas tem sido
utilizada para determinar o modo de reprodugio de
diversas entidades taxondmicas (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 recenternente, andlises do polimorfismo
do DNA, como RAPD (DNA polimérfico
amplificado aleatoriamente) e RFLP (polimorfismo
de comprimento de fragmentos de restrigdo), entre
outras, tém contribuido para a determinagio do
modo de reprodugio de diferentes espécies de plantas
(LEBLANC et al., 1995; ORTIZ et al., 1997,
NASSAR et al., 1998).

Na apomixia obrigatéria, excegdo feita a
diplosporia meiética, toda a progénie €
geneticamente idéntica d planta-mie. Assim, a
existéncia de uma progénie totalmente uniforme
exclui a ocorréncia de reprodugdo sexual por
fecundagao cruzada, e indica a ocorréncia de
apomixia obrigatéria ou de autofecundagio. A
andlise de segregagio de marcadores genéticos
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codominantes como isoenzimas ou marcadores de
polimorfismo de DNA do tipo SSRs (regides de
repeti¢do simples ou microssatélites) ¢ RFLPs
permitem a distingdo entre estes dois tipos de
reprodugio, pelo fato de possibilitarem a disting&o
entre individuos homo e heterozigotos, para os locos
analisados. Como a autofecundacdo leva
progressivamente a homozigose de todos os locos e
a apomixia mantém a heterozigose fixada ao longo
das geragdes, a anélise dos padrdes eletroforéticos
destes marcadores codominantes permite concluir
se a uniformidade observada na progénie € devida &
autofecundagio, porque todas as plantas sdo
identicamente homozigotas, ou devida & apomixia
obrigat6ria — porque as plantas-inmis s2o igualmente
homozigotas para alguns locos ¢ igualmente
heterozigotas para outros locos.

Além da anélise de progénie de plantas
femininas submetidas 4 polinizagdo aberta (como
descrito acima), outra evidéncia de apomixia pode
ser obtida através de reprodugio controlada,
utilizando a técnica de emasculagio ou utilizando
uma planta macho-estéril para evitar a
autofecundagido. O aparecimento de F, igual a
planta-mée, ao invés de F| heterozigota com alelos
diferentes dos encontrados na planta-mie e/ou a
auséncia de segregacio da F| heterozigota sugerem
apomixia (BASHAW, 1980).

Plantas apomiticas facultativas tém a
capacidade de se reproduzirem tanto sexual quanto
apomiticamente. Portanto, uma percentagem de seus
6vulos possuem sacos embriondrios sexuais,
contendo células-ovo reduzidas, que podem ser
fertilizadas por processos sexuais normais
(KOLTUNOW, 1993). Segundo BASHAW (1980),
a detec¢do da apomixia facultativa pode ser
considerada mais dificil, mas os mesmos indicadores
¢ principios sio aplicados. Neste caso, ndo se espera
que a progénie seja totalmente uniforme, a néo ser
que a planta-mie seja homozigota e se autofecunde.
O indicador primirio da apomixia facultativa é a
presenga, entre a progénie, de um nimero altamente
desproporcional de descendentes idéntica A planta-
mie junto com algumas plantas, que sio
geneticamente diferentes. De um modo geral, a
maioria dos apomiticos tém uma tendéncia a serem
facultativos (NOGLER, 1984; ASKER e JERLING,
1992). Entretanto, BASHAW (1980) afirma que,
na pritica, a grande majoria das plantas apomiticas
facultativas comportam-se como apomiticas
obrigatérias, pois as baixas taxas de sexualidade e
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o fraco vigor dos individuos resultantes de
reprodugio sexual fazem com que a progénie seja
homogénea. Hd evidéncias que o grau de
obrigatoriedade da apomixia possa ser influenciado
por vérios fatores externos a planta-méae, como por
exemplo pelo progenitor doador do pélen (FROST
e SOOST, 1968; NOGLER, 1984), fotoperiodo ¢
temperatura (KNOX, 1967; McWILLIAM et al.,
1978), sais orginicos (GOUNARIS et al., 1991) e
niveis de nutrientes (FROST e SOOST, 1968).
* Andlise do nimero cromossOmico e
comportamento meiotico

Outros indicadores da apomixia baseiam-se no
ntlimero cromossémico, no comportamento meidtico
e na fertilidade do grupo ou entidade estudada.
Segunde MUNTZING (1933), um namero
cromossémico constante ou uma boa produgio de
sementes em plantas com grande irregularidade
meidtica fornece fortes evidéncias de apomixia. A
fertilidade em plantas com meiose irregular, em
tripléides por exemplo, também sugere apomixia.
* Andlise da freqiiéncia de plintulas gémeas

