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Resumo
A presente revisão tem como propósito apresentar os princípios e aplicações da análise genômica clássi-

ca, com ênfase no melhoramento de plantas. São apresentados e discutidos os principais modelos matemáticos 
utilizados para estimar o pareamento cromossômico preferencial em híbridos diplóides ou poliplóides, interes-
pecífi cos ou intergenéricos, com especial referência às aplicações e estudos para defi nição de relacionamentos 
genômicos entre espécies da família Poaceae.
Unitermos: afi nidade genômica, meiose, híbridos interespecífi cos, Poaceae

Abstract
Genomic analysis of plant chromosomes based on meiotic pairing. This review  presents the princi-

ples and applications of classical genomic analysis, with emphasis on plant breeding. The main mathematical 
models used to estimate the preferential chromosome pairing in diploid or polyploid, interspecifi c or intergene-
ra hybrids are presented and discussed, with special reference to the applications and studies for the defi nition 
of genome relationships among species of the Poaceae family.
Key words: genomic affi nity, meiosis, interspecifi c hybrids, Poaceae

Introdução

A análise genômica clássica envolve a avaliação 
do comportamento cromossômico na metáfase I em hí-
bridos interespecífi cos, com o propósito de estabelecer 
relacionamentos fi logenéticos em grupos de diferentes 
espécies (Dewey, 1982; Seberg e Petersen, 1998). Além 
de ser empregada na defi nição de posicionamentos ta-
xonômicos e evolutivos, a análise genômica tem sua 

maior aplicabilidade no melhoramento genético, pois 
a estimativa da afi nidade genética fornece um indica-
tivo da melhor combinação para troca de alelos entre 
as espécies. 

Com o objetivo de estimar o pareamento cro-
mossômico e o grau de relacionamento genético entre 
parentais de híbridos poliplóides, vários modelos ma-
temáticos foram propostos, principalmente, a partir de 
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1980 (Driscoll et al., 1980; Alonso e Kimber, 1981; Ja-
ckson e Casey, 1982; Jackson e Hauber, 1982; Sybenga, 
1988 e 1994; Crane e Sleper, 1989; Chapman e Kimber, 
1992a e 1992b). Esses modelos são importantes porque 
expressam numericamente a afi nidade genética entre as 
espécies e auxiliam no planejamento e na defi nição de 
cruzamentos interespecífi cos e intergenéricos.

Com avanço das pesquisas na área molecular, hou-
ve uma redução nos estudos envolvendo análise genô-
mica clássica. Entretanto, é importante ressaltar que a 
utilização de dados de pareamento cromossômico apre-
senta algumas vantagens sobre outros procedimentos, 
tais como o baixo custo das técnicas empregadas e a pos-
sibilidade de observar características dos cromossomos 
individuais e das confi gurações e estágios de condensa-
ção da cromatina, os quais fornecem informações sobre 
as propriedades dos cromossomos envolvidos. Além dis-
so, a homologia/homeologia em relação à estrutura e ao 
conteúdo gênico observada nas diferentes confi gurações 
cromossômicas assumidas durante a meiose fornece a 
evidência direta de fl uxo gênico entre as espécies paren-
tais utilizadas em um cruzamento, demonstrando o grau 
de proximidade fi logenética entre elas. 

A análise genômica utilizando dados do parea-
mento cromossômico é, portanto, ferramenta de supor-
te indispensável nas etapas de planejamento e seleção 
de genótipos, manipulação e monitoramento de um 
programa de melhoramento genético. Assim, a presen-
te revisão tem como propósito apresentar os princípios 
e aplicações da análise genômica clássica, com ênfase 
no melhoramento de plantas.

As contribuições dos estudos meióticos 
para análise genômica

A expressão análise genômica foi empregada pela 
primeira vez por Kihara, em 1930 no artigo Genome
analysis of Triticum and Aegilops. O autor propôs a de-
fi nição dos genomas e uma ilustração esquemática do 
método geral de análise (Figura 1).

Quando a espécie autotetraplóide AAAA (I) re-
presentada no círculo central do triângulo é o objeto 
da análise, todos os cruzamentos com as linhagens 
diplóides (AA, BB e CC) formam univalentes (xI) e 

bivalentes (xII) nas fi guras meióticas da geração F1. 
Considerando um cruzamento com AA, é possível o 
aparecimento ocasional de trivalentes (xIII). Nesse caso, 
as características morfológicas de ambos os parentais 
são semelhantes. No caso de um dos três cruzamentos 
testes apresentar 3xI, como mostrado no modelo II, a 
amostra testada é AABB (Kihara, 1930 e 1982).

FIGURA 1: Modelo esquemático para análise genômica. I. Para 
autotetraplóides e II. Para alotetraplóides. A determi-
nação do tipo de genoma constituinte, A, B ou C é 
dada pela comparação morfológica dos analisadores 
AA, BB e CC. XI e xII se referem às confi gurações 
meióticas univalentes e bivalentes (Kihara, 1930).

Quando se dispõe das espécies diplóides para efe-
tuar os cruzamentos, utiliza-se o método dado nos mo-
delos esquemáticos funcionais. Essas espécies diplói-
des são denominadas analisadores. Nos estudos com 
Triticum, em que as espécies AA estavam disponíveis 
e as BB eram desconhecidas, o centeio (Secale cereale 
L.) foi usado para auxiliar na determinação do nível de 
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ploidia do trigo. O híbrido F1 trigo-centeio apresentou 
28 univalentes, indicando ausência de homologia ge-
nômica (Kihara, 1982). O autor alerta que nem sempre 
é possível aplicar o método esquemático, sendo neces-
sário promover algumas modifi cações. Quando não se 
dispõe das espécies com genoma CC, por exemplo, 
AABB pode ser determinada pelo método mostrado na 
fi gura 2.

