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RESUMO 

A capacidade de combinação para a produção de grãos de uma 

linhagem tem sido definida como uma função do número de alelos favoraveis 

para este caráter que ela apresenta. Por outro lado, sabe-se que 

qualquer irregularidade que ocorra durante o processo meiÕtico 

afetar a viabilidade dos esporos, comprometendo a fertilidade 

planta. Considerando - se que o melhorista sempre tem procurado 

pode 

da 

nas 

linhagens um carater que expresse alta correlação com boa perfor-

mance do híbrido, procurou-se avaliar linhagens previamente selecionadas 

para alta e baixa capacidade de combinação a fim de se verificar possíveis 

correlações entre baixa capacidade para produção de grãos e instabilidad e 

meiotica. Para tal, analisaram-se 40 linhagens S7 de milho, assim subdivididas: 

10 linhagens Flint com baixa capacidade de combinação e 15 com alta capacida

de de combinação; 10 linhagens Dentado com baixa capacidade de combinação e 5 

com alta capacidade de combinação. A analise de freqüência de quiasmas 

por célula foi feita na fase de diacinese em 10 plantas por linhagem e 

20 células por planta. Considerou-se ainda a freqüência de quiasmas in

tersticiais e terminais. As análises demonstraram que houve uma tendência da 

frequência de quiasmas ser menor nas linhagens com baixa capacidade de combi -
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naçao, tanto para as linhagens Dentado quanto para as Fl int. Não se observou cor 

relação entre frequência de quiasmas terminais e intersticiais e capacidade de 

combinação. As 1 inhagens com baixa capacidade de combinação mostraram, além de 

menor freqüência de quiasmas, maior freqüência de cromossomos univalentes, 

estando estes dois caracteres altamente correlacionados. Os cromossomos 

univalentes mostraram segregação irregular, acompanhada ou nao por não-dis

junçao. A freqüência de micronÚcleos observada na telÓfase I foi muito in

ferior ã esperada com base nas anormalidades detectadas nas fases anterio

res, sugerindo que grande parte dos cromossomos que ascendem precoce ou tar 

diamente para os pólos e incluída nos núcleos. A segunda divisão foi regu

lar, sugerindo que os micronúcleos formados na primeira divisão desapare

cem nesta fase. Apesar das tétrades nao apresentarem microcitos ou micro

nÚcleos, não se pode esperar que cada micrÔsporo seja portador de n cromos

somos, pois falta de disjunção cromossômica foi observada, bem como desapa

recimento dos micronÚcleos formados na primeira divisão. Estes dois fatores 

devem contribuir, sem dúvida alguma, para a formação de micrôsporos aneu

plÕides, cuja viabilidade e desempenho poderão ser afetados. Além da menor 

freqüência de quiasmas e do maior número de cromossomos univalentes, as li

nhagens com baixa capacidade de combinação mostraram outros tipos de irre

gularidades meiÕticas, como: quebras cromossômicas, pontes e fragmentos, 

fusão celular, anormalidades de fuso e maior assincronia na meiose. Todas 

estas formas de irregularidade podem afetar o produto final da meiose. Os 

resultados aqui apresentados sugerem, portanto, que a capacidade de combi-

naçao, provavelmente, não deve ser unicamente uma função da freqüência de 

alelos favoráveis para a produção de grãos, mas sim, uma associaçao de tais 

alelos com um processo meiôtico regular que garanta a viabilidade total dos 

gametas formados. 
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The combining ability of an inbred line has been defined as 

a function of its favourable gene number. On the other hand, we know that 

irregularities that occur during the meiotic process can affect the spores 

viability affecting the plant fertility. ln this work inbred lines previously 

selected for high and low combining ability were evaluated in order to inves

tigate correlations between meiotic instability and low combining ability. For 

this 40 S7 inbred lines of maize with the following characteristics were ana

lized: ten Flint inbred lines with low combining ability and fifteen with high co� 

bining ability; tenDent inbred lines with low combining ability and five with high 

combining abi li ty. The microsporocyte chiasrnata frequency was scored in diakine 

sis using ten plants from each inbred line and twenty cells in each plant. The 1.n

tersti tial and terminal chi asma ta frequency were also evaluated. Both Dent and 

Flint lines with low combining ability showed a tendency to have lower chiasmata 

frequency and higher univalent chrornosomes frequency. The intersticial and 

terminal chiasmata frequency did not show correlation with combining ability. 

Uní,;alent chromosornes presented irregula-r segregation in the spindle showing 

sometimes non-disjunction. The micronuclei frequency in telophase I was lower 
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than the expected one. This suggests that sorne chrornosornes with early or 

delayed segregation were included in the nuclei. The second division was very 

regular, suggesting that the rnicronuclei originated in the first one disappeared 

in the second division. 

One can not expect each 

The tetrads did not show rnicrocytes or rnicronuclei. 

microspore to carry n chrornosornes, because non-

disjunction and disappearance of rnicronuclei frorn the first division were 

observed. Both the factors rnust contribute to the forrnation of aneuploid 

microspores whose viability and performance might be affected. Besides the 

lower chi asma ta frequency and h i gh e r univalent chrornosomes nurnber sorne 

inbred lines with low combining ability showed other types of meitoic 

irregularities: break points, bridges and fragrnents,cell fusion, divergent 

spindle and higher assine rony 1.n the rne1.os1.s. All these irregularities 

affect the meiotic produc ts. The results presented here suggest that the 

combining ability can not probably be only a function of a favourable 

frequency for grain produc tion, but an association of these genes 

rneiotic regular process that assures the total viability spores. 

wi th 

gene 

a



1. INTRODUÇÃO

A variabilidade genética de uma espécie e, em grande parte, 

controlada pela recombinação de genes entre cromossomos homólogos. Evidên

cias sugerem que os locais de ocorrência de crossing-over sao, mais tarde, 

visíveis através da formação de quiasmas. Dessa forma, a contagem da fre

qüência de quiasmas por microsporõcito dâ informações sobre o grau de re

combinação entre genes ligados. 

A freqüência de quiasmas por microsporócito, avaliada em 

inúmeras espécies vegetais (REES & TH0}1PSON, 1958; DAYAL, 1977b; PAGLIARI

NI, 1980, LEIN & LELLEY, 1987) e animais (CHINICCI, 197la,b) tem se mos

trado estar sob o controle de um sistema poligênico. Dessa forma, diferen

tes freqüências de quiasrnas podem ser esperadas em linhagens originadas de 

uma mesma população alogârnica, apôs autofecundaçÕes sucessivas. 

Os quiasrnas,além de serem decorrentes de eventos de recom

binação genética, desempenham também importante papel na manutenção da as

sociação dos cromossomos homólogos ate a metáfase I, a fim de permitir a 

ocorrência de perfeita disjunção cromossômica. Em trabalhos anteriores 

realizados em linhagens de milho (VILLAMIZAR, 1976; PAGLIARINI, 1980, 1983 
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e PAGLIARINI et alii, 1986a), observou-se que quando a freqüência de quia� 

mas é baixa, surgem cromossomos univalentes. Tais cromossomos, geralrnen-

te, apresentam movimentação irregular no fuso de divisão. Sabe-se que 

qualquer irregularidade que ocorra durante o processo meiótico pode afetar 

a viabilidade dos gametas, comprometendo a fertilidade da planta. 

Baseando-se neste fato, ou seja, que a fertilidade depende 

da regularidade do processo meiótico, PAGLIARINI (1983) e PAGLIARINI et

alii (1986a) iniciaram um programa visando avaliar a freqüência de quias

mas em linhagens endogâmicas de milho, selecionadas para alta e baixa ca

pacidade de combinação. Os resultados demonstraram, em ambos os estudos, 

que as linhagens com baixa capacidade de combinação mostraram uma tendên

cia em apresentar menor freqüência de quiasmas e maior freqüência de cro

mossomos univalentes. Estes resultados despertaram a atençao dos pesqui-

sadores, pois a capacidade de combinação, até então, havia sido definida 

unicamente em termos de genética quantitativa. Surgiu, entao, uma pergun

ta: - Será que a capacidade de combinação de urna linhagem é sempre afetada 

pela sua freqüência de quiasrnas e freqüência de univalentes ? Se assim o 

for, a analise da meiose poderia ser utilizada na seleção de linhagens pa

ra capacidade de combinação pela estabilidade meiÓtica. 

Para responder a esta questao, deu-se continuidade a esta 

linha de pesquisa analisando-se neste trabalho 40 linhagens S1 de mi-

lho, pertencentes a germoplasma Dentado e Flint, selecionadas para alta e 

baixa capacidade de combinação. A fim de verificar o quanto a freqüência 

de quiasmas de uma linhagem pode ser influenciada pelas condições ambien

tais, foram analisados, paralelamente a este experimento, diferentes genó

tipos que diferiam no grau de heterozigose, plantados em três anos agrícolas. 
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2. REVISÃO DE LITERATURA

2.1. Aspectos gerais sobre a formação de quiasmas

2.1.1. Permuta genética e quiasmas: relação e importância 

A variabilidade genética de uma população e resultante da 

açao de uma serie de fatores geneticamente controlados e sujeitos a açao 

da seleção natural (para revisão, veja GRANT, 1958). Dentre estes fato-

res, destaca-se a permuta genética porque envolve a troca de cromatina 

entre cromossomos homÕlogos, promovendo recombinação intracromossômica. 

Evidências acumuladas de inúmeros anos de pesquisas têm le

vado os citogeneticistas a aceitarem que a permuta genética que ocorre no 

paquíteno e, mais tarde, revelada citologicamente na forma de quiasmas. Es 

tas evidências são dadas, segundo HENDERSON (1969), por: 1) comportamento 

de bivalentes heteromôrficos na meiose; 2) ocorrência de trocas de croma

tides, citologicamente detectáveis, acompanhada de permuta entre genes ma.E_ 

cadores; 3) similaridade entre frequência de quiasmas e permuta gênica, 

Algumas técnicas mais refinadas, tais como autorradiogra

fia, utilizada por PEACOCK (1970) em espermatõcitos de gafanhoto e 
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BrDU-Giemsa, utilizada também em gafanhoto por TEASE & JONES (1978) e em 

camundongos por KANDA & KATO (1980), têm mostrado convincentemente que os 

quiasmas coincidem com os pontos de troca entre cromátides não-irmãs. Es

tes experimentos revelaram,mais uma vez, que a relação entre freqüência de 

quiasmas e de permuta genética e tão estreita, conforme admitiu STEBBINS 

(1971), que a taxa de recombinação em uma população pode ser estimada pela 

freqüência de quiasmas. 

Além dessa correlação com a ocorrência de recombinação, e 

bem conhecida também a importância dos quiasmas quanto ao seu papel de ma� 

ter os cromossomos homólogos associados até a metáfase I. Esta associação 

permite a ocorrência de disjunção cromossômica regular. A regularidade 

deste processo é muito importante, pois em inúmeros casos tem sido demons

trado que a fertilidade de um indivíduo depende da eficiência do processo 

meiôtico. 

2.1.2. Bases moleculares da permuta genética 

A freqüência e a distribuição dos locais de permutas gene

ticas parecem ser precisamente reguladas no núcleo profasico em meiose. Den 

tro de um dado núcleo, os locais de permuta parecem estar uniformemente 

distribuídos ao longo dos bivalentes, assim como dentro de um bivalente as 

permutas também parecem não ser distribuídas ao acaso (para revisao, veja 

MOENS, 1978). 

Quando se fala em freqüência e distribuição de quiasmas 

tem-se, obrigatoriamente, que se tecer alguns comentários sobre um fenôme

no amplamente descrito na literatura que é a "interferência". Interferência 
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é o fenômeno em que um quiasma reduz a probabilidade de ocorrência de um 

segundo quiasma em sua vizinhança (SYBENGA, 1972). 

Pelo descrito acima, a freqüência de permuta genética en

tre dois genes é tratada como uma função da distância física entre eles. 

Isto implicaria que permutas genéticas seriam igualmente prováveis em qual:_ 

quer ponto ao longo do cromossomo. A direta proporcionalidade entre dis

tância física e freqüência de permuta genética é uma simplificação que, e!'. 

bora usada, obscurece o fato de que a posição de uma permuta nao e inten

ramente ao acaso. É altamente improvável que o local de uma permuta de

penda unicamente de lesões casualizadas no DNA. O padrão de síntese de DNA 

durante a profase da meiose é inteiramente consistente com o envolvimento 

de fatores distribuídos não ao acaso em posicionar os locais de ocorrencia 

de permuta. Trabalhos desenvolvidos por HOTTA & STERN e inúmeros colabo

radores têm ajudado enormemente a esclarecer alguns pontos do enigmático 

processo de recombinação gênica em eucariotos. Considerando que o paqui-

teno é a fase onde ocorre a germuta genética, HOTTA & STERN (1974) anali

saram o comportamento de sedimentação do DNA paquitênico intacto e desna 

turado e verificaram que o DNA desnaturado mostrou um componente caracte

rístico que só foi observado em células quiasmaticas. Este DNA foi deno

minado de "DNA-P" (DNA paquitênico) e seu metabolismo parece ser totalmen

te especializado para a atividade de reparo que ocorre durante a permuta. 

Estudos em organismos filogeneticamente distantes como lírio e rato, mos-

traram o mesmo comportamento para o DNA-P. Isto levou HOTTA et a:ii(l977) 

a considerarem que o mecanismo de permuta deve ser universal. Esta possí-

vel universalidade deste processo foi outra vez evidenciada por HOTTA et 
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alii (1985) ao descobrirem uma proteína "m-rec" (proteína envolvida na re

combinação em células meiÕticas), novamente em lírio e rato, Esta protef 

na é semelhante ãs proteínas rec-A envolvidas no processo de recombina 

ção em eucariotos inferiores, 

HOTTA & STERN (1984) analisando os segmentos de DNA-P che

garam a conclusão de que cada segmento consiste de três regiões, A sínte

se de reparo nestes segmentos ocorre somente nas duas regiões das extremi

dades que têm homologia com o PsnRNA, molécula que facilita a açao da en

donuclease para realizar os cortes durante a meiose (STERN & HOTTA, 1981).

Estes sítios de quebra-reparo que têm homologia com o PsnRNA foram deno

minados de PsnDNA. As seqüências do PsnDNA são formadas por mais ou menos 

150-300 pares de bases que ficam localizadas nas extremidades de cada uni

dade que apresenta de 800 a 3,000 pares de bases. Uma caracterização mais 

detalhada destes regiões de DNA-P que sofrem reparos foi dada mais recen

temente por STUBBS & STERN (1986). Estes segmentos de DNA-P não estão uni 

formemente distribuídos dentro do genoma, sendo que o espaço entre eles 

pode variar de 30,000 a 350.000 pares de bases, Assim, regiões relativa 

mente longas do DNA não passam por permuta genética porque não podem so-

frer a ação da endonuclease no paquÍteno, Alem de .-reg1oes relativamente 

extensas de DNA não serem passíveis ã ação da endonuclease, ha ainda uma 

grande disparidade entre o numero de regiões cortadas e o número de permu -

ta genética, Segundo HOTTA & STERN (1977), em um meiÕcito de Li-

liwn a razao de cortes formados e de cortes utilizados em permutas e

de 1: 10.000.
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2.1.3. Localização e terminalização dos quiasmas 

Quando se assume que a permuta genética que ocorre na meio

se é urna grande fonte de variabilidade, tem-se que admitir que a taxa de 

recombinação genética promovida por este evento depende não somente da fre 

qüência do mesmo, mas também do local onde a permuta ocorre. 

De acordo com sua posiçãp dentro do bivalente, os quiasmas 

podem ser classificados em proximais, intersticiais e terminais. Contudo, 

dado às dificuldades de visualização  dos centrômetros nos bivalentes em 

grande parte dos organismos, a maioria das pesquisas tem classificado os 

quiasmas apenas em terminais e intersticiais, estando nesta Última classe 

incluídos os intersticiais e proximais. 

Segundo SYBENGA (1972), quando os quiasmas sao estritamente 

terminais, o organismo, apesar da alta freqüência de quiasmas, esta efe

tivamente livre de recombinação. Isto tem uma conseqüência genética mar

cante, pois certas regiões cromossômicas que contêm genes que conferem ceE_ 

to valor adaptativo são mantidas sempre em equilíbrio de ligação. Dentro 

desse mesmo contexto, ZARCHI et alii (1972) e HILLEL et alii (1973) dis 

cutem que os quiasmas terminais teriam apenas a função física de manter o 

bivalente para que haja uma perfeita segregação de cromossomos homólogos, 

enquanto que os quiasma.s intersticiais seriam efetivos em recombinação ge

nética. 
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Dessa forma, a partir das considerações acima, comparaçoes 

da posiçao dos quiasmas ao longo do bivalente em diferentes genótipos po

dem dar informações interessantes sobre o grau de recombinação em cada um 

deles. Contudo, quando se avalia a localização dos quiasmas, depara-se 

com um problema amplamente discutido na literatura que ê o fenômeno da 

terrninalização. 

A terminalização dos quiasmas foi definida por DARLINGTON 

(1929) como o movimento dos quiasmas em direção as extremidades do cromosso 

mo. Este fenômeno se iniciaria no paquíteno e terminaria na metáfase I. 

Este princípio foi baseado no fato de que a existência de quiasmas aparen-

temente terminais em muitos organismos foi tomada como prova de que os 

quiasmas estão aptos a se moverem (terminalizarem-se) de suas posições ori 

ginais para ocuparem posições terminais no bivalente. Esta hipótese foi 

quase que universalmente aceita por mais de quarenta anos. Nos Últimos 

anos, contudo, uma grande polêmica tem sido criada em torno deste assun

to. Evidências e:i-.-perimentais utilizando técnicas que permitem estudar o 

movimento dos quiasmas têm sido acumuladas contra a ocorrencia de termina

lização em alguns organismos. Em outros organismos, entretanto, tais téc

nicas tem demonstrado a ocorrência de terminalização. Tão grandes sao as 

controvérsias neste campo, que, hoje, ao se deparar com um quiasma termi

nal, o pesquisador pode indagar se: 1) tal quiasma teria se originado nas 

porçoes terminais do cromossomo, ou seJa, teria sido sempre terminal; 2) 

seria resultante de terminalização, dentro do conceito de DAPJ..INGTON (1929);

3) seria uma pseudo-terminalização, de acordo com o conceito de JONES 

(1978) ; 4) seria apenas uma associaçao terminal não quiasmâtica,denominada 
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por IMAI & MORIWAKI (1982) de associaçoes "end-to-end". Os trabalhos re

lacionados a seguir darão urna ideia de corno e em quais organismos a ter

rninalização tem sido estudada. 

A metodologia do bandamento-C e, principalmente, a técnica 

de coloração por BrDU têm permitido estudar a terminalização de quiasmas, 

pois esta Última mostra, convincentemente, que os quiasrnas coincidem com 

os pontos de troca entre cromâtides nao-irmas. A técnica de coloração por 

BrDU-Giemsa foi usada, por exemplo, em espermatóci tos de Locusta migratoria 

(TEASE & JONES, 1978) e em camundongos (KANDA & KATO, 1980). Em ambos os 

casos obtiveram-se evidências de que não hâ terminalização de quiasmas. 

Utilizando a técnica de bandamento-C, LOIDL (1979) em Alliwn flavwn e IMAI 

& MORIWAKI (1982) em camundongos, também demonstraram ausência de termina

lização de quiasmas. A falta de terminalização de quiasmas em camundongos 

foi ainda demonstrada por MAUDLIN & EVANS (1980) utilizando coloração con

vencional e medidas da distância entre os quiasmas. Assim, em camundongo, 

com qualquer que fosse a técnica utilizada, comprovou-se que não hâ termi

nalização de quiasmas. 

Por outro lado, o trabalho realizado em milho por MAGUIRE 

(1978), utilizando plantas homozigóticas para o gene dessináptico dy e he

terozigÕticas para um knob, com formação de complexo sinaptonêmico normal, 

revelou que a formação de univalentes na diacinese apresentando uma cromã

tide com knob e outra sem knob, foi devida ã ocorrência de permuta entre o 

centrômero e o knob apôs o quiasma ter sofrido terminalização. Outra pro-

va inequívoca de terminalização de quiasmas em milho foi novamente dada 

por NAGUIRE (1979). Em centeio, REES (1955) também observou a ocorrência 
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de terminalização, que segundo JONES (1978) podem ser pseudo-terminaliza

çÕes causadas por forças centroméricas, que tendem a deslocar os quiasmas 

em direção aos telÔmeros. A ocorrência de terminalização em centeio nao 

foi confirmada por ORELLANA & GIRALDEZ (1981) e LEIN & LELLEY (1987).

A terminalização de quiasmas também tem sido descrita em 

animais. 

observou 

VILARDI (1 984) ao analisar  

um  mov i mento c on tínuo 

Staurorhectus Zongi c�,:n�nis 

dos quiasmas desde do diplÓ-

teno atê a metáfase I. No entanto, em Dichroplus elongatus a terminaliza

çao ocorreu somente na fase de diplÓteno (VILARDI, 1985). 

Quando se estuda terminalização de quiasmas, um aspecto tem 

chamado a atençao. Trata-se das associaçoes terminais que atê há algum 

tempo eram consideradas como quiasmas originalmente terminais ou quiasmas 

terminais resultantes do processo de terminalização. Atualmente, alguns 

estudos têm ajudado a esclarecer este aspecto. IMAI & HORIWAKI (1982) ao 

estudar estas associações em camundong9s verificaram que elas não resultam 

de terminalização. Tais associações dissociam-se durante a prÓfase, en

quanto os quiasmas verdadeiros permanecem em suas posiçoes originais. Em 

centeio (CERMENO et alii� 1984) e em Cryptoboth1°us chrysophoras (JOHN & 

KING, 1985) as associaçoes terminais também foram observadas serem nao 

quiasmaticas. Jâ em Locusta migratoria, JONES & TEASE (1984) demonstraram 

que as associações terminais são quiasmas verdadeiros, originados nas ex

tremidades dos cromossomos. A natureza destas associaçoes terminais ê ain 

da desconhecida. Algumas hipóteses especulativas sobre como tais associa

çoes poderiam ser mantidas são apresentadas por EGEL (1979) e CERMENO et 

alii (1984). 



11 

Atualmente, uma técnica que colore o "esqueleto protéico" 

do cromossomo que se forma durante a sua condensação, pela afinidade que 

o nitrato de prata tem por proteínas ácidas não histônicas tem 

resultados interessantíssimos no campo dos estudos sobre quiasmas. 

mostrado 

Esta 

técnica desenvolvida por RUFAS et alii (1982) está sendo muito empregada 

em gafanhotos. Tal técnica, altamente reproduzível, tem uma resolução pa

ra analisar configurações quiasmãticas, superior a todas as outras técni

cas descritas anteriormente. Permite, por exemplo, distinguir: 1) quias

mas intersticiais; 2) quiasmas terminais ou contatos entre eixos homólo

gos resultantes de associações quiasmãticas terminalizadas; 3) configura

çoes que não mostram contato entre os esqueletos proteicos e que são inter 

pretadas como associaçoes terminais aquiasmãticas. Dois outros aspectos 

importantíssimos desta técnica são: 1) visualizar quiasmas ocultos, ou s� 

ja, nao identificáveis por coloração convencional de orceína; 2) identifi

car eventos de interferência quando dois quiasmas ocorrem muito próximos e 

nao sao visíveis em preparaçoes convencionais. 

Esta técnica usada em Chorthippus jucundus por RUFAS et 

aUi (1983) e SANTOS et alii (1987) revelou ausencia de termina li zação 

nesta espécie e que as associaçoes terminais sao quiasmas verdadeiros (RU-

FAS et alii, 1988). 

Esta técnica tem revelado também que enquanto os cromosso

mos homólogos estao contatados através de quiasmas, a cromatina parece nao 

estar organizada radialmente ao redor do esqueleto protéico que, nesta fa-

se, seria periférico à cromatina das cromãtides irmãs. Segundo RUFAS et 

alii (1987), estas modificações da estrutura organizacional do cromossomo 
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durante o processo meiÕtico mostram que o esqueleto protéico das cromâti

des podem ter um papel importante no estado final dos quiasmas. 

2.2. Controle genêtico da freqüência de quiasmas 

2.2.1. Freqüência de qu1asmas em espec1es alÕgamas 

Foram os estudos de autofecundação em espécies alÕgamas, es 

pecialmente em centeio, que forneceram grande parte das informações hoje 

existentes sobre a natureza do controle genético da formação de quiasmas. 

Estes estudos tiveram início com LAMM (1936) , ao demonstrar 

que linhagens endogâmicas apresentavam sempre uma freqüência de quiasmas 

menor e mais variável que as populações de onde provieram. REES (1955),da,:: 

do início a um extenso programa que visava esclarecer o controle genético 

da formação de quiasmas em centeio, encontrou os mesmos resultados descri

tos por LAMM para linhagens autofecundadas. Estes dois autores admitiram 

que esta variabilidade na freqüência de quiasmas entre linhagens de mesma 

origem deveria refletir segregação de genes envolvidos na formação de guia� 

mas. Parecia, portanto, ser de natureza quantitativa o controle genético 

da formação de quiasmas. Admitiram, também, que genes maiores poderiam 

estar envolvidos no pareamento cromossômico. A esta mesma conclusão tam-

bem chegou PARKER (1975) , em Hypochoeris radicata, mostrando q ue e x1s 

te m genes que afetam a forrnaçao de quiasmas em apenas um cromosso-

mo, enquanto outros afetam todo o complemento cromossômico. 

Dando continuidade aos estudos do controle genotípico da 

formação de quiasrnas em centeio, REES & THO:M..PSO:'.'l ( 1956) cruzaram quatro 
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linhagens em dialélico. Verificaram que os híbridos exibiram heterose pa

ra freqüência de quiasmas, a qual foi explicada como devida, pelo menos em 

parte, a interações não alélicas. Ao compararem tais híbridos com suas 

respectivas famílias F2, REES & THOMPSON (1958) observaram que a freqüên

cia média de quiasmas nas famílias F2 foi sempre menor que nos híbridos 

correspondentes, apresentando distribuição contínua. Este programa foi 

conduzido atê a geração F 5• REES (1957) observou diferenças significati-

vas na freqüência média de quiasmas entre famílias F 3 , F 4 e F 5 • Cada fa-

mÍlia apresentou significativamente menor número de quiasmas que aquela de 

onde proveio. O autor inferiu que a diminuição na freqüência de quiasmas, 

após geraçoes sucessivas de autofecundação foi devida à diminuição da fre

qüência de heterozigotos. O comportamento observado foi, portanto, bastan 

te semelhante ao de um sistema poligênico, inclusive, pelo aspecto da na

tureza contínua da distribuição da freqüência de quiasmas nas famílias F 2• 

Dados comparáveis aos de REES e colaboradores, foram nova

mente descritos em centeio por LELLEY (1978), GIRALDEZ & LACADENA (1978) e 

LEIN & LELLEY (1987) e também em Hordeum (GALE & REES, 1970), milheto (PAN 

TULU & MANGA, 1972) e rabanete (DAYAL, 1977a,b). Em todos esses casos os 

resultados obtidos sugerem que a freqüência de quiasmas esteja sob contro

le poligênico. Este mesmo tipo de controle genético para freqüência de 

quiasmas também parece operar em Lolium perenne (KARP & JONES, 1982) e 

em Drosophita (CHINNICI, 197la,b). 

Em milho, atê a década de 70, eram poucos os trabalhos en

contrados na literatura, comparáveis aos trabalhos atê então realizados em 

centeio. Destacavam-se os trabalhos de ZECEVIC (1960, 1962), comparando 
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linhagens autofecundadas por tres geraçoes, onde se observou redução na 

freqüência de quiasmas a medida que aumentava o grau de endogamia. 

Estudos iniciados na dêcada de 70, no Instituto de Genéti

ca, ESALQ/USP - Piracicaba, SP, têm contribuído para a elucidação do con

trole genético da formação de quiasmas nesta espécie. Num estudo a fim de 

analisar linhagens autofecundadas e s uas respectivas populações originais 

(VILLAMIZAR, 1976 e VILLAMIZAR & AGUIAR, 1976), mostrou-se que em 

aspectos os resultados foram comparáveis aos descritos para outras 

- . varias 

espe-

cies. Compararam-se seis variedades comerciais com duas linhagens extraí-

das de cada uma delas e com diversos graus de endogamia. Constatou-se que 

a freqüência de quiasmas das linhagens foi sempre menor que a das res-

pectivas populações originais. Os resultados sugerem que em decorrência 

de autofecundaçÕes sucessivas, ocorreu segregação de genes responsáveis p� 

la formação de quiasmas. Verificou-se que nem sempre autofecundaçÕes su-

cessivas foram suficientes para provocar grandes reduções na freqüência 

de quiasmas. Houve casos em que, apesar de quatorze geraçoes de autofe-

cundação, a freqüência de quiasmas foi alta e, em contraste, uma linhagem 

com apenas duas gerações de autofecundação apresentou drástica redução na 

freqüência de quiasmas. Baixa freqüência de quiasmas esteve correlaciona

da com alta freqüência de cromossomos univalentes. 

A análise de seis linhagens endogâmicas de milho de origem 

racial e comercial, quatro híbridos resultantes de alguns cruzamentos en

tre estas linhagens e respectivas gerações F 2, mostrou que a freqüência de 

quiasmas nas linhagens e gerações F 2 foi sempre menor que a dos respecti-

vos híbridos em cada um dos quatro experimentos realizados (PAGLIARINI & 
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AGUIAR-PERECIN, 1979; PAGLIARINI, 1980). Nos híbridos a heterose para fr� 

qüência de quiasmas variou de 5,49% a 10,64% em relação ã media dos pais. 

Considerando-se que todas as plantas foram cultivadas sob as mesmas condi

ções ambientais, essas diferenças sugerem que sua origem e de ordem predo

minantemente genética. As gerações F2 sempre mostraram uma distri

buição contínua para freqüência de quiasrnas, mostrando, inclusive, va

lores transgressivos em relação aos dos pais e que podem ser interpreta

dos como decorrentes de recombinação gênica, Estes resultados são consis-

tentes com um modelo de herança poligênica. Em análise de cruzamento 

dialelico entre linhagens endogâmicas, utilizando-se a metodologia de 

HAYMAN (1954), concluiu-se que os genes ligados ao controle da forma-

ção de quiasmas apresentam, em media, dominância completa 

et alii, 1986b). 

(PAGLIARINI 

Quando se compara a freqüência de quiasmas em linhagens en

dogâmicas, híbridos e gerações segregantes, dois aspectos chamam a atençao 

e merecem consideração. Trata-se da variância da freqüência de qu1asmas 

entre células dentro de plantas e da variância da freqüência de quiasmas 

entre plantas dentro de genótipo. 