A alta percentagem de plintulas gémeas é
indicativa de apomixia por aposporia € de embrionia
adventicia, pois nestes casos pode haver a formagéo
de um embrido sexual e um ou mais embrides
apospéricos ou nucelares (BASHAW, 1980).
» Anilise de marcadores morfogenéticos especificos

Segundo BARCACCIA (1995), em estégios
especificos da reprodugio das plantas, marcadores
morfogenéticos, tal como a calose, podem indicar a
ocorréncia de reprodugido sexual ou assexual. A
calose é um componente caracteristico de vdrias
células vegetais, sendo sintetizada e depositada na
parede celular (PEEL et al., 1997). KOLTUNOW
(1993) cita que, em espécies de reprodugio sexual,
antes da meiose iniciar, uma parede de calose forma-
se em torno de cada célula-mie de micrésporo na
antera e, em torno da célula-mie de megdsporo no
6vulo. A razdo deste isolamento fisico ainda néo é
claro, mas ha uma possibilidade de que a calose
protegeria essas células dos sinais da diferenciacio
somdtica (WYLIE et al., 1985}, como da agfo de
horm&nios ou outros compenentes 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 megasporogénese, somente o megasporo, que
originari o saco embriondrio do tipo sexual, ndo é
rodeado por calose. Os outros trés megdsporos, que
degeneram, possuem a parede de calose. Assim, a
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principal funcio da calose durante a
megasporogénese parcce ser a de suprimir o
desenvolvimento dos megasporos ndo funcionais
pelo isolamento, assegurando que somente o
megésporo - funcional participe da
megagametogénese (WEBB ¢ GUNNING, 1990).
Na microgametogénese, cada micrésporo resultante
da meiose mantém a parede de calose, mas esta €
em seguida digerida por enzimas sintetizadas pelas
células do tapeto, permitindo entdo que cada célula
sofra mitoses para a formacdo de um grio de pélen.
O padriio de deposi¢do de calose, observado em
6vulos de espécies sexuais, ndo ocorre durante a
formagdo de sacos embriondrios apomiticos. Em
espécies apospdricas, a parede de calose ndo &
observada em torno dos apésporos iniciais
(WILLEMSE ¢ NAUMOVA, 1992), o que ¢
consistente pelo fato deles sofrerem mitoses para
formar o saco embriondrio apospérico. Segundo
KOLTUNOW (1993), em espécies apospéricas tais
como Poa, em que a célula-mae de megdsporo se
diferencia na nucela, mas depois degenera, uma
parede de calose incompleta € observada ao redor
da célula méde de megdsporo.

CARMAN etal. (1991) citam que a célula mae
de megdsporo, que originard o saco embriondrio
diplospérico, também nao possui parede de calose.

NAUMOVA (1997) acredita que esta técnica
de andlise de deposi¢do de calose em torno das
células envolvidas, na formagido de sacos
embriondrios seja mais itil para a detecgdo da
diplosporia, j4 que ndo hd urna total regularidade
na auséncia de calose em apdsporos iniciais
{(algumas espécies apospdricas apresentam
deposiciio de calose nas paredes dos apdsporos
iniciais).

* Teste de auxina ;

MATZK (1991,a) propde uma técnica ripida
para diferenciar oosferas capazes de sofrerem
partenogénese [tipo raro de apomixia em que o
embrifio se desenvolve diretamente do niicleo
reduzido da oosfera (BASHAW, 1980)]: o teste de
auxina. Este teste € baseado na hipdtese de que uma
Ginica aplicag@o de auxina sintética na inflorescéncia,
poucos dias antes da antese, induz a oosfera a se
desenvolver sem fertilizagdo. Nas sementes
desenvolvidas, induzidas por auxina, o endosperma
estd ausente devido a falta de fertilizagdo. O autor
salienta que a oosfera, que consegue se desenvolver
sem fertilizagfio, possui a capacidade de reprodugio
assexual. Em oposto, a cariopse induzida serd vazia
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no caso da oosfera nio responder ac estimulo da
auxina, mostrando uma incapacidade do genétipo
de seguir a rota assexual de reprodugio. Segundo
MATZK (1991,2), é razodvel pensar que a
freqiiéncia de partenogénese possa formecer uma
estimativa do potencial assexual do genétipo, j4 que
ela € um dos passos na produgdo assexual da
semente. MAZZUCATO et al. (1996) utilizaram o
teste de auxina para avaliar a freqiiéncia de
partenogénese, e indiretamente estimar o potencial
apomitico, de oito genétipos de Poa pratensis e
compararam esta técnica com métodos alternativos,
como andlises de saco embriondrio e testes de
progénie utilizando caracteristicas morfolégicas e
isoenzimdticas, concluindo que o teste de auxina é
um método eficiente, para avaliar a ocorréncia de
apomixia em programas de melhoramento.

