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Os peixes hibridos e sua fragilidade reprodutiva
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Resumo: Os hibridos se originam a partir de acasalamentos entre grupos
populacionais de base genética distinta em uma, ou mais, carateristica hereditaria, cuja
variabilidade pode contribuir para a ocorréncia dos tipos reprodutivos e interacéo
ecoldgica dos mais diferentes habitats. Por isso, o entendimento dos mecanismos da
hibridizagdo torna-se um pré-requisito importante na identificacdo de mudancas
genéticas especificas responsaveis pela caracterizacdo de espécie e reducdo do fitness
desses hibridos. Nesses descendentes hibridos, cujas populagbes cruzadas séo
geneticamente divergentes, tém-se evidenciado interacdes desfavoraveis dos genomas
parentais proporcionados pela introgressao (transferéncia de material genético de uma
espécie para outra via hibridizacdo) documentada em animais e, principalmente, numa
ampla variedade de plantas. Em peixes essas combinacfes tem resultado, algumas
vezes, numa expressdo produtiva vantajosa, como se observa em tilapias, com a
obtencdo de individuos somente do sexo masculino favorecendo manejo e crescimento,
enquanto em outros nem tanto, como nos individuos ginogenéticos de P.
mesopotamicus, que ndo deixam qualquer descendéncia F, hibrida. Quando as espécies
progenitoras apresentam numeros diploides idénticos e os cromossomos sao herdados
de forma equitativa, esses descendentes hibridos geralmente sdo feérteis. Na maioria
destes tipos hibridos ocorre reproducdo sexuada, com sua diversidade promovida por
meio da recombinacdo meidtica; numa minoria, de unissexuais, ela é assexuada, sem
que na heranca da descendéncia ocorra qualquer modificacdo pela recombinacdo. Os
genotipos recombinantes resultantes dessa hibridizacdo, sem que sejam submetidos a
selecdo, tornam-se em média, consequentemente, constituidos de individuos menos

adaptados que seus pais. Assim, a hibridizacdo, face a sua complexidade, torna-se um
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fator crucial para se entender os sistemas da heterose e da introgressao, nas espécies
progenitoras, bem como da evolucéo dos hibridos ao longo do tempo.

Palavras-chave: peixes; hibridos; ginogenéticos; fitness; introgressao.

Hybrid fish and its reproductive fragility

Summary: The hybrids originate from matings between population groups of
distinct genetic basis, for one or more inherited trait, whose variability may contribute
to the occurrence of reproductive types and ecological interactions of more different
habitats. Therefore, understanding the mechanisms of hybridization becomes an
important prerequisite for the identification of specific genetic changes, which are
responsible for the characterization of the species and for the reducing of the fitness of
these hybrids. It has been show in offspring from crosses of genetically divergent
populations unfavorable interactions of parental genomes of individuals provided by
introgresséao (transfer of genetic material from one species to another via hybridisation),
documented in animals and especially in a wide variety of plants. In fish such
combinations result is sometimes a favorable productive expression, as shown in tilapia,
with the achievement of only male individuals, favoring management and growth, while
in others not so much, sach as gynogenetic P. mesopotamicus individuals, which leave
no progeny F, hybrid. When the diploid progenitor species have identical numbers and
the chromosomes are inherited equally, these hybrids are usually fertile offspring. In
most of these hybrid types occurs sexual reproduction, with its diversity promoted
through meiotic recombination, while in a minority, unisexual, occurs asexual
reproduction, without the occurrence of any modification by recombination on the
offspring inheritance. This hybridization, leading to the production of the recombinant
previously not subjected to selection, therefore, consists, on average, of individuals less
adapted than their parents. Thus, hybridization, due to its complexity, becomes a crucial
factor to understand heterosis and introgression systems, with respect to the parent
species, as well as the development of hybrids over time.

