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RESUMO

A poliploidia é considerada como um dos processos evolutivos
mais marcantes nas plantas superiores. Muitas espécies silvestres e
cultivadas sdo polipldides, tendo surgido na natureza através de
gametas nao reduzidos. A estimativa da freqiiéncia de poliploides vem
sendo reavaliada pela constatacdo de que a paleopoliploidia é muito
comum. Estudos recentes mostram que as espécies polipléides, ao
contrario do anteriormente aceito, s&o em sua maioria de origem
multipla, e que o processo de poliplodizagdo, além de ser um evento
dindmico e recorrente, foi acompanhado de mudangas genéticas e
epigenéticas, levando a uma extensa reestruturagdo em todos o0s
niveis do genoma, como repadronizagdo cromossémica, silenciamento
génico, novos padrbées de expressdo génica, agdo de transposons,
invaséo intergendémica e evolugdo coordenada. Nesta revisdo sé&o
apresentados  aspectos gerais da poliploidia e enfatizadas as
informagdes mais recentes sobre a origem e evolugdo dos polipléides.
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INTRODUCAO

A poliploidia, ou seja, a existéncia de mais de dois
genomas no mesmo nucleo, é de ocorréncia comum nas
plantas, tendo desempenhado um importante papel na origem
e evolugdo de plantas silvestres e cultivadas. De acordo com
STEBBINS (1971), a poliploidia é provavelmente a alteragédo
citogenética mais importante na especiagdo e evolugido
vegetal. No século 20, apds a redescoberta dos trabalhos de
Mendel e do entendimento entre heranga e cromossomos,
muitos pesquisadores dedicaram-se ao estudo da poliploidia
em plantas, tanto do ponto de vista tedrico como na sua
utilizagdo pratica, o que levou a geragdo de uma grande
quantidade de informagdes sobre tipos, aspectos evolutivos,
ecoldgicos e taxondmicos de polipléides, e possibilidades de
manipulagédo da poliploidia na agricultura. Nos ultimos dez a
15 anos, principalmente com o advento da biologia molecular,
houve uma série de descobertas que revolucionaram o
entendimento da origem e evolugdo dos polipléides,
especialmente o reconhecimento de sua origem multipla e
recorrente, e da ocorréncia de uma extensa e rapida
reorganizagdo gendmica. Os inumero aspectos da poliploidia
podem ser consultados em trabalhos como os de STEBBINS
(1971), LEWIS (1980a), LEITCH & BENNET (1997), RAMSEY
& SCHEMSKE (1998, 2002), SOLTIS & SOLTIS (1999), OTTO
& WHITTON (2000), WENDEL (2000), PIKAARD (2001) e
WOLFE (2001), entre outros. Devido a extensdo do tema,
nesta revisdo serdo abordados rapidamente os aspectos
gerais da poliploidia e sua aplicagédo pratica, e enfatizados os

conhecimentos mais recentes sobre origem e evolucdo de
polipldides em plantas silvestres e cultivadas.

CONSIDERAGOES GERAIS

As estimativas de ocorréncia de poliploidia nas plantas
com flores encontradas na literatura sdo variaveis, desde
aquela mais conservadora de 30 a 35% (STEBBINS, 1971),
passando por valores de 47% (GRANT, 1971), 67% (LEWIS,
1980b), maior do que 70% (GOLDBLATT, 1980), até as mais
recentes que sugerem que 95% das pteriddfitas e até 80 %
das angiospermas sejam polipldides (LEITCH & BENNET,
1997). A ocorréncia de poliploidia é rara nas gimnospermas e
altamente variavel nas angiospermas, sendo que 43% das
dicotiledéneas (principalmente das familias Rosaceae,
Rubiaceae e Compositae) e 58% das monocotiledéneas
(principalmente das familias Iridaceae e Gramineae) sao
polipldides (GRANT, 1971). A hibridagdo seguida de
poliploidia foi importantissima na evolugéo, ja que a duplicagéo
cromossdmica restaura a fertilidade nos hibridos,
regularizando o pareamento meidtico (STEBBINS, 1971).
Polipldides em geral sao bons colonizadores, podendo ocupar
habitats pioneiros nos quais os ancestrais dipléides ndo sao
bem sucedidos (DE WET, 1980). Apresentam também um
efeito tamponante maior em relagdo a capacidade de
adaptagéo, pois por possuirem mais copias gendmicas dos
que os diploides, podem acumular mais variabilidade
encoberta. Taxonomicamente os polipléides podem ser um
problema de equagao complicada. Seriam citétipos de nivel de
ploidia diferente, ragas cromossOmicas de uma mesma
espécie ou, aplicando-se o conceito bioldgico de espécie,
seriam espécies diferentes, ja que ndo haveria fluxo génico
entre as diferentes formas?