Tem-se observado que os genÕtipos homozigoticos mostram uma 

tendência em apresentar maior variação na freqüência de quiasmas entre ce-

lulas dentro de planta que os heterozigoticos (REES & THOMPSON, 1956, 

1958; VILLAMIZAR & AGUIAR, 1976; PAGLIARINI & AGUIAR-PERECIN, 1979; PA

GLIARINI, 1980; AGUIAR-PERECIN et alii, 1984b). Dentre os genótipos homo

zigÕticos, tem-se observado, também, que existem alguns que são muito mais 

instáveis que outros, Estes resultados parecem indicar que os fatores que 



causam variação na freqüência de quiasmas afetam mais os 

homozigôticos que os heterozigóticos. 

16 

genótipos 

Com relação a variação na freqüência de quiasmas entre plaE_ 

tas dentro de genótipo, tem-se observado que o comportamento das linhagens 

é idêntico ao observado para 
. -

a var1.açao dentro de plantas, isto e,

existe uma tendência das linhagens serem menos estáveis que os 

heterozigotos (REES & THOMPSON, 1956; PANTULU & MANGA, 1972; VILLA-

MIZAR, 1976: VILLAMIZAR & AGUIAR, 1976; DAYAL, 1977a; PAGLIARINI &

AGUIAR-PERECIN, 1979; PAGLIARINI, 1980; PAGLIARINI et alii, 1986b; LEIN 

& LELLEY, 1987). 

2.2.2. Controle genético da localização de quiasmas 

Quando se considera a freqüência de quiasmas como um indi 

cador do grau de recombinação, medidas separadas devem ser feitas para o 

número de quiasmas por microsporôcito e 
-

o numero de quiasmas inters-

ticiais. Atualmente, tem sido dada muita ênfase a este aspecto e al

guns estudos têm revelado resultados interessantes, mostrando que o con

trole genético para freqüência de quiasmas por microsporócito e in

dependente do controle genético para quiasmas intersticiais. 

JONES (1967) ao estudar as plantas parentais, híbridos e 

geração F 2 resultantes do cruzamento entre dois genótipos de centeio con

trastantes para a localização dos quiasmas, um possuindo padrão normal e 

regular de distribuição (quiasmas distais) e outro, identificado por JONES 
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& REES (1964), mostrando um padrão anormal e assimétrico de distribuição 

de quiasmas, concluiu que a distribuição de quiasmas no genótipo anormal 

foi devida a uma alteração no processo que governa a distribuição de quia� 

mas em genótipos normais. Com base nos resultados obtidos propôs que dois 

sistemas genéticos independentes e fundamentalmente diferentes estariam en 

volvidos na formação de quiasmas em centeio. Um deles daria condições pa

ra a formação de quiasmas e o outro controlaria a distribuição de quiasmas 

ao longo do bivalente. O tipo de segregação observado em F2 nao se en

caixou em urna herança rnonogênica, sugerindo-se que o controle da distri

buição de quiasrnas tem base genética complexa. Tal controle genético foi 

considerado corno sendo poligênico por LEIN & LELLEY (1987). 

Outro trabalho interessante sobre a distribuição dos quias

mas foi realizado em Loliwn perenne (KARP & JONES, 1983). Foram analisados 

quatro grupos de famílias de progênies Ss. Observou-se diferença altamen

te significativa entre todos os grupos, o que nao foi observado entre as 

famílias dentro de um mesmo grupo, exceto para um deles. Verificou-se que 

o padrão de distribuição de quiasmas nos finais do cromossomo é alterado,

sendo perdido progressivamente com a endogamia e novos padrões com quias

mas proximais são encontrados. Observou-se que a variação é contínua e 

tem origem a partir de diferenças genotÍpicas entre as diferentes plantas 

parentais. Os autores consideraram que esta alteração no padrão de locali 

zação dos quiasmas é devido a um desbalanço genético causado pela mudança 

forçada de um sistema genético heterozigótico para um sistema de autofe-

cundação e de progressiva homozigosidade. Um controle poligênico para es

te caráter foi sugerido. 
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2.2.3. Considerações sobre cromossomos univalentes 

No processo meiõtico, eventos ordenados como pareamento, 

recombinação, formação de quiasmas e disjunção cromossômica, culminam com 

a redução do número de cromossomos nos gametas. Todos estes eventos e ou

tros que ocorrem durante a meiose, estao sob controle genético. Como tal, 

sao mutáveis e isto tem sido evidenciado em inúmeras plantas (para revi-

sao, veja GOTTSCHALK & KAUL, 1974; KODURU & RAO, 1981). 

Os trabalhos mencionados em Ítem anterior mostraram que plaE_ 

tas alÕgamas, quando autofecundadas, podem perder o grau de heterozigose 

responsável pela manutenção de um número de quiasmas necessários para as

segurar a segregação normal dos cromossomos. Em decorrência do baixo nu

mero de quiasmas surgem cromossomos univalentes. 

É de grande interesse considerar a freqüência e o comporta

mento de univalentes nas populações autofecundadas, pois alguns trabalhos 

têm demonstrado correlação negativa entre univalentes e fertilidade 

(MÜNTZING & AKDIK, 1948; MORAES-FERNANDES, 1982; MORAES-FERNANDES et alii,

1984; SMITH & MURPHY, 1986). Admite-se que esta correlação entre univalen 

tes e fertilidade ocorre porque os cromossomos univalentes não passam por 

disjunção regular na meiose. Como consequência da segregação irregular, 

sao formados micrÕsporos com um número não balanceado de cromossomos, re

sultando em aborto do pÕlen. 

O comportamento dos univalentes, revisado por KODURU & RAO 

(1981), analisado em muitas espécies vegetais, é sumarizado a seguir. Na 

metáfase I, geralmente, os univalentes têm orientação equatorial defecti

va, podendo ter ascensao precoce. A distribuição dos univalentes no fuso 
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parece depender do tempo de sua formação. Na anãfase I o comportamento 

dos univalentes parece variar de acordo com a espécie. Na maioria dos ca

sos, os univalentes não ficam situados no plano equatorial, movendo-se pr� 

cocemente para os pólos. Em alguns casos, os univalentes sofrem divisão 

equacional das duas cromãtides na anãfase I. O comportamento dos univalen 

tes na anãfase I também depende do tempo em que eles surgiram. Apesar da 

orientação irregular dos cromossomos no fuso, a maioria dos univalentes a

presentam distribuição bipolar. Na telÕfase I, independentemente do pa-

drão de distribuição dos cromossomos na anãfase I aqueles que alcançarem 

os pólos em tempo hábil, farão parte do núcleo da dÍade e os retardatários 

formarão micronÚcleos. A segunda divisão, quer onde tenha sido analisada, 

foi sempre mais regular que a primeira divisão. Corno resultado das anor

malidades ocorridas, no final da meiose tétrades anormais podem ser obser-

vadas. 

crita. 

Contudo, em alguns casos, formação de tétrades normais foi des-

Em milho, vários estudos tem procurado analisar o comporta

mento dos cromossomos univalentes oriundos de plantas trissômicas (McCLIN-

TOCK & HILL, 1931; EINSET, 1943; MAGUIRE, 1977), rnonossÔmicas (FISCHER & 

EINSET, 1940; WEBER, 1980) e portadoras de genes assinãpticos e dessi

nãpticos (MAGUIRE, 1977). Comparando-se os resultados obtidos nestes es

tudos verificou-se que o comportamento dos univalentes foi muito variável 

e pareceu depender de uma série de fatores. 

Como descrito anteriormente, KODURU & RAO (1981) ao revisa

rem o comportamento meiôtico de inúmeras espécies verificaram que as anor

malidades que ocorrem durante a meiose podem levar ã formação de quartetos 

de esporos anormais. A porcentagem de quartetos de esporos normais, definida 
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por LOVE (1949) como "índice meiõtico", tem sido usada como um indicador 

da regularidade meiótica. Como a análise de todo o processo meiótico e d� 

morada, muitos pesquisadores têm usado o Índice meiótico como uma 

da estabilidade meiótica. 

medida 

A avaliação do Índice meiótico e de grande interesse em cer 

tos programas de melhoramento, pois tem-se admitido, em var1os tipos de 

cereais, que a instabilidade meiótica pode levar ã decadência da cultivar. 

LOVE (1949) coloca que o uso de material geneticamente instável em cruza

mentos pode comprometer a eficiência, a uniformidade e a pureza da futura 

cultivar. BAEZINGER & KNOWLES (1969) consideram ser essencial a existên

cia de um programa citológico contínuo operando ao lado dos projetos de 

melhoramento. 

Obviamente, se ocorrem irregularidades durante a meiose e 

estas irregularidades culminam com a formação de quartetos de micrôsporos 

irregulares, e de se esperar que plantas com alta taxa de irregularidades 

apresentem problemas de fertilidade. Nesse particular, os trabalhos de 

POWERS (1932), MYERS & HILL (1943), MUNTZING & AKDIK (1948), BREMER & 

BREMER-REINDERS (1954), BAEZINGER & KNOWLES (1969), LA FLEUR & JALAL (1972),

DEWALD & JALAL (1974), DEL DUCA (1976), FALCÃO et alii (1981), MORAES-FE! 

NANDES (1982), MORAES-FERNANDES et alii (1984) e SMITH & MURPHY (1986) têm 

demonstrado que a fertilidade em diversas espécies é afetada por irregula-

ridades meiÕticas. Entretanto, não foi obtida correlação entre 

dade e distúrbios citológicos em trabalhos com Dactylis glomerata 

fertili-

(WEISS 

(MERKER, et aZii� 1951), Bromus 

1971; SISODIA et alii� 

(HILL & CARNAHAN, 1963) e triticale 

1970); HASAM & LARTER, 1973). Isto indica que 

outros fatores, alem da estabilidade citológica, devem afetar a fertilidade. 
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2.2.4. Depressão por endogamia e comportamento meiôtico 

HALLAUER & MIRANDA FILHO (1981) descre vem que, embora um 

imenso número de autofecundaçÕes tenha sido feito em milho, estim.1.tivas de 

depressão por endogamia para diferentes caracteres sao, surpreendentemen

te, poucas. Desde os primeiros estudos realizados em milho, que datam de 

1905, os efeitos da endogamia são Óbvios: 1) o vigor e a produtividade 

são reduzidos e os caracteres tornam-se fixados; 2) as diferenças entre 

as linhagens aumentam, enquanto a variabilidade dentro das linhagens de-

cresce. Estes autores dão uma boa revisão sobre os efeitos da endogamia 

para muitos caracteres em milho. A depressão por endogamia tambem tem si

do avaliada por diversos pesquisadores brasileiros em inúmeras populações 

de diferentes germoplasmas (para revisão, veja LIMA et alii, 1984). 

Muitos trabalhos têm mostrado que o decréscimo de produção 

em linhagens endogâmicas pode ser tão drástico que limita sua utilização 

nos programas de melhoramento. Grande parte das linhagens produzidas são 

de péssima qualidade e não são utilizadas. HALLAUER & MIRANDA FILHO (1981) 

calculam que 0,01% pode ser uma boa estimativa para o numero de linhagens 

utilizâveis na produção de híbridos. O método mais direto e rápido que 

tem sido usado para se avaliar a depressão por endogamia é a comparaçao en 

tre o desempenho d.1.s linhagens Sr e a população parental. 

Os efeitos da endogamia sempre foram interpretados com base 

na genética Mendeliana, onde há fixação de alelos e aumento de homozigose. 

Estudos relacionando a depressão por endogamia com caracteres citológicos 

sao raros. Um trabalho muito bem elaborado, a fim de estudar o efeito da 

regularidade da microsporogênese sobre a depressão por endogamia, foi 
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realizado em alfafa por SMITH & MURPHY (1986). A magnitude das correla-

çÕes observadas entre fertilidade e irregularidades mei6ticas sugeriu que 

muitos outros fatores podem afetar n egativamente a fertilidade das plantas 

endogâmicas. Contudo, os dados indicaram que, pelo menos uma porçao da 

depressão em fertilidade pôde ser atribuída a irregularidades meióticas. 

2.2.5. Considerações sobre capacidade de combinação 

A capacidade de combinação sempre foi definida com base na 

genética quantitativa, sendo considerada uma função direta da diferença de 

freqüências alêlicas (p. - t), sendo Pi a freqüência de um ale lo qualquer num 
l 

determinado material e t a freqüência alêlica rrédia no testador. Assim, ma-

teriais ricos em alelos favoráveis em relação a t terão alta capacidade 

de combinação, ou seja, materiais onde p. > t. A capacidade de combinaçãol 

depende também do testador e do tipo de ação gênica. 

Enfoques de capacidade de combinação tentando relaciona-la 

com caracteres citolÕgicos sao raros. Alguns trabalhos têm correlacionado 

capacidade de combinação com knobs (MOHAMED & SHOEIB, 1965; RAKHA etalii� 

1979; CHUGHTAI & STEFFENSEN, 1987). Em geral, tem-se observado que a he-

terozigosidade/homozigosidade dos knobs desempenha um papel importante na 

capacidade de combinação e heterose. As melhores capacidades de combina-

ção foram observadas entre as linhagens sem knobs e linhagens com 

onde todos os knobs estão em condição heterozigótica. MOHA.'1:ED & 

knobs, 

SHOEIB 

(1965) consideraram que se estudos adicionais confirmassem estas 

o melhorista poderia selecionar suas linha6.?ns antes que elas 

conclusões, 

atingissem 

homozigose completa, meramente analisando o estagio de paquíteno e contando 
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o numero de knobs. Segundo os pesquisadores, isto traria considerável re

dução de tempo e gastos nos programas de melhoramento. 

Seleção de linhagens para capacidade de combinação a partir 

do conhecimento do comportamento meiótico das mesmas parece nao ter sido 

realizada em nenhuma espécie ate o m omento. Tal procedimento seria plena

mente justificável, tendo-se em vista que o comportamento meiótico influe� 

eia enormemente no grau de fertilidade, como descrito anteriormente. 

Em milho, a capacidade de combinação tem sido correlaciona-

da com freqüência de quiasmas por PAGLIARINI (1983) e PAGLIARINI et alii

(1986a). Em ambos os trabalhos verificou-se que as linhagens com baixa ca 

pacidade de combinação mostram urna tendência em apresentar menor freqüên

cia de quiasmas e maior número de plantas com cromossomos univalentes. Em

bora ainda não comprovado, supôs-se que os cromossomos univalentes, que 

muitas vezes não têm disjunção regular, possam contribuir para a redução 

de fertilidade, afetando assim a capacidade de combinação. 

2.3. Correlação entre freqüência de quiasrnas e outras características 

2.3.1. Freqüência de quiasrnas e adaptação 

WHITEHOUSE et alii (1981) colocam que muitos estudos têm 

sido realizados a fim de se entender o controle da formação de quiasrnas, 

mas muito pouco se sabe sobre o significado da variaçao na freqüência de 

quiasmas em populações naturais. MAYNARD-SMITH (1977) analisando o papel 

adaptativo e as vantagens evolucionarias da recombinação também cha111ou a 

-

atençao para esta deiiciência. 
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Numerosas formas de variaçao na freqüência e localização de 

quiasmas tem sido descritas em plantas e animais, incluindo variaçao inter 

populacional (REES & DALE, 1974; PRICE, 1974; WHITEHOUSE et alii
3 

1981) e 

intrapopulacional (PRICE & BANTOCK, 197 5; WHITEHOUSE et ali1'., 1981). O 

significado genético destas variações são ainda desconhecidos, mas os au

tores sempre sugerem algum papel evolucionário. 

SHAW (1971, 1974) mostrou que a freqüência de quiasmas e al 

tamente sensível a modificações ambientais e isto poderia ter um valor a-

daptativo especialmente elevado em alguns organismos. Dentro deste con-

texto, KING & HAYM.AN (1978) estudando o sistema meiÕtico de lagartos 

(Phy Uoâacty lus marmoratus) observaram que a freqüência de quiasmas totais 

e freqüência de quiasmas intersticiais variaram ciclicamente durante o ano. 

Esta variaçao foi consistente durante varios anos de observação. Verifi-

cou-se que todos os anos, na época do inverno, a freqüência de quiasmas 

era maior e estes eram mais intersticiais. Estudos reprodutivos sugeriram 

que somente os gametas com uma maior freqüência de quiasmas intersticiais 

seriam usados na fertilização. Resultados análogos foram encontrados em 

outro gênero de lagartos (Podareis sicula) por COBROR et alii (1986). Em 

ambos os casos, sugeriu-se que a liberação de variabilidade causada pelo 

aumento de quiasmas intersticiais promove um alto grau de flexibilidade g� 

nética para estas espécies que vivem em ambientes extremos. Resultados con 

trastantes a estes foram observados por SHARP & HAYMAN (1985) em Trichosu

rus vuZpecula (Marsupialia:Mammalia) onde a variação na freqüência de quia� 

mas analisada durante dois anos não mostrou nenhuma associação com condi

ções climáticas ou idade do indivíduo. 
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Ao avaliarem a freqüência de quiasmas em populações de 

Triticum Z.ongissúnwn (autógama) e T. speZ.toides (alÓgama), ZARCHI et aZ.ii 

(1972) verificaram que a diferença na freqüência de quiasmas entre as duas 

espécies foi pequena, mas a diferença na freqüência de quiasmas intersti-

ciais entre elas foi grande. T. Z.ongissúnwn (autôgama) apresentou maior 

freqüência de quiasmas intersticiais, que foi explicada como uma forma pa

ra a população encontrar um grau Ótimo de recombinação efetiva. Ao avalia

rem o interrelacionamento entre freqiiência de quiasmas e sistema de repro

dução, os autores admitiram que um alto número de quiasmas levaria à for

rnaçao de urna grande quantidade de gametas diferentes. Esta variabilidade 

daria flexibilidade às populações, o que permitiria a ocupação de novos ha 

bitats. Por outro lado, um baixo número de quiasmas produziria gametas 

que seriam mais semelhantes aos gametas parentais e isto produziria esta-

bilidade. DARLINGTON (1956) sugeriu que deve haver sempre um equilíbrio 

entre flexibilidade e estabilidade. Neste equilíbrio, os sistemas de cru

zamentos são importantes. A hipótese ê que excesso de estabilidade, conf� 

rido por autofecundação, seria compensado por uma alta taxa de recombina

çao. Em alôgamas, por outro lado, a flexibilidade seria obtida pela mistu 

ra de material genético atraves dos cruzamentos. O balanço es tabi lida-

de-flexibilidade, neste caso, ê mantido pela baixa freqüência de quiasmas. 

A maioria dos trabalhos admite que a variaçao na freqüência 

e posiçao dos quiasrnas promovem a liberação de variabilidade genética. Is

to, contudo, não precisa estar correlacionado com a quantidade de variaçao 

genética presente, como coloca PRICE & McBRIDE (1981), pois alta freqüên

cia de quiasmas pode, na verdade, resultar em redução de variação genética 
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se a seleção fixa alguns genótipos as expensas de outros (REES & DALE, 

1974). Isto foi confirmado, por exemplo, emDrosophila melanogaster (TUCIC 

et alii, 1981), onde a freqüência de recombinação e a adaptabilidade apr� 

sentaram correlação negativa. 

2.3.2. Freqüência de quiasmas e caracteres agronômicos 

Hã algum tempo, pesquisadores vêm investigando a existência 

de correlação entre freqüência de quiasmas e parametros populacionais e, 

mais recentemente, com componentes de produtividade. Neste sentido, REES 

& AHMAD (1963) observaram que a freqüência de quiasmas em Lo liwn perenne 

esteve altamente correlacionada com l ongevidade. O mesmo foi observado em 

centeio (SUN & REES, 1964) e em Loliwn multiflorrwn (CROWLEY, 1969). 

A freqüência de quiasmas tem sido também correlacionada com 

a adaptabilidade varietal. Seis variedades de trigo que diferiam no grau 

de adaptabilidade foram analisadas por DAS & JAIN (1972). Verificou-se que 

as variedades agronomicamente mais estáveis mostraram maior freqüência de 

quiasmas. Resultados similares foram encontrados em Vicia faba (FAYED et 

alii, 1984). 

.. 

MUNTZING & AKDIK (1948) parecem ter sido os pioneiros em 

demonstrar correlação positiva entre freqüência de quiasmas e altura da 

planta em centeio. A correlação entre freqüência de quiasmas e 36 carac

teres, incluindo caracteres morfológicos e fisiológicos, foi analisada em 

duas espécies de trigo, Triticwn long·{ssirrrum (autÕgama) e T. sr: e: to ides 

(alÕgama) por HILLEL et alii (1973). Somente alguns caracteres mostraram 

correlação com a freqüência de quiasma total. Contudo, quando se tornou 
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somente a quantidade de qu1asmas intersticiais como base para os cálculos, 

correlação significativa foi observada em 40% dos caracteres investigados, 

sendo negativa na espécie autógama e positiva na espécie alógama. TEHRANI 

& WRICKE (1977) ao avaliarem a correlação entre freqüência de quiasmas com 

altura da planta, produção de grãos e peso de mil grãos em centeio, obser

varam correlação somente entre freqüência de quiasmas e produção de graos. 

Ao analisarem 14 genótipos de milheto, incluindo híbridos e 

suas linhagens parentais, SRIVASTAVA & BALYAN (1977) admitiram que a he

terose observada nos híbridos para cinco caracteres quantitativos, dentre 

os seis que foram analisados, foi devida à maior freqüência de 

destes em relação às linhagens. 

Em feijão (Fhcise,)l,us 1>ulgaris), SRIVASTAVA (1980a) 

quiasmas 

anali-

sou linhagens, híbridos e gerações segregantes para avaliar a relação en

tre freqüências de quiasmas e caracteres envolvidos na produção. Verificou 

que nos híbridos e populações segregantes a freqüência de quiasmas foi 

maior e estes foram mais intersticiais. Este comportamento superior dos 

cromossomos esteve associado positivamente com produção, Índice de colhei

ta e eficiência de produção. Outro trabalho com feijão, utilizando dez li 

nhagens geograficamente diversas e cinco híbridos entre elas, foi realiza-

do por SRIVASTAVA (1981). Averiguou-se a correlação entre 

quiasmas e rendimento de grãos, matéria seca total, Índice de 

freqüência de 

colheita, 

eficiência de rendimento em grãos e eficiência em matéria seca total prod.:!_ 

zida. Observou-se que os híbridos exibiram heterose para freqüência de 

quiasmas e esta se refletiu, posteriormente, em uma superioridade fenotí

pica dos híbridos com relação aos cinco caracteres acima citados. 
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Quatro cultivares de algodão altamente produtivas e local

mente adaptadas foram também examinadas por SRIVASTAVA (1980b), a fim de 

verificar a existência de correlação entre freqüência de quiasmas e carac

teres quantitativos incluindo produção e propriedades da fibra. A freqüên

cia de quiasmas esteve correlacionada com número de capulhos, produção de 

sementes, Índice de sementes, produção de linter e Índice de linter. 

Em todos estes trabalhos, SRIVASTAVA discute a associaçao 

entre a heterose para freqüência de quiasmas e a heterose para os caracte

res quantitativos, como devida a um aumento de variabilidade genética pro

movida pelo aumento de recombinação entre cromossomos homólogos. Como em 

todas as populações híbridas a freqüência de quiasmas intersticiais foi 

maior que nas linhagens, o autor considera que tais quiasmas podem ser um 

mecanismo efetivo para manter a diversidade genética e heterose em popula

ções híbridas. 

A correlação entre freqüência de quiasmas e capacidade de 

combinação parece ter sido avaliada, até o momento, somente em milho. PA

GLIARINI (1983) analisou seis linhagens endogâmicas de milho, pertencentes 

a três origens (Cateto, Piramex e Tuxpan). Cada origem foi representada 

por duas linhagens que diferiam entre si na capacidade de combinação. Em 

cada origem, a linhagem com alta capacidade de combinação mostrou uma ten

dência em apresentar maior freqüência de quiasmas, maior homogeneidade na 

formação de quiasmas e menor porcentagem de plantas com cromossomos univa

lentes que as linhagens com baixa capacidade de combinação. Estes resul

tados foram confirmados por PAGLIARINI et alii (1986a), ao analisarem vin-

te linhagens, sendo dez de alta capacidade de combinação e dez de baixa 
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capacidade de combinação. Como estas análises da freqüência de qu1asmas 

em milho têm despertado o interesse de melhoristas, pretende-se analisar 

um numero maior de linhagens a fim de verificar se realmente a freqüência 

de quiasmas poderia ser usada como um carater que permite a seleção eficaz 

de linhagens. 

2.4. Ocorrência de anormalidades meiôticas 

Em capítulo anterior, descreveu-se que plantas alÓgamas têm 

um grau de heterozigose que lhes assegura uma meiose normal. Descreveu-se, 

também, que quando esta heterozigose é quebrada por autofecundaçÕes força

das, algumas anormalidades, como presença de univalentes, podem se tornar 

freqüentes. Contudo, inúmeros trabalhos têm demonstrado que nao 

univalentes, mas outros tipos de anormalidades podem ocorrer com

freqüência. 

somente 

maior 

A análise meiôtica em linhagens endogâmicas de centeio rea

lizada por LAMM (1936), revelou a presença de células gigantes com numero 

de cromossomos alterado, fragmentos, pontes anafãsicas e plantas com 16 

cromossomos. Algumas destas anormalidades foram também descritas por 

MUNTZING & AKDIK (1948) e REES (1955). Um estudo detalhado da localização 

de quebras cromossômicas em uma linhagen foi realizado por REES & THOMPSON 

(1955). 

Células tetraplÓides gigantes, pontes anafãsicas com ou sem 

fragmentos também foram descritas em algumas plantas de rabanete 

mico (DAYAL, 1979).

endogâ-
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Em milho, alguns trabalhos têm demonstrado que a endoga-

mia pode levar a um aumento na freqüência de anormalidades meiôticas. 

CLARK (1942) ao analisar 36 progênies semi-estéreis, verificou que algumas 

delas mostraram translocação recíproca, inversão e assinapse interferindo 

no processo meiótico. Falta de pareamento paquitênico em alguns segmen-

tos cromossômicos e arranjo irregular dos quatro micrósporos nas tétrades 

foram observados por MORRIS & ISIKAN (1964). 

PAGLIARINI & AGUIAR-PERECIN (1979) e PAGLIARINI (1980), ao 

analisarem 43 plantas de uma população F2 encontraram varias plantas que 

apresentaram células binucleadas e células gigantes uninucleadas. Uma Úni

ca planta mostrou algumas células com falta de pareamento paquitênico em 

algumas regiões cromossomicas. Total desintegração cromossômica, deixando 

a cromatina com aspecto pulverizado, foi observada em algumas células de 

inúmeras plantas desta população. É interessante observar que dentre qua

tro populações F 2 analisadas, somente uma população (78 x 2), resultante de 

autofecundação do cruzamento da linhagem 2, pertencente ã raça Zapalote 

Chico, com sete ciclos de autofecundação com a linhagem 78, pertencente ao 

milho Cerimonial do grupo Avati Moroti, com quatro ciclos de autofecunda

çao, apresentou algumas plantas com anormalidades meióticas. Outra popula

ção F2 (78 x 1), sendo a linhagem 1 também pertencente à raça Zapalote Chi

co com sete ciclos de autofecundação, nao apresentou nenhuma anormalidade 

meiotica, exceto a presença de univalentes, comum a todas as populações F2. 

Estes resultados sugerem que alguns genes colocados em homozigose pela au

tofecundação devem levar ao aparecimento destas irregularidades na meiose. 

Fusão celular espontanea foi recentemente descrita por 

PEETERS et alii (1985) em milho pipoca himalaia. Uma Única planta apresentou 
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este fenômeno e em baixa freqüência de células. Como resultado das fu

sões, células poliploides foram observadas. Nestas células, nem sempre os 

complementos cromossômicos estavam completos e a cromatina de um comple

mento sempre parecia entrar em processo de degradação, sem efeito aparen-

te para o outro complemento. Este processo de degradação podia ser par-

cial e dar origem a células aneuplÕides ou a células com cromossomos su-

pernumerários modificados. Fusão celular induzida por raios-X jã 

sido descrita por MORGAN (1956). 

2.5. Outros fatores que afetam a freqüência de quiasmas 

Existe uma riquíssima literatura que descreve os 

que afetam a formação de quiasmas. No entanto, como o presente 

havia 

fatores 

trabalho 

nao visa avaliar profundamente este aspecto da formação de quiasmas, ci-

tar-se-ao aqui apenas os trabalhos mais representativos dentro do con-

texto deste estudo. Para uma revisão dos fatores que afetam a formação de 

quiasmas, pode-se consultar SYBENGA (1972, p.125). Em Schistocerca grega

ria� por exemplo, SHAW (1971) encontrou que 40% da variaçao observada na 

freqüência de quiasmas foi devida a açao do ambiente. 

Dentre os fatores ambientais, a temperatura tem sido o 

agente mais amplamente analisado no que se refere a sua influência sobre 

a freqüência de quiasmas. Inúmeros organismos já foram analisados e os 

resultados obtidos sempre foram muito contrastantes, variando desde corre

lação positiva atê correlação negativa ou efeito algum da temperatura so-

bre a freqüência de quiasmas (para revisao, veJa ELLIOT, 1955; wusoo,

1959). Destas datas para cá, inúmeros outros trabalhos foram realizados e 
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os resultados foram diversos. 

Recentemente, tem-se observado uma preocupaçao dos citoge

neticistas, aliados aos melhoristas, em se avaliar o papel do ambiente na 

ocorrência de anomalias meióticas, inclusive no Índice de recombinação, 

em espécies de valor econom1.co. 

No Brasil, pesquisadores da Universidade Federal do Rio GraE_ 

de do Sul vêm avaliando o papel do ambiente na ocorrência de anomalias meió 

ticas em triso (para revisão, veja MORAES-FERNANDES et alii, 1984). Tem sido 

observado que altas temperaturas levam à esterilidade do pólen e queda na pr_:: 

dução de grãos, além de outros distúrbios meióticos. Apesar dos autores 

nao terem avaliado a freqüência de quiasmas, os univalentes por eles obser 

vados que levaram à formação de micronÚcleos e aborto de pólen, podem ser 

decorrentes de baixa freqüência de qu1.asmas. 