Keywords: fish; hybrids; gynogenetic; fitness; introgression.
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Introducéo

Os hibridos se originam a partir
de acasalamentos entre ragas, tipos ou
populacbes que apresentam  base
genética distinta para uma ou mais
carateristicas hereditarias. Essa
combinagdo pode resultar numa
expressdo produtiva favorével ou ndo,
como se observa em tilapias cujo
produto obtivo é favoravel, ou em
individuos  ginogenéticos de P.
mesopotamicus que ndo  deixam
qualquer descendéncia F, hibrida. Na
maioria desses tipos ocorre reproducéao
sexuada com diversidade formada por
meio de recombinacdo meidtica,
enquanto numa minoria ela é assexuada
sem que na heranca da descendéncia
ocorra qualquer modificacdo pela
recombinacdo. Por isso o entendimento
dos mecanismos da hibridizacdo torna-
se importante por possibilitar a
identificacdo de mudancas genéticas
especificas,

responsaveis pela

caracterizacdo de espécies diferentes, e

0 estudo da reducdo do fitness desses
hibridos. ~ Nos  descendentes, de
cruzamentos de populagdes
geneticamente  divergentes,  tém-se
evidenciado interacBes desfavoraveis
dos genomas parentais causados pela
introgressdo (transferéncia de material
genético de uma espécie para outra via
hibridizag&o), documentada em animais
e, principalmente, numa ampla
variedade de plantas. Por outro lado, a
hibridizacdo pode servir de fonte de
variabilidade genética contribuindo para
existéncia de diferentes formas de
reproducdo e na interacdo  dos
individuos em variados habitats. Isto
tudo enseja a necessidade em se avaliar

0 desempenho dos hibridos numa

concepcao evolucao ao longo do tempo.

Revisao de literatura

Como surgem os hibridos em peixes
O hibrido tem origem no
acasalamento de individuos de duas

populacdes, ou grupos populacionais,
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distintas com base em uma ou mais
carateristicas hereditarias (DOWLING
E SECOR, 1997). Seu estudo em
plantas vem ocorrendo desde o século
XVIIl, quando  Andrew  Knight
trabalhou com variedades de ervilhas
para producdo de hibridos melhores
produtivos na agricultura, chegando a
receber como prémio a medalha
Compley em 1806, posteriormente
recebida  também  por  Darwin
(GASKING, 1959).

De uma maneira didatica as
hibridizagbes podem ser agrupadas
como: intraespecifica, quando o0s
cruzamentos ocorrem entre individuos
da mesma espécie, mas de tipos ou
variedades diferentes, visando novas
formas; interespecifica, quando ocorre
entre espécies distintas dentro do
mesmo género; e a intergenérica, entre
espécies de géneros diferentes como
ocorre entre o tambaqui, Colossoma

macropomum, e 0 pacu, Piaractus

mesopotamicus. S&o frequentes as

hibridizacdes entre espécies de peixes
teleGsteos, inclusive nos  habitats
naturais (SALZBURGER et al. 2002;
MEYER et al. 2006), chegando a
apresentar  comportamentos de
acasalamentos muito elaborados. No
entanto, observam-se alteracbes dos
mecanismos meioticos desses hibridos
(LAMPERT et al. 2007) como
dificuldade no emparelhamento
cromossémico (FOREJT E IVANYI,
1975) e a introgressdo genética, ha
bastante tempo em plantas (ARNOLD,
1997), mas nos animais avaliada como
um erro reprodutivo (MAYR, 1963;
MALLET, 2005). A hibridizacdo sendo
considerada como uma invasdo do
genoma por material genético diverso
(processo denominado introgressao),
isto é: “movimento de genes entre
espécies, ou entre populacdes genéticas
bem caracterizadas, mediados por
retrocruzamentos”  (AVISE, 1994;
PEREIRA et al., 2014). Nesse processo,

dado o papel dominante da hibridizacéo
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na origem dos vertebrados unissexuais
(LAMPERT & SCHARTL, 2008), tem
se verificado uma progénie F; estéril ou
hibrida com grau de fertilidade
reduzida. No entanto em estudo de
DNA mitocondrial, de Poeciliopsis
monachalucida, tem sido demonstrado
um relativo sucesso reprodutivo em
peixes hibridos (QUATTRO et. al.,,
1991). Esse sucesso acontece de forma
frequente em espécies de salamandras
(BOGART et. al., 2007) e lagartos
(WALKER et. al., 2012). Os peixes
unissexuais, incluidos nesse grupo dos
hibridos, sdo formados a partir de duas
OuU mais espécies aparentadas e
sexualmente reprodutivas. PANDIAN
(2011) reconhece sete biotipos distintos,
mas apresenta o complexo Carassius
auratus (C. auratus complex) como
excecdo, com origem a partir de um

mesmo tipo “racial”’. Todos os outros

seis tipos unissexuais sdo
essencialmente hibridos
interespecificos. Contudo, a

dependéncia do espermatozoide nos
unissexuais pode ser um fator limitante
e a inabilidade da fémea, em atrair o
macho, significa uma falha limitante ao
sucesso  evolutivo de um clone
especifico (KEEGAN-ROGERS &
SCHULTZ, 1988).