AA (7II)              AB(14I)              BB(7II)

AAB                        ABB

(7II+7I)                (7I+7II)

AABB
(14II)

FIGURA 2: Modelo esquemático para análise genômica, conside-
rando um alotetraplóide AABB e analisadores AA e 
BB e entre dois analisadores, onde I e II se referem às 
confi gurações univalentes e bivalentes (Kihara, 1982).

Atualmente, considera-se que a análise genômica, 
em seu sentido amplo, refere-se à descrição de carac-
terísticas do genoma das espécies empregando diver-
sas técnicas. Aplicam-se aqui as análises cariotípicas 
e de pareamento cromossômico meiótico, medições da 
quantidade de DNA, hibridação in situ, análises com 
enzimas de restrição, mapeamento genômico, entre ou-
tros (Seberg e Petersen, 1998). A utilidade relativa de 
cada técnica depende, segundo Jauhar e Crane (1989), 
do grau com a qual ela mede direta ou indiretamente a 
similaridade do DNA das espécies relacionadas. 

Restritamente, a análise genômica refere-se ao 
estudo do pareamento cromossômico na metáfase I 
da meiose em híbridos e, por esse motivo, é também 
denominada análise genômica clássica. Esse tipo de 
análise tem o propósito de estabelecer relacionamen-
tos fi logenéticos entre um grupo de organismos. Nesse 
caso, a metodologia baseia-se no pressuposto de que 
somente cromossomos similares (homólogos) pareiam 
na meiose e que o grau de pareamento nos híbridos 
refl ete o grau de relacionamento entre as espécies pa-
rentais (Dewey, 1982). Afi rmações semelhantes são 
apresentadas por Riley (1966) ao considerar que duas 

espécies têm genomas distintos quando seus cromos-
somos são diferentes em estrutura e conteúdo gênico, 
de forma que não pareiam na meiose quando reunidos 
em um híbrido. Esse comportamento leva à esterilidade 
e, conseqüentemente, ao isolamento genético entre as 
espécies.

A contribuição mais efetiva da análise genômica 
clássica, em termos de conhecimento da história evolu-
tiva, foi para a tribo Triticeae, com especial referência 
aos gêneros Triticum e Aegilops (Kihara, 1930 e 1982; 
Gupta, 1991; Singh, 1993), Hordeum (Bothmer et al., 
1989) e Elymus (Aung e Walton, 1990; Salomon, 1993). 
As informações citogenéticas obtidas permitiram uma 
melhor manipulação do germoplasma disponível, pos-
sibilitando explorar a variabilidade genética e contri-
buir com o aumento da produção e melhor adaptação 
das espécies às diferentes condições ambientais.

A análise meiótica aplicada ao estabelecimento 
das relações genômicas apresenta vantagens teóricas 
e práticas sobre outros métodos que comparam, direta 
ou indiretamente, o DNA de diferentes espécies (Chap-
man e Kimber, 1992a). Para Kimber et al. (1981) e 
Kimber e Yen (1990) nos estudos meióticos utilizando 
coloração convencional, a demanda de equipamentos 
e reagentes químicos é menor do que a necessária para 
estudos moleculares e, ainda, o estudo do comporta-
mento meiótico permite acessar uma porção maior do 
DNA, melhor representada entre e dentro dos cromos-
somos. Os resultados obtidos podem ser empregados 
em genética de populações, na preservação de recur-
sos genéticos e em programas de melhoramento, pois 
quando dois genomas são sufi cientemente similares de 
modo a exibir pareamento na meiose tem-se a evidên-
cia direta de que pode haver fl uxo gênico entre eles, por 
meio de recombinação. 

Na visão de Sybenga (1995), o pareamento meió-
tico tem um signifi cado evolutivo além da seqüência de 
DNA e da ordem gênica, ou seja, o “sistema de parea-
mento cromossômico”, o qual sofre sua própria diver-
gência evolutiva durante a especiação.

Ao considerar o pareamento cromossômico como 
principal fonte de informação para análise genômica, 
Singh (1993) discriminou-o da seguinte maneira: (1) 
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pareamento intragenômico, que ocorre quando as es-
pécies parentais apresentam genomas semelhantes, de 
tal forma que os híbridos exibem pareamento completo 
ou quase completo em 75 a 100% dos meiócitos. Al-
gumas vezes, os genomas das espécies podem diferir 
devido a translocações ou inversões paracêntricas, as 
quais também são reconhecíveis na análise meiótica; 
(2) pareamento intergenômico, no qual as confi gura-
ções cromossômicas dependem do grau de afi nidade 
genômica das espécies parentais. Se estas são distan-
temente relacionadas é comum a formação de univa-
lentes, como resultado de diferenças estruturais entre 
os cromossomos. Os híbridos gerados de parentais com 
genomas dissimilares geralmente são estéreis, frágeis 
e com pouco crescimento vegetativo e reprodutivo, e 
(3) pareamento mínimo e variável (homeólogo – semi-
homólogo), que é comum em híbridos intergenômicos, 
mas pode ocorrer também nos intragenômicos. Nesses 
casos, podem ser também formados bivalentes normais, 
mas parcialmente pareados, sugerindo que existe pou-
ca afi nidade cromossômica, o que resulta na ocorrência 
de poucos quiasmas. É preciso considerar que quanto 
maior o número de univalentes, menor a afi nidade ge-
nômica.

A acurácia no uso da meiose para análise genômi-
ca pode ser aumentada utilizando-se técnicas de ban-
deamento cromossômico, hibridação in situ genômica 
(GISH) e imunocoloração, as quais possibilitam me-
lhor resolução e defi nição dos cromossomos envolvi-
dos nas confi gurações de pareamento. A hibridação in
situ genômica (GISH) do DNA dos parentais com os 
cromossomos do híbrido tem sido aplicada com suces-
so em diversos gêneros de plantas (Han et al., 2004;
Brasileiro-Vidal et al., 2005; Lefl on et al., 2006; Zhang 
et al., 2006), possibilitando identifi car a origem dos 
cromossomos e separá-los por genomas.