DEL DUCA (1976) efetuou uma avaliação do Índice meiõtico, 

isto e, porcentagem de quartetos de pólen normais em 17 cultivares de tri

go do Rio Grande do Sul. As amostras foram coletadas em quatro locais e 

em diversas datas. Os resultados mostraram que fatores climáticos como 

temperatura, precipitação e insolação estavam envolvidos na ocorrencia de 

quartetos anormais. Os coeficientes de correlação foram baixos, porém,si� 

nificativos. As cultivares instáveis mostraram comportamento similar em 

diferentes locais e datas de coleta, indicando que o genótipo tem papel 

importante na instabilidade meiõtica. Resultados semelhantes foram encon 

trados por MORAES-FERNANDES (1982), ao avaliar 97 cultivares de trigo do 

programa de melhoramento do CNPT. 
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ZANETTINI (1982) avaliou a meiose de seis cultivares de tri 

go desenvolvidas em Brasília, onde as condições climáticas não apresentam 

flutuações drãsticas, Estudou também as progênies de linhas puras de plan 

tas dessas cultivares coletadas em três locais da região Sul e em Fito

tron, onde a temperatura, luz e umidade foram controladas. Os resultados 

mostraram valores de regressão e coeficientes de determinação significati

vos para algumas variãveis meiÕticas, indicando assim um efeito limitado 

da luz, temperatura e umidade no comportamento meiõtico, 

Em milho, apos consulta ã literatura, observou-se quase que 

complexa inexistência de trabalhos avaliando a influência de fatores am-

bientais diretamente sobre a freqüência de quiasmas. MA (1976), verifi-

cou que a taxa de permuta genética e ntre três genes, avaliada por teste de 

três pontos, foi diretamente proporcional ã intensidade luminosa que as plan 

tas receberam. PAGLIARINI & AGUIAR-PERECIN (1983) analisaram a freqüên 

eia de quiasmas em três híbridos simples de milho que foram cultivados em 

diferentes locais e épocas do ano. Verificaram que qualquer um deles man

teve constante a formação de quiasmas em qualquer que fosse o local ou a 

época de coleta, revelando o alto grau de tamponamento contra as 

çÕes ambientais que os híbridos apresentam, 

varia-
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3. MATERIAL E METODOS

3 .1. Ma teria 1 

3.1.1. Material utilizado para testar a relação entre freqüência 

de quiasmas e capacidade de combinação 

A fim de averiguar a relação entre freqüência de quias-

mas e capacidade de combinação, utilizaram-se 40 linhagens endogânú-

cas (S7) de nú.lho (Zea mays L.). Estas linhagens foram fornecidas pe

lo Engenheiro Agrônomo Juan Fernando Aguilar Morân e pertencem aos pro

gramas de Melhoramento do Instituto de Genética da Escola Superior de 

Agricultura "Luiz de Queiroz", Universidade de são Paulo, Piracicaba, 

SP. 

AGUILAR MORÁN (1984), em sua dissertação de mestrado, uti

lizou 264 linhagens S4 do Composto Flint-PB e 364 linhagens S4 do Compos

to Dentado-PB, selecionadas pelo Prof, Dr. J.B.de Miranda Filho. As li

nhagens de cada população (linhas femininas despendoadas), foram cruza

das com um testador tipo sintético, proveniente da população contrastan-

te. Assim, obtiveram-se 628 híbridos "top-crosses". Dentre os 264
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"top-crosses" d,1s linhagens Flint, foram sc•lecionadas 50 linhagens, sen

do 25 com a1ta capacidade de combinação e 25 com baixa capacidade de com

binação. Dos 364 "top-crosses" das linhagens Dentado,selecionaram-se tarn 

bem 50 linhagens, sendo 25 com alta capacidade de combinação e 25 com bai 

xa capacidade de combinação. 

MIRANDA FILHO (1974) faz urna descrição sobre a origem das 

populações-base de onde foram extraídas tais linhagens. As populações 

Composto Dentado-PB e Composto Flint-PB foram obtidas a partir do cruza

mento das populações Composto Dentado A e Composto Flint, respectivamen

te, com sete variedades que apresentavam porte da planta reduzido como ca 

racterística poligênica. Tais variedades foram: 1) Tuxpeno Crema I - Pla� 

ta Baja, PR 71-A; 2) Piracar-I; 3) MEB-I; 4) Mezcla Amarilla (264-PL) 

PR 71-A; 5) Eto Blanco - Planta Baja, 71 A; 6) Antigua Gpo 2; 7) Cateto 

Argentina Uruguai. Maiores detalhes sobre cada uma destas variedades po

dem ser encontrados em MIRANDA FILHO (1974). O Composto Dentado A foi ob 

tido no Instituto de Genética (ESALQ/USP) pelo Dr. Ernesto Paterniani, na 

década de 60, a partir do cruzamento de 12 populações de milhos brancos 

e amarelos, representativos de germoplasmas do México, da América Central 

e da América do Sul. A identificação destas 12 populações pode ser en

contrada em QUEIROZ (1969). O Composto Flint foi obtido no Instituto de 

Genética (ESALQ/USP), a partir do cruzamento de 18 populações de milhos 

brancos e amarelos de endosperma tipo duro ("flint"), originários pn.nci

palmente da América Central, Colômbia e Brasil. A identificação destas 

populações pode ser encontrada em QUEIROZ (1969). 
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Dand,> continuidade :is pesquisas com estas 100 linhagens, 

em Lrahalhos subsequentes do mesmo pesquisador, elas foram usadas como 

macho e c-ruzadas com quatro testadores geneticamente relacionados ou 

nao. Estes e ruzamen tos foram rea 1 izados em Piracicaba, Ri beirão Preto e 

Birigui, em dois anos agricolas e diversas características agronorru -

cas foram avaliadas. 

Destas 100 linhagens, foram utilizadas neste trabalho, por 

motivo de disponibilidade de sementes remanescentes, apenas 40 linhagens, 

assim distribuídas e designadas por AGUILAR MORÁN: 

1) Dez (10) linhagens C. Flint-PB - Baixa capacidade de combinação 

(1065, 1282, 1313, 1320, 1326, 1336, 1344, 1345, 1408 e 1419). 

2) Quinze (15) linhagens C. Flint-PB - Alta capacidade de combinação

(1055, 1064, 1086, 1092, 1244, 1276, 1278, 1284, 1332, 

1371, 1383, 1389 e 1406).

1334, 1350, 

3) Dez (10) linhagens C.Dentado-PB - Baixa capacidade de combinação

(1187, 1195, 1234, 1267, 1737, 1741, 1782, 1794, 1808 e 1823).

4) Cinco (5) linhagens C.Dentado-PB - Alta capacidade de combinação

(1581, 1609, 1622, 1657 e 1715).

Os quatro testadores que estao sendo utilizados nos "top

crosses" com estas 40 linhagens também tiveram a sua freqüência de quia� 

mas avaliada. A descrição destes testadores e suas denominações abrevia

das adotadas para o presente trabalho são apresentados a seguir\ 
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1) Sintético Flint-PB - Geneticamente relacionado

Origem descrita em AGUILAR MORÁN (1984).

(SIN-FLINT-PB-GR). 

2) Sintético Dentado-PB - Geneticamente relacionado-(SIN-DENTADO-PB-GR).

Origem descrita em A GUILAR MORÁN (1984).

3) Híbrido Simples Flint - Geneticamente nao relacionado - (HS-FLINT-GNR).

Sementes fornecidas pela Empresa Agrícola Germinal.

4) Híbrido Simples Dentado - Geneticamente nao relacionado - (HS-DENTADO

GNR). Sementes fornecidas pela Empresa Agrícola Germinal.

As sementes das 40 linhagens e dos quatro testadores foram 

plantadas simultaneamente no campo experimental ào Instituto de Genética 

da Escola Superior de Agricultura "Luiz de Queiroz" - USP, em Piracicaba, 

SP, no ano agrícola de 1985/1986. 

3.1.2. Material utilizado para avaliaç�o de possíveis 

influências ambientais sobre a freqüência 

de quiasmas 

A fim de se verificar a influência do ambiente na freqüên

cia de quiasmas em linhagens, utilizaram-se 18 genótipos distribuídos em 

cinco grupos genéticos que diferiam entre si no grau de heterozigose, a 

saber: híbridos duplos, híbridos simples, híbridos "top-cresses", compos-

tos e linhagens. Em cada grupo haviam três genótipos distintos, exceto 

para linhagens, representadas por seis genótipos, sendo três de germopla� 

ma Flint e três de germoplasma Dentado. A descrição destes materiais é 
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apresentada na Tabela 1. 

r oportuno salientar que as tres linhagens Flint e as tres 

linhagens Dentado aqui utilizadas são aparentadas com as linhagens Flint 

e Dentado que estão sendo utilizadas para se correlacionar freqüência 

de quiasmas com capacidade de combinação. As referidas linhagens foram 

retiradas do lote das 628 linhagens S4 obtidas pelo Prof. J.B.de Miranda 

Filho, de onde se selecionaram as 100 linhagens utilizadas por AGUILAR 

MORÃN (1984). Após consultas aos arquivos, verificou-se que nenhuma des

tas seis linhagens S 4 deu origem a algumas das linhagens S 7 utilizadas p� 

ra se correlacionar freqüência de quiasmas com capacidade de 

neste trabalho. 

combinação 

As sementes destes 18 genótipos foram plantadas na Fazenda 

Experimental da Universidade Estadual de Maringã-PR. Foram feitos tres 

plantios em épocas distintas, cujas coletas de inflorescências para ana

lise da freqüência de quiasmas foram realizadas entre 15-11-83 a 05-12-83 

(Época I), 18-02-84 a 29-02-84 (Época II) e 08-12-84 a 28-12-84 (Época 

III). A Tabela 2 mostra dados médios envolvendo o período de coleta mais 

cinco dias que antecederam as mesmas, por se julgar um período onde pro-

cessos que antecedem a meiose deveriam estar ocorrendo. Nesta Tabela 

constam informações sobre temperatura (9C), umidade relativa do ar (%),

precipitação (mm) e insolação (hs). 
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Tabela 2. Valores médios de temperatura, umidade relativa do ar, preci

pitação e insolação para as tres épocas de coleta 

Temperatura (
º

C) Umidade rela- Precipi-
Insolação 

Época tiva do ar taçao 
Media Máxima Mínima (%) (rrnn) 

(hs) 

I 23,10 28,56 17,81 63,35 4 ,96 8,76 

II 27,73 32,54 22,18 63,80 0,20 8,30 

III 24,23 27,78 18,78 69,62 7,04 6,88 

Dados fornecidos pela Estação Climatológica Principal de Maringã, PR 

INMET/UEM. 

3.2. Netodos 

3. 2. 1. Preparação cito logi ca dos microsporÕcitos e coleta de dados

O procedimento a ser descrito aqui foi utilizado tanto pa

ra as linhagens onde se correlacionou freqüência de quiasmas com capacid� 

de de combinação, como no experimento onde se avaliou a influência do am

biente na freqüência de quiasmas. Utilizou-se a mesma metodologia empre-

gada por VILLAMIZAR (1976). 

As inflorescências masculinas para os estudos . -

meio 

tices foram colhidas entre 7:00 e 10:00 horas e, em seguida, fixadas em 

Carnoy (3 álcool absoluto: 1 ácido acético) durante 24 horas. Após este 

período, o material foi transferido para álcool a 70%, onde permaneceu 

por 24 horas. Em seguida, foi transferido para novo álcool a 70% e con

servado em congelador ate o momento de ser utilizado. 
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As lâminas foram preparadas por esmagamento e co-

radas com carmim propiÔnico a 1%. A contagem de quiasmas foi feita ime

diatamente após o preparo das lâminas, utilizando-se, em todos os casos, 

dez plantas por tratamento. O número de quiasmas por célula foi avalia

do na fase de diacinese em vinte células por planta. Estas vinte células 

foram amostradas de tres anteras grandes retiradas de ramos distintos da 

inflorescência masculina. Procurou-se sempre selecionar células em diaci

nese cujos cromossomos mostrassem, aparentemente, o mesmo grau de conden

saçao a fim de minimizar possíveis erros decorrentes de se avaliar quias

mas com diferentes graus de terminalização. 

Durante a contagem dos quiasmas, estes foram rigorosamen

te desenhados levando-se em conta a posição dos mesmos ao longo do biva-

lente, ou seja, se terminais ou intersticiais. Foram considerados como 

quiasmas intersticiais aqueles que estavam em posições onde as extremida

des dos braços cromossômicos podiam ser vistas. Assim, para cada célula, 

avaliou-se a freqüência total de quiasmas, a freqüência de quiasmas in

tersticiais e a freqüência de quiasmas terminais. 

Toda e qualquer anoTinalidade meiótica observada nos micros 

porócitos foi analisada, quantificada e, se julgado necessário, fotogra-

fada. O número de cromossomos univalentes por célula, quando presentes, 

também foi avaliado. Quando o número de cromossomos univalentes era mui-

to alto, ou seja, tais cromossomos estavam presentes em mais ou menos 25% 

das células analisadas em uma linhagem, analisou-se a meiose toda deste 

material, a fim de se estudar o comportamento dos univalentes durante a 

meiose. 
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3.2.2. Análise estatística dos dados 

3.2.2.1. Média, erro padrão da média e coeficiente de va

riaçao entre e dentro de plantas 

Para todos os tratamentos calculou-se a média para freqüên

cia de quiasmas, por microsporôcito, freqüência de quiasmas intersticiais e fre 

qüência de quiasmas term inais e seu respectivo erro padrão como uma mêdida da 

precisão da estimativa da media obtida, 

Como uma medida de dispe rsão dos dados calculou-se, para 

estes tres parâmetros, o coeficiente de variação entre e dentro de plantas. 

O coeficiente de variação entre plantas dã uma idêia sobre a variação na 

freqüência de quiasmas entre as dez plantas de um mesmo tratamento, enqua� 

to que o coeficiente de variação dentro de planta dã uma idéia s obre a va

riaçao na freqüência de quiasmas dentro das anteras de cada planta. O va

lor apresentado para este parâmetro é um valor médio entre a variância den 

tro de plantas obtida para cada urna das dez plantas analisadas em cada li

nhagem. 

3.2.2.2. Análise da variância da freqüência de quiasmas em 

linhagens selecionadas para alta e ba ixa capacida

de de combin ação 

Antes de se proceder as analises estatísticas, o numero de 

quiasmas por microsporõcito, conside rando a freqüência total de quiasmas, 

a freqüência de quiasmas intersticia is e a freqüência de quiasmas te rmi

nais foi transformado em ✓x + 1,0, conforme sugerem SOKAL & HOHLF (1981). 
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As análises da variância para freqüência de quiasmas por 

microsporócito, freqüência de quiasmas intersticiais e freqtiência de quia� 

mas terminais seguiram um esquema de decomposição Único, como pode ser vis 

to ras Tabelas 3, 5 e 7, onde foram feitos todos os desdobramentos neces 

sários para os graus de liberdade. 

A estrutura da análise foi hierárquica, conforme 

STEEL & TORRIE (1960), seguindo o seguinte esquema: tratamento, 

propoem 

planta 

dentro de tratamento e célula dentro de planta dentro de tratamento. 

As esperanças dos quadrados médios para a realização do 

teste F, embora não apresentadas, foram desenvolvidas de acordo com BEN-

NET & FRANKLIN (1963). 

As medias da freqüência de quiasmas por microsporÕcito,fr� 

qüência de quiasmas intersticiais e freqüência de quiasmas terminais, trans 

formadas em ✓x+l,O, foram comparadas pelo teste de Tukey, conforme meto

dologia descrita por PIMENTEL GOMES (1977). As comparações foram feitas 

entre linhagens de um mesmo grupo. 

3.2.2.3. Análise da variância da freqüência de quiasmas em 

materiais cultivados em diferentes anos agrícolas 

A análise da variância no experimento que visou detectar 

influências ambientais sobre a freqüência de quiasmas tambem foi hierar

quica e com os desdobramentos necessários para os graus de liberdade, con 

forme pode ser visto na Tabela 10. O teste F foi realizado usando-se os 

mesmos critérios utilizados na anãlise da variância anterior. 



3.2.2.4. Análise da variância das variâncias da freqüência 

de quiasmas 

Visando avaliar a homogeneidade da variância da freqüência 

de quiasmas entre células dentro de plantas, realizou-se uma análise da 

variância das variâncias das freqüências de quiasmas transformadas em 

/x+l,O dentro de plantas. Esta análise foi realizada para os três caracte-

res aqui considerados, isto é, freqüência de quiasmas por rnicrosporôcito, fr� 

qüência de quiasmas intersticiais e freqüência de quiasmas terminais. Antes 

de se proceder à análise estatística dos dados , as variâncias dentro de 

plantas foram transformadas logarítmicamente. A transformação empregada 

foi log1 0 (o 2 + 1,0) onde 02 é a estimativa da variância dentro de plan-

ta. O esquema de decomposição empregado foi o mesmo utilizado para ana-

lise da freqüência de quiasmas por microsporôcito, freqüência de quiasmas 

terminais e freqüência de quiasmas intersticiais no experimento onde se 

correlacionou freqüência de quiasmas com capacidade de combinação e no ex

perimento onde se avaliou a estabilidade para formação de quiasmas em mate 

riais cultivados em diferentes anos agrícolas. Esta análise jâ foi usada 

por ZARCHI et alii (1972), VILLAMIZAR (1976) e PAGLIARINI (1980). 

3.2.2.5. Correlação entre freqüência de quiasmas intersti

ciais e freqüência de quiasmas terminais 

A fim de verificar se a freqüência de quiasmas intersti-

ciais está correlacionada com a freqüência de quiasmas terminais ou se sao 

características independentes, calculou-se o coeficiente de correlação, ce 

lula a célula, entre estes dois parâmetros para cada tratamento. 



3.2.2.6. Comparação da porcentagem de células com cromosso

mos univalentes e capacidade de combinação 

Houve interesse em verificar se a capacidade de combinação 

poderia estar associada com o número de células com cromossomos univalen-

tes. Como não existiam hipóteses a "priori" e os dois eventos poderiam 

ser independentes, o melhor teste a ser aplicado pareceu ser um teste de X 2 

de independência, utilizando-se uma tabela de contingência 2 x 2, conforme 

sugerem SOKAL & ROHLF (1981). 
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4. RESULTADOS

Os resultados obtidos na análise das 40 linhagens Dentado e 

Flint e seus testadores, bem como dos 18 genôtipos cultivados em tres epo

cas distintas, são apresentados a seguir. 

4.1. Freqüência de quiasmas em linhagens e testadores 

4.1.1. Freqüência de quiasmas por microsporôcito 

A freqüência de quiasmas por microsporôcito aqui considera

da é o somatório da freqüência de quiasmas intersticiais e freqüência de 

quiasmas terminais. 

A freqüência media de quiasmas por microsporôcito nas linha 

gens Flint, Dentado e testadores é apresentada nas Figuras 1 e 2, junta-

mente com o erro padrão e o coeficiente de variação entre e dentro de pla� 

tas. Por estas Figuras pode-se observar que houve variaçao na freqüência 

de quiasmas entre as linhagens dentro de cada grupo. Esta diferença na 

freqüência de quiasmas entre as linhagens de cada grupo e em outros níveis 
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de analise foi comprovada pela análise da variância (Tabela 3). Diferença 

significativa, a nível de 1%, foi encontrada entre todos os tratamentos, 

entre as linhagens Flint e as linhagens Dentado, entre as linhagens e os 

testadores, entre as linhagens Flint com baixa capacidade de combinação, 

entre as linhagens Flint com alta capacidade de combinação, entre as linha 

gens Dentado com baixa capacidade de combinação e entre as linhagens Den

tado com alta capacidade de combinação. Entre os testadores geneticamen-

te relacionados não houve diferença significativa para a freqüência de 

quiasmas por microsporÕcito, enquanto que para os testadores geneticamen-

te não relacionados a diferença foi a nível de 5%. 

de testadores a diferença foi a nível de 1%. 

Entre os dois grupos 

As linhagens com baixa capacidade de combinação, tanto as 

Flint quanto as Dentado, mostraram tendência em apresentar menor freqüên

cia de quiasmas que as linhagens com alta capacidade de combinação, como 

pode ser observado nas Figuras 1 e 2. Esta diferença na freqüência de 

quiasmas entre as linhagens com baixa e alta capacidade de combinação foi 

comprovada na analise da variância, tendo sido significativa a nível de 5% 

entre as linhagens Flint e a nível de 1% entre as linhagens Dentado. O tes 

te de Tukey apresentado na Tabela 3 mostra esta tendência das linhagens 

com alta capacidade de combinação apresentarem maior freqüência de quiasmas 

que as de baixa capacidade de combinação. 

O coeficiente de variaçao entre plantas, dando uma indica

çao da variabilidade na frequência de quiasmas entre plantas, e apresenta

do nas Figuras 1 e 2 ao lado das respectivas distribuições da freqüência 

media de quiasmas por planta. Estes histogramas e seus respectivos 



coeficientes de variaçao mostram que existe muita variabilidade na 

quência de quiasmas entre as linhagens. Esta variação parece nao 
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fre-

estar 

relacionada com a capacidade de combinação, pois tanto as linhagens de bai 

xa quanto as de alta capacidade de combinação mostraram ampla variabilida

de na freqüência de quiasmas entre plantas. Comparativamente, as linha

gens Flint (Figura 1) mostraram maior variabilidade na freqüência de quia� 

mas entre plantas que as linhagens Dentado (Figura 2). Os testadores ge

neticamente não relacionados mostraram pouca variação na freqüência de 

quiasmas entre plantas. 

O coeficiente de variaçao dentro de planta, que mede a va

riabilidade na freqüência de quiasmas entre células dentro de plantas, a

presentado nas Figuras 1 e 2, revela que existe menor variabilidade para 

esta característica do que para a freqüência de quiasmas entre plantas. 

Isto pode ser observado comparando-se a amplitude de variação do coeficien 

te de variação entre e dentro de plantas para cada um dos grupos de linha

gens. A análise da variância das variâncias (Tabela 4) visando avaliar a 

homogeneidade da variância na freqüência de quiasmas entre células dentro 

de plantas, confirma esta menor variabilidade, pois diferença significati

va (P < 0,01) só foi detectada entre as linhagens Flint com baixa capaci-

dade de combinação. Esta diferença deve ter sido causada pela 

LF-1320 que alem de apresentar baixa freqüência de quiasmas, 

linhagem 

apresentou 

também alta freqüência de cromossomos univalentes e anormalidades no fuso 

de divisão em todas as plantas analisadas. 
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4.1.2. Freqüência de quiasmas intersticiais 

Foram considerados como quiasmas intersticiais aqueles que 

estavam em posições onde as extremidades dos braços cromossômicos podiam 

ser vistas. A Figura JA mostra um microsporócito em diacinese com 10 biva 

lentes. Nesta célula podem ser contados 19 quiasmas, dos quais 2 sao in-

tersticiais e 17 são terminais. Tal microsporocito apresenta, portanto, 

baixa freqüência de quiasmas intersticiais. A Figura 3B, por outro lado, 

mostra um microsporócito com alta freqüência de quiasmas intersticiais. 

No caso, 5 quiasmas intersticiais e 18 terminais, totalizando 23 quiasmas. 

As Figu ras 4 e 5 mostram a distribuição da freqüência media 

de quiasmas intersticiais por planta, para as linhagens Flint, Dentado e 

testadores. Ao lado são colocadas as médias e o respectivo erro padrão e 

o coeficiente de variação entre e dentro de plantas. Como pode ser obser-

vado, houve variação na freqüência de quiasmas entre as linhagens dentro 

de cada grupo. Esta diferença na freqüência de quiasmas intersticiais en

tre as linhagens de cada grupo e em outros níveis de analise foi compro

vada pela analise da variância (Tabela 5). Diferença significativa, a ní-

vel de 1%, foi encontrada entre todos os tratamentos, entre as linhagens 

Flint com baixa capacidade de combinação, entre as linhagens Flint com al

ta capacidade de combinação, entre as linhagens Dentado com baixa capaci

dade de combinação e entre as linhagens Dentado com alta capacidade de co� 

binação. Entre os testadores só houve diferença significativa (P < 0,05) 

entre os geneticamente não relacionados. Não houve diferença significati

va para a freqüência de quiasmas intersticiais entre as linhagens Flint e 

as linhagens Dentado, entre as linhagens e os testadores, bem como entre 
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Figura 3. Microsporõcito em diacinese mostrando quiasmas intersticiais e 

quiasmas terminais. 

A) Dois quiasmas intersticiais e dezessete quiasmas terminais.

B) Cinco quiasmas intersticiais e dezoito quiasmas terminais.



os testadores geneticamente relacionados e os dois grupos de testadores. 

As linhagens com baixa capacidade de combinação, tanto as 

Flint quanto as Dentado, diferiram das linhagens com alta capacidade de 

combinação com relação à freqüência de quiasmas intersticiais ao nível de 

1% (Tabela 5). As linhagens Flint com baixa capacidade de combinação apr� 

sentaram menor freqüência de quiasmas intersticiais que as linhagens com 

alta capacidade de combinação. Isto pode ser visualizado na Figura 4.

Entretanto, para as linhagens Dentado, a freqüência de quiasmas intersti

ciais foi, em media, menor para as linhagens com alta capacidade de combi

naçao. Isto não pode ser facilmente visualizado na Figura 5. O teste de 

Tukey apresentado na Tabela 5, mostra que hã uma predominância de linha

gens Flint com alta capacidade de combinação na parte superior das médias 

ordenadas, enquanto que para as linhagens Dentado hâ uma predominância de 

linhagens com baixa capacidade de combinação. 

Os histogramas que compoem as F iguras 4 e 5 mostram que nem 

todas as linhagens apresentaram a mesma estabilidade na frequência de quia� 

mas intersticiais entre plantas. Verifica-se, por exemplo, que as linha

gens Flint (Figura 4) com baixa capacidade de combinação mostraram maior 

variação na freqüência de quiasmas entre plantas que as de alta capacidade 

de combinação. Isto também é evidenciado pela maior amplitude do coefi

ciente de variaçao entre plantas. Com relação às linhagens Dentado, a va

riaçao na freqüência de quiasmas entre plantas parece ter sido maior nas 

linhagens com baixa capacidade de combinação (Figura 5). Os testadores g� 

neticamente relacionados mostraram maior variabilidade na freqüência de 

quiasmas entre plantas que os geneticamente não relacionados. 
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Figura 5. Distribuição da freqüência media de quiasmas inter�ti�iais, mé

dia (M) erro padrão (o(�)) e coeficiente de variaçao entre

(CV) e'dentro (CVd) de plantas para as linhagens Dentado e 

tesfadores 



Com relação a variabilidade na freqüência de qu1asmas entre 

células dentro de plantas, a menor amplitude do coeficiente de variaçao 

dentro de planta (Figuras 4 e 5) mostra que as linhagens de cada grupo ti

veram um comportamento mais homogêneo para esta característica quando com

parada com a variabilidade na freqüência de quiasmas entre plantas. A ana 

lise da variância das variâncias (Tabela 6) sÕ detectou diferença signifi

cativa (P < 0,01) entre as linhagens Dentado com baixa capacidade de com

binação. Os grupos de alta e baixa capacidade de combinação, tanto Flint 

quanto Dentado, não diferiram entre si para esta característica. Os altos 

valores do coeficiente de variação dentro de planta devem refletir erros 

na contagem de quiasmas com diferentes graus de terminalização entre célu-

las dentro de planta. 

4.1.3. Freqüência de quiasmas terminais 

Foram considerados como quiasmas terminais aqueles que es

tavam exatamente nas extremidades dos braços cromossômicos e aqueles que 

sugeriam ter sofrido recente terminalização. 

São apresentadas, nas Figuras 6 e 7, as distribuições 

freqüências médias de quiasmas terminais por planta, juntamente com a 

das 

me-

dia e seu respectivo erro padrão e coeficiente de variação entre e dentro 

de plantas. Por estas Figuras pode-se observar que houve variação na fre

qüência de quiasmas terminais entre as linhagens dentro de cada grupo. Es-

ta variação na freqüência de quiasmas entre as linhagens de cada grupo e 

em outros níveis de analise foi comprovada pela analise da variância (Ta-

bela 7). Diferença significativa, a nível de 1%, foi encontrada entre 
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todos os tratmnentos, entre as linhagens Dentado e as linhagens Flint, en

tre as linhagens e os testadores, entre as linhagens Flint com baixa capa

cidade de combinação, entre as linhagens Flint com alta capacidade de com

binação, entre as linhagens Dentado com alta capacidade de combinação e en 

tre os testadores geneticamente não relacionados. Entre as linhagens Den

tado com alta capacidade de combinação e entre os dois grupos de testado

res a diferença foi a nível de 5%. Não houve diferença significativa en

tre os testadores geneticamente relacionados para a freqüência de quiasmas 

terminais. 

Tanto para as linhagens Flint quanto para as linhagens Den

tado, nao se detectou diferença significativa entre os grupos com alta e 

baixa capacidade de combinação para a freqüência de quiasmas terminais (Ta 

bela 7). 

Os histogramas que compoem as Figuras 6 e 7 mostram que as 

linhagens nao apresentaram a mesma amplitude de variação na freqüência de 

quiasmas terminais entre plantas. Algumas linhagens mostraram grande va-

riabilidade para esta característica. Isto pode ser também verificado a-

través do coeficiente de variação entre plantas. Comparando as Figuras 6 

e 7, observa-se que as linhagens Dentado mostraram menor variabilidade na 

freqüência de quiasmas terminais entre plantas que as linhagens Flint. 

O coeficiente de variaçao dentro de planta (Figuras 6 e 7), 

mostrando a variação na freqüência de quiasmas entre células dentro de 

plantas, revela que não houve grande variabilidade entre as linhagens para 

esta característica. A análise da variância das variâncias (Tabela 8) mos 

tra que somente as linhagens Dentado com baixa capacidade de combinação 
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diferiram entre s1 (P < 0,01). Tanto para as linhagens Flint, quanto para 

as linhagens Dentado, não houve diferença entre os grupos de alta e baixa 

capacidade de combinação para a freqüência de quiasmas terminais. 

4.2. Correlação entre freqüência de quiasmas intersticiais e freqüência 

de quiasmas terminais 

Como em algumas especies tem sido demonstrado que a freqÜêE_ 

eia de quiasmas intersticiais e independente da freqüência de quiasrnas por 

rnicrosporocito, decidiu-se avaliar esta correlação em milho. Considerando 

que a freqüência de quiasmasintersticiais está contida na freqüência total 

de quiasmas e, assim, sempre demonstrariam correlação por serem variáveis 

dependentes, achou-se mais lógico averiguar a correlação entre freqüência 

de quiasmas intersticiais e freqüência de quiasmas terminais. O teste de 

correlação feito célula a célula, envolvendo estas duas características p� 

ra cada tratamento, é apresentado na Tabela 15. Encontrou-se uma correla-

ção negativa para todos os tratamentos. Os valores de r foram altamente 

significativos (P < 0,01) para a quase totalidade das linhagens e testado

res. Somente a linhagem LD-1741 demonstrou não significância para o valor 

de r. Esta correlação negativa indica que as duas características estao 

correlacionadas e à medida que aumenta a freqüência de quiasmas terminais, 

diminui a freqüência de quiasmas intersticiais. 

A Figura 8 mostra a distribuição da freqüência de quiasmas 

intersticiais em relação a freqüência de quiasmas por microsporocito. Po

de-se observar que a freqüência de quiasmas intersticiais foi relativamen

te baixa quando comparada com a freqüência de quiasrnas por microsporocito. 



h l 

A percentagem de quiasmas intersticiais em relação aos quiasmas totais va

riou de 9,41% na linhagem LF-1326 a 21,10% na linhagem LD-1267 (Tabela26). 