Tradicionalmente os poliplodides sdo classificados em
autopolipldides, originados pela duplicagdo de um mesmo
genoma, e alopolipléides, originados pela duplicacdo de
genomas diferentes, normalmente apds um evento de
hibridagdo. Um terceiro tipo de polipldide, seriam os
polipléides segmentares (STEBBINS, 1971), ou seja, aqueles
originados pela duplicagdo dos genomas de espécies
préximas o suficiente para apresentarem uma certa
homeologia cromossémica. As consequéncias citogenéticas e
genéticas dos diversos tipos de poliploidizagcao séo diferentes:
num autopolipldide, por haver cépias iguais de um mesmo
genoma, espera-se pareamento  cromossOémico em
multivalentes e heranga polissomica. Num alopolipldide
gendmico, a existéncia de genomas diferentes levaria a
formagdo de apenas bivalentes intragenémicos e herancga
dissomica (SYBENGA, 1992). No caso dos alopolipldides
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segmentares haveria um comportamento intermediario. Estas
categorias nem sempre sdo claramente definidas, mas esta
classificagdo € util em estudos evolutivos (STEBBINS, 1971).
Como sera discutido posteriormente, durante a evolugdo ha
uma tendéncia a diploidizagdo, ou seja, ao funcionamento do
polipldide como se fosse um dipldide, tanto no pareamento
cromossémico como na heranga. A opinido mais aceita e
generalizada tem sido a de que os

os alopolipléides sdo muito mais comuns na natureza do
que os autopolipldides (STEBBINS, 1971; 1980), e que a
alopoliploidia teria tido um papel muito mais importante na
evolugédo e especiagdo do que a autopoliploidia. Entretanto,
RAMSEY & SCHEMSKE (1998), em uma extensa revisdo e
reanalise de registros de poliploidia na natureza, concluiram
que a taxa de formagdo de autopolipldides pode
frequentemente ser maior que a de alopolipléides .

POLIPLOIDIA , DOMESTICAGAO E MELHORAMENTO

Em torno de 40% das espécies cultivadas sao polipldides
(SIMMONDS, 1980), como alfafa (Medicago sativa), algodao
(Gossypium hirsutum), batata (Solanum tuberosum), batata
doce (Ipomoea batatas), café (Coffea arabica), cana de agucar
(Saccharum officinarum), fumo (Nicotiana tabacum), morango
(Fragraria ananassa), trigo (Triticum aestivum), dentre outras.
Entretanto, ndo ha necessariamente uma relacdo entre
poliploidia e domesticagdo. HILU (1993) comparou a
proporgéo de polipldides em diversos tipos de culturas, anuais,
perenes, produtoras de sementes ou cultivadas por suas
partes vegetativas, em relagdo a taxonomia, habitat e
estratégias reprodutivas e concluiu que a poliploidia nao
facilitou nem dificultou a domesticagéo.

A poliploidia induzida pode ser uma poderosa ferramenta
para o melhoramento genético. Apds a descoberta do efeito
poliploidizante da colchicina (BLAKESLEE & AVERY, 1937), a
inducdo de poliploidia teve uma época aurea, em que tentava-
se poliploidizar o maior numero possivel de plantas cultivadas,
mas, com o passar do tempo, esta técnica consagrou-se como
uma ferramenta auxiliar em certos casos especificos de
melhoramento (EVANS, 1981). No melhoramento, a inducéo
de poliploidia pode ser utilizada de trés maneiras basicas: por
poliploidizagdo na espécie, como um modo de tentar-se
conseguir plantas maiores e melhores, ja que polipldides em
geral sdo maiores e mais robustos que seu genitores
dipléides, apresentando o chamado efeito "gigas"; por
poliploidizagdo de um hibrido, neste caso para restaurar a
fertilidade do hibrido estéril, sintetizar uma nova espécie ou
ressintetizar uma ja existente; ou como uma ponte para
transferir genes de interesse entre niveis de ploidia diferentes,
intra ou interespecificos (DEWEY, 1980). O Triticale, um
alopolipléide de trigo e centeio, e Unica espécie criada pelo
homem, € um exemplo de polipléide artificial relativamente
bem sucedido (MUNTZIG, 1980). Além da indugdo de
poliploidia somatica por colchicina, 6xido nitroso e outros
antimitoticos, pela qual ha uma tendéncia a homozigose, o
processo também pode ser feito de modo sexual, através da
selecdo e cruzamentos de plantas com altas freqliiéncias de
gametas nado reduzidos, ou seja, gametas com o numero
somatico de cromossomos. A poliploidizagdo sexual permite
manter a heterozigose e também pode ser utilizada como
ponte para transferir genes de interesse entre niveis de ploidia
diferentes (RAMANNA, 1992; RAMSEY & SCHEMSKE, 1998;
SCHIFINO-WITTMANN & DALL 'AGNOL, 2001).