Em relação às técnicas de coloração diferencial, 
Gill e Sears (1988) compararam metáfases I de Tri-
ticum turgidum L. (2n=28, AABB) e T. timopheevii 
Zhukov (2n=28, AtAtGG) por meio de coloração con-
vencional e bandeamento N. A coloração convencional 
identifi cou cinco tipos de confi gurações: univalentes, 
bivalentes em anel e bastão, trivalentes e tetravalentes. 
A coloração obtida com o bandeamento N mostrou 17 

tipos de confi gurações baseadas na identifi cação indi-
vidual dos cromossomos. Esse procedimento permitiu 
verifi car que muitos univalentes e bivalentes em bastão 
envolviam os genomas B/G e a maioria dos bivalentes 
pareados pertencia aos genomas A/At. Também foram 
identifi cadas translocações envolvendo vários cromos-
somos.

Fernández-Calvin et al. (1995) analisaram o pa-
reamento meiótico em híbridos de Aegilops variabilis
Eig. x Secale cereale L. por meio de bandeamento C e 
coloração convencional. A afi nidade genômica entre os 
genomas U, S e R foi estimada com base nos dados da 
metáfase I e utilizando o modelo matemático de Alonso 
e Kimber (1981). Os resultados obtidos foram contra-
ditórios, pois se observou pareamento preferencial en-
tre os genomas U e S com o bandeamento C, enquanto 
que o modelo apontou pareamento aleatório. Essa dis-
cordância, segundo os autores, pode ser explicada pela 
ocorrência de translocações, as quais não foram detec-
tadas por meio da técnica de coloração convencional.

Um ponto questionável nos estudos realizados por 
Fernández-Calvin et al. (1995) é o fato de terem sido 
analisadas somente células em metáfase I, o que pode 
fornecer uma visão limitada do pareamento, especial-
mente quando se utiliza coloração convencional. As 
confi gurações observadas nas metáfases I não são, ne-
cessariamente, as que melhor caracterizam a constitui-
ção cromossômica, pois podem resultar de quebras em 
confi gurações maiores de pareamento como conseqü-
ência da limitada formação de quiasmas (considerando 
os possíveis efeitos das translocações). Ainda, de acordo 
com Sybenga (1992), a confi guração observada em uma 
célula específi ca é apenas uma das diferentes alternativas 
de pareamento. Assim, a avaliação de diferentes fases 
da meiose e a observação de anormalidades controladas 
geneticamente (assinapses e dessinapses) podem forne-
cer informações mais seguras sobre as propriedades dos 
cromossomos envolvidos, mostrando-se úteis no diag-
nóstico de irregularidades (Sybenga, 1992).

Os possíveis erros na defi nição de pares cromos-
sômicos por técnicas citogenéticas convencionais tam-
bém podem ser minimizados com a avaliação de um 
número adequado de células. A. Kimber em comunica-
ção pessoal a Crane (1996) sugeriu avaliar de 20 a 30 
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células para calcular a afi nidade genômica usando mo-
delos matemáticos. Techio et al., (2005) avaliaram 50 
células em diacinese para determinar a afi nidade entre 
os genomas A, A’ e B dos híbridos de capim-elefante 
(Pennisetum purpureum Schum.) e milheto (Pennise-
tum glaucum (L.) R. Br.). 

Embora a utilização de dados de pareamento cro-
mossômico seja importante e forneça um bom indica-
dor do grau de relacionamento genético, alguns autores 
têm questionado a sua aplicação direta em fi logenia. 
Jackson (1991) referiu-se especialmente à questão do 
controle genético do pareamento e citou como exemplo 
os resultados com mutantes PC (controle do pareamen-
to) e as análises clássicas no trigo com o gene Ph e 
seus alelos que mostram a possibilidade de conversão 
de um bivalente de um alopoliplóide em univalente e 
multivalente.

Para Jauhar e Crane (1989), as limitações da utili-
zação do pareamento meiótico referem-se a três aspec-
tos: (1) o pareamento cromossômico da forma como se 
apresenta na metáfase I da meiose pode não represen-
tar a identidade da seqüência de nucleotídeos em cada 
loco; (2) a freqüência de pareamento nos híbridos pode 
ser infl uenciada pelos genótipos dos parentais, e (3) a 
análise genômica é possível somente se a hibridização 
de dois taxa resultar na formação de híbridos viáveis. 
Do contrário, a análise genômica é útil para compara-
ções em nível de espécie, mas tem a sua aplicabilidade 
reduzida para híbridos.

Seberg e Petersen (1998) apresentaram em quatro 
pontos principais as críticas à utilização da análise ge-
nômica em fi logenia: (1) a falta de relação entre o con-
ceito de homologia na análise genômica e o conceito 
clássico em morfologia e sistemática molecular; (2) a 
possível infl uência do ambiente, de genes específi cos e 
dos cromossomos B sobre o pareamento; (3) a magni-
tude e padrão de variação do pareamento cromossômi-
co em híbridos, e (4) o problema de identifi cação dos 
pareamentos durante a meiose.

Além da observação exclusiva do pareamento 
meiótico, outras metodologias têm sido atualmente uti-
lizadas na análise genômica. As técnicas GISH e GISH 
multicolor, por exemplo, foram utilizadas por Hang et 

al. (2004) na determinação da constituição citogenética 
de cinco linhagens anfi plóides obtidas a partir de cruza-
mentos entre trigo x Thinopyrum intermedium (Host.)
Barkworth & D. R. Dewey. Os dados obtidos permi-
tiram verifi car que ocorre transferência intergenômica 
de segmentos de cromossomos e/ou introgressão de se-
qüências nos anfi plóides sintetizados independente do 
seu comportamento diplóide e herança dissômica. 