Pela Figura 8 pode-se observar que as linhagens com alta capacidade de 

combinação foram mais homogêneas na formação de quiasmas intersticiais. Es 

ta mesma Figura mostra que parece nao haver muita relação entre a freqüên-

eia de quiasmas por microsporocito e a freqüência de quiasmas intersti-

ciais entre as linhagens, pois linhagens com aproximadamente a mesma fre

quencia de quiasmas por microsporócito mostraram grandes variaçoes com re

lação aos quiasmas intersticiais, sendo que a situação inversa também foi 

observada. Contudo, quando se colocou em gráfico a freqüência de quiasmas 

por microsporôcito de cada tratamento versus a freqüência de quiasmas in

tersticiais (Figura 9) verificou-se que existe uma tendência da freqüên

cia de quiasmas intersticiais ser maior nas linhagens com alta freqüência 

de quiasmas. O coeficiente de correlação entre estas duas características 

foi de 0,3756 (P < 0,05). Nesta Figura pode-se observar, entretanto, 

que algumas linhagens com baixa freqüência de quiasmas por microsporócito 

mostraram alta freqüência de quiasmas intersticiais. 
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4.3. Cromossomos univalentes 

4.3.1. Ocorrência de cromossomos univalentes 

Durante a analise citológica para contagem de quiasmas ava

liou-se a frequência de cromossomos univalentes. A Tabela 16 mostra a dis 

tribuição de tais cromossomos entre as 10 plantas e entre as 200 células 

analisadas em cada linhagem, bem como o número de células com um, dois ou 

mais pares de univalentes por célula. Observa-se que as linhagens diferem 

entre si na freq�ência de cromossomos univalentes. Algumas linhagens são 

totalmente destituídas de tais cromossomos enquanto outras os apresentam 

em alta freqüência, chegando a um nível de 25% das células serem portado

ras de univalentes. Pela Tabela 16 pode-se verificar que tanto as linha

gens de baixa capacidade de combinação quanto as de alta capacidade de com 

binação são portadoras de univalentes, Contudo, quando se observa esta 

Tabela verifica-se que os univalentes são mais abundantes nas linhagens de 

baixa capacidade de combinação e isto ocorre tanto a nível de freqüência 

de célula quanto a nível de freqüência de planta. Na Tabela 16 pode-se v� 

rificar que são muito mais abundantes as células que apresentam um 
- . unico

par de univalentes, enquanto que a condição com dois ou mais pares e rara.

E oportuno lembrar que dentre os quatro testadores, somen-

te o SIN-DENT-PB-GR apresentou cromossomos univalentes, porem, em baixa 

freqüência. Somente duas plantas portavam tais cromossomos. 

A Tabela 26 apresenta os dados da freqüência de quiasmas 

por microsporócitos e os dados sobre o numero de células e plantas com cr� 

mossamos univalentes. Analisando-se esta Tabela, verifica-se que em todos 



65 

os casos onde a freqüência de quiasrnas por rnicrosporócito foi baixa, a fr� 

quencia de univalentes foi alta. A Figura 10 mostra haver urna correlação 

negativa (r = -0,7699, P < 0,001) entre freqüência de quiasrnas por rnicrosp� 

recito e freqüência de univalentes, ou seja, a medida que há urna redução 

na freqüência de quiasrnas, hã um aumento na freqüência de cromossomos uni

valentes. 

Na Tabela 26 também podem ser comparados os dados da fre-

qüência de quiasmas intersticiais e do número de células com univalentes. 

Pode-se observar que nao há correlação entre estes dois caracteres, 

algumas linhagens com alta freqüência de univalentes mostraram alta 

pois 

fre-

quencia de quiasmas intersticiais, enquanto outras linhagens mostraram bai

xa freqüência de quiasmas intersticiais. Por outro lado, linhagens com a� 

sencia ou baixa freqüência de univalentes também mostraram ampla variação 

na freqüência de quiasmas intersticiais. A correlação entre estes dois ca 

racteres foi muito pequena (r = -0,2428, ns) (Figura 11). 

Pelo exposto, observa-se que alta freqüência de univalentes 

nao está associada com baixa freqüência de quiasmas intersticiais, mas es

tá associada com baixa freqüência de quiasmas por microsporócitos. 

4.3.2. Comportamento meiôtico dos cromossomos univalentes 

Durante a preparação das lâminas para a contagem de quias

mas na diacinese, muitas lâminas foram feitas e muitas fases da meiose fo

ram observadas. A observação de que muitas plantas que apresentavam mui-

tos cromossomos univalentes na diacinese não mostravam as mesmas propor-

çÕes de anormalidade nas fases posteriores, despertou a curiosidade de se 
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analisar o comportamento dos cromossomos univalentes durante a meiose. Co

mo a analise de todo o processo meiÕtico em um grande número de células e 

muito demorada, resolveu-se eleger algumas linhagens que apresentavam maior 

freqüência de cromossomos univalentes para se fazer tal analise. Para es-

ta analise foram escolhidas as linhagens LF-1320, LF-1092, LF-1284 e

LD-1741, que apresentaram por volta de 25% de suas células com cromossomos 

univalentes (Tabela 16). As Tabelas 17, 18, 19 e 20 mostram o comportame� 

to dos cromossomos univalentes nas linhagens LF-1320, LF-1092, LF-1284 e 

LD-1741, respectivamente. Durante a analise meiótica observou-se o compo_E. 

tamente dos cromossomos univalentes com relação ã ascensão precoce e tar

dia para os pólos, não-disjunção e formação de micronúcleos na telÓfase I 

e nas têtrades. As fases da meiose II não foram avaliadas por nao ser po� 

sível realizar a contagem de cromossomos com segurança em todas as células. 

A Figura 12 mostra o comportamento dos cromossomos univa

lentes durante a meiose I. Observa-se que tais cromossomos podem ter as

censao precoce ou tardia associada ou nao a não-disjunção. Os cromossomos 

que chegam precoce ou tardiamente aos pólos podem não ser incluídos nos 

núcleos e formar micronúcleos em um ou em ambos os pólos. 

As Tabelas 17, 18, 19 e 20 mostram a percentagem de células 

por planta que apresentaram cromossomos univalentes e que, conseqüentemen

te, apresentaram anormalidades meióticas. Para as quatro linhagens obser

va-se que a percentagem de metafases I normais ê bem maior que a de meta

fases anormais. O mesmo ocorre para as anâfases I e telÕfases I. Nestas Ta 

belas é importante observar a percentagem de células que apresentam ascen-

são precoce e tardia associadas ou não a não-disjunção. Quando este 



Figura 12. Comportamento dos cromossomos univalentes durante a meiose. 
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a) Microsporócito em diacinese mostrando um par de

mos univalentes.

cromosso-

b) Microsporócito em metáfase I mostrando ascensao precoce pa

ra um par de cromossomos com disjunção regular. 

c) Microsporócito em metáfase I mostrando ascensao precoce pa

ra dois pares de cromossomos com disjunção regular.

d) Microsporócito em metáfase I mostrando ascensao precoce e 

não-disjunção para um par de cromossomos.

e) Microsporócito em anáfase I mostrando 11 cromossomos em um

pólo e 9 no outro.

f) Microsporócito em anâfase I mostrando 12 cromossomos em um

pólo e 8 no outro.

g) Microsporócito em telÔfase I mostrando micronÚcleo em um 

pÔlo.

h) Microsporóci to em telÔfase I mostrando 2 cromossomos nao de

sespiralizados em um pÔlo.
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FIGURA 12 
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fenômeno ocorre, os cromossomos univalentes poderão ou nao ser incluídos 

no núcleo. Caso nao sejam incluídos no núcleo, formarão micronúcleos. As 

Tabelas 17, 18, 19 e 20 mostram que a percentagem de células com 
.

-

micronu-

cleos e bem inferior à esperada com base na percentagem de células com a

normalidades nas fases anteriores. A Figura 13 mostra claramente este fa

to. Este acontecimento sugere que grande parte dos univalentes que ascen

deram precoce ou tardiamente para os pÕlos foram incluídos no núcleo. A 

observação da meiose II, embora não apresentada nas Tabelas acima citadas, 

revelou ausência de micronúcleos. Dentre todas as plantas analisadas nas 

quatro linhagens, somente uma planta na linhagem LF-1320 apresentou uma 

baixa percentagem (0,94%) das tetrades com micronúcleos. 

Outro fato muito importante a ser observado nas Tabelas 17, 

18, 19 e 20 e a ascensão precoce ou tardia de cromossomos associada a nao

disjunção. Observa-se que não-disjunção foi comum tanto na metáfase I quaE_ 

to na anâfase I nas quatrolinhagens, tendo sido elevada em algumas plantas. 

Como as inflorescências foram colhidas em fase ideal para 

estudos meioticos, não foi possível correlacionar estas anormalidades ob

servadas com a fertilidade do pÕlen nas linhagens analisadas. 
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4.3.3. Freqüências de cromossomos univalentes e capacidade de com

binação 

Foi demonstrado (Tabela 4) que as linhagens com alta 

e baixa capacidade de combinação, tanto Flint quanto Dentado, diferem entre 

si na freqüência de quiasma por microsporôci to, sendo que as linhagens com bai_ 

xa capaci dadt:' de combinação mostram tenJência em apresentar menor freqüência de 

quiasmas. Por outro lado, ã medida que a freqüência de quiasmas diminui, 

hã um aumento na freqüência de univalentes, conforme mostra a Figura 10. 

Assim achou-se interessante averiguar se a freqüência de univalentes mos-

trava alguma associação com a capacidade de combinação. Os histogramas 

construídos com o número de células com cromossomos univalentes em cada 

linhagem (Figura 14), mostram claramente que as linhagens com baixa capaci

dade de combinação, tanto Flint quanto Dentado, apresentam maior freqüên

cia de cromossomos univalentes que a s  linhagens com alta capacidade de com

binação. Esta associação entre cromossomos univalentes e capacidade de 

combinação foi estatisticamente confirmada através do teste de x2 • Este 

teste demonstrou que tanto para as linhagens Flint (P < 0,01, Tabela 21)

quanto para as linhagens Dentado (P < 0,001, Tabela 22), a capacidade de 

combinação não foi independente da freqüência de univalentes. Em outras 

palavras, os resultados sugerem que a capacidade de combinação de uma li

nhagem parece ser afetada pela freqüência de univalentes. 
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4.4. Anormalidades meióticas 

Durante a análise citológica foi observado que algumas pla� 

tas de algumas linhagens apresentaram algumas anormalidades meióticas. Es

tes variantes meióticos serão aqui descritos. 

4.4.1. Quebras cromossomicas 

4.4.1.1. Fragmentos na diacinese 

Uma planta da linhagem LD-1823 com baixa capacidade de com

binação apresentou fragmentos. Tais fragmentos apareciam especificamente 

na fase de diacinese e ocorriam em todas as células. A quebra envolveu, 

aparentemente, sempre o mesmo par de cromossomos (cromossomo grande) e lo

calizou-se sempre no mesmo local. Os dois cromossomos do par de homólo

gos eram afetados pela quebra e sempre em posições homólogas. Os paquÍte

nos (Figura 15A) e diplÓtenos analisados nunca apresentaram sinais do lo

cal de quebra. Na diacinese, a região onde a quebra deveria ocorrer apa

recia uma constrição muito evidente (Figura 15C e D). Em mui tos casos foi 

possível observar constrição em um cromossomo do par de homólogos e frag

mento jã separado correspondente ao outro cromossomo do par (Figura 15B). 

Em outros casos, foram observados os fragmentos dos dois homólogos já dis

tanciados do bivalente quebrado (Figura 15C). Quando um ou dois fragmen

tos estavam isolados de seu bivalente, não raro observava-se separaçao cro 

matÍdica completa ou em fase inicial (Figura 15D). 
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Figura 15. Microsporôcitos da linhagem LD-1823 mostrando quebra cromossô
ca. A) PaquÍteno normal, não evidenciando pontos de quebras.
B) Diacinese mostrando uma constrição em um cromossomo do par
de homÕlogos e fragmento jâ separado correspondente ao outro 
membro do par. �) Diacinese mostrando os dois fragmentos jâ 
distanciados do bivalente. D) Diacinese mostrando uma cons
trição em um dos homólogos e um fragmento em início de separa
ção cromatídica 
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Os fragmentos facilmente visualizados na diacinese nunca fo 

ram observados nas demais fases da m eiose. Pontes na anáfase I e micro-

núcleos na telÓfase I também nunca foram observados. As tétrades nao mos

traram micronÚcleos. A fertilidade do pólen não pÔde ser avaliada em vir-

tude da inflorescência ter sido coletada em fase ideal para estudos 
. -

meio-

ticos. Assim, possíveis efeitos desta quebra sobre a fertilidade do pólen 

ou sobre o fenótipo da planta sao desconhecidos. 

4.4.1.2. Pontes e fragmentos na anafase 

Uma planta da linhagem LD-1741 com baixa capacidade de com

binação mostrou pontes e fragmentos na anáfase I e na anáfase II. Os frag

mentos acêntricos observados na anáfase I e II variavam em tamanho. Tais 

fragmentos eram ainda observados na telÓfase e, geralmente, localizavam-se 

na região equatorial. A Tabela 23 mostra os tipos de anormalidades encon

tradas e a percentagem de células observadas em cada uma dessas fases. A 

Figura 16, mostrando pontes e fragmentos, ilustra algumas das anormali-

dades. 

4.4.2. Fuso divergente 

Na linhagem LF-1320 com baixa capacidade de combinação todas 

as dez plantas analisadas apresentaram anormalidadEB no fuso de divisão. Tra 

tava-se de uma forma de fuso alongado. Em alguns casos, os cromossomos 

ocupavam quase toda a extensão da placa equatorial na metáfase I. Obser

vava-se, desde a metáfase I, que as fibras do fuso pareciam ser paralelas 

e nao convergentes para os polos, corno e a forma normal (Figura 17A). 
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.• . 

e 

Figura 16. MicrosporÕcitos com pontes e fragmentos na linhagem LD-1741. 
a) uma ponte e um fragmento acêntrico na anãfase I; b) um fra�
mento ac.êntrico na região equatorial na telÕfase I; c) uma pon
te em uma célula na anãfase II; d) um fragmento acêntrico em
uma célula na anãfase II
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Durante a anâfase I os cromossomos ascendiam para os pólos de forma para

lela (Figura 17B). Como os cromossomos chegavam aos pólos mantendo uma 

certa distância entre si (Figura 17C), núcleos telofâsicos alongados (Fi

gura 17D) ou vários núcleos (Figuras 17E e ]7F) podiam ser observados. Na 

telÕfase II também foram observados alguns núcleos alongados, mostrando que 

a mutação afeta tambem esta fase. Algumas tetrades mostraram irregulari

dades como micrÕcitos ou micrÕsporos com micronÚcleos (Figura 17H). 

Nesta linhagem todas as dez plantas analisadas foram afe-

tadas por esta mutação, mostrando uma penetrância de 100%. Contudo, com 

relação à expressividade os resultados foram variáveis. Entre as dez plaE_ 

tas analisadas, a percentagem de núcleos alongados não foi a mesma em cada 

planta. Em algumas plantas, as células com fusos alongados podiam chegar 

a 50%, enquanto em outras, a percentagem de tais núcleos era muito baixa, 

por volta de 3%. Dentro de uma mesma planta, nem todas as anteras apresen 

tavam também a mesma expressividade. Tornava-se difícil distinguir os nú-

cleos normais (esféricos) dos núcleos alongados, pois havia um gradiente 

de formas entre estes dois extremos (Figura 17G). Considerando-se 

gradiente de formas, tornou-se impossível avaliar com precisao a 

tagem de núcleos alongados. 

este 

percen-
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Figura 17. Microsporocitos da linhagem LF-1320 mostrando fuso divergente. 

A) Metáfase I mostrando cromossomos ocupando grande extensao 

da placa equatorial e com tendência de ascensão nao

vergente para os pólos.

con-

B) Anãfase I mostrando cromossomos bem distanciados e parale

los entre si.

C) Final de anãfase I mostrando cromossomos bastante

ciados.

distan-

D) Telofase I mostrando um Único núcleo alongado em cada polo.

E) TelÓfase I mostrando um macronÚcleo e um micronÚcleo em ca

da polo.

F) Telofase I mostrando um macronÚcleo e dois micronÚcleos em

um polo e dois pequenos núcleos no outro pÔlo.

G) Grupo de microsporôcitos em telÕfase I mostrando núcleos des

de o esférico (normal) ao alongado.

H) Tetrade mostrando dois micrÕsporos com micronÚcleos.
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4.4.3. Fusão celular 

Uma planta da linhagem LD-1741, com baixa capacidade de co� 

binação, mostrou fusão celular. Duas formas de fusão foram observadas:uma 

em que as células meiôticas fundidas não mostravam fusão nuclear e outra 

em que as células mostravam variaçoes no número de cromossomos, sugerindo 

ter havido fusão em fases prê-meióticas. Estes dois fenômenos foram dis

tintos. 

As células que apresentavam variaçao no numero de cromosso

mos estavam sempre próximas e nunca mostraram conexoes entre elas. Torna

se impossível descrever todos os tipos de alterações observadas. A Figu

ra 18 mostra algumas das variações observadas durante as análises. Na Fi

gura 18A pode-se observar que as células com número de cromossomos alem do 

normal apresentavam tamanho maior que as normais, enquanto que as células 

anucleadas apresentavam tamanho inferior ao normal. Células destituídas 

de nucléolo, células com dois ou mais nucléolos ou células que apresenta

vam apenas nucléolo foram freqüentes (Figuras 18A e B). Em células com 

mais de um genoma, observava-se que alguns cromossomos podiam se apresen

tar em estado de supercontração e aglomerados (Figuras 18C, D e E), ou mes 

mo sofrendo desintegração (Figura 18F). 

Estas células com variaçao no numero de cromossomos foram 

observadas desde as fases iniciais da prÓfase I até a diacinese. Apôs esta 

fase, estas células nao foram mais observadas. O número de células que 

mostrou variação para o numero de cromossomos esteve por volta de 2% por 

antera. 
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Figura 18. Microsporócitos da linhagem LD-1741 apresentando variaçoes no 

numero de cromossomos. 

A e B) Conjuntos de microsporócitos em sub-fases da prÕfase I 

mostrando variações no número de cromossomos. Algumas 

células apresentam dois nucléolos, enquanto outras nao 

apresentam nenhum. 

C e D) Microsporócitos em paquÍteno mostrando supercondensação 

de cromossomos e diferenças no tamanho do nucléolo adi

cional e número de cromossomos ligados a eles. 

E) Microsporócito mostrando ampla variaçao em numero e es

tado de condensação dos cromossomos.

F) Microsporócito aparentemente com três conjuntos cromos-

sômicos destituídos de nucléolos, onde dois 

parecem estar sofrendo desintegração.

conjuntos
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FIGURA 18 
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O fenômeno da fusão celular sem fusão nuclear foi observa

do desde as fases iniciais da prÕfase I ate a telÕfase I (Figura 19). Não 

foram encontradas células fundidas em meiose II. O numero de células en

volvidas no processo de fusão variou de 2 a 11, formando verdadeiros sin-

cícios. Em alguns casos, a fusão se deu através de pontes citoplasmáticas 

(Figura 19F). Em cada sincício todos os lotes cromossômicos se encontra

vam na mesma fase de divisão e apresentavam número de cromossomos normal. 

Somente em um caso foi observada fusão de dois microsporÕcitos em diacine

se, que portavam três discretos conjuntos de cromossomos em metáfase I (Fi 

gura 19F). Neste caso, os cromossomos em metáfase estavam separados, sen

do que dois grupos apresentavam 20 univalentes e o outro grupo 40 univaleE_ 

tes. Em todos os sincícios observados, cada conjunto de cromossomos man

tinha-se individualizado, organizando-se em um fuso durante a divisão (Fi

gura 19C, D e E). A freqüência de fusão celular foi baixa, estando por 

volta de 1,0 a 3,0% por antera analisada. 

Embora a ocorrencia de fusão celular só tenha sido obser

vada durante a meiose 1, não quer dizer que não tenha persistido durante 

a meiose II, principalmente no caso de fusio celular sem fusão nuclear, 

pois sincícios em telofase I foram freqüentemente observados. A existên

cia da continuidade destes fenômenos e sugerida pela presença de micrÕspo

ros anormais. A Figura 20 mostra alguns aspectos sobre a formação de mi

crosporos nesta planta. Microsporos enormes com um ou dois núcleos de mes 

mo tamanho ou não e microsporos com dois ou mais nucléolos mostram que a 

divisão m�iotica nao foi totalmente normal, devendo inclusive, ter havido 

fusão nuclear nas fases finais da meiose. Estes micrÕsporos anormais 
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Figura 19. MicrosporÕcitos da linhagem LD-1741 apresentando fusão celular. 

A) 

B) 

C) 

D) 

E) 

F) 

Fusão de microsporocitos em paquÍteno. 

Fusão de microsporéicitos em diacinese. 

Fusão de microsporéicitos em metáfase I.

Fusão de microsporéicitos em anafase I. 

Fusão de microsporéicitos em telofase I.

Note-se a presença de pontes citoplasmáticas. 

Fusão de dois microsporéicitos em diacinese, apresentando 

três lotes de cromossomos em metáfase, estando tais cro-

mossamos na forma de univalentes. Um destes lotes apresen

ta 40 univalentes. 
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FIGURA 19 



Figura 20. Microsporos da linhagem LD-1741. 

A) Conjunto de micrÕsporos mostrando irregularidades em
nho, número e forma de núcleo, número de nucléolos e
ração em relação aos normais.

88 

tarna
colo-

B e C) Conjunto de micrÕsporos anormais, provavelmente resul
tante da divisão de um único sincício. Em c observa-se 
um micrÕsporo sem nucléolo 
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apareciam sempre em grupos, sugerindo serem produto final da meiose de um 

Único sincício. O número de micrÕsporos nestes casos, obviamente, era su

perior a quatro, número esperado em meiose normal. Estes micrósporos anor 

mais coravam-se mais fracamente que aqueles supostos normais oriundos de 

células que não sofreram fusão celular. 

4.4.4. Assincronia na meiose 

Na preparaçao dos microsporócitos utilizou-se apenas uma 

antera por lâmina. Dentro de uma antera e comum encontrar-se todos os 

microsporócitos em uma Única fase da meiose. Entretanto, em alguns casos 

mais que uma fase da meiose pode ser observada entre os microsporócitos de 

uma antera. Isto e denominado de assincronia na meiose. Durante as ana

lises citológicas observou-se que algumas plantas de algumas linhagens mos 

traram meiose assincrônica. Os dados de assincronia são apresentados na 

Tabela 24, onde se observa que houve maior assincronia entre as linhagens 

de baixa capacidade de combinação. 

4.5. Cromossomos B 

Durante a analise citológica observou-se que a linhagem 

LF-1350 e a linhagem LD-1715 apresentaram cromossomos B (Figura 21). Ambas 

as linhagens são de alta capacidade de combinação. Na LF-1350, dentre as 

dez plantas analisadas, oito apresentaram cromossomos B (Tabela 25) e na 

LD-1715 somente quatro plantas apresentaram estes cromossomos acessórios 

(Tabela 25). Na planta n9 1 0  da LF-1715 encontraram-se oito cromossomosB. 



Figura 21. Microsporocitos com cromossomos B 

90 

A) Diacinese na linhagem LD-1715 com 10 bivalentes e 2 cro
mossomos B associados.

B) Diacinese na linhagem LD-1715 com 10 bivalentes e 3 cro
mossomos B associados.

C_) Diacinese na linhagem LF-1350 com 10 bivalentes e 5 era-
mossamos B associados. 

D) Diacinese na linhagem LD-1715 com 10 bivalentes e 8 cro-
mossamos B associados.
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Os resultados apresentados na Tabela 25 sugerem que a freqüência de quias

mas não foi afetada pela presença destes cromossomos. 

4. 6. Analise da freqüência de quiasmas em genótipos com diferentes graus

de heterozigose plantados em diferentes anos agrícolas 

Como se observaram diferenças entre as linhagens Flint e 

Dentado selecionadas para alta e baixa capacidade de combinação com rela

ção à amplitude de variação na freqüência de quiasmas entre e dentro de 

plantas, achou-se conveniente testar se esta variaçao seria causada por in 

fluência ambiental ou por segregação gênica. Sem dúvida, o ideal seria 

usar as mesmas linhagens S7 utilizadas para correlacionar freqüência de 

quiasmas com capacidade de combinação. Entretanto, um experimento deste 

tipo demandaria mais alguns anos de trabalho para a obtenção do material. 

Como dispúnhamos do material de um experimento previamente planejado, no 

qual as linhagens S4 utilizadas tinham a mesma origem das linhagens S1 aqui 

analisadas, decidiu-se usar este material já coletado. Para os objetivos 

propostos, analisaram-se seis linhagens (três Dentado e tres Flint), plan

tadas em três anos agrícolas. Os resultados foram comparados com quatro 

grupos de genótipos que diferiam entre si e das linhagens no grau de he

terozigose e que, no caso, serviram como testemunhas. 

Os resultados obtidos das comparaçoes entre estes diferen

tes grupos genotÍpicos são apresentados na Tabela 9, que mostra a freqüên

cia total de quiasmas e os coeficientes de variação entre e dentro de plaE_ 

tas. 
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A analise da variância (Tabela 10) mostrou que existem di

ferenças significativas (P < 0,01) na freqüência de quiasmas entre os tra

tamentos do grupo 1 (híbridos duplos) ,  do grupo 2 (híbridos simples), do 

grupo 3 (híbridos "top-crosses") e do grupo 6 (linhagens Dentado). Dentro 

do grupo 4 (compostos) e do grupo 5 (linhagens Flint) não houve diferença 

entre os tratamentos. Quando se avaliou a interação "época x tratamento/ 

grupo" os resultados foram muito interessantes. Somente os tratamentos do 

grupo 5 (linhagens Flint) mostraram interação com 
-

a epoca de 

(P < 0,01). Nos demais grupos nenhuma interação foi observada. 

Como no grupo 5 houve interação, as três linhagens 

plantio 

deste 

grupo foram analisadas separadamente em analises de variâncias individuais 

a fim de se detectar quais tratamentos interagiram com as épocas de plan-

tio. A analise de variância para a linhagem LF-1559 (Tabela 11) mostrou 

diferença significativa (P < 0,01) entre as três épocas de plantio, sendo 

que somente para a época III houve incremento na freqüência de quiasmas. 

Para a linhagem LF-1584 nenhuma época favoreceu o aumento na freqüência de 

quiasmas (Tabela 12). Contudo, para a linhagem LF-1562 (Tabela 13) dife

rença significativa (P < 0,01) foi encontrada entre a época I e a época III, 

sendo que na época III houve maior freqüência de quiasmas, da mesma forma 

que na linhagem LF-1559. 

Embora nao tenha havido diferença significativa na freqüêE_ 

eia de quiasmas entre as três épocas de plantio para os genótipos hetero

zigóticos, o mesmo não foi observado com relação a variaçao na freqüência 

de quiasmas entre plantas. A Tabela 9 mostra que o coeficiente de varia

ção entre �lantas foi muito variável para as tres epocas de plantio, tanto 
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para os genótipos homozigóticos quanto para os heterozigÕticos. Em se tra

tando da variação na freqüência de quiasmas entre c�lulas dentro de plan

tas, a situação foi um pouco diferente. Os coeficientes de variação den

tro (Tabela 9) mostram que não houve grande variaçao para cada genótipo 

entre cada epoca de plantio. A análise da variância das variâncias (Tabe

la 14) revelou que somente os tratamentos do grupo 4 (P < 0,05), grupo 5

e grupo 6 (P < 0,01) diferiram entre s1. Contudo, quando se avaliou a 

interação "êpoca x tratamento/grupo" observou-se que somente os tratamen

tos do grupo 5 mostraram diferença significativa na estabilidade para fre

quencia de quiasmas (P < 0,05). Observando-se a Tabela 9, pode-se verifi

car que esta interação deve ter sido causada pela linhagem LF-1559 que mos 

trou grande variabilidade para freqüência de quiasmas entre as tres epo-

cas de plantio, demonstrando maior susceptibilidade às influências ambien

tais. 
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5. DISCUSSÃO

5.1. Freqüência de quiasmas em linhagens 

5.1.1. Freqüência de quiasmas por microsporócito 

A diferença na freqüência de quiasmas entre linhagens de 

mesma origem, como foi observado tanto entre as 25 linhagens Flint origin� 

das do Composto Flint-PB, quanto entre as 15 linhagens Dentado originadas 

do Composto Dentado-PB (Tabela 3) pode ser explicada com base no tipo de 

herança para freqüência de quiasmas. O controle genêtico da freqüência <le 

quiasmas, estudado em algumas espêcies animais e vegetais, tem se mostrado 

operar de acordo com um modelo de herança poligênica (REES & THOMPSON, 

1958; CHINICCI, 197la,b; DAYAL, 1977b; PAGLIARINI, 1980; LEIN & LELLEY, 

1987). 

Considerando-se a freqüência de quiasmas um caráter poligê

nico, torna-se fácil entender que linhagens extraídas de uma mesma popula

ção, quando submetidas a alguns ciclos de autofecundação, possam apresen-

tar diferentes freqüências de quiasmas. Variações, inclusive drásticas, 
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na freqüência de quiasmas entre linhagens de mesma origem tem sido obser-

vadas em centeio (LAMM, 1936; MUNTZING & AKDIK, 1948; REES & THOMPSON, 

1955), Lolium perenne (KARP & JONES, 1982), rabanete (DAYAL, 1977a) e mi

lho (ZECEVIC, 1960, 1962; VILLAMIZAR, 1976; PAGLIARINI, 1980, 1983; PA

GLIARINI et ali1:, 1986a). No presente estudo, apesar das linhagens esta

rem com sete ciclos de autofecundação, a diferença na freqüência de quia� 

mas entre as linhagens de mesma origem foi de 16,12 na LF-1092 a 19,89 na 

LF-1345 para as linhagens Flint extraídas do Composto Flint-PB e de 16,78 

na LD-1741 a 19,70 na LD-1808 para as linhagens Dentado extraídas do Com-

posto Dentado-PB. Variações muito mais drásticas em linhagens de milho 

extraídas de uma mesma população jã foram observadas por VILLAMIZAR (1976) 

e PAGLIARINI (1983). As linhagens Flint e Dentado aqui em estudo foram 

selecionadas de um lote de 264 linhagens S 4 do Composto Flint-PB e 364 li

nhagens S4 do Composto Dentado-PB, respectivamente. Dentre os 628 híbri

dos "top-cresses" foram selecionadas 50 linhagens Flint e 50 linhagens DeE_ 

tado. E provável que nesta seleção de linhagens, aquelas que foram des

cartadas por nao possuírem características agronômicas desejáveis, possuí� 

sem também baixa freqüência de quiasmas, pois em estudos preliminares em 

linhagens de milho (PAGLIARINI, 1983 e PAGLIARINI et alii, 1986a) verifi

cou-se que linhagens com baixa capacidade de combinação tendem a mostrar 

menor freqüência de quiasmas. Assim, esta seleção pode ter contribuído p� 

ra a eliminação de alguns genótipos que poderiam apresentar freqüências de 

quiasmas mais baixas que as aqui observadas. 