DIPLOIDES OU POLIPLOIDES?

Poliploidias antigas s&o especialmente dificeis de
detectar pois o tempo apaga os sinais de duplicagdo: a
segregacgdo dissdmica é reestabelecida, rearranjos perturbam
a sintenia cromossOmica, e silenciamento ou diferenciagédo
génica obscurecem a duplicagédo génica (OTTO & WHITTON,
2000).

O reconhecimento de que muitas das espécies vegetais
chamadas de diploides seriam na realidade polipléides
antigos ou residuais, ndo € um fato novo (STEBBINS, 1980),
mas atualmente ha uma aceitacdo geral de que a poliploidia
antiga € muita ampla e que muitas, sendo a grande maioria
das espécies, apesar de cromossomicamente e pelo tipo de
heranca de seus genes comportarem-se como dipldides, séo,
na verdade paleopolipldides (LEITCH & BENNET, 1997;
MURRAY, 2002), ou seja, se originaram por ciclos anteriores
de poliploidizagéo. Isto foi deduzido inicialmente observando-
se que muitas espécies chamadas de diploides (por terem o
menor numero cromossdmico conhecido dentro de um
determinado género), na realidade apresentam um numero
muito alto de cromossomos quando comparados com o0s
numeros de outros géneros ou grupos relacionados. Outro
aspecto foi a observacdo de bivalentes em plantas hapléides
(ja que, por definigdo, uma planta haploide, por ter apenas um
homélogo de cada par cromossdmico, deveria apresentar
apenas univalentes na meiose) obtidas em espécies
dipldides e, finalmente, o grande volume de trabalhos
moleculares demonstrando a extensdo da reestruturacao
gendmica, duplicagdo e silenciamento génico (LEITCH &
BENNET, 1997; SOLTIS & SOLTIS, 1999; MURRAY, 2002).
Como exemplo de poliplodia antiga inferida por comparagao
de numeros cromossdmicos, pode-se citar o género
Leucaena, que possui espécies com 2n=52, 56, 104 e 112
(SCHIFINO-WITTMANN et al., 2000), que sdo numeros altos
quando comparados com 13, que € o numero basico sugerido
para as Mimosoideae. Portanto, as espécies dipldides de
Leucaena seriam, na verdade, tetrapldides e as ditas
tetrapldides seriam octaploides. Exemplos em que a poliploidia
antiga foi inicialmente sugerida pela formagao de bivalentes
em hapldides sdo Glycine max, Brassica campestris e Zea
mays (MURRAY, 2002). Outra maneira de detectar-se
poliploidia antiga, através de analise citogenética, é a
observagao de ocorréncia muito freqiiente de multivalentes em
espécies ditas dipldides, como em Leucaena (BOFF &
SCHIFINO-WITTMANN, 2003) e pela utilizagdo da
hibridizagdo genémica in situ (GISH), como em Dahlia (GATT
et al, 1999) em cujos hibridos foi detectado pareamento entre
e dentro dos genomas paternos. O exemplo do milho é um dos
mais marcantes, pois esta espécie sempre havia sido
considerada como dipldide mas, atualmente, através de varias
abordagens, citogenéticas e moleculares, sabe-se ser um
alopolipléide que sofreu um extensivo rearranjo cromossémico
(GAUT & DOEBLEY, 1997; SOLTIS & SOLTIS, 1999). A
medida que os dados das analises com marcadores
moleculares, mapeamento gendmico, e a verificagdo da
extensdo da duplicagdo génica, foram se acumulando, o
numero de casos em que a poliploidia antiga foi demonstrada
vem aumentando, como em diversas espécies de Brassica e
Sorghum (SOLTIS & SOLTIS,1999), e até mesmo Arabidopsis
(WOLFE, 2001), espécie muito utilizada na pesquisa genética,
por, entre outras caracteristicas, possuir um genoma pequeno.
Seguindo esta linha de raciocinio chegar-se-ia a conclusao de
a maioria das angiospermas, senao todas, seriam polipléides
(MURRAY, 2002). At¢é mesmo na histéria evolutiva dos
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vertebrados foram identificados eventos muito antigos de
poliploidia (WOLFE, 2001). Por tudo isto, ha necessidade de
se estabelecer critérios temporais e restringir um determinado
grupo de estudo para definir-se o que € um paleopoliploide.
Como os processos ciclicos de duplicagdo e divergéncia
génica levam a um conceito do genoma moderno das
angiospermas como caracterizado por uma série de
duplicagbes reticuladas de variada antiguidade, s6 as
duplicagbes genbmicas mais recentes podem ser
classicamente reconhecidas como eventos de poliploidia
(WENDEL, 2000). Caso contrario, quanto mais voltarmos no
tempo geoldgico e ampliarmos o grupo de organismo em
estudo, chegaremos a conclusdo de que todos os seres vivos
atuais surgiram por ciclos de poliploidia!