A constituição genética de três taxa de Hystrix
também pôde ser analisada por meio de GISH. Os re-
sultados foram comparados com as confi gurações de 
pareamento na meiose, permitindo sugerir que H. patu-
la Moench. (genoma StH) pode ser incluída no gênero 
Elymus e que H. duthiei (Stapf) Bor. ssp. duthiei e H.
duthiei (Stapf) Bor. ssp. longearistata (Hack.) (genoma 
NsXm) podem ser transferidas para Leymus (Zhang et 
al., 2006).

Outro estudo envolvendo o uso de GISH asso-
ciado à imunolocalização foi conduzido por Lefl on et 
al. (2006) com híbridos de Brassica napus L. (genoma
AACC) x Brassica rapa L. (genoma AA). A extensão 
do pareamento cromossômico foi investigada na prófa-
se I por anticorpos que reconhecem as proteínas ASY1, 
associadas aos eixos cromossômicos, e ZYP1 envolvi-
das na formação do complexo sinaptonêmico, o qual 
indica a ocorrência de pareamento cromossômico. Na 
maioria dos meiócitos, os cromossomos homólogos 
do genoma A parearam regularmente, enquanto que os 
cromossomos do genoma C permaneceram como uni-
valentes, mas estavam envolvidos em pareamentos ho-
meológos em 21,5% das células e 13% recombinaram 
ou sofreram quebras. A taxa de transmissão dos cro-
mossomos C dependeu de um cromossomo particular 
e da forma como o híbrido foi cruzado, como parental 
masculino ou feminino, para B. napus ou B. rapa. Os
autores constataram que as transferências de genes nos 
híbridos triplóides foram favorecidas entre os genomas 
A e B das duas espécies, mas também ocorreram entre 
A e C em taxas menores.

Com base no exposto, parece razoável que a ava-
liação exclusiva das confi gurações de pareamento não 
seja empregada como prova contundente para o esta-
belecimento das relações fi logenéticas, mas sim como 
um indicativo da similaridade genética a ser associada 
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com outras informações sobre as espécies. Essa reco-
mendação também é dada por Jauhar e Crane (1989) 
ao considerarem que a análise genômica é um dos mais 
importantes critérios para a defi nição de relacionamen-
tos fi logenéticos e para a delimitação biossistemática 
de um taxa. Os autores enfatizam ainda a necessidade 
de estudos multidisciplinares quando se deseja extra-
polar os resultados para defi nições taxonômicas e infe-
rências evolutivas.

Modelos matemáticos aplicados à análise 
genômica

A fi m de estimar o pareamento cromossômico pre-
ferencial, vários autores propuseram modelos matemá-
ticos, os quais podem ser aplicados em híbridos diplói-
des ou poliplóides, interespecífi cos ou intergenéricos 
(Menzel e Martin,1970; Driscoll et al., 1979 e 1980; 
Alonso e Kimber, 1981; Jackson e Casey, 1982; Jack-
son e Hauber, 1982; Sybenga, 1988; Crane e Sleper, 
1989; Chapman e Kimber, 1992a e 1992b; Sybenga, 
1994). Os principais termos e defi nições empregados 
na análise genômica são apresentados por Driscoll et 
al. (1979), Kimber et al. (1981) e Chapman e Kimber 
(1992a).

A base pragmática desses modelos aceita várias 
simplifi cações a respeito do processo meiótico e que 
são empregadas pela maioria dos autores. A primeira 
delas considera que cada braço cromossômico repre-
senta um elemento pareado independente, não infl uen-
ciado pelo pareamento do outro braço. A segunda é 
que o pareamento de um braço cromossômico exclui 
qualquer envolvimento de um terceiro. Essa pressu-
posição deriva de observações em que, na maioria dos 
híbridos, predominam fi guras meióticas simples, em 
bastão (abertos) ou anel. A observação de fi guras mais 
complexas indica a ocorrência de translocações e por 
serem eventos raros, são negligenciadas pelos mode-
los. A última consideração é a de que a tendência de 
pareamento entre braços homeólogos de dois genomas 
é a mesma, independente dos grupos homeólogos ou 
braços cromossômicos que representam (Chapman e 
Kimber, 1992a). Alguns modelos empregam diferentes 
variáveis que refl etem nas estimativas obtidas. 

No modelo proposto por Menzel e Martin (1970), 
obtém-se um Índice de Afi nidade Genômica (IAG) a 
partir da freqüência média de bivalentes (e multivalen-
tes) dividida pelo número básico de cromossomos. Na 
meiose de híbridos F1 com pareamento completo ou 
quase completo, o IAG varia de 0,9 a 1,0, sugerindo 
que os genomas das espécies parentais são similares. 
Híbridos intergenômicos apresentam valores de IAG 
com variação de 0,0 a 0,89, dependendo do grau de ho-
mologia cromossômica. 

Considerando que a associação pré-sináptica de 
cromossomos homólogos é um pré-requisito para se-
qüência de eventos que levam à formação de quiasmas, 
Driscoll et al. (1979) propuseram em seu modelo que 
essa associação entre homólogos, ocorre com probabi-
lidade a e a formação de quiasmas ocorre independen-
temente em braços cromossômicos, com probabilidade 
c. Os valores a e c foram estimados a partir das fre-
qüências das diferentes confi gurações cromossômicas 
na metáfase I do trigo hexaplóide e algumas linhagens 
derivadas.