Para CARVALHO et al. (2008)
ocorrem hibridizacGes mais
frequentemente entre as seguintes
espécies nativas brasileira: Tambatinga
(Tambaqui  fémea -  Colossoma
macropomum X Pirapitinga macho -
Piaractus brachypomus), Tambacu
(Tambaqui  fémea -  Colossoma
macropomum X Pacu macho -
Piaractus mesopotamicus), Paqui (Pacu
fémea — Piaractus mesopotamicus X
Tambaqui macho -  Colossoma
macropomum), Cachapira (Cachara
fémea — Pseudoplatystoma reticulatum
X Pirarara macho - Phractocephalus
hemiliopterus), Cachapinta (Cachara

fémea — Pseudoplatystoma reticulatum

X Pintado macho — Pseudoplatystoma
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corruscans), Pintachara (Pintado fémea
— Pseudoplatystoma corruscans x
Cachara macho — Pseudoplatystoma
reticulatum) e Piaupara (Piaugu fémea -
Leporinus macrocephalus x Piapara
macho - Leporinus elongatus), que vem
sendo aproveitadas pelos criadores em
fungdo da docilidade, pela facilidade na
alimentacdo ou por apresentarem taxa
de crescimento mais elevada.
Formas reprodutivas

Nas mais de 32000 espécies de
peixes existentes

(http://www.fishbase.org/) sdo

observadas muitas diferentes formas de
reproducdo. Na grande maioria delas
ocorre a reproducdo sexuada, em que a
meiose proporciona a condicdo de
diversificacéo na caracteristica
transferida, por meio da recombinacao.
Enguanto numa minoria a reproducao é
assexuada, dentro da perspectiva do
ciclo de vida ou da genética. No
contexto do ciclo de vida, ou celular, os

organismos que se  reproduzem

assexuadamente ndo ciclam entre niveis
de ploidia. Por outro lado, na
perspectiva genética a heranca na
descendéncia é proveniente do genoma
de um dos pais sem modificagcdo pela
recombinacdo (BENGTSSON, 2009;
PIGNEUR et. al., 2012). Uma via desse
processo € percorrida por meio da
reproducdo denominada ginogénese,
onde a fémea produz dévulos diploides,
sem reducdo na ploidia, mas havendo a
necessidade do espermatozoide do
macho para desencadear a
embriogénese, resultando em
descendentes fémeas geneticamente
idénticas a mde. N& ha a fusdo do
espermatozoide com o nucleo do
ovocito, portanto sem a contribuicdo do
material genético paterno para o0
embrido (TURNER et al., 1990); e, na
outra, a hibridogénese, cujo ovdcito
diploide é reduzido a haploide pelo
mecanismo da meiose. O genoma

materno é transferido aos descendentes,

sem alteracdo do seu contetdo, e o
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material genético paterno indutor sendo
substituido a cada geracéo
(transferéncia  genética  hemiclonal,
VRIJENHOEK et al. 1977). Essas
formas assexuadas de reproducgdo, em
peixes unissexuais, ocorrem
exclusivamente numa forma “falsa” de
partenogénese dependente do
espermatozoide (ginogénese) ou na
hibridogénese, que o0s obriga a uma
associagdo ecoldgica intima com as
espécies sexuais progenitoras
(BEUKEBOOM, VRIJENHOEK,
1998). Mesmo com essa dinamica
reprodutiva diminuida, é aceitavel que a
assexualidade ja tenha evoluido
significativamente na arvore da vida
eucariotica, entre 0os muitos grupos de
individuos, com diferentes causas como
origem dessas mudancas.
BENGTSSON (2009) argumenta ndo
haver uma explicacdo unificada para sua
evolucdo, sugerindo que cada caso

deverd ser estudado separadamente

como consequéncia de um processo

Darwiniano, tendo propriedades
especificas dependentes de fatores
genéticos e ecoldgicos.
Fragilidade reprodutiva