5.1.1.1. Correlação entre freqüência de quiasmas por 

microsporócito e capacidade de combinação 
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Inúmeros trabalhos tem sido desenvolvidos em diferentes ea

pecies vegetais na tentativa de correlacionar freqüência de quiasmas com 

parâmetros populacionais como longevidade (REES & AHMAD, 1963; SUN & REES, 

1964; CROWLEY, 1969), adaptabilidade varietal (DAS & JAIN, 1972; FAYAD et

alii, 1984) e caracteres de produtividade (MUNTZING & AKDIK, 

et alii, 1973; TEHRANI & WRICKE, 1977; SRIVASTAVA & BALYAN, 

1948; HILLEL 

1977; SRIVAS 

TAVA, 1980a,b, 1981). Segundo estes autores observou-se: 1) correlação n� 

gativa entre freqüência de quiasmas e longevidade; 2) correlação positiva 

entre adaptabilidade varietal e freqüência de quiasmas; 3) correlação po

sitiva de quiasmas e grande parte dos caracteres agronômicos avaliados. No 

entanto, correlação entre freqüência de quiasmas e capacidade de combina-

çao parece ter sido avaliada, ate o momento, somente em milho (PAGLIARI 

NI, 1983; PAGLIARINI et alii, 1986a). Em ambos os trabalhos observou - se 

que as linhagens com baixa capacidade de combinação mostraram tendência em 

apresentar menor freqüência de quiasrnas que as linhagens com alta capacid..'.: 

de de combinação. Nesta pesquisa, conforme demonstrou a Tabela 3, também 

houve diferença significativa entre as linhagens de baixa e alta capaci-

dade de combinação, sendo que tanto para as linhagens FLint, quanto para 

as linhagens Dentado, as linhagens com baixa capacidade de combinação mos

traram menor freqüência de quiasmas comprovando, mais uma vez, os resulta 

dos preliminarmente obtidos. 
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Frente a repetibilidade dos resultados apresentados acima, 

surge uma indagação: - Qual sera a relação entre freqüência de quiasmas 

e capacidade de combinação? Pode-se tentar responder a esta indagação em 

termos de promoção de variabilidade genética. Os quiasmas são considera

dos a expressão citológica da permuta genética. Logo, baixa freqüência de 

quiasmas mostraria que um número menor de eventos de recombinação ocorreu 

e menor quantidade de variabilidade genética foi liberada. Correlação po-

sitiva entre freqüência de quiasmas e adaptabilidade varietal foi encon-

trada em trigo (DAS & JAIN, 1972) e em Vic·z'.a faba (FAYED et az.ii, 1984). 

Em ambos os casos sugeriu-se que a ocorrência de um grande número de even

tos de permuta genética liberaria maior variaçao através da recombinação 

de genes intimamente ligados, alguns dos quais poderiam mostrar maior grau 

de adaptação sob mudanças ambientais. Sugestões semelhantes· foram dadas 

por SRIVASTAVA & BALYAN (1977), SRIVASTAVA (1980a, 1981) ao analisarem li

nhagens e híbridos de feijão e milheto. Considerou-se que a heterose ob

servada para caracteres quantitativos nos híbridos foi devida a heterose 

também observada para freqüência de quiasmas, onde um aumento de variabi

lidade genética ocorreu. Frente as correlações positivas entre freqüência 

de quiasmas e caracteres agronômicos importantes, SRIVASTAVA (1981) sugere 

que a freqüência de quiasmas serviria como um dos Índices de seleção para 

melhorar a eficiência de seleção simultânea para genótipos altamente pro

dutivos no campo. 

No caso em estudo, ha, contudo, que se considerar que as 

,, . 
-

linhagens analisadas possuiam sete ciclos de autofecundaçao. Assim, pro-

vavelmente, deveriam apresentar alto grau de homozigose e a recombinação 
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entre cromossomos hoirologos poderia, entao, não ser efetiva na produção de 

variabilidade genética. Os rnelhoristas acreditam que as linhagens que 

mostram melhor capacidade de combinação são aquelas que possuem maior grau 

de homozigose. Dentre deste contexto, nao somente a recombinação seria 

ineficaz, corno também seria indesejável. Obviamente, outros fatores es

tão envolvidos na capacidade de combinação, Um deles parece ser a pre-

sença de cromossomos univalentes que sera discutida mais adian-

te. 

5.1.1.2. Variação na freqüência de quiasmas 

Os resultados aqui obtidos para a variaçao na freqüência de 

quiasmas entre plantas não concordam com os jã encontrados em milho, PA-

GLIARINI (1983) e PAGLIARINI et alii (1986a) observam que as linha-

gens com baixa capacidade de combinação mostravam tendência em apresen

tar maior variação na freqüência de quiasmas entre plantas. As linha

gens Flint com alta e baixa capacidade de combinação apresentaram mais 

ou menos o mesmo comportamento (Figura 1) para a variação na fre-

qüência de quiasrnas entre plantas, enquanto que as linhagens Denta 

do com alta capacidade de combinação parecem ter mostrado maior esta-

bilidade para este caráter que as de baixa capacidade de combina 

çao. 

Variações na freqüência de quiasmas entre plantas dentro de 

linhagens deiresrna origem jã foram descritas em outras espécies (REES &

THOMPSON, 1956; PANTULU & MANGA, 1972; DAYAL, 1977a; PAGLIARINI, 1980, 
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1983; PAGLIARINI et alii, 1986a; LEIN & LELLEY, 1987). REES & THOMPSON 

(1956) consideraram que esta variação na freqüência de quiasmas entre pla� 

tas dentro de linhagens, cujos genótipos individuais sao supostos serem 

semelhantes ao do grupo, é devida a diferenças nao herdáveis. Sugeriram 

que estas di ferenças surgem através de variações nas condições ambientais 

sob as quais as plantas crescem. Entretanto, tem-se observado (PAGLIARINI, 

1980, 1983; PAGLIARINI et alii, 1986a) que linhagens de milho de mesma or1 

gem, cultivadas sob as mesmas condições ambientais, mostraram variaçoes 

na estabilidade para freqüência de quiasmas entre plantas, sugerindo que 

outros fatores pudessem estar envolvidos. 

Frente a estes resultados, resolveu-se estudar melhor este 

problema da variaçao na freqüência de quiasmas entre plantas. Para tal, 

comparou-se a freqüência de qu1asmas em cinco grupos genotípicos que dife

riam entre si no grau de heterozigose, plantados em três epocas. O objeti

vo fundamental era verificar se as condições ambientais exercem alguma 1n-

fluência sobre a freqüência de quiasmas e sobre a variação na freqüência 

de quiasmas entre e dentro de plantas e se genótipos com diferentes níveis 

de heterozigose podem ser diferentemente afetados. 

Os resultados obtidos nestas analises (Tabela 10), mostra

ram que somente duas linhagens Flint, LF-1559 (Tabela 11) e LF-1562 (Tabe

la 13), mostraram interaçao com a época de plantio para freqüência de quia� 

mas. Os demais genótipos não mostraram variação significativa na freqüên

cia de quiasmas em virtude da epoca de plantio. Estes resultados mostram 

que algumas linhagens apresentam um genótipo para freqüência de quiasmas 

susceptÍvel a mudanças ambientais, enquanto outras linhagens e os genóti

pos heterozigoticos parecem não mostrar susceptibilidade alguma, pelo 
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menos nas condições testadas, que nao foram muito contrastantes. Estabili

dade na freqüência de quiasmas em híbridos simples de milho, cultivados em 

diferentes épocas e locais, foi descrita por PAGLIARINI & AGUIAR-PERECIN 

(1983). 

Embora as análises tenham demonstrado interação da freqüên

cia de quiasmas com época de plantio somente para duas linhagens, o mesmo 

nao ocorreu com a variaçao na freqüência de quiasmas entre plantas. O coe

ficiente de variação entre plantas (Tabela 9) mostrou que houve grande va

riaçao para estabilidade na freqüência de quiasmas para quase todos os ge-
'"--------- ,_ -

nótipos analisados, fossem eles homozigóticos ou heterozigóticos. Naliter� 

tura sempre tem sido descri to que os genótipos heterozigóticos mostram maior 

estabilidade para freqüência de quiasmas que os homozigóticos (REES 

THOMPSON, 1956; PANTULU & MANGA, 1972; DAYAL, 1977a; PAGLIARINI, 

& 

1980; 

PAGLIARINI et alii, 1986b; LEIN & LELLEY, 1987). Estes resultados sempre 

foram obtidos analisando-se apenas uma epoca de plantio. No presente est:;: 

do, quando foram comparados os resultados de três épocas de plantio, veri

ficou-se que a freqüência de quiasmas entre plantas pode variar enormemen

te tanto nos genótipos homozigóticos quanto nos heterozigóticos, frente às 

condições ambientais. 

Com relação a variaçao na freqüência de quiasmas entre ce

lulas dentro de plantas, observou-se que nao houve diferença entre os gru

pos de alta e baixa capacidade de combinação (Tabela 4), mostrando que es

te caráter não estâ associado com capacidade de combinação. Entretanto, as 

linhagens Flint com baixa capacidade de combinação mostraram diferenças 

entre si (P < 0,01). Diferenças para estabilidade na freqüência de 
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quiasmas entre células dentro de plantas, em linhagens de mesma origem, 

foram descritas por REES & THOMPSON (1955), VILLAMIZAR (1976) e PAGLIARINI 

(1980). REES & THOMPSON (1956) consideraram que a variabilidade na fre-

quência de quiasmas entre células de uma mesma planta de determinadas li

nhagens seria devida a diferenças citoplasmáticas entre células. Neste as 

pecto, esta variabilidade poderia ser diferente entre as linhagens, de mo

do que diferentes genótipos poderiam apresentar diferentes graus de esta

bilidade. Por outro lado, VILLAMIZAR (1976) observou que as linhagens que 

mostravam instabilidade na freqüência de quiasmas, apresentavam também mei� 

se assincrônica. Admitiu que a instabilidade na formação de quiasmas de

veria ser uma consequencia da assincronia, pois a contagem do número de 

quiasmas poderia ser feita em diacineses cujos bivalentes estariam apre

sentando diferentes graus de terminalização. No entanto,PAGLIARINI (1980)

observou que uma linhagem com meiose assincrônica se mostrou estável na 

formação de quiasmas, enquanto outras linhagens com meiose sincrônica mos

traram instabilidade neste caráter. No presente estudo, as Figuras 1 e 2 

e a Tabela 24 mostram que não houve associação entre sincronia na meiose e 

estabilidade para freqüência de quiasmas dentro de plantas. Isto leva a 

sugerir que os fatores que condicionam instabilidade na formação de quias

mas sao independentes dos que causam assincronia. 

O estudo da estabilidade da freqüência de quiasmas dentro 

de plantas é bastante interessante. ZARCHI et aZii (1972) consideraram 

que a instabilidade na freqüência de quiasmas teria implicações evolutivas, 

pois uma planta com baixa variância formaria gametas com um grau uniforme 

de recombinação, enquanto que uma planta com alta variância formaria al-

guns gametas com pouca recombinação e outros com altos eventos de 
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recombinação. Esta diferença entre os dois tipos de gametas poderia ter 

valor adaptativo. 

Frente a este possível valor adaptativo e considerando que 

as causas da instabilidade da freqüência de quiasrnas sao ainda desconheci

das, este caráter foi também melhor avaliado no experimento onde se utili

zou os cinco grupos genotípicos que diferiam no grau de heterozigose, pla� 

tados em três anos agrícolas. Os resultados obtidos mostraram que somente 

as linhagens Flint (grupo 5), exatamente aquelas que mostraram interação e� 

tre freqüência de quiasmas e época de plantio, apresentaram interação en

tre estabilidade para freqüência de quiasmas dentro de plantas e época de 

plantio (P < 0,05). Quando se analisa a Tabela 9, pode-se verificar que 

esta interação deve ter sido causada pela linhagem LF-1559, que mostrou 

maior estabilidade para formação de quiasmas na época III. 

Diante de tais resultados, observa-se que, exceto a linha

gem LF-1559, os demais genótipos, fossem eles homozigóticos ou heterozigó

ticos, demonstraram estabilidade na formação de quiasmas em qualquer uma 

das épocas de plantio. Ha, contudo, que se considerar que as condições 

climáticas não foram muito contrastantes entre as três épocas de plantio 

(Tabela 2). Tais contrastes climáticos, talvez não tenham tido magnitude 

suficiente para melhor discriminar a estabilidade dos genótipos frente a 

mudanças ambientais. 
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5.1.2. Freqüência de qu1asmas intersticiais 

Quando se considera a permuta genética como uma fonte de va 

riabilidade, tem-se que admitir que a quantidade de recombinação promovida 

por este evento depende nao somente da freqüência do mesmo, mas também do 

local onde a permuta ocorre. Dentro deste contexto, no presente estudo a

valiou-se a freqüência de quiasmas intersticiais com o objetivo de averi

guar se as linhagens com alta capacidade de combinação diferiam das linha

gens de baixa capacidade de combinação, baseando-se em duas hipóteses: 1) 

as linhagens com alta capacidade de combinação poderiam apresentar maior 

freqüência de quiasmas intersticiais como fonte de maior variabilidade ge

nética; 2) as linhagens com alta capacidade de combinação poderiam apre

sentar menor freqüência de quiasmas intersticiais como forma de manter em 

equilíbrio de ligação blocos gênicos que poderiam conferir aumento na cap� 

cidade de combinação. 

Os resultados obtidos nao mostraram consistência a favor de 

nenhuma das hipóteses acima. Apesar de ter havido diferença significati

va entre as linhagens de alta e baixa capacidade de combinação (P < 0,01,

Tabela 5), tanto para as linhagens Dentado quanto para as Flint, os resul

tados foram contraditórios. No grupo Flint, as linhagens com baixa capa

cidade de combinação mostraram menor freqüência de quiasmas intersticiais, 

enquanto que no grupo Dentado, as linhagens com alta capacidade de combi

nação foram as que mostraram menor freqüência de quiasmas intersticiais. 

Correlação entre freqüência de quiasmas intersticiais e ca

pacidade de combinação parece nao ter sido testada, até o momento, em ne

nhuma espécie. No entanto, estudos realizados em algumas espécies têm 
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demonstrado alguns resultados interessantes quando a freqüência de qu1as

mas intersticiais foi correlacionada com alguns caracteres agronômicos. Em 

duas espécies de trigo, uma autogama (Triticum longissirmun) e outra alÕga-

ma (T. speltoides), HILLEL et a'lii (1973), demonstraram que dos 36 ca-

racteres analisados, somente alguns mostraram correlação com a freqüência 

de quiasma total. Contudo, quando se tomou somente a quantidade de quias

mas intersticiais como base para os cálculos, correlação significativa foi 

observada em 40% dos caracteres investigados. Em centeio (TEHRANI &

WRICKE, 1977), verificou-se também correlação positiva entre freqüência de 

quiasmas intersticiais e tres caracteres agronômicos importantes. SRIVAS

TAVA (1980a), observou que em feijão (Phaseolus vulgaris L.), os híbridos 

sempre apresentaram maior freqüência de quiasmas intersticiais que as li-

nhagens. Esta heterose para freqüência de quiasmas intersticiais esteve 

correlacionada com heterose para alguns dos caracteres agronômicos avalia

dos. O autor considerou que o aumento na freqüência de quiasmas intersti

ciais e importante para combinar segmentos gênicos de cromossomos homólo

gos levando a recombinação gênica efetiva e promovemo variabilidade na 

população. 

Os valores de coeficiente de variaçao entre plantas para 

qu1asmas intersticiais (Figuras 4 e 5), sempre muito elevados, devem ser 

decorrentes pelo menos em parte, da contagem de quiasmas com diferentes 

graus de terminalização entre plantas. O tema "terminalização de quias-

mas" tem sido amplamente discutido na literatura e resultados controverti-

dos tem sido encontrados. Evidências experimentais utilizando técnicas 

que permitem estudar o movimento dos quiasmas têm sido acumuladas contra a 
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ocorrência de terntlnalização em alguns organismos (TEASE & J0NES, 1978; 

LOIDL, 1979; KANDA & KAT0, 1980; MAUDLIN & EVANS, 1980; IMAI & MORIWAKI, 

1982). Em outros organismos, entretanto, estudos têm levado à conclusão 

de que hã terminalização de quiasmas (REES, 1955; VILLARDI, 1984). 

Em se tratando de milho, a terminalização ja foi descrita 

em duas ocasiões (MAGUIRE, 1978, 1979). Durante as análises, procurou-se 

sempre uma padronização de microsporõcitos em termos de tamanho do bivaleE_ 

te para evitar que erros causados por se estar avaliando bivalentes com <li 

ferentes graus de terminalização de quiasmas fossem cometidos. Todavia, 

obviamente, não se pode afirmar que todos os bivalentes analisados pos

suíam exatamente o mesmo grau de condensação cromossômica e terminalização 

de quiasmas. Assim, pelo menos uma parte da variaçao observada na freqüêE_ 

eia de quiasmas intersticiais entre plantas pode ser devida a este fator. 

Como a variaçao na freqüência de quiasmas intersticiais en

tre plantas chegou a níveis muito elevados em algumas linhagens, conside

rando-se que houve tentativa de se eliminar ao máximo os erros decorrentes 

da análise de bivalentes com diferentes graus de terminalização, e admissi_ 

vel considerar que grande parte desta variação seja intrínseca do próprio genó

tipo, como parece ocorrer para a freqüência de quiasmas por microsporoci to. 

Não parece ter havido associaçao entre capacidade de combi-

naçao e variação na freqüência de quiasmas intersticiais entre plantas, 

pois o comportamento do grupo Flint foi diferente do grupo Dentado. Dentre 

as linhagens Flint, aquelas com alta capacidade de combinação mostraram 

maior estabilidade na freqüência de quiasmas intersticiais entre plantas 
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(Figura 4). Comportamento inverso foi observado entre as linhagens do gr� 

po Dentado (Figura 5). 

Com relação a variaçao na freqüência de quiasmas intersti

ciais dentro de plantas, a analise da variância das variâncias (Tabela 6) 

mostrou diferença significativa (P < 0,01) somente entre as linhagens Den

tado com alta capacidade de combinação. Não houve diferença entre os gru

pos de alta e baixa capacidade de combinação, sugerindo que a variaçao na 

freqüência de quiasmas intersticiais dentro de plantas nao mostra 

lação alguma com capacidade de combinação. 

5.1.3. Freqüência de quiasmas terminais 

corre-

Quando se considera a freqüência de quiasmas como um indi

cador do grau de recombinação, medidas separadas devem ser feitas para o 

número total de quiasmas e para o número de quiasmas terminais. Segundo 

SYBENGA (1972), quando os quiasmas sao estritamente terminais, o organis

mo, apesar da alta freqüência de quiasmas, está efetivamente livre de re

combinação. Isto tem uma consequencia genética marcante, pois certas re-

gioes cromossômicas que contêm genes que conferem certo valor adaptativo 

são mantidas em equi librio de ligação. Para ZARCHI et a Ui (1972) e HILLEL 

et alii (1973), os quiasmas terminais teriam apenas a função física de ma� 

ter o bivalente para assegurar a ocorrência de perfeita segregaçao de cro

mossomos homólogos. 

Dentro do contexto acima, procurou-se neste trabalho, ave

riguar a existência de diferença para a freqüência de quiasmas terminais 

entre as linhagens de alta e baixa capacidade de combinação. A análise da 
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as linhagens de alta e baixa capacidade de combinação tanto para o 
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entre 

grupo 

Flint quanto para o Dentado, para este caráter. Isto mostra que a freqüê� 

eia de quiasmas terminais ê um caráter que nao parece estar 

com a capacidade de combinação das linhagens. 

relacionado 

Quando se avalia a freqüência de quiasmas terminais, algu

mas considerações devem ser feitas sobre este assunto. Ocorre que atê há 

algum tempo os quiasmas terminais ou associaçoes terminais eram considera

das como quiasmas originalmente terminais ou quiasmas terminais resultan-

tes do processo de terminalização. No primeiro caso, como cita 

(1972), o organismo estaria efetivamente livre de recombinação 

SYBENGA 

cromosso-

mica, enquanto que no segundo caso, nao. O conhecimento do processo de 

terminalização de quiasmas em um organismo, sem dúvida alguma, ê de funda

mental importância para se fazer inferências sobre o grau de recombinação. 

Neste sentido, em milho, a terminalização de quiasmas já foi demonstrada 

ocorrer (MAGUIRE, 1978, 1979). Assim, quando se avalia a freqüência de 

quiasmas terminais, ê muito provável que se esteja avaliando alguns poucos 

quiasmas realmente terminais em origem, enquanto outros sao resultantes do 

processo de terminalizaçio. 

Uma outra consideração ainda deve ser feita dentro deste 

assunto. Trata-se das associações terminais aquiasmáticas jã observadas 

em camundongos (U1Al & MORIWAKI, 1982), centeio (CERMENO et azi-z:
., 

1984) e 

Cryptobotlz1?1rn c!l:iysophorus (JOHN & KING, 1985). Em milho, a natureza dos 

quiasmas originalmente terminais parece ainda não ter sido estudada. Tal 

estudo poderia mostrar alguns aspectos interessantes, principalmente para 
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elucidar um tipo comum de configuração de bivalente, característico em al-

guns genótipos, onde os dois cromossomos homólogos permanecem associados 

de forma paralela atê o final da diacinese, sem se tocar em ponto algum, 

ou seja, sem que nenhum quiasma característico seja observado. Nestes ca-

sos, sempre tem se considerado a existência de dois qu1asmas terminais, 

pois alguma força deve estar mantendo a estrutura do bivalente, caso con

trário, seria desfeita. 

Tanto para as linhagens Dentado quanto para as linhagens 

Flint nao parece ter havido correlação entre a var1açao na freqüência de 

quiasmas terminais entre plantas e a capacidade de combinação, pois as li

nhagens com alta e baixa capacidade de combinação comportaram-se de forma 

semelhante. 

Não se observou diferença significativa na var1açao da fre

quenc1a de quiasmas terminais dentro de plantas entre os grupos de alta e 

baixa capacidade de combinação, sugerindo que estes dois caracteres nao 

estao associados. 

5.1.4. Correlação entre freqüência de quiasmas intersticiais e fre 

qüência de quiasmas terminais 

O teste de correlação aplicado célula a célula para todas 

as linhagens e testadores analisados neste experimento mostrou que a fre

quenc1a de quiasmas terminais estã negativamente correlacionada com a fre

quencia de quiasmas intersticiais. 

Alguns dados da literatura discutem o problema da correla-

çao entre a freqüência de quiasmas intersticiais e terminais. Trabalhos 



1 OY 

desenvolvidos em trigo (ZARCHI et alii� 1972) e em Cepaea (PRICE, 1974, 

1975; PRICE & McBRIDE, 1981) tem demonstrado atraves de testes de correla

çao que, na maioria das populações, a freqüência de quiasmas terminais não 

esteve correlacionada com a freqüência de quiasmas intersticiais. Resul-

tados idênticos foram descritos em Phyllodactylus marmoratus (KING & 

HAYMAN, 1978). A partir destes dados os autores sugeriram que a freqüên

cia de quiasmas terminais teria um controle genético independente da fre-

qüência de quiasmas intersticiais. Controle genético independente para 

freqüência total de quiasmas e freqüência de quiasmas intersticiais também 

foi descrito em centeio (JONES, 1967; LEIN & LELLEY, 1987) e em 

perenne (KARP & JONES, 1983). 

Lolium 

Em milho, entretanto, os resultados obtidos mostram que e

xiste correlação entre freqüência de quiasmas terminais e freqüência de 

quiasmas intersticiais. Mais especificamente, à medida que aumenta a fre-

qüência de quiasrnas terminais, reduz a freqüência de quiasrnas intersti-

ciais. Esta correlação negativa entre estas duas características deve ser 

decorrente da terrninalização de quiasmas já demonstrada ocorrer em milho 

(MAGUIRE, 1978, 1979). Quiasmas intersticiais quando terminalizados, tor

nam-se terminais e isto parece explicar esta correlação negativa, mostran-

do que a freqüência de quiasmas terminais não é independente da 

eia de quiasmas intersticiais. Em Cepaea, onde a freqüência de 

freqüên

quiasmas 

intersticiais não esteve correlacionada com a freqüência de quiasmas ter

minais, por exemplo, têm sido obtidas evidências a favor da não terminali

zação de quiasmas (PRICE, 1974). 
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A freqüência de quiasmas intersticiais foi relativamentebai 

xa quando comparada com a freqüência de quiasmas terminais (Figura 8). Is-

to também deve ser uma decorrência da terminalização dos quiasmas, pois 

tais quiasmas foram avaliados na fase de diacinese. Nesta fase, é possi-

vel que alguns quiasmas intersticiais tivessem Ja sofrido terminalização. 

A correlação entre freqüência total de quiasmas e freqüên

cia de quiasmas intersticiais foi avaliada em centeio. GIRALDEZ & LACADENA 

(1978) observaram que quando a freqüência de quiasmas decresce, os quias

mas estao localizados numa posição mais distal. LEIN & LELLEY (1987), en

tretanto, observaram que o aumento na freqüência media de quiasmas nao foi 

proporcional ao aumento na freqüência de quiasmas intercalares. A linhagem 

que apresentou a menor freqüência média de quiasmas mostrou a maior fre

quencia de quiasmas intersticiais, enquanto qu� uma linhagem com alta fre

quencia media de quiasmas exibiu quase que exclusivamente quiasrnas termi

nais. No caso em estudo, verificou-se que existe uma tendência da freqüê� 

eia de quiasmas intersticiais ser maior nas linhagens com alta freqüência 

de quiasmas por rnicrosporÕcito (r = 0,3756, P < 0,05). Contudo, pode-se ºE. 

servar que algumas linhagens com baixa freqüência de quiasrnas por rnicrosp� 

rócito mostraram alta frequência de quiasmas intersticiais. Isto talvez 

seja um mecanismo para assegurar a manutenção da estrutura do bivalente,i� 

pedindo a formação de univalentes. 

5.2. Freqüência de quiasrnas nos testadores 

Considerando-se que os quatro testadores analisados, ou se-

ja, dois sintéticos e dois híbridos simples, possuíam alto grau de 
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heterozigose, os resultados aqui obtidos concordam com os descritos na li

teratura para genótipos heterozigóticos e que jã foram apresentados neste 

trabalho. Os dois híbridos simples, certamente por apresentarem maior grau 

de heterozigose, mostraram maior freqüência de quiasmas e menor variaçao 

na freqüência de quiasmas entre e dentro de plantas que os sintéticos. 

Como nao dispomos ainda dos resultados dos "top-crosses" 

destes testadores com as linhagens analisadas, não podemos fazer considera

ção alguma sobre a influência da freqüência de quiasmas do testador sobre 

a sua eficácia em discriminar a capacidade de combinação da linhagem. 

5.3. Cromossomos univalentes 

5.3.1. Freqüência de quiasmas e ocorrência de univalentes 

A freqüência de plantas e células com cromossomos univalen

tes foi variável entre as linhagens (Tabela 16). Algumas linhagens foram 

totalmente destituídas de tais cromossomos, outras os apresentaram em bai-

xa freqüência, enquanto outras os apresentaram em alta freqüência. Este 

comportamento diferencial entre linhagens de mesma origem pode ser explic� 

do com base na segregaçao gênica para freqüência de quiasmas decorrente da 

endogamia. Considerando-se que a freqüência de quiasmas estaria sob con

trole poligênico, corno descrito anteriormente, torna-se fácil entender que 

linhagens extraídas de uma mesma população, quando submetidas a alguns ci

clos de autofecundação possam apresentar diferenças na freqüência de quia� 

mas. As linhagens que fixaram genes para alta freqüência de quiasmas nao 

apresentariam cromossomos univalentes, enquanto que aquelas que fixaram 
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genes para baixa freqüência de quiasmas apresentariam tais cromossomos. Es 

te comportamento diferencial com relação ã presença de univalentes em li

nhagens de mesma origem jã foi descrito em milho (VILLAMIZAR, 1976; PA

GLIARINI, 1980, 1983; PAGLIARINI et alii
1 

1986a). 

Pelo descrito acima, deduz-se que existe uma correlação ne

gativa entre freqiiência de quiasmas e freqüência de univalentes. No prese� 

te estudo, esta correlação foi observada (r = -0,7699 , P < 0,001 ) (Figura 

10). Observa-se que, ã medida que hã uma redução na freqüência de quias

mas, hã um aumento na freqüência de cromossomos univalentes. Esta corre

lação tambêm foi observada por VILLAMIZAR (1976), PAGLIARINI (1980, 1983)e 

PAGLIARINI et alii, (1986a). 

Quando se avaliou a possibilidade de associaçao entre fre

quencia de quiasmas intersticiais e freqüência de cromossomos univalentes, 

encontrou-se uma baixa correlação (r = -0,2428, ns) (Figura 11). Algu-

mas linhagens com alta freqüência de univalentes mostraram alta freqüência 

de quiasmas intersticiais, enquanto outras linhagens mostraram baixa fre

qüência de quiasmas intersticiais. Isto mostra que a freqüência de univa

lentes estâ correlacionada apenas com a freqüência de quiasmas por microsporÕc_i 

to. 

5.3.2 . Comportamento meiótico dos cromossomos univalentes 

Os cromossomos univalentes mostram correlação negativa com 

fertilidade (NÜNTZING & AKDIK, 1948 ; MORAES-FERNANDES, 1982; MORAES-FER

NANDES et alii, 1984; SMITH & MURPHY, 1986). Admite- se que esta correla

ção ocorre porque os cromossomos univalentes nao passam por disjunção re

gular na meiose. Como conseqüência, são formados micrÕsporos com um número 
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nao balanceado de cromossomos, resultando em aborto de pólen. Entretanto, 

o comportamento dos univalentes parece variar de espécie para espécie e 

dentro da mesma espécie, possivelmente devido a diferenças genéticas (para 

revisão, veja BAKER et alii, 1976 e KODURU & RAO, 1981). Partindo-se des-

tes princípios e da observação de que a freqüência de rnicronúcleos na te

lÓfase 1 foi bem inferior ã esperada com base nas anormalidades observadas 

nas fases anteriores (Tabelas 17, 18, 19 e 20), julgou-se necessário ava-

liar detalhadamente o comportamento dos cromossomos univalentes, pelo me

nos nas linhagens onde tais cromossomos foram mais abundantes. 