O modelo proposto por Alonso e Kimber (1981) é 
um dos mais frequentemente utilizados para estabelecer 
relações de afi nidade genética em híbridos triplóides. 
Esse modelo preconiza que há uma relação simétrica 
entre os genomas, em que os genomas 1 e 2 são mais 
relacionados (não necessariamente homólogos) com 
uma afi nidade relativa de x e ambos são distantemente 
relacionados ao genoma 3, com uma afi nidade relativa 
y, de forma que x > y. A proporção entre os genomas 
1:2, 1:3 e 2:3 é x:y:y. Para relacionar as duas variáveis, 
considera-se x + 1 = y, em que x varia de 0,5 a 1,0. Esse 
modelo requer o registro do número de univalentes, bi-
valentes em anel e em bastão e trivalentes. Essas infor-
mações são importantes, pois a formação de bivalentes 
em anel e de trivalentes é inversamente relacionada, ou 
seja, a ocorrência de trivalentes reduz o número de bi-
valentes em anel e de univalentes e deve ser esperada, 
exceto quando x=1.

Se o número de trivalentes observado é maior do 
que o número de bivalentes em anel (x<0,8), o híbrido 
é classifi cado como 3:0 e todos os seus genomas são 
idênticos (autopoliplóides) ou são diferentes (alopoli-
plóides). Se o número de trivalentes é menor do que o 
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de bivalentes em anel, o grau de homologia é duvidoso 
e os valores da afi nidade relativa (x) e a freqüência mé-
dia com que dois braços cromossômicos relacionados 
pareiam (c) devem ser considerados. Já os híbridos do 
tipo 2:1 apresentam dois genomas mais relacionados e 
ambos apresentam menor afi nidade com o terceiro ge-
noma (Alonso e Kimber, 1981).  

Esse modelo adota uma simplifi cação em que o va-
lor de x é estimado com a proporção de bivalentes em 
anel, univalentes e trivalentes, pois as freqüências das 
confi gurações meióticas de três univalentes ou um uni-
valente mais um bivalente em bastão dependem somente 
da freqüência com que dois braços cromossômicos pa-
reiam, estimada pelo valor de c. As freqüências de biva-
lentes em bastão e univalentes não contêm informações 
sobre o pareamento preferencial, que está presente so-
mente na relação entre trivalentes e bivalentes em anel, 
ou seja, a relação da afi nidade entre x e y ocorre somente 
na formação dessas duas confi gurações.

De acordo com Jackson (1991), em alguns exem-
plos citados por Alonso e Kimber (1981) é evidente 
que dois genomas (x=7) não pareiam completamente, 
pois quando ocorre pareamento intergenômico, a pre-
sença de univalentes leva à obtenção de um número 
cromossômico que excede o número básico (sete), ou 
seja, ultrapassa o número de bivalentes. Isso indica 
ausência de pareamento dos bivalentes no paquíteno 
e/ou trivalentes e requer o uso das equações para pa-
reamento homeólogo e afi nidade relativa. Para Alonso 
e Kimber (1981), o modelo dispõe de um bom ajuste 
para o pareamento homeólogo. Teoricamente, quando 
dois genomas são homólogos, espera-se que sejam for-
mados sete bivalentes e sete univalentes. A ausência de 
pareamento não ocorre em todos os alopoliplóides. Se 
isto ocorrer, é provável que seja resultado de mutações 
PC nos genitores diplóides transmitida via gametas não 
reduzidos ou devido a mutações que se processam após 
o estabelecimento do poliplóide.

Sybenga (1994) considerou que o modelo de Alon-
so e Kimber (1981) apresenta uma limitação quando se 
trata de estudos com híbridos poliplóides complexos, 
pois não permite a obtenção de mais do que dois pa-
râmetros de afi nidade, o que deve ser esperado nessas 
circunstâncias. O autor recomendou que os modelos 

considerem as diferentes possibilidades de combina-
ções genômicas. Em tetraplóides, por exemplo, seriam 
AAAA, AABB, AAAB ou AABC. A partir disso, os 
resultados estimados devem então ser comparados com 
as observações originais e o modelo precisa fornecer 
um bom ajuste para representar melhor a situação real. 

Jackson e Casey (1982) apresentaram um método 
para determinar as freqüências de várias confi gurações 
meióticas em autopoliplóides. O modelo considera a 
freqüência média de dois, três e quatro quiasmas por 
bivalente para triplóides e tetraplóides e dois quiasmas 
por bivalente para pentaplóides, hexaplóides, hepta-
plóides e octaplóides. Os autores testaram dados da 
literatura para autotriplóides, autotetraplóides, alotetra-
plóides e alopentaplóides conhecidos, compararam os 
resultados com aqueles obtidos a partir de outros mo-
delos e obtiveram uma boa concordância entre o núme-
ro de confi gurações meióticas observadas e esperadas.

Em 1982, Jackson e Hauber descreveram a ob-
tenção de coefi cientes de correção para modelos com 
dois quiasmas em autotriplóides e autotetraplóides. Foi 
proposta a correção das freqüências das confi gurações 
meióticas obtidas do método binomial quando o valor 
de P é �0,5 e equações para o cálculo direto das fre-
qüências das confi gurações meióticas.