GENETICA DA APOMIXIA

A apomixia ndo € um processo estimulado
aleatoriamente por fatores nutricionais e ambientais.
Ao contririo, tem sido mostrado que a capacidade
de se reproduzir apomiticamente é geneticamente
controlada, o que é de grande importancia para o
melhoramento de espécies apomiticas, pois
possibilita a manipulagio deste modo de reprodugio
em programas de melhoramento. O procedimento
empregado, para determinagio do controle genético
da apomixia, tem sido o cruzamento de plantas
apomiticas com plantas sexuais relacionadas,
observando-se 0 modo de reproducio das geragGes
F, e F, e de retrocruzamentos (ASKER, 1979). A
planta apomitica, nestes casos, é utilizada como
doadora de pélen, ja que, via de regra, produz
gametas masculinos normalmente reduzidos.

Estudos conduzidos em diferentes espécies tEm
indicado que este modo de reprodugdo é controlado
por poucos genes: um {nico gene dominante nas
espécies aposplricas Pennisetum, Panicum ¢
Rammculus (ASKER e JERLING, 1992), um gene
na espécie apospdrica facultativa Poa pratensis L.
{(BARCACCIA et al., 1998), dois genes com
interagdes epistdticas na apospérica Cenchrus
cilliares (TALIAFERRQ e BASHAW, 1966), trés
genes recessivos em Parthenium argentatum
(POWERS, 1945), um gene dominante controlando
a apomixia e genes reguladores, determinando a
expressdo facuitativa deste modo de reprodugiio no
bidtipo anteras roxas de Paspalum dilatatum
(BURSON, 1991, 1992).
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ARTHUR et al. (1993) isolaram um mutante
recessivo (fs = fémea estéril) em Pennisetum
glaucum, induzido por radiagio (HANNA e
POWELL, 1974). A auséncia de tecido sexual no
quinto dia apds a polinizagao e a presenga de sacos
embriondrios apospéricos sugerem que o gene fs
representa um possivel passo no processo
desenvolvimental apospdrico.

Muito pouco é conhecido em relagéo a heranga
da diplosporia, onde os mecanismos para o
desenvolvimento de um embrido apomitico, sdo
totalmente diferentes da aposporia. Neste caso, a
meiose é de algum modo reprimida e a célula-mie
de megdsporo nao reduzida € estimulada a formar
um saco embriondrio por divisdes mitéticas.
Segundo BASHAW (1980), os poucos dados
existentes sugerem uma heranga simples para o
conirole da diplosporia. Em Taraxacum, MOGIE
(1988) sugere a existéncia de um tinico loco e propde
um modelo, onde o gene responsével pela diplosporia
seria um gene sexual mutado, que impediria a
redugdo meidtica. Estudos de mutagénese em
espécies sexuais de Arabidopsis tém mostrado que
é possivel induzir eventos similares a algumas etapas
do processo apomitico (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 IWAMASA
et al. (1967), ou por um ou dois genes, de acordo
com CAMERON e SOOST (1980).

Entretanto, GRIMANELL] et al. (1998)
sugerem que 0 modelo de heranga monogénica para
a apomixia necessita de mais andlises: qualquer que
seja o0 nimero de genes envolvidos, eles podem
comportar-se como um loco lnico por formarem
um grupo de ligagdo. Os dados obtidos por estes
autores em Tripsacum, uma espécie diplospérica,
nao fornecem provas da existéncia de varios genes,
mas sugerem a possibilidade de um grupo de ligagdo
co-adaptado. Entdo, segundo estes autores, andlises
de segregagiio convencional em apomiticos ndo é
suficiente para concluir que o modelo de um dnico
gene esteja correto.

Como a maioria das plantas polipléides sdo
apomiticas, THOMPSON e LUMARET (1992)
sugerem que esta estreita relagio pode serdevidaa
diferentes efeitos genéticos, como o efeito de
dosagem do gene. Assim, quanto mais alto o nivel
de ploidia da planta mais copias do(s) gene(s)
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responsavel{eis) pela apomixia existirdo € maior serd
a probabilidade da mesma ser apomitica.