Conforme se observou na Figura 13, para as quatro linhagens 

analisadas, houve redução da freqüência de anormalidades na telÓfase 1. Is 

1 

to mostra que grande parte dos cromossomos univalentes que apresentaram as 

censao precoce ou retardatária foram incluídos nos núcleos telofãsicos. O 

comportamento dos cromossomos univalentes em milho tem sido estudado por 

diversos autores. Nestes estudos foram avaliados univalentes oriundos de 

estoques trissôrnicos, m onossômicos e de plantas homozigÕticas para 

assinapticos e dessinapticos. 

genes 

McCLINTOCK & HILL (1931) analisando um estoque trissômico 

para o cromossomo 10, verificaram que o univalente, quando presente, com-

portou-se de forma irregular e quase sempre não foi incluído no núcleo. 

Entretanto, EINSET (1943) analisando a transmissão de trissômicos com re-

lação ao tamanho do cromossomo, verificou que o univalente podia ser in

cluído ou ficar fora do núcleo. Observou ainda, que nos estoques trissô-

micos envolvendo cromossomos grandes, a maioria dos univalentes foi trans

mitida aos micrÓsporos. Contudo, os cronossor_,os pequenos e de tamanho r:iédio 
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foram mais frequentemente encontrados formando micronúcleos na telÓfase I 

e nao sendo incluídos nos micrÕsporos. No presente trabalho, ao se ava-

liar o comportamento dos univalentes, não se levou em consideração o tama

nho dos mesmos, uma vez que univalentes originados pela falta de formação 

de quiasmas em estoques diplÕides podem ocorrer para qualquer um dos pares 

de cromossomos. MAGUIRE (1977) observou que univalentes de trissômicos 

muitas vezes permaneceram na região da placa até muito tarde e outras ve

zes separavam-se equacionalmente. Uma planta monossômica para um cromos

somo pequeno foi avaliada por FISCHER & EINSET (1940). Em 50% dos casos, 

o univalente foi incluído no núcleo. Nos demais, formou micronÚcleo. Con

tudo, WEBER (1980) ao analisar estoques monossÔmicos para 8 dos 10 cromos

somos de milho, verificou que o univalente não foi incorporado em nenhuma 

das células. Por outro lado, univalentes de células dessinãpticas tendem 

a sofrer segregação cromatÍdica na anãfase I, enquanto que os univalentes 

de células assinápticas tendem a permanecer na regiao da placa pelo menos 

atê a anafase I tardia ou início da telÓfase e algumas vezes indefinidamen 

te, mostrando considerável descondensação (MAGUIRE, 1977). 

Em termos comparativos com estes trabalhos, o comportamento 

dos univalentes aqui estudados deveria ser semelhante ao descrito por MA

GUIRE (1977) para o mutante dessinãptico, pois neste tipo de mutante ocor

re pareamento cromossômico perfeito, podendo ocorrer "crossing-over", mas 

o quiasma terminaliza precocemente. O fenômeno é semelhante ao observado

neste trabalho, onde ocorre pareamento cromossômico, mas nao hã formação 

de quiasmas. Em ambos os casos, os univalentes são em número de dois para 

cada par de cromossomos envolvido e se formam na mesma época. Contudo, 

no presente trabalho, segregação cromatídica raramente foi observada. Os 
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univalentes mostraram ascensao precoce ou tardia, para os pólos, acompa-

nhada ou não por não-disjunção. O fenômeno da não-disjunção foi mais fre-

qÜente quando dois ou mais pares de cromossomos se encontravam na forma 

de univalentes. 

Pelo exposto, conclui-se que o comportamento dos cromosso

mos univalentes em milho, na primeira divisão, ê extremamente variâvel, p� 

recendo depender de uma série de fatores. 

Na segunda divisão, observou-se completa ausência de irreg� 

laridades e as têtrades foram, aparente mente, normais (Figura 13). Isto nos le 

va a sugerir du:1s hipóteses: 1) os micronÚcleos seriam reincorporados ao ITBcro

nÚcleo dur;mte ,:1 segunda divisão; 2) os micronÚcleos passariam por um pro-

cesso de desintegração, degenerando-se. No primeiro caso, se a disjunção 

cromossômica na primeira divisão foi regular, os micrósporos formados se-

rao normais. No segundo caso, quer a disjunção cromossômica na primeira 

divisão tenha sido normal ou nao, os micrósporos formados serão aneuplói

des pela desintegração de cromossomos. Estas duas hipóteses nao foram tes 

tadas neste trabalho, pois envolveria novos experimentos onde deveria ser 

verificada a fertilidade do pólen e o número de cromossomos em sementes 

originadas de pais portadores de alta freqüência de cromossomos univalen

tes. Pretende-se, em experimentos futuros, averiguar qual dessas hipóte-

ses ê a correta. Convêm adiantar que os resultados da literatura sao con-

tradi tórios. FISCHER & EINSET (1940) ao analisar uma planta 
-

. monossomi-

ca verificaram que 74% dos univalentes, aparentemente, foram reincorpora

dos no fuso durante a segunda divisão. Quando o univalente não foi incor

porado no fuso na meiose II, formou um fuso independente e se dividiu. 
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Isto levou à formação de micrósporos com micronúcleos. Teste de fertili

dade nesta planta mostrou que 54% dos graos de pólen foram abortivos, pre

sumivelmente por perda no complemento cromossômico. Por outro lado, EINSET 

(1943) através do estudo de transmissão de trissômicos e ausência de micro 

núcleos nas tétrades ou micrôcitos, concluiu que os micronúcleos observa

dos na telÔfase I desintegram-se no citoplasma durante o intervalo da anã-

fase I ate a formação do micrósporo. 

No presente trabalho, além da formação de micronúcleos na 

telÓfase I, que necessita ainda de estudos mais detalhados sobre seu com

portamento na meiose II, como descrito acima, observou-se em todas as li

nhagens não-disjunção. Esta não-disjunção, em algumas plantas, apresentou 

valores elevados (Tabelas 17, 18, 19 e 20). Quando há não-disjunção, quer 

os cromossomos seJam incluídos no núcleo, quer formem micronúcleos, a con-

. -

seqüência final sera a mesma, isto ê, ocorrerá formação de 

aneuploides. 

m1crosporos 

Pelo exposto, somando a freqüência de micronúcleos na meio

se I, com possibilidade de degeneração, com a freqüência de não-disjunção, 

que seguramente contribuirá para a formação de micrôsporos aneuploides, 

tem-se uma freqüência de anormalidades relativamente alta que deverá con-

tribuir sobremaneira para a esterilidade do pólen. No presente estudo, 

nao se avaliou a fertilidade do pólen, pois as inflorescências foram co

lhidas em fase ideal para estudos meiôticos. 

Como descrito, em milho, as tétrades sao sempre normais, 

independentemente dos níveis de anormalidades observadas na meiose I. Is

to impede a utilização de uma técnica muito Útil em outras plantas que e a 
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avaliação do "índice meiótico". O Índice meiótico foi definido por LOVE 

(1949) como "a percentagem de quartetos de esporos normais" e tem sido usa 

do como um indicador da regularidade meiótica em trigo (LOVE, 1951; SAURA, 

1957; DEL DUCA, 1976; MORAES-FERNANDES, 1982; ZANETTINI, 1982), Andropogon 

(DEWALD & JALAL, 1974), Brorrrus (LA FLEUR & JALAL, 1972; HILL & CARNAHAN, 

1963) e alfafa (SMITH & MURPHY, 1986). Como a analise da me1.ose toda ê um 

processo muito demorado, a avaliação do Índice meiótico limita-se a anali

sar apenas a fase de têtrade. Como se observa, tal procedimento nao e va

lido para mi lho. 

5.3.3. Freqüência de cromossomos univalentes e capacidade de com

binação 

Discutiu-se, anteriormente, que as linhagens com alta e bai_ 

xa capacidade de combinação diferem entre si na freqüência total de quias

mas, sendo que as linhagens com baixa capacidade de combinação mostram me

nor freqüência de quiasmas. Mostrou-se, também, que a freqüência de quia� 

mas esta correlacionada negativamente com freqüência de univalentes. Fren-

te a estes resultados, testou-se a possibilidade dos univalentes estarem 

correlacionados com capacidade de combinação. Os resultados (Tabelas 21 

e 22) foram significativos, mostrando que a capacidade de combinação pare

ce ser afetada pela freqüência de univalentes. Maior freqüência de univa

lentes em linhagens de milho com baixa capacidade de combinação jâ foi des 

crita por PAGLIARINI (1983) e PAGLIARINI et alii (1986a). 

Pode-se tentar explicar esta associaçao entre capacidade 

de combinação e freqüência de univalentes através das irregularidades na 
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meiose que os univalentes geram. Trabalhos desenvolvidos em inúmeras es

pécies de plantas têm demonstrado que a fertilidade ê afetada por irregu

laridades meiÕticas (POWERS, 1932; MEYERS &HILL, 1943; MUNTZING & AKDIK, 

1948; BREMER & BREMER-REINDERS, 1954; BAEZINGER & KNOWLES, 1969; LA FLEUR 

& JALAL, 1972; DEWALD & JALAL, 1974; DEL DUCA, 1976; FALCÃO et alii, 1981; 

MORAES-FERNANDES, 1982; MORAES-FERNANDES et alii, 1984 e SMITH & MURPHY, 

1986). Em milho, PAGLIARINI et alii (1986a) verificaram que as linhagens 

menos produtivas, em teste de "top-cross"; apresentaram menor freqüência 

de quiasmas e maior freqüência de cromossomos univalentes, Por outro la-

do, não foi obtida correlação entre fertilidade e distúrbios cí tolÕgi cos 

em trabalhos com Dactylis glomerata (WEISS et alii, 1951), Bromus (HIIL &

CARNAHAN, 1963) e triticale (}IBRKER, 1971; SISODIA et alii, 1970; HSA..� & 

LARTER, 1973). Isto indica que outros fatores, alem da estabilidade cito

lógica, devem afetar a fertilidade. 

A capacidade de combinação so parece ter sido correlaciona

da com anormalidades meiÕticas, atê o momento, em milho (PAGLIARINI, 1983 

e PAGLIARINI et alii, 1986a). Atê então, a capacidade de combinação so 

foi definida em termos de genética quantitativa, sendo considerada uma fun 

çao direta da diferença de freqüências alelicas. No entanto, o melhorista 

conhece muito bem os efeitos da depressão por endogamia. O decréscimo de 

produção em linhagens endogâmicas pode ser tão drástico que limita sua uti 

lização nos programas de melhoramento de milho. Os efeitos da endogamia 

sempre foram interpretados com base na genética Mendeliana, onde hâ fixa

ção de alelos e aumento de homozigose. 
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O efeito de irregularidades meióticas sobre a depressão por 

endogamia foi muito bem estudado em alfafa por SMITH & MURPHY (1986). Al

fafa, assim como milho, mostra depressão por endogamia para muitos caract� 

res agronômicos de importância. A depressão por endogamia afeta drastica

mente a fertilidade em alfafa. De S1 a S3, a fertilidade decresce, em 

media, de 20,2% em cada geração. Irregularidades na meiose, medidas pela 

percentagem de quartetos irregulares, isto é, quartetos com micronÚcleos, 

microsporos supernumerários ou citocinese irregular, aumentaram significa

tivamente com a endogamia. Os aumentos em irregularidades em quartetos es 

tiveram associados com aumento em número de univalentes na metáfase I. Em 

todos os materiais estudados, a percentagem de quartetos irregulares este

ve negativa e significativamente correlacionada com a fertilidade. No en

tanto, a magnitude das correlações observadas entre fertilidade e irregul� 

ridades meióticas sugere que muitos outros fatores podem afetar negativa

mente a fertilidade das plantas endogâmicas. Entretanto, estes dados in

dicam que pelo menos uma porçao da depressão em fertilidade pode ser atri 

buÍda a irregularidades meióticas. 

HALLAUER & MIRANDA FILHO (1981) colocam que grande parte 

das linhagens de milho produzidas são de péssima qualidade e não sao uti

lizadas. Calcula-se que 0,01% pode ser uma boa estimativa para o numero 

de linhagens utilizáveis na produção de híbridos. Colocar-se-a, aqui, uma 

indagação: Sera que grande parte das linhagens que vao sendo eliminadas 

durante a obtenção de endogamia, não seriam também portadoras de diversos 

tipos de irregularidades meióticas? Esta indagação é fundamentada em resul 

tados obtidos durante o desenvolvimento deste trabalho, resumidos a
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seguir: - As linhagens com baixa capacidade de combinação mostraram menor 

freqüência de quiasmas, maior freqüência de cromossomos univalentes e maior 

Índice de outros tipos de irregularidades meiôticas como: fusão 

pontes e fragmentos, quebra cromossômica e anormalidades de fuso. 

celular, 

É conveniente comentar aqui, como coloca MORAES - FERNANDES 

(1982), que a relação entre irregularidades meióticas e fertilidade é di

fícil de ser demonstrada. Esta relação pode ser mais facilmente evidencia 

da através da comparação das progênies do que diretamente nas plantas afe

tadas. A hipótese sugerida por MORAES-FERNANDES é que se a instabilidade 

for transmitida por apenas um dos gametas, o grão formado apresentaria he

terozigose para a deficiência cromossômica, o que poderia não afetar a fer 

tilidade. Nas progênies de plantas com irregularidades meióticas estas de 

ficiências cromossômicas entrariam em homozigose numa certa proporçao de 

zigotos, tornando evidente a esterilidade. 

EINSET (1943) observou que em milho nao se percebe facilme� 

te nenhum desbalanço cromossômico causando letalidade a micrósporos, ovu-

los ou zigotos, pois as espigas de plantas trissômicas sao totalmente fér

teis. Contudo, as sementes trissômicas são mais leves. 

Um outro fator a ser considerado na transmissão de gametas 

aneuplÔides e o parental que o transmite. A transmissão de um cromossomo 

extra pelo parental masculino e muito menor que pelo feminino. No lado fe

minino verificou-se, ainda, que a freqüência de transmissão depende do ta

manho do cromossomo. Cromossomos pequenos sao transmitidos em menor fre-

qüência (para revisão, veja EINSET, 1943 e KHUSH, 1973). 
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Neste trabalho, como as linhagens analisadas possuíam 2n 

cromossomos, a não-disjunção observada levaria ã formação de 
. -

microsporos 

n + 1 e n - 1 quando havia um só par de uni valentes, que foi a condição mais 

freqüente. Outros níveis de aneuploidia seriam observados em micrósporos 

quando dois ou mais pares de univalentes estivessem presentes. Assim, a 

freqüência de sementes aneuplÓides seria o dobro daquela observada quando 

se analisa a transmissão de monossômícos e trissÔmicos. Considerando-se 

que: 1) gametas n - 1 e n + 1 são inviáveis ou apresentam viabilidade redu-

zida; 2) hâ competição entre gametas n, n + 1 e n - 1;  3) zigotos, embriões 

e endospermas 2n + 1 e 2n - 1 apresentam viabilidade reduzida e desenvolvi-

mento anormal; 4) sementes 2n + 1 e 2n - 1 apresentam germinaçao reduzida 

ou retardada; 5) plântu las 2n + 1 e 2n - 1 apresentam vigor reduzido (para 

revisao, veja KHUSH, 1973); acredita-se que a formação de gametas aneu-

plÓides nas linhagens coN alta freqüência de univalentes, traria problemas 

para a fertilidade e desempenho das mesmas. 

Embora estudos detalhados da transmissão de gametas aneu-

plÕídes nao tenham sido realizados nesta etapa do trabalho, observou-se 

que autofecundaçÕes realizadas nas linhagens S7 com alta freqüência de uni 

valentes aqui analisadas, apresentaram os seguintes problemas: baixa pro

dução, ausência de germinação em algumas sementes, sementes pequenas e se

mentes vazias. Sugere-se que estes problemas possam ser causados por des

balanços cromossômicos originados pela presença de cromossomos univalentes. 

Numa próxima etapa,pretendem-se realizar cruzamentos entre 

linhagens portadoras de univalentes a fim de se fazer um estudo minucioso 

sobre o comportamento destes cromossomos. 
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5.4. Anormalidades rneiôticas 

5.4.1. Quebras cromossômicas 

5.4.1.1. Fragmentos na diacinese 

Fragmentos originados por rearranjos cromossômicos sao co

muns durante a meiose em plantas. Contudo, fragmentos com origem semelhan 

te ã observada em urna planta da linhagem LD-1823, ou seja, originados es

pecificamente durante a diacinese em um ponto fixo de um determinado cro-

mossomo parecem nao ser comuns. 

REES & THOMPSON (1955) encontraram em uma linhagem endogâ

rnica de centeio algumas quebras cromossômicas, cujos fragmentos podiam ser 

observados a partir da metáfase I. Tais quebras envolviam apenas as duas 

cromâtides irmas de um cromossomo do par de homólogos, tornando o bivalen

te assimétrico. Com base nos fatos observados, os autores sugeriram que 

as quebras ocorreriam durante o paquíteno e seriam ao acaso, de modo que 

qualquer região do cromossomo poderia ser atingida. Os fragmentos obser

vados variavam em tamanho. A maioria das quebras somente podia ser de

tectada na anãfase quando os fragmentos eram liberados e as pontes resul

tantes da fusão de cromãtides irmãs podiam ser vistas. As análises reali-

zadas em gerações segregantes destas plantas mostraram que estas 

deviam ser condicionadas por, pelo menos, dois genes. 

quebras 

Esta forma de quebra observada em centeio parece nao ter na 

da em comum com a observada em milho, onde os dois cromossomos do par de 

homólogos eram quebrados em posições homologas e a região da quebra somen

te se tornava visível durante a diacinese. 
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Em milho, quebras cromossômicas visualizadas no paquÍteno 

foram detalhadamente estudadas por McCLINTOCK (1951) quando investigava 

a origem dos locos mutáveis. A pesquisadora descobriu que uma quebra em 

um determinado loco (Ds) do cromossomo 9 estava envolvida no processo de 

mutabilidade. Verificou que este ponto de quebra correspondia a um local 

de inserção de transposon. A quebra podia envolver apenas um cromossomo 

do par de homólogos e ocorrer em uma mitose pré-meiótica ou durante a pró

fase da meiose. No primeiro caso, o fragmento acêntrico, com dimensão do 

loco Ds atê o final do braço curto do cromossomo era perdido no núcleo e 

no segundo, permanecia pareado com seu homólogo, que não apresentava o lo-

co Ds. Homozigose para o loco Ds também foi observada. Neste caso, 

ambos os cromossomos eram quebrados. Tivesse a quebra ocorrido em 

mitose prê-meiôtica ou durante a prÕfase da meiose, envolvendo um ou ambos 

os cromossomos do par de homólogos, sempre era facilmente visualizada no 

paquÍteno. 

No caso verificado no presente trabalho, os paquítenos sem

pre se mostraram normais. A constrição que evidenciava o local de quebra 

era visível somente na diacinese, quando a separaçao do fragmento se con

cretizava completamente. Portanto, o fenômeno aqui observado parece nao 

corresponder a locais de inserção de transposons semelhantes aos descri tos por 

McCLINTOCK (1951). Contudo, as observações não são conclusivas. 

As constriçÕes observadas em milho assemelham-se muito 

constriçÕes dos sítios frágeis observados no genoma humano. Sítios 

as 

frâ-

geis são locais específicos do cromossomo, herdados de maneira Mendeliana 

codominante e expressos em baixa freqüência na população. São vistos corno 
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"gaps" nao corados ou quebras em uma ou em ambas as cromátides de um cro

mossomo mitótico metafásico. São distinguidos de lesões cromossômicas ca

suais por sua especificidade de local e relativamente alta freqüência qua� 

do células são expostas a agentes indutores apropriados ou condições de 

cultura (ROBINSON & ELDER, 1987). O mecanismo molecular pelo qual tais 

sítios exibem fragilidade ainda e desconhecido, embora várias análises ge

néticas tenham demonstrado que isto é devido a alguma, embora nao identi

ficada, sequencia ou sequencias de DNA residentes no sítio cromossômico ob-

servado (WARREN et alii, 1987). 

Inúmeros sítios frágeis têm sido detectados e mapeados em 

humanos. ROBINSON & ELDER (1987) descrevem que 51 sítios frágeis têm sido 

observados como comuns ao homem, chipanzê e gorila, indicando que os sí

tios frágeis podem ser conservados durante a evolução em espécies relacio

nadas. Em outros mamíferos, ratos e hamsters, também têm sido encontrados 

sítios frágeis. Em plantas nao se encontra ainda descrição alguma da ocor 

rência deste fenômeno. 

Como colocado acima, os sítios frágeis em mamíferos apare-

cem em uma ou em ambas as cromátides de um cromossomo mitótico metafási-

co. Não se encontra descrição dos mesmos durante a meiose, isto talvez por 

dificuldades e escassez de estudos nesta forma de divisão celular em mamí-

feros. Quanto ao fato de ocorrerem mais freqüentemente em um Único cro-

mossomo, ROBINSON & ELDER (1987) colocam que sítios frágeis comuns pode

riam apresentar expressao homozigótica sob condições apropriadas. No caso 

do milho, aqui observado, se o fenômeno se tratar de um sítio frágil, esta 

ria em condição homozigótica e sendo expresso durante a diacinese. 
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WARREN et alii (1987) observaram que um sítio frágil pode i� 

fluenciar uma quebra cromossômica especifica e levar a rearranJOS cromos

sômicos não ao acaso. Segundo os autores, este achado ê de relevância pa

ra a relação postulada entre certos sítios frágeis autossômicos e pontos 

de quebras de translocaçÕes cromossômicas não ao acaso observadas em leuce 

mias e linfomas. 

Em milho, a completa inexistência de fragmentos nas 

posteriores à diacinese e de pontes anafásicas leva a supor que 

fases 

possam 

ter havido rearranjos cromossômicos ou que tais fragmentos tenham se dege

nerado e as extremidades quebradas dos cromossomos sofrido cicatrização. 

Esta quebra pareceu nao afetar a produção de micrõsporos, 

pois as têtrades não apresentaram micronÚcleos. Contudo, nao se pode afir 

mar que o fenótipo da planta nao seria afetado. 

5.4.1.2. Pontes e fragmentos na anáfase 

Uma planta da linhagen LD-1741 com baixa capacidade de com

binação apresentou pl,ntes e fragmentos na anáfase. A ocorrência de pon

tes e fragmentos em plantas alogamas autofecundadas parece ser um fenômeno 

comum, pois já foi descrita em centeio (LAMM, 1936; MÜNTZING & AKDIK, 1948; 

REES, 1955; REES & THONPSON, 1955), rabanete (DAYAL, 1979) e milho (CLARK, 

1942; Blanco, 1949; citado por DAYAL, 1979). Em quase todos os casos aci

ma citados, as pontes e os fragmentos foram decorrentes da presença de in

versões heterozigotas. No caso em questao, embora não se tenha conseguido 

detectar segmento invertido no paquiteno, os resultados também sugerem 

ocorrência de invers30 heterozigota. Os resultados encontrados, apresentados 
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na Tabela 26, mostram muita semelhança com os obtidos por McClintock 

(1938), citada por BURNHAM (1962), quando a autora analisou as consequen

cias de uma inversao paracêntrica heterozigota no braço longo do cromosso

mo 4 de milho. 

Obviamente estas anormalidades podem levar a esterilidade 

do pólen porque os gametas são portadores de deficiências cromossômicas. 

McClintock (1938) citada por BURNHAM (1962), previu,no caso por ela estu

dado, uma percentagem de aborto de pólen de 28,2. No presente caso, uti

lizando-se o mesmo sistema para cálculo de aborto de pólen, chegou-se a um 

Índice de 42,84%. Taxas de aborto de pólen variando de 16,0% a 42,8% fo

ram detectadas em quatro plantas com inversão analisadas por CLARK (1942). 

A taxa de aborto de pólen prevista (42,84%) não pôde ser confirmada em tes 

tes de fertilidade de pólen pelo fato da inflorescência ter sido 

em fase ideal para estudos meióticos. 

colhida 

Descreve-se (BURNHAM, 1962) que as inversoes reduzem sensi

velmente a taxa de recombinação. Embora a planta que apresentou pontes e 

fragmentos, sugerindo ocorrência de i nversão, tenha apresentado baixa fre

qüência media de quiasmas (16,86) e alta freqüência de células com cromos

somos univalentes (35%), as outras plantas normais da mesma linhagem tam

bém apresentaram freqüência de quiasmas e univalentes mais ou menos nas 

mesmas proporçoes (Tabela 23). Dessa forma, não foi possível comprovar o 

efeito da inversão sobre a freqüência de quiasmas. 
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5.4.2. Fuso divergente 

Inúmeros trabalhos sao descritos na literatura relacionados 

com mutaçoes que afetam o processo meiótico em milho. Tais trabalhos abor 

dam, principalmente, os fenômenos de assinapse e dessinapse. Trabalhos re 

lad.onados com mutaçoes que afetam o fuso são raros. 

Anormalidades no fuso parecem ter sido primeiramente descri 

tas por Beadle (1930, 1933), citados por MILLER (1963). O autor observou 

que o fuso na metãfase I foi sempre maior nas plantas com gene as que em 

plantas normais. A elongação do fuso foi presumida estar relacionada com 

a falta de pareamento na metãfase I. Fusos alongados devido à presença do 

gene� tambem foram observados por MILLER (1963). Tais fusos geralmente 

naÕ se situavam no centro da cê lula, mas faziam uma curva na perif� 

ria. O autor observou, contudo, que a falta de pareamento, por si sô,nao 

era a causa da anormalidade no fuso. 

Outra forma de anormalidade de fuso, conhecida como "fuso 

divergente" (dv), foi descrita pela primeira vez por CLARK (1940). Este m_;: 

tante foi obtido através do tratamento de grãos de pólen por ultravioleta 

e exibiu um fuso altamente aberrante na microsporogênese. Ao invês das fi 

bras convergirem para os pólos, elas foram paralelas ou divergentes e o fu 

so se apresentou muito alongado. A orientação dos bivalentes e a disjun-

ção foram normais, mas dependendo do grau de divergência, os cromossomos 

podiam não convergir para os polos. Cada cromossomo ou grupo de cromos-

somos formou um núcleo. O número de dÍades com um núcleo foi pequeno. Ho_;: 

ve predominância de células com dois ou mais núcleos. Cada núcleo, inde

pendente de seu número de cromossomos, entrou em prÓfase II e produziu seu 
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próprio fuso na metáfase II. Os vários fusos de urna dÍade podiam se fun

dir se paralelos, embora fossem, freqüentemente, não paralelos. Na segun

da divisão o fuso podia também ser divergente. Conseqüentemente, eles po-

<liam formar mais que quatro esporos por tétrade e a maioria dos . 
-

m1.crospo-

ros (42- 95%) foram rnultinucleados. Este mutante foi sexo especifico,pois 

atingiu somente a rnicrosporogênese, deixando a inflorescência masculina 

semi-estéril. A esterilidade do pólen neste mutante foi, aparentemente, 

devida a aneuploidias que parecem ter resultado somente da falta de orien

tação apropriada no fuso da meiose II. A quantidade de aborto de pólen v� 

riou dentro de diferentes anteras de urna mesma planta e variou também, co� 

sideravelmente, entre plantas. A percentagem de grãos de pólen abortivos, 

incluindo os pequenos e os vazios, variou de 13 a 90%. CLARK sugeriu que 

esta variabilidade na fertilidade do pólen entre diferentes plantas e en

tre anteras de urna mesma planta fosse devido ao efeito ambiental na expre� 

sao do gene dv na epoca em que os rnicrosporócitos estivessem sofrendo 

meiose. 

O comportamento de mutantes "fuso divergente" parece ser um 

pouco diferente em cada caso estudado. GOLUBOVSKAYA & MASHNENKOV (1981) 

observarem que em plantas com esta mutação, na metáfase I, os cromossomos 

se reuniam no centro da célula e ficavam com os centrômeros mal orienta

dos. Por esta razão, uma placa celular mal orientada era formada e o re

sultado foi disjunção desordenada de homólogos na anafase I. Cada cromos

somo moveu-se em direção ao seu próprio polo, independentemente do mov1.men 

to dos outros cromossomos. Fenotipicamente, esterilidade foi 

tanto no lado masculino quanto no feminino. 

observada 
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As observações feitas no presente trabalho concordam mais 

com as feitas por CLARK (1940), pois as fibras do fuso foram paralelas, o 

fuso muito alongado, a orientação dos bivalentes e a disjunção normais, 

houve formação de vârios núcleos na dÍade e a expressividade do gene nao 

foi a mesma em todos os microsporõcitos. No presente caso, o número de 

dÍades normais foi bem maior que o de dÍades com vãrios núcleos, contrari� 

mente ao observado por CLARK. Isto sugere que o ambiente tenha afetado em 

menor grau as plantas aqui analisadas. Embora muitos micronúcleos tenham 

sido observados na telÕfase I, não se observaram polifusos na segunda di

visao. Em alguns casos, observou-se que o fuso era divergente também na 

segunda divisão. Isto deve ter levado ao aparecimento de micronúcleos, 

como observado em algumas têtrades. Tanto CLARK (1940) como GOLUBOVSKAYA 

& MASHNENKOV (1981) observaram esterilidade de pÕlen nos mutantes dv. No 

presente estudo, a fertilidade do pÕlen não foi testada, uma vez que as 

inflorescências haviam sido coletadas para análise meiôtica. Entretanto, 

considerando-se a presença de microcitos e de micrÕsporos com micronúcleos, 

é possível que alguma esterilidade existiria entre os grãos de pólen. 

5.4.3. Fusão celular 

Fusão celular, com ou sem troca de cromatina entre microsp5: 

rôcitos, e um fenômeno que jã foi descrito em inúmeras espécies de plantas 

desde o início deste sêculo (para revisao, veja PRICE, 1956; KAMRA, 1960a, 

b), e continua sendo observado atê hoje em outras espécies. Este fenôme

no ocorre, geralmente, durante as fases inciais da meiose. 
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A fusão celular, levando à formação de sincícios, em muitos 

casos tem sido descrita ser resultante da fusão de microsporÕcitos em fa

ses iniciais da meiose enquanto está sendo feita a deposição de calose na 

parede dos microsporocitos. Todavia, em outros casos, tem sido descrita co 

mo devida a destruição da parede celular. Neste caso, segundo LEVAN (1941) 

os sincícios apresentariam contornos irregulares. Neste estudo, sincicios 

com contornos regulares e irregulares mostrando, inclusive, conexoes atra

vés de pontes citoplasmáticas, foram observados (Figura 19). Como os sin

cícios foram observados desde o zigÕteno, acredita-se que as fusões tenham 

ocorrido em fases iniciais da meiose. 

Na maioria dos casos em que a fusão celular tem sido des

crita os núcleos desenvolveram-se separada e sincronicamente através da 

meiose, de modo que muitos fusos foram formados dentro do sincício (PRICE, 

1956). Isto foi observado também no presente estudo, pois independenteme� 

te do número de microsporÕcitos fundidos, havia individualidade nuclear 

dentro do sincício em qualquer que fosse a fase da meiose I (Figura 18). 