Para Sybenga (1994), os modelos propostos pelo 
grupo de Jackson (Jackson e Hauber, 1982; Jackson e 
Casey, 1982) consideram corretamente a possibilidade 
de mais do que um ponto de permuta genética nas fases 
iniciais da prófase, mas não são realistas com relação 
ao papel dos quiasmas, pois não há distinção entre os 
braços cromossômicos. No modelo de Sybenga (1988) 
para híbridos triplóides, as afi nidades entre os três ge-
nomas reunidos em um híbrido triplóide são represen-
tadas separadamente, considerando as três combina-
ções possíveis entre três cromossomos. Essa condição 
produz uma série de possibilidades para cada fator de 
afi nidade, estimado como fatores de pareamento prefe-
rencial (p). Assim, existem três valores de p, um para 
cada uma das três possíveis combinações: p1, p2 e p3. 
Quando um valor de p é positivo (a freqüência de pare-
amento é maior em relação a um terceiro), isso deve ser 
compensado pelo valor negativo para uma ou ambas 
das outras combinações. 
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Crane e Sleper (1989) estimaram todas as possí-
veis relações de afi nidade entre três (em triplóides) e 
quatro (em tetraplóides) genomas diferentes, além dos 
parâmetros para formação de quiasmas nos dois bra-
ços cromossômicos para as diferentes combinações 
de pareamento. Nos triplóides, signifi ca o uso de nove 
variáveis envolvendo todas as possibilidades de parea-
mento entre os três genomas. É possível através desse 
modelo, diferenciar os braços longos e curtos dos cro-
mossomos, mas como os cromossomos estão relacio-
nados por uma proporção efetiva de braços, o padrão 
de afi nidade genômica é o mesmo para ambos os bra-
ços. Estatisticamente, o modelo é superparametrizado 
e, portanto, fornece múltiplas soluções que produzem 
as mesmas análises meióticas esperadas.  As variações 
dessas soluções podem ser obtidas por repetidas otimi-
zações a partir dos valores iniciais escolhidos aleato-
riamente dentro das variações permitidas das variáveis. 
Nesse caso, os autores expressaram o padrão otimizado 
da afi nidade genômica em termos das proporções das 
associações na metáfase I devido a cada combinação de 
pareamento dos genomas. 

A principal conseqüência do emprego do modelo 
de Crane e Sleper (1989) é que se obtêm vários pa-
râmetros de afi nidade, em vez de um único resultado, 
pois existem mais variáveis do que graus de liberdade 
nos dados dos quais eles são estimados. Para alguns 
autores (Chapman e Kimber, 1992a; Seberg e Petersen, 
1998), a complexidade do modelo de Crane e Sleper 
(1989) não se justifi ca, pois eles utilizam as mesmas 
simplifi cações classicamente aceitas pela análise genô-
mica e, na comparação feita com outros modelos, as re-
lações genômicas obtidas não foram signifi cativamente 
diferentes.

Chapman e Kimber (1992a) revisaram a teoria 
do modelo de Alonso e Kimber (1981) e eliminaram a 
tendência que existia na estimativa da afi nidade relati-
va (x), usando a média ponderada das freqüências das 
fi guras meióticas observadas e calculadas pelo número 
de cromossomos em cada tipo de fi gura.

Em relação aos modelos descritos, há uma boa 
concordância entre os valores calculados e observa-
dos, mas isso também depende dos ajustes adotados. 
Por exemplo, Chapman e Kimber (1992a) atribuem um 

peso diferente para cada fi gura meiótica (univalente, bi-
valente e trivalente), enquanto Alonso e Kimber (1981) 
atribuem o mesmo valor para um univalente e para um 
trivalente e isso tende a favorecer a freqüência dos uni-
valentes e refl etir na afi nidade genômica. No modelo 
de Chapman e Kimber (1992a) tem-se um valor mais 
real da freqüência das fi guras meióticas. As diferenças 
podem ser também explicadas porque o valor calcula-
do exprime as possibilidades de pareamento, que não 
necessariamente são mostradas nas células, pois deter-
minado genótipo pode não apresentar, por exemplo, o 
pareamento preferencial exibido por outros.

Para superar a limitação no cálculo dos parâme-
tros de afi nidade, Chapman e Kimber (1992b) também 
desenvolveram um segundo modelo para atender as 
condições de pareamento cromossômico de híbridos 
tetraplóides e pentaplóides. Os autores incorporaram 
um terceiro parâmetro de afi nidade relativa (z), que
é intermediário de x e y (as afi nidades relativas dos 
genomas mais e menos relacionados, respectivamen-
te). Esse novo modelo é descrito para os híbridos te-
traplóides 2:(1:1) e (2:1):1; e pentaplóides: 2:(1:1):1 
e (2:1):1:1. Nesse caso, quando z é aproximadamente 
igual a x, ou aproximadamente igual a y, a interpretação 
é semelhante ao primeiro modelo proposto (Chapman 
e Kimber, 1992a). Em outros casos, a aplicação do se-
gundo modelo pode revelar relações mais sutis entre os 
genomas em um híbrido. Nesse modelo, os dois bra-
ços cromossômicos não são distinguíveis. Além dessa 
desvantagem, segundo Sybenga (1994), esta proposta 
assemelha-se ao modelo de Driscoll et al. (1979), que 
contêm pressuposições estatísticas controvertidas.

No modelo de Sybenga proposto em 1994, fo-
ram utilizados dados das freqüências de pareamento 
na diacinese e metáfase I de híbridos tetraplóides entre 
Solanum esculentum L. (sinonímia Lycopersicon escu-
lentum Mill.) e Solanum peruvianum L. (sinonímia L.
peruvianum (L.) Mill.). O modelo considera que existe 
um máximo de um sítio de recombinação nos pares de 
cromossomos, não necessariamente coincidindo com o 
centrômero e que em qualquer lado os quiasmas po-
dem ou não ser formados. Existem n grupos de quatro 
cromossomos e cada grupo consiste de dois pares. Os 
pares de cromossomos são homólogos e entre os pares, 



Análise genômica com base no pareamento meiótico 15

Revista Biotemas, 20 (4),  dezembro de 2007

a afi nidade de pareamento deve ser menor do que entre 
os homólogos, equivalente ao modelo 2:2 de Alonso e 
Kimber (1981). Os pares não podem ser diferenciados 
morfologicamente, mas para o propósito do modelo, os 
cromossomos são distinguidos como 1 e 2 para um par 
e 3 e 4 para outro, em que os braços cromossômicos são 
denominados A e B. Assim, os quatro cromossomos são 
denominados: A1-B1, A2-B2, A3-B3  e A4-B4, sendo 
A1-B1 e A2-B2 homólogos, assim como A3-B3 e A4-
B4. As combinações cromossômicas A1-B1 com A3-
B3 ou A4-B4 e as combinações A2-B2 com A3-B3 ou 
A4-B4 são bivalentes homeólogos. Considerando que 
os dois braços selecionam os pares independentemente, 
cada braço pode parear com um cromossomo diferente, 
resultando em um quadrivalente. Pela maior afi nidade, 
as combinações homólogas ocorrem em maior freqü-
ência do que as homeólogas e essa diferença é expressa 
como fator de pareamento preferencial (p), como no 
modelo de Sybenga (1988) para os híbridos triplóides. 