Segundo KOLTUNOW (1993), em espécies
apomiticas, o(s) gene(s) responsavel(is) pela
apomixia iniciariarn a formagio do megagametéfito
(saco embriondrio) mitStico e o desenvolvimento
auténomo do embrido e do endosperma. Uma vez
que estes eventos sejam iniciados na nucela, os
passos subseqiientes ocorreriam através dos mesmos
processos, que ocorrem durante a reprodugdo sexual.
Ou seja, ap6s o(s) gene(s) apomitico(s) ter(em)
iniciado o desenvolvimento do embriio sem
fertilizagfio, os genes que controlam a formagio do
embrido, sua estrutura e padrio de formagio sdo
provavelmente os mesmos necessirios para o
desenvolvimento do embrido sexual. A expressio
regional e/ou célula-especifica dos genes apomiticos
e sexuais em células da nucela determinariam se
ocorreriam 0s processos sexuais, apomiticos 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 agio de um gene dominante em espécies
apospdricas. Nesse modelo, o produto do gene
apomitico € considerado como um componente
normal da maturagio sexual, sendo provavelmente
um ativador transcricional, que normalmente se liga
ao(s) promotor(es) de gene(s) que age(m)
precocemente, ¢ que leva(m) a formacio de uma
cascata desenvolvimental necessiria para a
formagdo do saco embriondrio. Em sistemas sexuais,
esse gene indutor de formagdo do saco embriondrio
seria normalmente expresso no megdsporo apés a
meiose. A aposporia resultaria entdo, da expressio
precoce daquela proteina ou de sua expressio num
grupo de células nucelares, nas quais nio seria
normalmente expressa em sistemas sexuais. Cada
uma dessas células responderia ao fator de
transcri¢do para produzir um saco embriondrio nao
reduzido. Entretanto, KOLTUNQOW (1993) afirma
que esse modelo € vago, ndo explicando como se
formam o embrido e o endosperma. De qualquer
modo, SHISHKINSKAYA (1995) enfatiza que o
controle da apomixia € realizado em nivel de
.processos regulatérios da expressio génica. Assim,
o controle seria mais complexo e incluiria, por um
lado, genes reguladores e estruturais em comum com
a reprodugdo sexual e, por outro lado, genes
especificos da apomixia. :

Até o momento os genes envolvidos na
apomixia ndo foram.isolados, s6 seus produtos é
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que foram identificados, mas suas fungdes
permanecem desconhecidas. Nenhuma hipétese a
respeito da natureza do produto de um gene
apomitico e, do seu modo de ag¢do explicam
satisfatoriamente como poucos genes dominantes
sdo necessdrios para levar 4 formacdo do
megagametéfito por mitose e a formagio do embrido
e do endosperma sem fertilizagio (KOLTUNOW,
1993).

Embora hajam controvérsias, os dados
disponiveis sugerem que a apomixia € controlada
por poucos genes, mas os efeitos destes genes sio
profundos: eles direcionam uma célula somdtica a
formar um saco embriondrio sem meiose € a
formagdo do embrido e do endosperma sem
fertilizagdo. O fato da apomixia ter uma base
genética simples € uma vantagem pois, facilita a
sua manipulagdo em nivel de melhoramento genético.

A APOMIXIA E O MELHORAMENTO

Uma das principais vantagens da apomixia é
possibilitar a imediata fixagdo de qualquer genétipo
superior, selecionado no processo de melhoramento,
permitindo que 0 mesmo origine plantas idénticas,
independente do seu grau de heterozigose
{KOLTUNOW et al.,, 1995). O melhoramento de
plantas apomiticas pode ser realizado através de
cruzamentos entre uma espécie apomitica e outra
espécie sexual relacionada. Em espécies apomiticas
nas quais existem ecotipos ou bidtipos sexuais, o
processo € facilitado, promovendo-se o cruzamento
entre o bidtipc apomitico superior (doador do pélen)
e o biftipo sexual. As plantas apomiticas
obrigatérias selecionadas a cada geracgio,
representariam novos cultivares. INo casode plantas
com apomixia facultativa, os esforgos devem ser
concentrados no sentido de aumentar a freqiiéncia
da apomixia pelo intercruzamento das plantas, com
niveis mais altos de apomixia.

As mesmas vantagens da apomixia podem ser
obtidas, através da propagacdo vegetativa de um
gendtipo superior. Entretanto, a propagagio
vegetativa favorece o acimulo de doengas
bacterianas e virais, que reduzem a produtividade e
podem levar i extingdo de gendtipos superiores. Em
batata, por exemplo, a utilizagio da apomixia
apresentaria a vantagem de combinar a uniformidade
com a “filtragem” de virus (HERMSEN, 1980).
Além disto, HANNA (1995} salienta que a
propagagio de um gendtipo, via semente, por
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apomixia, reduz grandemente a estocagem, o
transporte e os custos de plantio, quando
comparados com a propagagio vegetativa.