ORIGEM
NATUREZA

E EVOLUCAO DOS POLIPLOIDES NA

Mudangas na ploidia podem representar 2 a 4% dos
eventos de especiagdo nas plantas com flores e 7% em
samambaias, e a especiagdo via poliploidia seria um dos
modos predominantes de especiagdo simpatrica em plantas, ja
que pode levar a mudancas em larga escala na regulagéo
génica e processos ontogenéticos, e a mudancas imediatas
na morfologia, sistema de reproducgéo e tolerancias ecolégicas
(OTTO & WHITTON, 2000). Neopolipléides sao normalmente
diferenciados de seus genitores por uma combinagdo de
caracteres morfologicos, fenoldgicos e de histéria de vida
(RAMSEY & SCHEMSKE, 2002).

Na natureza, se houve surgimento de espécies
polipléides por duplicagdo somatica, estas sdo rarissimas (DE
WET, 1980). Aceita-se, ja ha bastante tempo, e todas as
informacdes atuais corroboram isto, que os poliploides
surgiram pela unido de gametas n&o reduzidos (HARLAN &
DE WET, 1975; HERMSEN, 1984; RAMSEY & SCHEMSKE,
1998). Em sua revisdo e reanadlise de dados da literatura
RAMSEY & SCHEMSKE (1998) mostram que também os
tripldides tiveram um papel importante na origem dos
polipldides, pois muitos tripldides apresentam uma certa
fertilidade, servindo de ponte entre dipldides e niveis de ploidia
superiores, e novos polipléides poderiam ser gerados através
da ponte tripléide. Em populac¢des dipldides de Anthoxanthum
odoratum, a formacdo de sementes ftriploides, a partir de
gametas ndo reduzidos, ocorre de forma constante e regular,
sugerindo que a hipétese da ponte tripléide de RAMSEY &
SCHEMSKE (1998) pode, em muitas espécies, ter um papel
importante na génese de autotetrapldides em populagdes
dipldides (BRETAGNOLLE, 2001).

Certamente a descoberta mais revolucionaria quanto
a origem dos polipléides, foi a demonstracdo de que muitas,
sendo a maioria, das espécies polipléides conhecidas tiveram
origens multiplas ou seja, que o evento de poliploidizagdo
ocorreu de forma recorrente, envolvendo ancestrais variados
(SOLTIS & SOLTIS,1995; 1999). A idéia tradicional era de
que, apdés o evento de poliploidizagdo, a populagdo, ou
espécie nova, teria se expandido e colonizado novos espacgos.
A origem unica dos polipldides parece, portanto, ser a excegao
e ndo a regra, podendo-se, portanto, falar "nas origens das
espécies" polipléides. Essas conclusdes foram possiveis
principalmente através de diversas analises moleculares que
identificaram, em wuma mesma espécie ou populagido
polipldide, a existéncia de diferentes haplétipos de DNA
nuclear e de cloroplasto (cp DNA). Em Tragopogon miscellus e
T. mirus, alopolipldides que surgiram na regido de Washington
e Idaho em tempos histéricos (cerca de 70 anos), ha indicios