Até recentemente a identificacdo
de hibridos baseava-se nas
caracteristicas morfolégicas, o que
muitas vezes ndo retratava sua base
genética  efetiva. Isso levava,
frequentemente, a uma superestimagéo
da variacdo dentro e entre populacdes.
Com essa concepcdo o fenotipo
esperado correspondia a individuos
intermediarios aos pais, 0 que nem
sempre estava condizente com a
interpretacdo mais adequada para o
caso, pois as  expressdes de
caracteristicas morfologicas nem
sempre  externavam um  padrdo
suficiente  para identificacdo do
individuo avaliado: se era de primeira
geracdo (F1), de um retrocruzado ou se
era um hibrido de geracdo posterior. Os

progressos cientificos aconteceram na

direcdo de uma melhor compreensao, de
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modo que atualmente o uso de
marcadores molecular vem
simplificando intensamente essa
identificacdo e sua descricdo nas
populacdes hibridizadas (ALLENDORF
et. at., 2001; PRADO et al.,, 2011);
inclusive tais conhecimentos
contribuindo na caracterizagdo dos seus
produtos derivados (SMITH et al.,
2008).

A extensdo da propagacdo dos
peixes hibridos, produzidos em alguns
programas artificiais de cultivo, com
fertilidade

desconhecida, torna-se

importante porque processos
introgressivos podem colocar em risco
de extingcdo as espécies nativas parentais
(RHYMER & SIMBERLOFF, 1996).
Esses hibridos também podem resultar
em  combinagbes  cromossdmicas
alteradas a diferentes niveis,
dependendo das espécies progenitoras:
como pequenas alteragdes promovidas

por rearranjos (MOSES et. al. 1979;

DOLLIN et. al. 1991) e anormalidades

meidticas amplas, até mesmo as
espécies tendo  caridtipos  muito
similares, dando origem a uma nova
composicao genética com
incompatibilidade funcional (FOREJT
& IVANYI, 1975). Nos hibridos em que
0S cromossomos, provenientes dos
progenitores, sdo herdados de forma
equitativa (ZHANG & TIERSCH,
1997) e nos casos em que essas especies
nameros

apresentam diploides

idénticos, esses descendentes
geralmente sdo férteis (KRISHNAJA &
REGE, 1979).

Numa andlise cromossomica das
espécies P. mesopotamicus e C.
macropomum, e do hibrido “tambacu”,
foi demonstrado uma constancia no
namero diploide 2n=54 cromossomos,
com 0S cariotipos parentais
apresentando uma morfologia muito
similar. Ao  ser efetuado o
bandeamento-C ficou demonstrado, no

entanto, que alguns pares

cromossdmicos apresentavam padrées
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diferentes na distribuicéo da
heterocromatina das duas espécies,
ressaltando uma caracterizagdo
citogenética clara dos hibridos, pois
revelava uma diferenga consideravel na
sua organizacdo que dificultava o
pareamento dos homdlogos na meiose
desses hibridos (ALMEIDA-TOLEDO
et al. 1987, 1988). Com o intuito de
esclarecer esses mecanismos,
BERNARDINO et. al.  (1990)
desenvolveram um experimento
preliminar com machos “tambacu”, em
que se verificou uma impossibilidade de
fertilizacdo de  Ovulos de P.
mesopotamicus e de C. macropomum.
Posteriormente, em um  segundo
experimento, um macho “tambacu”
fertilizou alguns Ovulos de P.
mesopotamicus resultando em 40
nascimentos, mas com a sobrevivéncia
de somente dois deles. A anélise
citogenética, desses  sobreviventes,

demostrou ser constituida de individuos

ginogenéticos de P. mesopotamicus e

ndo produziram qualquer descendéncia
F, hibrida (ALMEIDA-TOLEDO et. al.
1996; SANTOS et al., 2002), o que
fortalecia a hipotese do “tambacu” ser
estéril. Assim, ainda que o “tambacu”
possa produzir espermatozoides
fisiologicamente funcionais, eles ndo o
séo geneticamente. RODIONOVA et al.
(1996) encontraram uma divergéncia
genética entre as espécies progenitoras,
em estudo com o hibrido de Poecilia (P.
velifera x P. reticulatus), o que impedia
a ocorréncia de rearranjos
cromossdmicos de grandes amplitudes.
Esse ndo pareamento observado devia-
se as diferencas existentes nos
mecanismos espécie-especifico
controladores da profase meiotica, ao
invés de uma divergéncia
cromossdmica. No entanto, FOREJT &
IVANYI (1975), estudando
camundongos hibridos, sugeriram que a
esterilidade observada, a partir de