Por outro lado, em Phlewn pratense (LEVAN, 1941) e em Cyamopsis tetrago-

nologa (SARBHOY, 1980), todos os cromossomos do sincício, a partir da me

táfase I, organizaram-se em um Único fuso normal e bipolar, enquanto em 

Gloriosa (NARAIN, 1980) os cromossomos de células multinucleadas orienta

ram-se em dois ou mais pólos. 

O comportamento dos sincícios durante a meiose II nao tem 

sido descrito em nenhuma espécie. LEVAN (1941) observou que sincícios for 

mados pela fusão de muitas células não chegavam ã segunda divisão, mostran 

do que muitos deles se atrofiam no final da meiose I. No presente estudo, 
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os sincícios também nunca foram observados durante a meiose II. Contudo, 

não se pode afirmar que tenham sofrido degeneração, pois micrÕsporos com 

irregularidades em tamanho e numero de núcleos e nucléolos (Figura 19) 

revelam que pelo menos alguns sincícios devem ter passado pela segunda di

visão e, esta, nao deve ter sido tão regular quanto foi a meiose I. 

Células binucleadas em milho já foram descritas por Randolph 

& McClintock (1926) e Beadle (1930), citados por KAMRA (1960a), BEADLE 

(1932), MORGAN (1956) e PEETERS et alii (1985). No caso em questão, nao 

apenas fusões envolvendo duas células, mas fusões envolvendo até 11 micros 

porÕcitos foram observadas. Portanto, este caso de fusão parece ser um 

pouco diferente dos até então descritos em milho. 

As causas da fusão celular em milho tem sido discutidas. 

BEADLE (1932) considerou que a falta de formação de parede seria genetica

mente controlada. Todavia, PEETERS et alii (1985) ao analisarem as causas 

da fusão celular em milho pipoca himalaio verificaram que pouca ou nenhuma 

calose era depositada na formação da parede celular no início da prÕfase I. 

Consideraram que as fusões poderiam ser devidas a mudanças nas condições 

ambientais, pois as plantas F1 e F2 foram muito mais normais que as plan

tas parentais, onde a influência ambiental pode ser maior. No presente ca

so, as fusões observadas sugerem origem genética, provocada pela homozigo

se causada pela endogamia, antes que por fatores ambientais, pois todas as 

dez plantas da linhagem LD-1741 cresceram sob as mesmas condições ambien

tais e somente uma delas apresentou f usão celular. 

Passagem de cromossomos de uma célula para outra através de 

conexoes citoplasmáticas tem sido descrita em inúmeras espécies de plantas. 



132 

Este fenômeno, caracterizado como citomixia, ocorre mais freqüentemente d_:: 

rante as fases iniciais da microsporogênese, principalmente entre o diplÓ

teno e a diacinese. No caso em estudo, a ocorrência de células com varia

çoes no numero de cromossomos, desde a fase de zigóteno e nao mostrando co 

nexão alguma entre células vizinhas, sugere que a troca de cromatina tenha 

ocorrido nas mitoses pré-meióticas ou entre as células do tapetum e os mi

crosporócitos. Este Último caso jã foi descrito em LiZiwn (COOPER, 1952), 

com o qual TAKATS (1959) nao concorda, mostrando que os glóbulos de cro

matina associados aos microsporócitos saem do próprio núcleo do microspo

rócito. A total falta de conexao entre as células que apresentam transfe

rência de cromossomos jâ no zigÓteno, a presença de células anucleadas e 

a presença de células com mais que dois nucléolos, sao fatos que mostram 

que mais que duas células estiveram envolvidas na troca de cromatina em 

fases pre-meióticas. Todavia, a metodologia aqui utilizada não 

analisar as células do tecido esporígeno. Para isto, seriam 

cortes histológicos. 

permite 

- .
necessarios

Em algumas plantas, a passagem de cromossomos atraves de 

conexoes citoplasmáticas tem sido observada durante toda a meiose, porem, 

predominando na fase de profase I (SARVELLA, 1958; BAUCHAN et alii., 1987; 

BASAVAIAH & MURTHY, 1987). No caso em questão, as células que mostravam 

variaçoes no numero de cromossomos só foram observadas ate a fase de dia

cinese. Possivelmente o grande desbalanço cromossômico existente na maio

ria delas tenha levado a desintegração celular. Obviamente, células anu

cleadas, células apresentando somente nucléolo, células com apenas alguns 

fragmentos de cromossomos não podem progredir na meiose. Produção de te

trades anormais e esterilidade de pÕlen têm sido observadas em muitos casos 
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onde houve citomixia (SARVELLA, 1958; SARBHOY, 1980; BAUCHAN et alii, 1987; 

SOODAN & WAFAI, 1987; BASAVAIAH & MURTHY, 1987 e SAPRE & DESHPANDE, 1987). 

No presente caso, micrÕsporos anormais também foram observados. Contudo, 

como esta mesma planta mostrou também fusão celular sem fusão nuclear e 

os sincicios foram observados atê a telÕfase I, pode-se supor que os m1-

crosporos anormais possam ser oriundos destes dois fenômenos. 

� interessante observar que o numero de plantas afetadas p� 

la citomixia, às vêzes apenas uma em uma população, e o numero de células 

dentro das plantas afetadas, é extremamente baixo em todos os casos anali

sados (LEVAN, 1941; SARBHOY, 1980; BAUCHAN et alii, 1987; BASAVAIAH & 

MURTHY, 1987; SOODAN & WAFAI, 1987). No presente estudo, somente urna plaE_ 

ta da linhagem LD-1741 apresentou células com variações no numero de cro

mossomos e em mais ou menos 2% dos microsporôcitos. 

Citomixia em milho foi descrita por McClintock (1929), cita 

da por KANRA (1960b). PEETERS et alii (1985) analisando um tipo de milho 

pipoca bimalaio observaram células poliplÕides resultantes de fusão, bem 

corno células que nao carregavam os dois complementos cromossômicos espera

dos pela fusão. Nestas células a cromatina de um complemento parecia es

tar se degradando, sem nenhum efeito aparente para o outro complemento. 

Observou-se que este processo de degradação da cromatina podia ser par-

cial, levando ã formação de aneuplÕides, cujos cromossomos em gerações SUE_ 

seqÜentes transformavam-se em diferentes tipos de cromossomos supernumera-

rios. 

Os fenômenos da supercondensação de cromossomos e cromosso-

mos com aspecto de degeneração observados nas células aqui analisadas 
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parecem ser comuns, pois foram observados também em Gloriosa (NARAIN, 1980) 

e em milho (PEETERS et alii, 1985). O fenômeno da supercondensação cromos 

sômica ou condensação cromossômica prematura (PCC) ocorre quando uma célu

la em interfase se funde com uma célula em divisão (JOHNSON & RAO, 1970). 

Com relação a degradação da cromatina em um dos complementos, PEETERS et

alii (1985) propõem algumas hipóteses, sendo que uma delas seria a fusão 

de células não na mesma fase de divisão. 

Embora a fusão celular e a citomixia sejam fenômenos ampla

mente descritos na literatura, abrangendo inúmeras espécies e familias de 

plantas, suas conseqüências são muito discutidas. Dependendo do grau de 

citomixia, podem se originar células desde aneuplÔides ate poliplÕídes 

(SAPRE & DESHPANDE, 1987). PEETERS et alii (1985),apÔs minuciosos estudos 

em milho, chegaram à conclusão que a fusão celular pode ter uma força sig

nificativa na genese de novos cariótipos. 

5.4.4. Assincronia na meiose 

Assincronia na meiose, ou seJa, ocorrência de mais de uma 

fase da divisão dentro de uma mesma antera, foi descrita em milho por VILL� 

MIZAR (1976), VILLAMIZAR & AGUIAR (1976), PAGLIARINI & AGUIAR-PERECIN 

(1979), PAGLIARINI (1980) e AGUIAR-PERECIN et alii (1984). 

VILLAMIZAR (1976) e VILLAMIZAR & AGUIAR (1976) verificaram 

que algumas linhagens que mostravam assincronia na meiose, mostravam tam

bém menor estabilidade na freqüência de quiasmas. Admitiram que a insta

bilidade na formação de quiasmas deveria ser uma conseqüência da assincro

nia, pois a contagem do número de quiasmas poderia ter sido feita em 
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diacineses CUJOS bivalentes estariam apresentando diferentes graus de ter

minalização. Por outro lado, PAGLIARINI & AGUIAR-PERECIN (1979) e PAGLIA

RINI (1980) observaram que uma linhagem com meiose assincrônica se mostrou 

estável na formação de quiasmas, enquanto outras linhagens com meiose sin

crônica mostraram instabilidade neste caráter. Isto mostra que a insta

bilidade na formação de quiasmas pode não ser decorrente apenas da assin

cronia na meiose, mas outros fatores devem estar envolvidos. 

A Tabela 24 mostra a percentagem de plantas que mostraram 

assincronia nas linhagens e testadores analisados. Verifica-se que houve 

um número maior de plantas com meiose assincrônica entre as linhagens de 

baixa capacidade de combinação. Numa comparação da Tabela 2.4 com a Figu-

ra 1, onde se mostra o coeficiente de variação dentro de plantas, dando 

uma idéia da estabilidade da freqüência de quiasmas entre células, pode-se 

verificar que linhagens que apresentaram algumas plantas com meiose assin

crônica tiveram estabilidade semelhante a linhagens que apresentaram meio

se sincrônica. Inclusive, as linhagens que mostraram maior instabilidade 

na freqüência de quiasmas apresentaram meiose sincrônica. 

Apesar de nao ter havido correlação entre assincronia na 

meiose e estabilidade para freqüência de quiasmas, e interessante observar 

que as linhagens com baixa capacidade de combinação foram as que demonstra 

ram maior freqüência de plantas com meiose assincronica. Sugere-se que 

urna planta com meiose assincrônica poderia apresentar um amadurecimento de 

gametas nao sincrônico. Isto poderia afetar o processo de fecundação, a 

fertilidade e, conseqüentemente, a capacidade de combinação da linhagem. 



5.5. Cromossomos B 

As linhagens LF-1350 e LD-1715 apresentaram cromossomos B. 

A freqüência destes cromossomos nestas linhagens é apresentada na Tabela 

25 juntamente com a freqüência total de quiasmas e a freqüência de quias

mas intersticiais. A análise desta Tabela mostra que os cromossomos B pa-

recem não ter desempenhado nenhum papel na freqüência de quiasmas, pois 

plantas sem cromossomos B apresentaram freqüência de quiasmas semelhante 

à das plantas com estes cromossomos. A literatura mostra que em milho os 

resultados obtidos mostrando a influência dos cromossomos B sobre a fre-

quencia de quiasmas ou recombinação parecem ser contraditórios, variando 

de: 1) nenhum efeito sobre a recombinação (BIANCHI et aZii, 1962); 2) re 

dução na taxa de recombinação (RHOADES, 1968); 3) acréscimo na taxa de 

recombinação ou na freqüência de quiasmas (AYONOADU & REES, 1968; RHOADES, 

1968; HANSON, 1969; MELNYCZENKO, 1970; CHANG & KIKUDOME, 1971, 1974; WARD, 

1972, 1973, 1976; NEL, 1969, 1973). Obviamente, o número de trabalhos on-

de se encontrou influência positiva dos cromossomos B sobre a freqüência 

de quiasmas ê bem maior. Entretanto, é preferível admitir, como tem sido 

sugerido em outras espécies (JONES & REES, 1967; HENRIQUES-GIL et alii, 

1982a,b; CANO et aZii, 1986), que a influência dos cromossomos B sobre a 

freqüência de quiasmas em cromossomos A depende do "background" genético do 

indivíduo que o carrega. 

Uma outra consideração que tem sido feita a respeito dos 

cromossomos B e a sua capacidade de redistribuir os quiasmas de posiçoes 

distais para posições mais prÕximais(WARD, 1976). No presente caso, (Ta

bela 25), a freqüência de quiasrnas intersticiais parece nao ter sofrido 
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influência da presença dos cromossomos B. 

Faz-se notar, aqui, que a presença de cromossomos B nao afe 

tou a capacidade de combinação, pois as duas linhagens que apresentaram 

estes cromossomos foram de alta capacidade de combinação e, inclusive, a 

linhagem LD-1715 foi muito produtiva, apresentando sementes muito grandes 

quando comparada com as demais linhagens. 
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6. CONCLUSÕES

A análise da freqüência de quiasmas das 40 linhagens S1, s� 

lecionadas a partir de germoplasma Flint e Dentado para alta e baixa capa

cidade de combinação, revelou que: 

1) As linhagens com baixa capacidade de combinação mostra 

ram tendência em apresentar menor freqi'.1ência de 

roei to. 

quiasmas por microspo-

2) A freqüência de quiasmas intersticiais, embora tenha mos

trado diferenças significativas entre os grupos de alta e baixa capacida

de de combinação, apresentou resultados contraditórios entre as linhagens 

Dentado e Flint. Nas linhagens Flint, a freqüência de quiasmas intersti

ciais foi maior naquel&s com alta capacidade de combinação, enquanto que 

nas linhagens Dentado foi menor. 

3) A freqüência de quiasmas terminais não diferiu entre as

linhagens de alta e baixa capacidade de combinação, tanto para 

Flint quanto para o Dentado. 

o grupo
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4) A freqüência de quiasmas intersticiais esteve negativa

mente correlacionada com a freqüência de quiasmas terminais, sendo, prov� 

velmcnte, um reflexo da ação da terminalização de quiasmas. 

5) A freqüência de cromossomos univalentes foi maior nas 

linhagens com baixa capacidade de combinação e esteve negativamente corre

lacionada com a freqüência de quiasmas por microsporócito. 

6) Os cromossomos univalentes apresentaram movimentação ir-

regular no fuso, acompanhada ou nao por não-disjunção. Os micronÚcleos 

formados na primeira divisão nunca foram observados na segunda divisão, o 

que sugere que os mesmos teriam sofrido desintegração ou reincorporação ao 

fuso. Os quartetos de micrósporos foram sempre normais. 

7) Anormalidades meióticas, como quebras cromossômicas, po�

tes e fragmentos, fusão celular e anormalidades no fuso só foram observa

das entre linhagens com baixa capacidade de combinação. 

Os resultados aqui apresentados, mostrando que a freqüência 

de quiasmas e menor e a freqüência de vários tipos de anormalidades 

ticas ê maior nas linhagens com baixa capacidade de combinação, sugerem 

que a capacidade de combinação seja influenciada pelos acontecimentos que 

ocorrem durante o processo meiótico. A capacidade de combinação, até o 

momento, parece ter sido definida somente em termos de genética quantita

tiva, sendo considerada como uma função direta da diferença de freqüências 

alêlicas. Entretanto, admite-se que qualquer irregularidade que ocorre du 

rante a esporogênese, reduz o número de gametas viáveis resultando em 
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decréscimo de fertilidade. Assim, os presentes resultados sugerem que 

alêm de uma maior frequência de alelos favoráveis para a produção de grãos, 

a capacidade de combinação de urna linhagem parece ser influenciada também 

pela regularidade de seu processo rneiôtico, 
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Tabela 3. Analise da variância da freqüência de qu1asrnas por rnicrosporó

cito em linhagens e testadores e os respectivos testes de Tukey 

FV GL QM F 

Tratarnen tos 43 0,120374 10,6165** 

Grupos 2 O ,311665 27,4876** 

Linh. Dentado vs Linh. Flint 1 0,127870 11,2776** 

Linhagens vs testadores 1 0,494859 43,6445** 

Linhagens Flint 24 O, 116923 10,3125** 

Baixa CC 9 0,139513 12,3045** 

Alta CC 14 0,106919 9,4298** 

Baixa CC vs Alta CC 1 0,053668 4,7333* 

Linhagens Dentado 14 o, 105632 9,3167** 

Baixa CC 9 0,121639 10,7281** 

Alta CC 4 0,068277 6,0217** 

Baixa CC vs Alta CC 1 O, 110999 9,7896** 

Testadores 3 0,089447 7,8891** 

Gen. rel. 1 0,014194 l,3174ns 

Gen. não rel. 1 0,056435 4 ,9773* 

Gen. rel. vs gen.não rel. 1 O, 197712 17,4373** 

Entre plantas 396 0,011338 6,8876** 

Dentro de plantas 8360 0,001646 

CV = 2,42% 

continua 



Tabela 3. Continuação 

CC 

B 

A 

A 

B 

A 

A 

A 

A 

A 

A 

A 

A 

B 

B 

B 

B 

B 

A 

A 

A 

B 

A 

B 

B 

A 

Linhagens Flint 

LF-1345 
LF-1332 
LF-1350 
LF-1344 
LF-1278 
LF-1276 
LF-1406 
LF-1389 
LF-1086 
LF-1064 
LF-1383 
LF-1055 
LF-1336 
LF-1419 
LF-1408 
LF-1065 
LF-1282 
LF-1371 
LF-1334 
LF-1244 
LF-1326 
LF-1284 
LF-1320 
LF-1313 
LF-1092 

Media 

4,5674 
4,5052 
4,4788 
4 ,4781 
4,4767 
4,4487 
4,4397 
4,4344 
4,4265 
4,4108 
4,3975 
4,3946 
4,3846 
4,3842 
4,3700 
4,3594 
4,3573 
4,3495 
4,3484 
4,2925 
4,2262 
4,2127 
4,2042 
4,2000 
4,1298 

Teste de Tukey 

ns: Não significativo pelo teste F. 

CC 

B 

A 

A 

A 

B 

A 

B 

B 

B 

B 

A 

B 

A 

B 

B 

Linhagens Dentado 

LD-1808 
LD-1581 
LD-1715 
LD-1657 
LD-1823 
LD-1657 
LD-1267 
LD-1737 
LD-1187 
LD-1195 
LD-1609 
LD-1234 
LD-1622 
LD-1794 
LD-1741 

Mêdia 

4,5462 
4,5024 
4,5049 
4,4934 
4,4934 
4,4852 
4,4437 
4,4094 
4,3814 
4,3706 
4,3657 
4,3553 
4,3480 
4,213 7 
4,2084 

*: Significativo, ao nível de 5% de probabilidade, pelo teste F. 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 

l 67

Médias seguidas pela mesma barra não diferem, ao nível de 5% de pro
babilidade, pelo teste de Tukey. 

CC: Capacidade de combinação. 

Gen.rel.: Geneticamente relacionado. 

Gen.não rel.: Geneticamente não relacionado. 
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Tabela 4. Anális e da variância das variâncias dentro de plantas da fre

quencia de quiasmas por microsporõcito em linhagens e testadores 

FV GL QM(l0- 3) F 

Tratamentos 43 0,4158 l ,5212ns 

Grupos 2 0,2150 ú, 7869ns

Linh. Dentado vs linh. Flint 1 0,0087 0,0318ns

Linhagens vs tes tadores 1 0,0421 0,154lns 

Linhagens Flint 24 0,5786 2,1180** 
Baixa CC 9 0,9612 3,5179** 

Alta CC 14 0,3649 l,326sns

Baixa CC vs Alta CC 1 0,1280 0,4685ns 

Linhagens Dentado 14 0,0653 o,2393ns 

Baixa CC 9 0,0778 0,2844ns 

Alta CC 4 0,0500 0,1830ns

Baixa CC vs Alta CC 1 0,0151 o,0553ns

Testadores 3 0,4433 1 :,6224* 

Gen. rel. 1 0,1456 0,5329ns

Gen . não rel. 1 0,0042 o,0154ns

Gen.rel. vs gen.não rel. 1 1,1800 4,3192* 

Resíduo 396 0,2732 

CV = 108,66% 

ns: Não significativo pelo teste F. 
*: Significativo, ao nível de 5% de probabilidade, pelo teste F. 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 
CC: Capacidade de combinação. 
Gen.rel.: geneticamente relacionado. 
Gen.não rel.: Geneticamente não relacionado. 
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Tabela 5. Análise da variância da freqüência de quiasrnas intersticiais em 

linhagens e testadores e os respectivos testes de Tukey 

FV GL QM F 

Tratamentos 43 0,119766 8,8146** 

Grupos 2 0,023216 l,7086ns 

Linh.Dentado vs Linh.Flint 1 0,012094 0,8900ns 

Linhagens vs testadores 1 0,034339 2,5273ns

Linhagens Flint 24 0,127108 9,3551** 

Baixa CC 9 0,124905 9,1927** 

Alta CC 14 0,121874 8, 9697** 

Baixa CC vs Alta CC 1 0,220220 16,2078** 

Linhagens Dentado 14 0,118774 8,7418** 

Baixa CC 9 0,162330 11,947 2** 

Alta CC 4 0,102565 7,5486** 

Baixa CC vs Alta CC 1 0,090255 6,6426** 

Testadores 3 0,03070 2,2426* 

Gen.rel. 1 O ,001145 0,0842IlS 

Gen. não re 1. 1 0,071521 5,2638* 

Gen. rel . vs gen. não rel. 1 0,018745 l,3796ns

Entre plantas 396 0,013587 1,9635** 

Dentro de plantas 8360 0,006920 

CV= 2,89% 

continua 



Tabela 5. Continuação 

Teste de Tukey 

Linhagens Flint Linhagens Dentado 

CC Media CC Media 

B LF-1344 2,1886 B LD-1267 2,1865 
B LF-1345 2,1568 B LD-1808 2,1547 
B LF-1419 2,1161 A LD-1715 2,1402 
A LF-1383 2,0338 A LD-1657 2,1321 
A LF-1406 2,0236 B LD-1782 2,1003 
A LF-1371 2,0215 B LD-1737 2,0878 
A LF-1332 1,9823 A LD-1609 2,0744 
B LF-1408 1,9757 B LD-1794 2,0214 
A LF-1278 1,9576 B LD-1741 1,9908 
A LF-1065 1,9157 B LD-1823 1,9286 
A LF-1092 1,8791 A LD-1622 1,8603 
A LF-1350 1,8755 A LD-1657 1,8271 
A LF-1334 1, 8350 B LD-1234 1,7888 
B LF-1320 1,8146 B LD-1187 1, 7877 
B LF-1313 1,8146 B LD-1195 1,7388 
A LF-1086 1, 8061 
A LF-1244 1,8003 
B LF-1282 1,7983 
A LF-1055 1,7983 
A LF-1064 1,7879 
A LF-1276 1, 7786 
B LF-1336 1,7470 
A LF-1284 1,7393 
A LF-1389 1,7379 
B LF-1326 1,5089 

ns: Não significativo pelo teste F. 

*: Significativo, ao nível de 5% de probabilidade, pelo teste F. 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 
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Médias seguidas pela mesma barra não diferem, ao nível de 5% de pro
babilidade, pelo teste de Tukey. 

CC: Capacidade de combinação. 

Gen.rel.: Geneticamente relacionado. 

Gen.não rel.: Geneticamente não relacionado. 
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Tabela 6. Análise da variância das variâncias dentro de plantas da fre

quencia de quiasmas inters ticiai s em linhagens e testadores 

FV GL QM(l0-3) F 

Tratamentos 43 0,3965 l,370ons 

Grupos 2 0,0315 O ,1088ns

Linh.Dentado vs linh.Flint 1 0,6266 2,1652ns

Linhagens vs testadores 1 0,0038 O ,Ol31ns

Linhagens Flint 24 0,2002 0,69llnS 

Baixa CC 9 0,2264 0,7823ns

Alta CC 14 0,1944 0,6717ns 

Baixa CC vs Alta CC 1 0,0457 0,1579ns 

Linhagens Dentado 14 0,7510 2,5942** 

Baixa CC 9 O ,9653 3,3355** 

Alta CC 4 0,2639 O, 9119ns 

Baixa CC vs Alta CC 1 O, 7710 2,6641ns

Testadores 3 0,3660 l,2642ns 

Gen.rel. 1 0,4215 l,456sns 

Gen.não rel. 1 0,0855 0,295lns

Gen. rel. vs gen . não rel. 1 0,5910 2,0421ns 

Res íduo 396 0,2895 

CV = 73,48% 

ns: Não significativo pelo teste F. 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 

CC: Capacidade de combinação. 

Gen .rel.: Geneticamente relacionado. 

Gen . não rel.: Geneticamente não relacionado. 
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Tabela 7. Analise da variância da freqüência de quiasrnas terminais em li

nhagens e testadores e os respectivos testes de Tukey 

FV GL QM F 

Tratamentos 43 0,281048 5,1826** 

Grupos 2 1,136842 20,9637** 

Linh. Dentado VS 1 inh. Flint 1 1,020072 18,8105** 

Linhagens vs testadores 1 1, 253611 23 ,1169** 

Linhagens Flint 24 0,236187 4,3669** 

Baixa CC 9 0,447827 8,2488** 

Alta CC 14 0,113365 2,0901** 

Baixa CC vs Alta CC 1 0,066098 l ,2188ns

Linhagens Dentado 14 0,235324 4,3394** 

Baixa CC 9 0,261089 O ,2077* 

Alta CC 4 0,229578 4,2335** 

Baixa CC vs Alta CC 1 0,026436 0,4874ns

Testadores 3 0,277725 5,1213** 

Gen. rel. 1 0,048019 0,8855ns 

Gen. não rel. 1 0,546912 10,0852** 

Gen. re l. vs gen. não rel. 1 0,238245 4,3933* 

Entre plantas 396 0,054229 20,4978** 

Dentro de plantas 8360 0,002646 

CV = 12,01% 

continua 



Tabela 7. Continuação 

Medias 

Linhagens Flint 

Baixa CC 

LF-1345 4, 1239 

LF-1336 4,1196 

LF-1065 4,0704 

LF-1282 4,0675 

LF-1326 4,0314 

LF-1344 4,0066 

LF-1408 4,0049 

LF-1419 3,9421 

LF-1320 3,8900 

LF-1313 3, 7617 

Alta CC 

LF-1389 4,1939 

LF-1276 4,1756 

LF-1350 4, 1599 

LF-1332 4,1441 

LF-1064 4,1347 

LF-1086 4,1320 

LF-1278 4, 1177 

LF-1055 4,1052 

I
LF-1334 4,0424 

LF-1406 4,0409 

LF-1244 4,0048 

LF-1383 4,0010 

LF-1371 3, 9521 

LF-1284 3,9432 

LF-1092 3, 7885 

ns: Não significativo pelo teste F. 

J 7} 

Linhagens Dentado 

Baixa CC 

LD-1823 4,1511 

LD-1808 4,1078 

LD-1187 4,1065 

LD-1195 4, 1045 

LD-1234 4,0653 

LD-1782 4,0537 

LD-1737 3,9885 

LD-1267 3,8973 

LD-1741 3,8198 

LD-1794 3,8000 

Alta CC 

LD-1715 4,22531 

LD-1657 4,0596 

LD-1609 4,0566 

LD-1622 4,0133 

LD-1581 3 ,9527 

*: Significativo, ao nível de 5% de probabilidade, pelo teste F. 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 

Medias seguidas pela mesma barra não diferem, ao nível de 5% de proba
bilidade, pelo teste de Tukey. 

CC: Capacidade de combinação. 

Gen.rel.: Geneticamente relacionado. 

Gen.não rel.: Geneticamente não relacionado. 
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Tabela 8. Análise da variância das variâncias dentro de plantas da fre

quencia de quiasmas terminais em linhagens e testadores 

FV GL QM(l0- 3
) F 

Tratamentos 43 2,0253 1,2957ns 

Grupos 2 1,8360 l,1746ns 

Linh.Dentado vs linh.Flint 1 1,9018 l,2167ns 

Linhagens vs testadores 1 1, 7712 1,1133ns 

Linhagens Flint 24 2, 0609 1,3737ns 

Baixa CC 9 0,5245 0,3356nS 

Alta CC 14 2,3826 1,5243ns

Baixa CC vs Alta CC 1 11,3870 7,2349ns 

Linhagens Dentado 14 1,4991 o,9993ns 

Baixa CC 9 0,8805 5,6330** 

Alta CC 4 2,6713 1,7089ns

Baixa CC vs Alta CC 1 2 ,3778 l ,5212ns 

Testadores 3 3,8343 2,6020* 

Gen. rel. 1 7,3814 4, 7222* 

Gen. não rel. 1 3,8391 2,456ons

Gen. rel. vs gen. não rel. 1 0,2825 o,1so7ns 

Resíduo 396 

CV = 61,89% 

ns: Não significativo p elo teste F. 

*: Significativo, ao nível de 5% de probabilidade, pelo teste F. 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 

CC: Capacidade de combinação. 

Gen.rel.: Geneticamente relacionado. 

Gen . não rel.: Geneticamente não relacionado. 
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Tabela 10. Análise da variância da freqüência de quiasmas para as três 

êpocas de plantio 

FV GL QM F 

Grupos 5 0,593073 66,6486** 

Épocas 2 0,041131 4,6262** 

Grupos x epocas 10 0,026748 3,0058** 

Tratamentos/grupos 

Tratamentos/grupo 1 2 0,056535 6,3529** 

Tratamentos/grupo 2 2 0,018339 2,0610** 

Tratamentos/grupo 3 2 0,060018 13,4895** 

Tratamentos /grupo 4 2 0,014842 l,6679ns

Tratamentos/grupo 5 2 0,024313 2,7323ns 

Tratamentos/grupo 6 2 0,105945 11,9059** 

Épocas x tratamento/grupo 

Época x tratamentos /grupo 1 4 0,004444 o,4993ns 

Época x tratamentos/grupo 2 4 0,008676 o,9749ns

Época x tratamentos /grupo 3 4 0,014757 l,6580ns 

Época x tratamentos/grupo 4 4 0,010467 1,1739ns 

Época x tratamentos/grupo 5 4 0,061391 6,8989** 

Época x tratamentos /grupo 6 4 0,005223 0,5870ns 

Entre plantas 486 0,008896 6,2847** 

Dentro de plantas 10.260 0,001416 

CV = 2,15% 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 

ns: Não significativo pelo teste F. 
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Tabela 11. Análise da variância da freqüência de quiasmas para a linhagem 

FV 

Tratamentos 

Resíduo 

LF-1559 nas três épocas de plantio e o respectivo 

Tukey 

GL 

2 

27 

QM 

0,1660 

0,0180 

F 

9,20** 

Médias 

Época III - 4,560

Época I 4,378

Época II 4,312

teste de 

CV= 3,03% 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 

Medias seguidas pela mesma barra não diferem, ao nível de 5% de proba
bilidade pelo teste de Tukey. 

Tabela 12. Análise da variância da freqüência de quiasmas para a linhagem 

LF-1584 nas três épocas de plantio 

FV 

Tratamentos 

Resíduo 

GL 

2 

27 

ns: Não significativo pelo teste F. 