de que a poliploidizacdo ocorreu até 20 e 12 vezes,
respectivamente, mesmo em um espaco geografico restrito
(SOLTIS et al. 1995). Em Draba norvegica, o nimero de vezes
do surgimento do polipldide seria 13 (SOLTIS & SOLTIS,
1995). Em Heuchera grossularifolia (SEGRAVES et al., 1999)
a autopoliploidia surgiu pelo menos duas vezes durante a
histéria evolutiva da espécies, e potencialmente sete,
inclusive com indicios de migracéo antiga entre populacdes de
origens independentes, ou formagéo localizada de polipléides.
Em Chelone (NELSON & ELISENS, 1999), a analise de
isoenzimas de 61 populagdes, e estudos morfolégicos em 33,
verificaram amplas variagdes sugerindo origens politipicas dos
alotetrapldides e alohexapldides. Em Arabis holboelli,
SHARBEL & MITCHEL-OLDS (2001) concluiram que a
autotriploidia surgiu repetida e independentemente dentro do
complexo da espécie. Mesmo na espécie endémica,
Sphagnum troendelagicum, originada por alopoliploidia a
partir de S. balticum e S. tenellum, dados de morfologia, RAPD
(Random Amplified Polymorphic DNA), isoenzimas e citologia
indicam origem recorrente (SASTAD et al., 2001). LEITCH &
BENNET (1997) referem existir mais de 40 exemplos de
origens multiplas de alo e autopolipldides em angiospermas,
pteridéfitas e bridfitas. Ha casos de sugestdo de origem Unica
de polipléides, mas estes parecem ser excegdes. Evidéncia de
RFLP (Restriction Fragment Length Polymorphism) e
citogenética indicam origem Unica para o alotetrapléide
Arachis hypogea (KOCHERT et al., 1996). Em Draba ladina,
espécie alopolipldide endémica dos Alpes suigos, informagdes
de cp DNA e DNA nuclear, sugerem ser a espécie
relativamente jovem, com origem Unica a partir de D. aizoides
e D. tomentosa (WIDMER & BALTISBERGER, 1999). Dados
de alozimas e cp DNA no alotripléide Dactylorhiza insularis
(BULLINI et al., 2001) e cp DNA no alopolipléide Arabidopsis
suecica (SALL et al., 2003) indicam também origem Unica. O
exemplo mais interessante de uma provavel origem Unica € o
alopolipléide Spartina anglica, que surgiu em tempos histéricos
na costa da Gra-Bretanha. Nesta regido ocorria, em
ambientes salobros, uma espécie nativa, S. maritima, com
2n=60 cromossomos. No inicio do século XIX uma espécie da
América do Norte, S. alterniflora, com 2n=62 cromossomos, foi
introduzida na regido, provavelmente através de propagulos
aderidos aos cascos de navios. Ocorreram cruzamentos entre
as duas espécies, dando origem, por volta de 1870, a um
hibrido estéril, S. townsendii (2n=61). Por poliploidizagdo deste
hibrido surgiu, em torno de 1880, S. anglica, espécie fértil
com 2n=122 cromossomos, que rapidamente expandiu-se
suplantando, e quase extingliindo, a espécie nativa. Analises
moleculares apoiam a sugestdo de origem unica, com S.
alterniflora como o genitor feminino (AYRES & STRONG,
2001; BAUMEL et al., 2001). Como, para a maioria dos
polipléides, poucas populacdes foram estudadas, a extenséo
real dos casos de origem mdultipla de polipldides ¢é
desconhecida, mas certamente esta subestimada (SOLTIS &
SOLTIS, 1999). Além da origem recorrente, a possibilidade de
haver fluxo génico entre populagdes dipldides e poliploides, e
também entre polipléides de diferentes origens, mostra que os
polipléides podem ser altamente variaveis geneticamente.
Além disto, as mudangas em caracteristicas tais como
metabolismo, taxas de desenvolvimento, regulagdo génica e
tolerancias fisioldgicas, que acompanham a poliploidia,
podem alterar interagdes bidticas, tolerancias ecoldgicas e
facetas do isolamento reprodutivo. Estes tragos tem papéis
criticos no estabelecimento e diversificagdo de linhagens
polipldides recentemente formadas (OTTO & WHITTON,
2000). Os novos fendtipos, que freqlientemente surgem com

R. bras. Agrociéncia, v.10, n. 2, p. 151-157, abr-jun, 2004 153



SCHIFINO-WITTMANN et al. Poliploidia e seu impacto na origem e evolugdo das plantas silvestres e cultivadas

a formacao de polipldides, podem contribuir para seu sucesso
na natureza ou para sua selecdo para uso na agricultura
(OSBORN et al., 2003).

O QUE OCORRE OU OCORREU NOS GENOMAS
APOS A POLIPLOIDIZACAO?