pequenas diferencas cromossdmicas,

podia resultar da auséncia de
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compatibilidade genética entre as
linhagens parentais. Em outros estudos,
com hibridos estéreis de espécies
mamiferas (GROOP et al. 1982; RONG
et al.1985; RYDER et al. 1985),
ficaram constatados que os individuos
apresentavam  pequenas  diferencas
cromossdmicas conforme observara
RODIONOVA et al. (1996). Esses
resultados observados sugerem a
limitacdo da propagacéo reprodutiva em
muitos hibridos obtidos, no entanto,
ainda traz preocupacdo quando esses
individuos sdo férteis porque podem
levar a resultados danosos e com
consequéncias desconhecidas.
Considerando um outro aspecto,
BURKE & ARNOLD (2001) levantam
0 papel controverso da epistasia na
evolucdo adaptativa em funcdo da
possibilidade da fixacdo de novos alelos
para qualqguer uma das linhagens
parentais, sem considerar a

compatibilidade entre o0s tipos ja

existentes. Essa hibridizacdo pode levar

a producdo de grande nUmero de
gendtipos recombinantes que antes ndo
tinham sido submetidos a selecdo e,
consequentemente, na méedia, s&80 menos
adaptados que seus pais. De modo que
duas subpopulagcdes genéticas obtidas,
quando intercruzadas, levavam a
producdo de descendentes com niveis
de  viabilidade e/ou fertilidade
reduzidos. O foco, nesse modelo, recai
sobre interacOes negativas entre uma ou
mais regides diferentes do genoma
nuclear e, inclusive, com alguns
componentes do citoplasma podendo ter
um papel importante na
incompatibilidade do hibrido.
Resultados e Discusséo

O esperado é que a maioria dos
hibridos ndo apresente qualquer forma
de propagacdo reprodutiva (MAYR,
1963), por ser estéril, e com isso
prestando-se  exclusivamente  para
realcar a combinacdo genética desejada

através do desempenho produtivo,

como: ganho de peso mais rapido,
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obtencdo de monossexos sem a
utilizacdo de hormdnios, individuos
mais doceis e mais resistentes a
patdgenos e as variaces nas condigdes
ambientais como salinidade,
temperatura, etc. por  apresentar
variabilidade ampla. No entanto sé&o
observadas diferentes formas de
expressdo e da propagacdo ou nao do
material genético.

Segundo CARVALHO et al.
(2008) no Brasil alguns hibridos vém
sendo cultivados em pisciculturas no
lugar das espécies puras, como se
observa em relacao a
Pseudoplatystoma corruscans (surubim)
e P. reticulatum (cachara): o cachapinta
(cruzamento de fémea de cachara com
macho de pintado) e o pintachara
(cruzamento de fémea de pintado com
macho de cachara) que ja vém sendo
encontrados na natureza (no rio Parana),
mas dados do seu desempenho ainda é

pouco substancial. Pouco se conhece

acerca dos hibridos produzidos pelo

cruzamento entre L. macrocephalus e L.
elongatus quanto a fertilidade e sua
viabilidade em retrocruzamentos. Sua
existéncia nos rios, em fungcdo da
similaridade  morfolégica com as
espécies parentais, e escassez de
marcadores genéticos para identificagdo
(HASHIMOTO et al., 2010) podem
trazer danos irreparaveis as espécies
parentais.

No peixe hibrido, resultante do
acasalamento entre as especies de
peixes Tambaqui (Colossoma
macropomum) com Pirapitinga
(Piaractus brachypomum) denominado
Tambatinga,  foi  estudado  seu
crescimento em relacdo a pirapitinga e
ao tambaqui (PAULA, 2009). Esse
hibrido quando comparado com a
pirapitinga demonstrou que tanto o
consumo como a conversao alimentar
eram menores, mas ambos 0s tipos nao
diferiam do tambaqui. No entanto a