Com quatro cromossomos, existem, de acordo 
com Sybenga (1994), três possíveis combinações para 
cada braço: se 1 pareia com 2, então o terceiro (se pa-
rear) deverá ser com 4; se 1 pareia com 3, então 2 deve 
parear com 4; se 1 pareia com 4, então 2 deve parear 
com 3, ou seja, das três possibilidades, uma é homó-
loga e duas, homeólogas. As combinações homólogas 
têm uma probabilidade de (1/3+p) para cada braço e 
as duas combinações homeólogas têm, cada uma, pro-
babilidades de (1/3–p/2). Para ambos os braços, por-
tanto, a freqüência total de pareamento homólogo é 
(1/3+p)(1/3+p). As nove combinações resultantes fo-
ram apresentadas por Sybenga (1994). A freqüência de 
pareamento em quadrivalentes (f) é igual a (2/3-3p2/2) e 
a freqüência de pareamento em bivalentes (1-f) é igual 
a (1/3-3p2/2). Assim, p e f têm uma relação constante: 
p=1/3(4-6f).

Sybenga (1994) também propôs a estimativa da 
probabilidade média para formação de quiasmas pela 
análise de diacineses e metáfases I, considerando a
para o braço A e b para o braço B e a probabilidade mé-
dia de não associação como (1-a) para o braço A e (1-b)
para o braço B. Estas defi nições são importantes para 
distinguir a formação de quiasmas após o pareamento 
em quadrivalentes e em bivalentes. 

Considerações sobre o uso de modelos 
matemáticos na análise genômica

Na revisão feita por Seberg e Petersen (1998), 
várias críticas foram feitas à aplicação dos modelos 
matemáticos, principalmente quando os resultados são 
extrapolados para defi nições de relações evolutivas. Ao 
assumir as pressuposições clássicas da análise genômi-
ca, os modelos tendem a dar uma idéia simplifi cada do 
processo meiótico. Os autores citaram, por exemplo, o 
fato dos modelos assumirem que todos os grupos ho-
meólogos apresentam comportamentos idênticos, ne-
gligenciarem as translocações e assumirem a relação 
direta de ocorrência entre pareamento e quiasmas. 

Fernández-Calvin et al. (1995) corroboraram com 
essa idéia ao afi rmar que não existem evidências diretas 
demonstrando que a afi nidade genômica estimada pe-
los modelos matemáticos é equivalente às similarida-
des genômicas reais. Os autores ainda enfatizam que os 
modelos não devem ser usados indiscriminadamente, 
pois apresentam premissas muito restritivas que podem 
levar a conclusões errôneas. Por exemplo, a presença 
de translocação entre cromossomos de um ou alguns 
grupos homeólogos produz uma considerável distorção 
na predição do modelo e, obviamente, os valores da 
afi nidade relativa não serão corretos. 

Em contraposição, Sybenga (1995) menciona a 
existência de modelos que possibilitam a detecção de 
multivalentes oriundos de translocações, tal como aque-
le proposto por ele em 1988 para híbridos triplóides. 
A recomendação nesse sentido é analisar a distribui-
ção da freqüência de multivalentes por célula (Syben-
ga, 1975, 1988 e 1992). Se um conjunto específi co de 
três cromossomos por célula ocorrer permanentemen-
te, suspeita-se da presença de translocação. Com uma 
distribuição binomial e uma baixa tendência de formar 
um trivalente, existe uma probabilidade que não ocorra 
nenhuma célula com mais de um trivalente, mesmo no 
caso onde cada conjunto de três cromossomos poten-
cialmente poderia ser capaz de formar trivalentes.

Ainda em relação às translocações, os autores dos 
modelos para cálculo da afi nidade genômica argumen-
tam que elas não têm importância intrínseca no com-
portamento total do pareamento e, por serem eventos 
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raros, podem ser negligenciadas, mas ressaltam que se 
existir mais de uma translocação, o cálculo do relacio-
namento entre os genomas é menos confi ável.

Outro aspecto criticado por Seberg e Petersen 
(1998) foi a aceitação integral do axioma proposto por 
Dewey (1982) de que “durante a meiose cromossomos 
homólogos pareiam e não-homólogos não pareiam”. 
Essa crítica é sustentada observando-se o comporta-
mento de espécies de Hordeum, em que genomas reco-
nhecidamente homólogos, quando reunidos em híbri-
dos podem não exibir pareamento, devido a interações 
de produtos gênicos e supressões. Assim, recomenda-
se que é preciso ter cautela ao inferir similaridades em 
nível molecular a partir exclusivamente de observações 
do comportamento cromossômico.

Análise genômica em Pennisetum sp.

Considerando a família Poaceae, o gênero Tri-
ticum constitui o exemplo clássico da importância da 
análise genômica na reconstrução da história evolu-
tiva das espécies e é amplamente discutido na litera-
tura. Entretanto, os estudos para defi nição de relacio-
namentos genômicos a partir de avaliações da meiose 
estenderam-se para outros gêneros de gramíneas, tais 
como: Lolium (King et al., 1999), Dasypirum (Ohta e 
Morishita, 2001) e Pennisetum (Jauhar, 1968 e 1981; 
Techio et al., 2005). 