A poliploidia parecer ser um processo muito mais
dindmico e em andamento nas plantas do que em outros
organismos (RAMSEY & SCHEMSKE, 2002).

Um comportamento comum aos polipléides estabelecidos
é sua diploidizagédo, ou seja, apesar de terem mais de dois
genomas, iguais ou semelhantes, a tendéncia é que, ao longo
do tempo, passem a comportar-se como dipldides. Isto tanto
ao nivel da heranga génica, que tende a passar de
multissbmica a dissébmica, como ao nivel do pareamento
cromossémico na meiose: enquanto que em polipldides
jovens é comum a formagdo de multivalentes (RAMSEY &
SCHEMSKE, 2002), a tendéncia, mesmo em autopolipléides,
€ a regularizagdo do pareamento, com formagao exclusiva, ou
quase, de bivalentes. O genoma do polipldide é reestruturado
e passa a comportar-se como dipléide.

Ao nivel génico, a duplicagdo génica é a consequéncia
imediata da poliploidizagdo. Alguns processos em poliploides
operam acima do nivel organizacional dos genes duplicados,
como mudangas cromossdmicas intergendmicas, evolugéo
saltatéoria  ndo Mendeliana, invasdo intergendmica e
estabilizagdo citonuclear (WENDEL, 2000). Ha cada vez mais
evidéncias demonstrando que uma ampla, e muitas vezes
rapida, mudanga gendémica pode ocorrer apds a formagao dos
polipldides, em todos os niveis do genoma, do DNA ao
cromossomo (LEITCH & BENNET, 1997; SOLTIS & SOLTIS,
1999). Apesar de ainda ndo estarem bem entendidas as
causas de variagdo nova nos polipldides, podem envolver
variagdo em expressao génica regulada pela dose, interagbes
regulatérias alteradas e rapidas mudangas genéticas e
epigenéticas (OSBORN et al., 2003). A poliploidizagdo pode
representar um periodo de transi¢do durante o qual mudangas
gendmicas ocorrem, potencialmente produzindo novos
complexos génicos e facilitando evolugdo rapida (SOLTIS &
SOLTIS,1999).

Muitas das informagdes sobre o assunto foram obtidas
através de poliploides existentes ou através da ressintese de
polipldides conhecidos. Mesmo considerando que poliploides
ja estabelecidos freqlientemente mostram uma amplitude de
variagdo, ausente de seus provavéis progenitores dipldides,
aspectos como a contribuicdo potencial das mudancgas
genéticas e epigenéticas para esta variagdo sao dificeis de
serem avaliados, j& que muitas vezes os exatos genomas
contribuintes sdo desconhecidos, ou passaram por mudangas
evolutivas desde a formagéo do polipldide (OSBORN et al.,
2003). O estudo ao nivel de seqiéncias de DNA em
organismos modelos, cujos genomas mostram claras
evidéncias de duplicagdo gendmica, sdo muito importantes,
pois indicam como sdo ou seriam os produtos da duplicagao
gendmica (WOLFE, 2001). Todas as informagbes recentes
mostram que a diploidizagdo ocorreu por uma ampla
reestruturagdo gendmica, com alteragcbes e mudangas ao
nivel génico, incluindo evolugdo coordenada, silenciamento
génico, reestruturagdo cromossOmica, agao de transposons e
novos padroes de expressdo génica. Entretanto, a base
genética da diploidizagdo, ou seja, o processo evolutivo pelo
qual um genoma polipléide se transforma em um dipldide
ainda & um grande mistério (WOLFE, 2001).

A técnica de hibridizagdo in situ gendémica (GISH)
demonstrou a extens&o e rapidez da reorganizagéo intra e
intergendmica nos polipldides ao nivel cromossémico,
verificando rearranjos entre  diferentes genomas e
cromossomos de polipldides, o que anteriormente era
considerado minimo, como em Nicotiana tabacum e Avena
fatua, nas quais foram identificadas, respectivamente nove e
oito translocagdes entre os genomas ancestrais (LEITCH &
BENNET, 1997; DATSON & MURRAY, 2003).