pirapitinga mostrou maior rendimento

de filé, enquanto o tambaqui apresentou
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melhor desempenho produtivo, elevado
rendimento quando eviscerado e,
consequentemente, lucratividade
superior. Nos cruzamentos do tambaqui
(Colossoma macropomum) com pacu
(Piaractus mesopotamicus), na idade de
140 dias, ao se considerar as duas
espécies ora como paterna ora como
materna, os acasalamentos de macho
pacu com fémeas tambaquis resultaram
em descendentes mais pesados; mesmo
assim, 0s juvenis tambaquis ainda
apresentavam conformagdo corporal
superior, indicando maior eficiéncia na
apreensdo e no aproveitamento de
alimento e, consequentemente, maior
desenvolvimento (REIS NETO, 2007).
Com as tilapias, cruzamento da
linhagem macho Zanzibar
(Oreochromis hornorum) com fémea do
Nilo (O. niloticus) resultaram em proles
100% do sexo masculino. Os hibridos
obtidos dessa forma oferecem ao

piscicultor as vantagens de um

crescimento e ganho de peso mais

rpidos, aumento da resisténcia a
doencas, melhor rendimento de carne e
maior eficiéncia na conversédo-alimentar
(LOPES, 2014).

Quanto aos unissexuais, dado o
papel dominante da hibridizacéo
interespecifica ou intergenérica na sua
origem (LAMPERT & SCHARTL,
2008), normalmente a progénie F; é
estéril ou com grau de fertilidade
reduzido, como  observado  por
RODIONOVA et al. (1996) nos
hibridos de Poecilia (P. velifera x P.
reticulatus) e do tambacu, Piaractus
mesopotamicus X Colossoma
macropomum (SANTOS et al., 2002),
que apresentaram divergéncia genética
entre as  espécies  progenitoras,
impedindo a ocorréncia de rearranjos
cromossdmicos de grandes amplitudes.
Por outro lado, PANDIAN (2011) relata
casos de unissexualidade envolvendo a
Poecilia

formosa, cuja  inducdo

espermatica era promovida pela P.

196



mexicana, deixando somente

descendentes 2n do sexo feminino.

No entanto para que uma nova
linhagem de unissexuais se estabeleca
faz-se  necessario que diferencas
genéticas, entre as entidades em
hibridizagdo, sejam suficientes para
interromper 0s processos recombinantes
durante a meiose sem que, no entanto,

inviabilize a sobrevivéncia, a

fecundidade e outras caracteristicas que
afetam a adaptacdo (fitness) dos
hibridos (MORITZ et. al., 1989).
Conclusao

Houve um tempo em que os hibridos
eram considerados uma aberracdo
reprodutiva de baixa sobrevivéncia
(MAYR, 1963; MALLET, 2005). Mas
nos Gltimos anos o interesse sobre o
conhecimento desses animais e o0
impacto sobre os processos evolutivos.
Mas nos ultimos anos o interesse sobre
o conhecimento desses animais e o
impacto sobre os processos evolutivos
vém crescendo de importancia
intensamente (SEEHAUSEN, 2004;
MALLET, 2005). Isto porque o
acasalamento entre duas espécies,

produzindo descendentes hibridos, pode

trazer beneficios importantes para o
produtor, como acontece com alguns
tipos de tilapias que deixam somente
individuos estéreis do sexo masculino,
facilitando o manejo e apresentando um
maior desempenho no crescimento
(LOPES, 2014). Contudo, apesar dos
hibridos expressarem caracteristicas
desejaveis, eles também  podem
apresentar outras que sao deletérias,
como se verifica naqueles individuos
férteis que sdo semelhantes as espécies
progenitoras (CARVALHO et al,
2008).

A reproducdo desses hibridos
pode colocar estas especies em risco
pela possibilidade da ocorréncia de uma
miscigenacdo generalizada, com
consequéncias desconhecidas (BURKE
& ARNOLD, 2001). Quanto aos
hibridos  unissexuais, que eram
considerados com tempo de evolucao
reduzido e caminhando para extingéo,
vem adquirindo novos alentos por terem
sido encontradas populacdes bem
sucedidas quanto a  distribuicdo
geogréafica e ao nimero de individuos.

Isto demostrando uma escala de tempo

evolutivo muito superior ao esperado, 0
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que contraria 0s modelos tedricos
existentes (QUATTRO et al. 1992;
SCHARTL et al. 1995b; KEARNEY et
al. 2006).

Assim, o desenvolvimento da
hibridizacdo, face a sua complexidade,
torna-se um fator crucial para o
entendimento dos sistemas da heterose
e da introgressdo quanto as espécies
progenitores, bem como da evolucédo
dos hibridos ao longo do tempo.
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