A relação entre genomas de Pennisetum foi es-
tudada em híbridos entre o milheto (P. glaucum – 
2n=2x=14, genoma AA) e o capim-elefante (P. purpu-
reum – 2n=4x=28, genomas A’A’BB). Krishnaswamy e 
Raman (1954), Pantulu (1967) e Jauhar (1968 e 1981) 
relataram que os genomas A e A’ são homólogos/ho-
meólogos, resultando na formação de 7 bivalentes e 
os cromossomos do genoma B permaneceram como 7 
univalentes nas diacineses e metáfases I dos híbridos 
triplóides (2n=3x=21, genoma AA’B).  Jauhar (1968) 
identifi cou os bivalentes distintamente heteromórfi -
cos A e A´ como pareamento alossindético e aqueles 
envolvendo os três genomas (A, A’ e B), com maior 
predominância entre os cromossomos do genoma A, 
como pareamento autossindético. Para este último au-
tor, a formação de bivalentes intragenômicos indica 

que ocorreu duplicação dos cromossomos do milheto. 
A outra evidência em favor da afi nidade intragenômica 
surge da tendência de 4 bivalentes no milheto exibi-
rem associação secundária na diacinese e metáfase I. 
A partir dessas observações, Jauhar (1968) argumentou 
que o milheto não parece ser um “diplóide verdadeiro”, 
mas sim um “diplóide secundário”, cujo número básico 
de cromossomos igual a 7 derivou do número básico 
original ou primário igual a 5. 

A tendência de pareamentos inter e intragenomas 
parece ter um ponto de apoio no número básico de cro-
mossomos. É provável que o genoma A do milheto e A´ 
do capim-elefante tenham se originado de um genitor 
comum ou de espécies relacionadas com x=5. O fato 
das duas espécies cruzarem facilmente confi rma que 
são relacionadas fi logeneticamente. O genoma B, con-
tudo, pode ter se originado de uma espécie diferente, 
mas que também apresentava x=5. Em Pennisetum, a
espécie P. ramosum (Hochst.) Schweinf. & Asch. apre-
senta x=5 cromossomos, o que contribui para sustentar 
essa hipótese (Jauhar, 1968 e 1981). 

As observações de Sethi et al. (1970) e Sree Ramu-
lu (1971) não confi rmaram a ocorrência de pareamento 
intragenômico. Pantulu (1967), como já mencionado, 
conseguiu diferenciar, no paquíteno, os cromossomos 
com knobs oriundos do capim-elefante dos cromosso-
mos sem knobs do milheto e concluiu que o pareamen-
to ocorreu entre os cromossomos do milheto e seus ho-
mólogos/homeólogos do genoma A’ do capim-elefante. 
A quantifi cação da afi nidade relativa dos genomas A, A’ 
e B do milheto e capim-elefante, reunidos em híbridos 
interespecífi cos, foi realizada por Techio et al. (2005), 
empregando o modelo proposto por Alonso e Kimber 
(1981) e revisado por Chapman e Kimber (1992a). Os 
dados permitiram confi rmar a classifi cação dos híbri-
dos como tipo 2:1, pois a afi nidade relativa (x) foi su-
perior a 0,8 e o número de trivalentes não excedeu ao 
de bivalentes em anel.

Ao aplicar o princípio da relação simétrica dos 
genomas proposto por Alonso e Kimber (1981), Techio 
et al. (2005) observaram que a diferença estrutural e 
genética entre os genomas A e A’ dos acessos avaliados 
é pequena, enquanto que entre estes e o genoma B é 
maior, pois a afi nidade relativa média (x) foi 0,978 e y=
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0,022, confi rmando numericamente a maior correspon-
dência dos genomas A e A’ mencionada. Essa conclu-
são baseia-se no pressuposto do modelo que prevê que 
se a afi nidade relativa dos dois genomas mais relacio-
nados é tão alta que não se formam quiasmas entre os 
genomas A e B, o valor de x é 1 e y é zero. Os valores 
obtidos para y sugerem, segundo Techio et al. (2005), 
que existe homeologia, mesmo que em um grau reduzi-
do, entre os genomas A e A’ com o B. Essa proposição 
encontra sustentação na origem híbrida do capim-ele-
fante que reuniu os genomas A’ e B. É provável que as 
espécies parentais doadoras desses dois genomas apre-
sentassem alguma homologia cromossômica para per-
mitir a formação de um híbrido estável e viável como é 
o capim-elefante. 

O emprego desse modelo demonstrou quantita-
tivamente a similaridade genética nas três diferentes 
combinações híbridas envolvendo acessos de milheto e 
capim-elefante. Estes dados associados às informações 
de fertilidade, irregularidades e estabilidade meióticas 
(Techio et al., 2006) fornecem subsídios úteis quando 
o objetivo é a transferência de alelos. Para inferências 
evolutivas, recomenda-se a avaliação de um maior nú-
mero de espécies e a conciliação destes resultados com 
estudos de genética, bandeamento cromossômico e ci-
togenética molecular. 

Considerações fi nais

Os diferentes gêneros botânicos para os quais 
foram realizadas as análises genômicas com emprego 
de modelos matemáticos confi rmam a viabilidade de 
se utilizar esse procedimento na determinação do grau 
de relacionamento genético entre espécies com a fi na-
lidade de indicar os melhores cruzamentos. Para con-
clusões evolutivas a respeito de um grupo de espécies, 
recomenda-se cautela e abordagens multidisciplinares, 
as quais fornecerão informações completas e integra-
das sobre o processo.
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