QM 

0,0210 

0,0100 

F 

2,1ons 

CV= 2,29% 



l 78

Tabela 13. Anâlise da variância da freqüência de quiasmas para a linhagem 

LF-1562 nas três épocas de plantio e o respectivo teste de 

Tukey 

FV 

Tratamentos 

Resíduo 

Medias 

Época III - 4,428 

Época II 4,364 

Época I 4,288 

GL 

2 

27 

QM 

0,0500 

0,0070 

F 

7,50** 

CV = 1,86% 

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F. 

Medias seguidas pela mesma barra não diferem, ao nível de 5% de pro
babilidade pelo teste F. 
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Tabela 14. Anâlise da variância das variâncias dentro de plantas da fre

quencia de quiasmas por microsporôcito para as três épocas de 

plantio 

FV GL QM(l0- 3
) F 

Grupos 5 0,6074 27 ,1161** 

Épocas 2 0,0210 o,9375ns

Grupos X epocas 10 0,0516 2,3035* 

Tratamentos/grupos 

Tratamentos/grupo 1 2 0,0283 l ,2589ns

Tratamentos/grupo 2 2 0,0166 0,7410nS 

Tratamentos/grupo 3 2 0,0108 0,482lnS 

Tratamentos/grupo 4 2 0,0004 0,0178* 

Tratamentos/grupo 5 2 o, 1184 5,2857** 

Tratamentos/grupo 6 2 0,1472 6,571 4** 

Épocas x tratamento/grupo 

Época x tratamentos/grupo 1 4 0,0238 l,0608ns 

Época x tratamentos/grupo 2 4 0,0082 0,3651ns 

Época x tratamentos/grupo 3 4 0,0136 0,6077nS 

Época x tratamentos/grupo 4 4 0,0347 l,540ons

Época x tratamentos/grupo 5 4 0,0603 2,6895* 

Época x tratamentos/grupo 6 4 0,0233 l,0407ns 

Resíduo 486 

CV = 2,15% 

ns: Não significativo pelo teste F. 

*: Significativo, ao nível de 5% de probabilidade, pelo teste F.

**: Significativo, ao nível de 1% de probabilidade, pelo teste F.
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Tabela 15. Coeficiente dê correlação (r) entre freqüência de quiasmas in

tersticiais e freqüência de quiasmas terminais em linhagens e 

testadores 

Linhagens Flint 

LF-1065 -0,5109**

LF-1282 -0,6325**

LF-1313 -0,6036**

LF-1320 -0,4714**

LF-1326 -0,4907**

LF-1336 -0,5523**

LF-1344 -o, 5728**

LF-1345 -0,5606**

LF-1408 -0,3692**

LF-1419 -0,6821**

LF-1055 -0,0169*

LF-1064 -0,6317**

LF-1086 -0,4017**

LF-1092 -0,4308**

LF-1244 -0,5055**

LF-1276 -0,5532**

LF-1278 -0,6587**

LF-1284 -0,3237**

LF-1332 -0,5600**

LF-1334 -0,3974**

LF-1350 -0,5226**

LF-1371 -0,4786**

LF-1383 -0,6192**

LF-1389 -0,4733**

LF-1406 -0,5893**

*: Significância de r 

**: Significância de r

ns: Não significativo.

(P < 0,05) 

(P < 0,01) 

Linhagens Dentado e testadores 

LD-1187 -0,3697**

LD-1195 -0,5992**

LD-1234 -0,4220**

LD-1267 -0,5568**

LD-1737 -0,3801**

LD-1741 -0,0038ns

LD-1782 -o ,5913**

LD-1794 -0,6665**

LD-1808 -0,4730**

LD-1823 -0,4446**

LD-1581 -0,5021**

LD-1609 -0,5458**

LD-1622 -0,5359**

LD-1657 -0,4633**

LD-1715 -0,6009**

SINT-FLINT-PB-GR -0,4918**

SINT-DENT-PB-GR -0,4648**

HS-FLINT-GNR -0,6288**

HS-DENT-GNR -0,4816**
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Tabela 16. Número de plantas e células com cromossomos univalentes nas li 

nhagens e testadores 

1K' de plAntl'S IN. de c.:lulas N'i' de células N'i' de cêlulas N9 de c;;lulas com 
Tratamento com COU\ com l par de com 2 pares de nin is d<' :? pares 

univnlentes univalcntes uni valentes uni valentes de uni va l ,>ntes 

LF-1065 4 8 8 o o 

LF-1,$2 3 3 3 o o 

LF-1313 10 47 39 8 o 
LF-1320 9 41 38 2 l u 

., LF-1326 8 27 22 5 o 

LF-1336 6 16 16 o o .... 

LF-1344 3 5 s o o .., 

LF-1345 l l l o o 

LF-1408 6 21 20 l o 
LF-1419 2 7 7 o o 

LF-1055 o o o o o 
LF-1064 4 8 8 o o 
LF-1086 2 7 6 l o 

LF-1092 7 54 47 7 o 

LF-1244 6 12 11 l o 
LF-1276 3 s 5 o 

LF-1278 o o o o o u 

.. LF-1284 6 54 48 s 

LF-1322 1 l l 4 o 

LF-1334 3 16 12 b o 

U-1350 5 7 7 e e 

LF-1371 5 14 14 o o 

LF-1383 2 2 2 o o 

LF-1389 2 3 3 o o 

LF-1406 s 9 9 o o 

LD-1187 7 9 9 o o 

LD-1195 2 3 3 o o 
L0-1234 2 8 7 1 o 

t.> LD-1267 2 3 3 o o 

LD-1737 l 6 6 o o 

L0-1741 8 46 39 s o 
.... 

LD-1782 l l l o o 

LD-1794 7 23 22 l o 

LD-1808 o o o o o 

LD-1823 7 9 9 o o 

LD-1581 .2 3 3 o 
LD-1609 6 10 8 2 o t.> 

., LD-1622 s s s o o 

LD-1657 3 5 s o o 

LI>-1715 1 l ·l o o 

., 
SIN-nINT-Hl-CR o o o o o 

SIN-DEN!-I'l.rCR 2 4 4 o o 

Hs-n rnr-c1-.11 o o o o o 

HS-DE!\"T-C.'iR o o o o o



T
a

be
l

a
 

17
. 

A
n

á
l

i
s

e
 

d
o 

co
m

p
o

r
t
a

m
e

n
t
o

 
m

e
i

ó
t

ic
o

 
d

o
s 

cr
o

m
o

s
s

o
m

o
s

 
u

n
iv

a
l

e
n

t
e

s 
n

a
 

li
nh

a
g

em
 

L
F

-
1

3
2

0
 

7.
de

 
cé

lu
la

/p
la

nt
a

Fa
se

s 
An

or
ma

li
da

de
s 

1 
2 

3
 

4 
5 

6 
7 

8 
9 

10
 

Di
ac

ín
es

e 
Cé

lu
la

s 
co

m 
u
n

i
v

a
l
e

n
t

e
s

40
,0

0 
2 5

,0
0 

20
,0

0 
20

,0
0 

10
,0

0 
20

,0
0 

20
,0

0 
25

,0
0 

25
,0

0 
º
·
º
º
 

Me
t

á
f
a

s
e

 
I 

No
rm

al
 

88
,3

3 
72

,4
11 

8
7,

50
 

92
,3

3 
97

,2
9 

90
,7

5 
91

,6
7 

95
,0

4 
93

,2
1 

10
0,

00
 

As
ce

ns
ão

 
pr

ec
oc

e 
8

,5
6 

13
,7

6 
9,

93
 

5,
11

 
1,

2 3
 

7 
,9

3 
6,

94
 

2,
48

 
5,

99
 

0,
00

 
As

ce
ns

ão
 p

re
co

ce
 e

 n
ão-

di
sj

un
çã

o 
3,

 1
1 

13
,7€

 
2,

57
 

2
,5

6 
1,

48
 

1,
32

 
1,

39
 

2,
48

 
0,

80
 

0,
00

 

An
ã

f
a

s
e

 
I 

No
rm

al
 

88
,4

6 
74

,3
6 

88
,9

0 
77

 ,6
6 

7 8
,8

5 
77

, 7
8 

51
,1

6 
76

,8
0 

80
,0

0 
10

0,
00

 
As

ce
ns

ão
 

pr
ec

oc
e 

5,
38

 
3,

8
5 

3,
70

 
4,

26
 

3,
85

 
16

,6
7 

13
,9

5 
5,

80
 

5,
27

 
º
·
º
º
 

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 e
 n

ão
-d

is
ju

nç
ão

 
0

,7
7 

1,
28

 
º
·
º
º
 

1,
06

 
º
·º

º
0,

00
 

º
·
º
º
 

1,
45

 
2,

10
 

0,
00

 

As
ce

ns
ão

 
ta

rd
ia

 
1,

54
 

3,
85

 
3,

70
 

10
,6

4
 

7,
69

 
5,

55
 

º
·º

º
 

5
,
8

0
 

4,
20

 
0,

00
 

A
sc

en
sã

o 
ta

rd
ia

 e
 n

ão
-d

is
ju

nç
ão

 
'.l.,

07
 

12
,8

2 
1,

85
 

6,
38

 
7,

6 9
 

º
·
º
º
 

20
,9

4 
7,

25
 

5,
27

 
0,

00
 

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 e
 

ta
rd

ia
 

0
,7

7 
3,

85
 

1,
85

 
0,

00
 

1,
92

 
º
·
º
º
 

13
,9

5 
2,

90
 

3,
16

 
º
·
º
º
 

Te
lÓ

fa
se

 
I 

No
rm

al
 

10
�

,o
o 

90
,3

7 
9 5

,4
5 

90
,1

8 
10

0
,0

0 
98

,2
1 

91
,4

0 
99

,2
4 

98
,.7

1 
10

0
,0

0 

Mi
cr

on
úc

le
os

 
em

 u
m 

pó
lo

 
0

,0
0 

4,
2

8 
4,

55
 

5,
36

 
º
·
º
º
 

1,
79

 
3,

22
 

0,
3

8 
1,

29
 

º
·
º
º

M
ic

ro
nú

cl
eo

 n
os

 d
oi

s 
pó

lo
s 

o,
oo

 
5,

35
 

0,
00

 
4,

4
f, 

º
·
º
º
 

º
•
º
º
 

5
,
3
8
 

0,
38

 
º
·
º
º
 

º
·
º
º
 

T
e

t
r

a
d
e

s
 

Se
m

 m
ic

ro
nu

cl
eo

s 
10

0,
00

 
99

,0
6 

10
0

,0
0 

10
0,

00
 

10
0,

00
 

10
0,

00
 

10
0

,0
0 

10
0

,0
0 

10
0,

00
 

10
0

,0
0 

Co
m

 m
ic

ro
nú

cl
eo

s. 
0,

00
 

0,
94

 
º
·
º
º
 

º
·º

º
 

o,
óo

 
º
·
º
º
 

º
·
º
º
 

0,
00

 
º
•
º
º

0,
00

 

O?
 

N
 



T
a

b
e
l

a
 

18
. 

A
n

á
l

i
s
e
 

d
o

 
c

o
m

p
o

r
t

am
e
n

t
o

 
m

e
iõ

t
i

c
o

 
d
o

s
 

cr
o

m
o

s
s

o
m

o
s
 

u
n

i
v

al
e
n

t
e
s 

n
a

 
li

nh
a

g
e
m

 
L

F
-

1
0

9
2
 

% 
de

 
cé

lu
la

s/
p l

an
ta

 
Fa

se
s 

An
orm

al
id

ad
es

 
l

2
3 

4 
5 

6 
7 

8 
9 

10
 

Di
ac

in
es

e 
cé

lu
la

s 
co

m 
un

iv
al

en
te

s 
35

,0
0 

35
,0

0 
30

,0
0 

50
,0

0 
º
·º

º
 

40
,0

0 
0,

00
 

40
,0

0 
40

,0
0

 
º
·º

º
 

Me
tâ

fa
se

 
I 

No
rm

al
 

88
,5

6 
7 9

, 3
7 

84
,3

8 
53

,9
4 

10
0,

00
 

85
,4

2 
10

0,
00

 
69

,1
6 

94
,6

1 
10

0
,0

0 

As
c

en
sã

o 
p r

ec
oc

e 
5

,6
0

 
9,

07
 

8
,7

8 
21

,5
8 

0
,0

0 
10

,8
3 

0,
00

 
17

,0
0 

1,
80

 
0,

00
 

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 e
 n

ão
-d

is
ju

nç
ão

 
5,

84
 

11
,5

4 
6,

84
 

24
,4

8 
0

,0
0 

3,
75

 
0,

00
 

13
,8

4 
3,

59
 

º
·º

º
 

An
âf

as
e 

I 
No

rm
al

 
78

,2
6 

94
,2

3 
74

,1
9 

96
,7

7 
10

0
,0

0 
88

,0
0 

10
0

,0
0 

78
,8

5 
88

,8
9 

10
0

,0
0 

As
ce

ns
ão

 
pr

ec
oc

e 
4,

35
 

1,
92

 
3 ,

23
 

º
·º
º
 

º
·º

º
2,

00
 

0,
00

 
º
·º

º
 

5
,
5

5
 

º
·º

º
 

A
sc

en
sã

o 
pr

ec
oc

e 
e 

nã
o-

di
sj

u
nç

ão
 

6,
52

 
o
,
:>
0
 

6 ,
45

 
º
·º

º
 

o
,o

o
 

4,
00

 
0

,0
0 

7,
69

 
0

,0
0 

0,
00

 

A
sc

en
sã

o 
ta

rd
ia

 
4,

35
 

l,
:n

 
3,

23
 

3,
23

 
0,

00
 

º
·º

º
 

º
·º

º
 

5 ,
77

 
2,

78
 

º
·º

º
 

As
ce

ns
ão

 
ta

rd
ia

 e
 n

ão
-d

is
ju

nç
ão

 
.o

,o
o
 

1,
92

 
6 ,

45
 

o
,o

o
 

º
·º

º
 

4,
00

 
0,

00
 

1,
92

 
2,

7
8 

0,
00

 
A

sc
en

sã
o 

pr
ec

oc
e 

e 
ta

rd
ia

 
6,

52
 

º
·º

º
 

6 ,
4 5

 
º
·º

º
 

0,
00

 
2,

00
 

0,
00

 
5 ,

77
 

º
·º

º
 

0,
00

 

Te
lÕ

fa
se

 I
 

No
rma

l 
98

,1
2 

97
,J

3 
96

,3
9 

92
,8

6 
10

0
,0

0 
96

,3
0 

10
0,

00
 

92
,1

0
 

96
,2

5 
10

0,
00

 

Mi
cr

on
uc

le
o 

em
 u

m 
p Õ

lo
 

1,
13

 
0

,
9

9
 

3,
61

 
5,

9 5
 

0
,0

0 
3 ,

17
 

0,
00

 
5,

26
 

3,
75

 
º
·º

º

M
ic

ro
nu

cl
eo

 n
os

 
do

is
 p

Õl
os

 
0 ,

7 5
, 

1,
98

 
0

,0
0 

1,
19

 
0,

00
 

0,
53

 
0,

00
 

2,
6

4 
0,

00
 

o
.,
o
o
 

Te
tr

ad
es

 
Se

m 
m.

ic
ro

nu
cl

eo
s 

10
0

,0
0 

10
0 ,

JO
 

10
0

,0
0 

10
0,

00
 

10
0

,0
0 

10
0,

00
 

10
0

,0
0 

10
0

,0
0 

10
0

,0
0 

10
0

,0
0 

Co
m 

mi
cr

on
uc

le
os

 
0,

00
 

O
, 

)O
 

º
·º

º
 

º
·º

º
 

·º
·º

º
º
·º

º
 

º
·º

º
 

0,
00

 
o
,o

c
 

o
,o

o
 

o:;
 

w
 



T
a

b
e

l
a

 
19

. 
A

n
a

li
s

e
 

d
o

 
co

m
p

o
r

tam
e

n
to

 
m

e
i

ô
ti

c
o

 
d

o
s 

cr
om

o
ss

o
m

o
s 

u
n

i
v

a
le

n
t

e
s 

n
a

 
li

nh
a

g
e

m
 

L
F

-
1

2
8

4 

7.
de

 
cé

lu
la

s/
pl

an
ta

Fa
se

s 
An

or
ma

li
da

de
s 

2 
3 

4
5
 

6 
7 

8 
9 

10
 

Di
ac

in
es

e 
cé

lu
la

s 
co

m 
vn

iv
al

en
te

s 
55

,0
0 

55
,0

0 
º
·º

º
15

,0
0 

20
,0

0 
º
·º

º
70

,0
0 

0,
00

 
55

,0
0 

0,
00

 

M
e
t

á
f
a

s
e
 

I 
No

rm
al

 
52

,3
0 

46
,2

0
 

10
0,

00
 

94
,6

0 
86

,0
9 

10
0,

00
 

68
,6

0 
10

0,
00

 
52

,8
0 

10
0,

00
 

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 
10

,6
5 

20
,8

8 
º
·º

º
1,

00
 

6,
08

 
o
,o

o
 

4,
20

 
0,

00
 

18
,4

5 
o
,o

o
 

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 e
 n

ão
-d

is
ju

nç
ão

 
37

,0
5 

32
,9

2 
0

,0
0 

4,
40

 
7,

83
 

0
,0

0 
27

,2
0 

0,
00

 
28

,7
5 

0
,0

0 

An
âf

as
e 

I 
No

rm
al

 
77

, 7
8 

76
,2

0 
10

0,
00

 
73

,7
0 

46
,1

5 
10

0,
00

 
52

,4
5 

10
0,

00
 

59
,3

0 
10

0,
00

 

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 
0,

85
 

7,
14

 
0,

00
 

0,
0

0 
º
·º

º
º
·º

º
9,

45
 

o
,o

o
 

11
,0

0 
º
·º

º

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 e
 n

ão
-d

is
ju

nç
ão

 
5,

13
 

9,
52

 
0,

00
 

0,
00

 
0,

00
 

0,
00

 
19

,0
0 

0,
00

 
12

,0
5 

0,
00

 

A
sc

en
sã

o 
ta

rd
ia

 
7,

69
 

2,
3

8 
º
·º

º
14

,0
0 

46
,1

5 
º
· º

º
o
,o

o
 

º
·º

º
3,

35
 

º
·º

º

As
ce

ns
ão

 
ta

rd
ia

 e
 n

ão
-d

is
ju

nç
ão

 
2,

56
 

2,
3

8 
º
·º

º
7,

00
 

º
·º

º
º
·º

º
11

,9
0 

º
·º

º
4,

40
 

0,
00

 

As
ce

ns
ão

 p
re

co
ce

 e
 

ta
rd

ia
 

5,
9

9 
2,

38
 

0
,0

0 
5,

30
 

7,
60

 
º
·º
º 

7,
20

 
0,

00
 

9,
90

 
º
·º
º 

Te
lÕ

fa
se

 
No

rm
al

 
92

,1
6 

95
,9

6 
10

0,
00

 
77

,0
0 

97
,

42
 

10
0,

00
 

82
,9

0 
10

0
,0

0 
75

,6
5 

0,
00

 

M
ic

ro
nÜ

cl
eo

 e
m 

um
 p

Õl
o 

6
,7

2 
1,

78
 

0,
00

 
2,

10
 

2,
06

 
0,

0
0 

10
,4

5 
0,

00
 

18
,5

5 
0,

00
 

M
ic

ro
nú

cl
eo

 n
os

 d
oi

s 
pÕ

lo
s 

1,
12

 
2,

36
 

º
·º

º
0,

90
 

0,
52

 
º
·º

º
6,

55
 

º
·º

º
5
 ,

B
O
 

º
·º

º

Tê
 ti-

ad
e s

 
Se

m 
m

ic
ro

nÜ
cl

eo
s 

10
0,

00
 

10
0,

00
 

10
0,

00
 

10
0,

00
 

10
0

,0
0 

10
0,

00
 

10
0

,0
0 

10
0,

00
 

10
0,

00
 

10
0

y
00

 

C:o
m 

m
ic

ro
nÜ

cl
eo

s 
º
·º

º
º
·º
º 

º
·º

º
0,

00
 

º
·º

º
º
·º

º
º
·º

º
0,

00
 

º
·
º
º

º
·º
º
 

Ct::
 

.t:--



T
a

b
e

l
a

 
20

. 
A

n
á

l
i

s
e

 
do

 
co

m
p

o
r

t
a

m
e

n
to

 
m

e
i

õ
t

i
c

o
 

d
o

s
 

cr
o

m
o

s
s

o
m

o
s 

u
n

i
v

a
l

e
n

t
e

s 
n

a
 

li
n

h
a

g
e

m
 

L
D-

1
7

4
1 

% 
de

 
cé

lu
la

s/
pl

a
nt

a 
Fa

se
s 

An
o

rm
al

id
ad

es
 

1 
2 

3 
4 

5 
6 

7 
8

 
9 

Di
ac

in
es

e 
Ce

lu
la

R 
co

m
 u

n
iv

a
le

n
te

s 
45

,0
0 

25
,0

0 
0

,0
0

 
40

,0
0 

15
,0

0 
3

5,
00

 
º
·º

º
 

35
,0

0 
25

,0
0 

Me
tâ

fa
se

 
I 

No
rm

al
 

78
,5

:! 
8

4,
64

 
10

0,
0

0 
8

9,
1

3
 

91
,8

3 
80

,5
0 

10
0

,0
0 

78
,1

5 
8

3,
6

3 

A
sc

en
sã

o 
pr

ec
oc

e 
8

, l
!i 

5,
40

 
º
·º

º
 

2,
1

7 
3,

61
 

8
,3

0 
0,

00
 

8
,8

2 
6

,3
7 

A
sc

en
sã

o 
pr

ec
oc

e 
e 

nã
o-

d
is

ju
n

çã
o 

13
,3

'.I 
8

,9
6 

0,
0

0 
8

,7
0

 
4,

5
6 

11
.

20
 

º
·º

º
 

13
,0

2 
10

,0
0 

A
nâ

fa
se

 
I 

No
rm

al
 

59
,3

B 
64

,1
3 

10
0,

0
0 

82
,0

5
 

94
,5

2 
64

,9
1 

10
0,

0
0 

8
0,

3
5 

71
,0

1 

A
sc

en
sã

o 
p

re
co

ce
 

0,
0

0 
º
·º

º
 

0
,0

0 
5,

1
3 

o
,
o
o
 

1,
7

5 
º
·º

º
 

0,
0

0 
1

,
4

5 

A
sc

en
sã

o
 p

re
co

c
e 

e 
nã

o-
di

sj
u

nç
ão

 
9,

3
7 

1,
0

9 
º
·º

º
 

5,
 1

3 
0,

0
0 

1,
75

 
0,

0
0 

2,
27

 
1,

4
5 

A
sc

en
sã

o 
ta

rd
ia

 
6 

,2
!> 

9,
78

 
º
·º

º
 

0
,0

0
 

2,
74

 
12

,2
8

 
º
·
º
º
 

1,
14

 
1,

45
 

A
sc

en
sã

o 
ta

rd
ia

 
e 

nã
o�

di
sj

u
nt

ão
 

18
, 7

'., 
23

,9
1 

0,
0

0 
2,

5
6 

0,
00

 
12

,2
8 

0
,0

0 
12

,1
4 

21
,7

4 

A
sc

en
sã

o 
pr

ec
oc

e 
e 

ta
rd

ia
 

6
,
2

!i
 

1,
0

9 
º
·º

º
 

5,
1

3 
2

,7
4

 
7 

,0
3 

º
·º

º
 

4
,1

0 
-2

,9
0

T
e

ló
fa

se
 

I 
No

rm
al

 
94

,6
'.I 

95
,6

9 
10

0
,0

0 
98

,6
3 

10
0,

00
 

97
, 7

3 
10

0.
00

 
10

0
,0

0 
99

,3
3 

M
ic

ro
n

úc
l

eo
 e

m
 u

m
 p

ó
lo

 
4
, 

5
:?
 

4,
08

 
º
·º

º
 

0,
9

2 
º
·º
º
 

0,
76

 
º
·º

º
 

0,
00

 
0

,6
7 

M
ic

ro
n

úc
le

o 
no

s 
do

is
 

pó
lo

s 
0

,6
5 

0,
2

3 
º
·º

º
 

0
,4

5 
0,

0
0 

1,
51

 
0

,0
0 

º
·º
º
 

º
·º

º
 

Tê
tr

ad
es

 
Se

m
 m

ic
ro

nÚ
cl

eo
s 

10
0,

0
0 

10
0,

0
0 

10
0

,0
0 

10
0

,0
0

 
10

0,
00

 
10

0
,0

0 
10

0
,0

0 
10

0
,0

0 
10

0
,0

0 

Co
m

 m
ic

ro
nú

cl
e

os
 

0,
0

0 
º
·º
º 

º
·º

º
 

º
·º

º
 

0,
00

 
o
,o

o
 

º
·º

º
 

o
,o

o
 

o
,o

o
 

10
 

35
,0

0
 

86
,0

0 

3,
7 5

 

10
,2

5 

75
.3

0 

3,
9

2 

1,
9

6 

9,
8

0 

5
,0

9 

3,
91

 

9
8

,6
0 

1,
40

 

º
·º
º
 

10
0

,0
0 

o
,
o
o
 

o:;
 

V
l 



186 

Tabela 21. Número de células com e sem cromossomos univalentes nas linha

gens Flint com alta e baixa capacidade de combinação e teste 

de x
2 de independência. 

Linhagens 
Número de células 

com uni valentes 

Flint Baixa CC 176 
(147 ,20) 

Flint Alta CC 192 
(220,80) 

368 

X 2 = 10,03** (P < 0,01) 

Número de células 
sem uni valentes 

1824 
(1852,80) 

2808 
(2779 ,20) 

4632 

Número total 
de células 

2000 

3000 

5000 

Tabela 22. Número de células com e sem cromossomos univalentes nas linha

gens Dentado com alta e baixa capacidade de combinação e tes

te de x
2 de independência 

Linhagens 
Número de células Número de células Número total 

com uni valentes sem uni valentes de células 

Dentado Baixa CC 108 1892 2000 
(88,00) (1912,00) 

Dentado Alta CC 24 976 1000 
(44,00) (956,00) 

132 2868 3000 

X 2 
= 14,26*** (P < 0,001) 
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Tabela 23. Tipo e percentagem de anormalidades observadas em rnicrosporó

citos de urna planta da linhagem LD-1741 

Fase 

Anãfase I 

Ana.fase II 

Anormalidades 

Normais 

1 ponte + 1 fragmento 

2 pontes + 2 fragmentos 

1 fragmento 

Normais 

ponte em 1 célula 

ponte em 2 células 

1 fragmento em 1 cêlula 

Percentagem 
de células 

22,53 

61,97 

9,86 

4,00 

60,34 

20,68 

0,00 

18,98 
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Tabela 26. 

Tratamento 

LF-1065 
LF-l282 
I.F-1313 

u LF-1320 
u I.F-l:126 
.. Lr-1336 
.!! LF-l'.144 
'° LF-1345 

tP-1408 
LF-1419 

LP'-1055 
LF-1064 
LF-1086 
LP'-1092 
1.r-iz,,4 
LF-1276 
LF-1278 

u LF-1284 u 
.. LF-1332 
.. 

Lf-1334 
tr-1no 
LF'-1371 
Lr-1383 
l.l'-IJ89 
J.f-140!> 

L0-1187 
!,D-1195 
J.r,-1234 

8 
L0-1267 
L0-1737 

.. l.l>-1741 
.!! W-1782 
'° 1.0-1791, 

!.0-1808 
JJ)-1823 

L0-1581 
u L0-:1609 u 
;; 1:�\/;il 

tt-16So/ 
L0-1715 
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Freqüência media de quiasmas por microsporócito, freqüência me 

dia de quiasmas intersticiais, percentagem de quiasmas inters

ticiais em relação aos quiasmas totais, número de células e 

número de plantas com cromossomos univalentes, anormalidades 

meióticas, assincronia na meiose e presença de cromossomos B 

nas linhagens. 

Frequ;;nda Freqüência % de quins- N9 Jc célu- NÇ' de plnn- Anorm,1 li- As,dncro- Presença 
de de quiao- mae intera- las com un!_ tas com uril, dndcs nill na de cr-o-

quíaomae =• intera tlciaia valentes valentes meiõticas meiose(%) mosRcmoa 
tlciaio - B 

18,05 2,85 15, 77 8 4 noo 0,00 nno 
16,01 2,43 13,52 3 3 nlh) º·ºº nao 
16,66 3,51 21,00 47 10 nuo 10,00 nuo 
16,75 2,52 15,02 41 9 s!m º··ºº não 
16,90 1,61 9,41 27 8 noo 10,00 nntl 

18,26 2,24 12,32 16 6 nao 10,00 noo 
19,09 3,96 20,71 5 3 nno º·ºº nno 
19,69 3,82 19,31 l l nao 0,00 nao 
18, 15 3,10 17,08 21 6 nuo 0,00 nao 
18,25 3,66 19,99 7 3 noo 10,00 nao 

18, 34 2,41 13,14 o o n�o 0,00 nao 
18,48 2,�o 12,96 8 4 n�o 0,00 nao 
18,63 2,52 13,52 7 2 nuo 0,CO nao 

16,12 2,66 18.,62 54 7 nno 0,00 nao 
17,116 2,)9 13,69 12 6 nao º·ºº nao 
18,82 2,24 11,90 5 3 nno º·ºº nno 

19,07 3,05 15,99 o o neo º·ºº nao 
16,82 2,21 13,05 54 7 nao º·ºº nao 
19,33 3,09 15,98 l l nao 20,00 nao 
17,97 2,56 14,29 16 3 n�o º·ºº MO 

19,09 2,70 14,16· 7 5 n�o º·ºº 8i1TI 

17,97 3,26 18,11 14 5 nao º·ºº nao 
18,37 3,32 18,07 2 2 nno 0,00 nn<> 
18,85 2,19 11,52 3 3 noo º·ºº nao 
18,74 3,30 17,59 9 5 nao º·ºº nau 

18,23 2,35 12,87 9 7 nao 0,00 nao 
18,lJ 2,23 12,30 3 2 nao º·ºº !\ÜG 

13,l'l 2,1,i. 13,54 8 • n�o 0,é0 1'80 

)8, 7& 3,96 21,10 3 2 não 20,00 nno 
18,49 3,53 19,0'.l 6 l nao º·ºº nao 
16,78 3,10 18,47 46 6 sim º· ºº nuo 
19,05 3,56 18,68 1 1 nao 0,00 nno 
16, 79 3,28 19,53 23 7 na<> º ·ºº nao 
l?,70 3,79 19,23 o o nao º·ºº nao 
19,15 2,85 14,88 9 7 sim º·ºº nao 

19,47 2,58 13,25 3 2 nao 0,00 nao 
18, 10 3,43 18,95 10 6 nno º·ºº nno 
17.96 2,76 15,37 5 5 no" 

n nn llii<', ... ,vv 

19,23 3,"ÍÍ 1,,J. 5 3 nao 0,00 nao 
19,3) 3,79 19,61 l i nao º·ºº sim 