Entretanto, apesar das vantagens da apomixia,
ela pode representar um entrave no melhoramento
de espécies apomiticas. Em Poa pratensis, por
exemplo, a baixa freqiiéncia de hibridagdo entre
bi6tipos, decorrente da maioria ser apomitico, torna
ineficiente as tentativas de melhoramento, sendo que
ha grande esforgo no intuito de se superar a apomixia
desta espécie (MATZK, 1991, b). J4 no caso da
apomixia facultativa, a desvantagem estd na falta
de estabilidade do cultivar e na influéncia do
polinizador e das condi¢des ambientais sobre o modo
de reprodugio predominante, o que torna mais
imprevisivel o comportamento reprodutivo da planta
(ASKER, 1979).

Do mesmo modo que a apomixia pode facilitar
o melhoramento de espécies que apresentam este
modo de reprodugio, esta também pode facilitar o
melhoramento de espécies sexuais pela incorporagio
da apomixia. Por isso, em virias culturas de
importincia econdmica, esfor¢os t€m sido
concentrados no sentido de introduzir a apomixia
na espécie de interesse. Primeiramente, o mais logico
seria descobrir, se esta caracteristica j4 ndo estd
disponivel no conjunto génico da espécie de interesse
(em outras ragas ou populagdes, por exemplo). Se
este ndo for o caso, entio o procedimento deve sera
transferéncia da apomixia, através de cruzamentos
com uma espécie relacionada que apresente este
modo de reprodugdo. O sucesso da transferéncia
depende de vérios fatores, como a distdncia genética
entre as espécies, diferentes niveis de ploidia, etc.
No caso de ndo haver possibilidade de transferéncia
da apomixia por cruzamentos, hd a possibilidade
de introduzi-la através da indugio de mutagdes ou
por engenharia genética (ASKER e JERLING,
1992). Em cevada e em batata, por exemplo, onde
nio se conhece nenhum parente apomitico,
BOTHMER et al. (1988) sugerem a possibilidade
de obtengido de plantas apomiticas através da
indugao de mutagdes. HU et al. (1991) discutem a
utilizacdo da indug¢fio quimica da apomixia em
diferentes espécies vegetais, como o milho e a batata.

Devido ao grande interesse na transferéncia da
apomixia para diferentes culturas, tem se procurado
mapear ofs) gene(s) envolvido(s) na apomixia em
diferentes espécies (GRIMANELLI et al., 1995;
GRIMANELLletal., 1998; PERSSON e NYBOM,
1998; PESSINO et al., 1998; CHEN et al., 1999).
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A descoberta de marcadores moleculares
associados ao(s) gene(s) de apomixia facilitaria ndo
s6 a transferéncia deste(s) gene(s), como também
o acompanhamento da segregagdo desta
caracterfstica nas geracgbes seguintes.

CONCLUSOES

A apomixia tem obtido grande aten¢do nos
Giitimos anos. Este fato é devido principalmente ao
melhor entendimento deste tipo de reproducio, de
seus mecanismos e de sua genética, o que facilitaa
manipulagio desta caracteristica no melhoramento
de plantas.

O fato de processos sexuais € apomiticos
coexistirem dentro de um mesmo évulo e entre
Svulos de um mesmo individuo indica que a
sexualidade e a apomixia nio sio modos de
reprodu¢io mutualmente exclusivos. Por isso,
KOLTUNOW (1993) acredita que apomiticos ndo
se originam simplesmente através de combinagdes
de mutagdes do processo sexual. Ou seja, a apomixia
¢ a sexualidade podem ser fen6menos simultineos
ou interdependentes. Atualmente, acredita-se que a
apomixia e a sexualidade existam em um estado de
balan¢o em plantas apomiticas. Entretanto, ainda
hd muitas controvérsias quanto ac seu controle
genético. Os trabalhos realizados, até o momento,
mostram que a genética desta caracteristica pode
diferir entre espécies, principalmente em relagfio ao
niimero de genes envolvidos. A maioria dos trabalhos
cita esta caracteristica como sendo de heranga
simples (um ou dois genes dominantes), mas hé
autores que apoiam modelos de grupos de ligagio
ou que seu controle ocorreria em nivel de processos
regulatérios da expressdo génica, 0 que acarretariam
um controle mais complexo. Enfim, isso indica a
necessidade de estudos deste modo de reprodugao,
em diferentes espécies, a fim de facilitar o
entendimento deste processo e proporcionar a sua
utiliza¢@o em programas de melhoramento genético.
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