Ao nivel génico, genes duplicados por poliploidia podem
reter sua fungao original ou similar, sofrer diversificagdo na
fungdo ou na regulagdo, ou uma das copias pode ser
silenciada através de mutagdo ou mudangas epigenéticas.
Genes duplicados podem também interagir através de
recombinacdo interlocos, conversdo génica ou evolugéo
coordenada (WENDEL (2000). Duplicagdo génica, e
conseqlente silenciamento, sdo dois dos aspectos mais
marcantes da evolugdo por poliploidia, mas as taxas de
silenciamento sdo mais baixas do que esperado pelos
modelos de genética de populagbes, pela possibilidade de
manutengdo de uma fungdo similar, aquisicdo de novas
fungdes e interagéo entre genes duplicados (WENDEL, 2000).
Em alguns polipléides os genes duplicados podem sofrer uma
divergéncia imediata de fungéo (OTTO, 2003).

A extensdo e a rapidez da reestruturagéo genémica pode
variar de planta para planta. Em Brassica, através da analise
de polipléides naturais e sintéticos, ha evidéncia de mudanga
gendmica rapida e ampla. Os alopoliploides naturais mostram
uma extensa reorganizagdo quando comparados com seus
progenitores dipldides, e grandes mudangas gendmicas sao
verificadas ja em poucas geracdes de alopolipldides sintéticos
(SOLTIS & SOLTIS, 1999). Em alopolipldides artificais de
Arabidopsis, além de uma grande instabilidade fenotipica
quanto a morfologia, época de florescimento e fertilidade, em
comparagao com dipléides cultivados no mesmo ambiente,
ocorrem mudangas rapidas na regulagdo génica, incluindo
silenciamento (COMAI, 2000; COMAI et al., 2000). Essas
incompatibilidades entre os diferentes genomas componentes
destes alopolipléides poderiam ser explicadas por modelos
que consideram mecanismos genéticos e epigenéticos, entre
0s quais aquele que sugere que a ativagdo de transposons
heterocrométicos (o choque gendmico de McClintock) poderia
levar a uma ampla perturbagcdo da expressdo génica, talvez
por uma interacdo de silenciamento entre transposons
ativados e genes eucromaticos (COMAI, 2000). Em
alopolipléides do grupo Aegilops-Triticum as mudangas
gendmicas sdo muito rapidas, com eliminagado de sequéncias
gendmico-especificas j& nas plantas F1, e eliminagcdo de
seqliéncias cromossomo-especificas a partir da primeira
geracédo de alopolipldides. Essa eliminacdo de sequéncias é
muito ampla, e é possivel que isto leve a diferenciacdo dos
cromossomos homoeodlogos no nivel polipldide, desta maneira
fornecendo a base para o comportamento meidtico tipo-
dipléide nestes alopolipléides recém-formados (OZKAN et al.,
2001;2002). A eliminagdo de sequéncias e a metilagdo de
citosina sdo respostas rapidas e reproduziveis do genoma a
hibridagdo ampla e poliploidia neste grupo, sendo que a maior
frequéncia de eliminacdo de seqliéncias, ja na F1 ou apods o
evento de duplicagdo cromossémica do hibrido, depende do
tipo de cruzamento, sendo também detectada, em alguns
casos, eliminagdo preferencial das seqiiéncias de um dos
genitores (SHAKED et al.,, 2001). A quantidade de DNA
nuclear € menor nestes alopolipldides do que a esperada,
caso houvesse uma aditividade dos genomas, o que sugere
que a mudanga nao aditiva, que ocorre durante a
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alopoliploidizacdo, pode representar uma adaptacdo ao
estresse genbmico causado pela hibridacdo e pela
poliploidizagdo (OZKAN et al., 2003).

Ao contrario, em Gossypium, através da andlise por
AFLP (Amplified Fragment Length Polymorphism) de
alotetraploides, alopolipldides, seus progenitores e suas
progénies, em um total de cerca de 22 mil locos gendmicos,
foi observada aditividade gendmica, e minimas mudangas
epigenéticas durante a formacao dos alopolipléides (LIU et al.,
2001). Estes dados contrastam fortemente com o observado
em Brassica, Arabidopsis e Triticum-Aegilops, e também com
as evidéncias de transferéncia intergendbmica de algumas
sequéncias de DNA repetitivo apds a formagdo do algodao
tetrapldide natural (ZHAO et al.,, 1998). Esses contrastes
indicam que a especiagdo por poliploidia em plantas é
acompanhada por uma ampla gama de fenémenos evolutivos
moleculares, que pode variar muito de acordo com os grupos
taxonémicos e os constituintes genémicos envolvidos (LIU et
al, 2001).

A nivel cromossdémico, a diploidizagdo do polipldide é
refletida pela regularizagdo do pareamento cromossémico, ou
seja, pela formagdo de apenas bivalentes na meiose.
RAMSEY & SCHEMSKE (2002), revisando dados da literatura
sobre neopolipldides verificaram que auto e alopolipldides
recém-formados exibem grande complexidade meidtica,
incluindo pareamento multivalente, heranca multissémica e
producdo de gametas ndo balanceados e sua progénie inclui
uma alta freqiéncia de aneupldides, pseudoeupldides e
recombinantes, o que pode contribuir para a variabilidade
fenotipica observada nestes polipldides jovens. Ao contrario
do comumente aceito, ndo encontraram evidéncias de que a
fertilidade de neoautopolipléides seja menor que a dos
neoalopoliopléides e também verificaram ha uma réapida
tendéncia a regularizagcdo do pareamento, principalmente por
selegdo contra configuragdes meioticas que geram gametas
ndo balanceados. As combinagdes génicas, ou
cromossémicas, reunidas em um alopolipldide, podem nao
ser eliminadas através da segregagdo mendeliana. Ha varios
indicios de que a eliminagdo de sequéncias de DNA e
alteracdo dos padrées de metilagdo podem permitir a
restauracdo da fertilidade (RIESEBERG, 2001). Essa
restauracdo da fertilidade seria consequéncia, ao menos em
parte, da regularizacdo do pareamento cromossémico, e essa
regularizacdo seria devida a "poda" de seqiiéncias de DNA, de
tal magnitude que apenas cromossomos realmente homdélogos
poderiam parear, o que €& apoiado pelas observagdes de
OZKAN et al. (2001) no grupo Triticum-Aegilops. No trigo
hexapléide, o pareamento intragenémico, ou seja, apenas
possibilitando a formacao de bivalentes entre cromossomos do
mesmo genoma (A, B e D), é controlado pelo gene Ph1
(RILEY & CHAPMAN, 1958) que estd localizado no braco
longo do cromossomo 5B, além diversos modificadores
menores. O Ph1, que talvez seja um supergene ou uma
regido heterocromatica com efeito epigenético, atuaria
corrigindo os sitios de pareamento incorreto, de tal modo que
apenas os cromossomos realmente homodlogos iriam parear
(MOORE, 2002). Em alopolipldides sintéticos de Arabidopsis,
o pareamento preferencial de homodlogos ocorre ja na terceira
geracao apés sua formacédo (COMAI et al., 2003).

CONSIDERAGOES FINAIS

O progresso no conhecimento da importancia e
mecanismos da poliploidia em plantas, principalmente pelo

acumulo de conhecimento nas duas ultimas décadas, mostra
que a maioria das espécie polipléides sdo polifiléticas, que
muitas das espécies ditas dipldides sdo, na realidade
polipléides antigos, € que a evolugdo por poliploidia foi
acompanhada por uma extensa reorganizagdo em todos os
niveis do genoma, incluindo repadronizagdo cromossémica,
silenciamento génico, eliminacdo de sequéncias, acdo de
elementos transponiveis, efeitos de dose génica, invasdo
intergendmica e efeitos epigenéticos. Muito ainda precisa ser
investigado, por exemplo, quanto a exata base genética da
diploidizacdo, que transforma um polipléide em um dipldide
funcional, as possiveis diferengas entre diversos organismos
quanto as mudangas que acompanham a poliploidia, a real
extensdo da paleopoliploidia e, face aos novos
conhecimentos, a real freqiéncia de autopolipldides em
relagdo a alopoliploides. As perspectivas sao de que, nos
préximos anos, atraves do estudo de populagdes naturais e
polipléides artificiais, teremos uma panorama mais
abrangente, talvez até mesmo mais intrigante, sobre este
fascinante aspecto da evolugdo em plantas .

ABSTRACT

Polyploidy is considered to be one of the most important
evolutionary processes in higher plants. Many wild and cultivated
plants are polyploid, originating in nature from unreduced gametes.
The estimation of polyploid frequency is being reevaluated due to the
evidences of the widespread occurrence of paleopolyploidy. Recent
studies show that most polyploid species are, opposed to earlier
assumptions, of multiple origins and that polyploidization, besides
being a dynamic and recurrent process, has been accompanied by
genetic and epigenetic changes, what led to a wide genome
reorganization in all levels, such as chromosome repatterning, gene
silencing, new patterns of gene expression, action of transposons,
intergenomic invasion and concerted evolution. In this revision the
general aspects of polyploidy are outlined, and the most recent
information on the origin and evolution of plants are discussed.

Key words: autopoliploidy, allopolyploidy, genome repatterning,
recurrent origin, unreduced gametes.
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