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1. RESUMO

O presente trabalho foi desenvolvido, comparan-
do-se a freqUéncia de quiasmas em linhagens autofecundadas de
milho, seus respectivos hibridos e geragoes F, de diferentes
germoplasmas, a fim de se verificar, especialmente, se os da-
dos obtidos poderiam ser interpretados como heranca poligenica
Procurou-se, também, como estudo preliminar, relacionar a fre-
qaéncia de quiasmas com o numero de posicoes de knobs, uma
vez que as ragas utilizadas diferiram entre si para este cara-
ter.

Foram cruzadas seis linhagens, resultando qua-
tro hibridos e respectivas geragoes FZ. A contagem de quias-

mas foi feita na diacinese tardia, utilizando-se dez plantas
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‘para cada linhagem e hibrido e quarenta e tres plantas para
cada geragao F,. Para cada planta contaram-se os quiasmas em
vinte células.

As diferencgas estatistica observadas entre os
tratamentos refletem controle genotipico para freqaéncia de
quiasmas. E possivel, contudo, que os knobs estejam contri-
buindo para estas diferengas, pois nos hibridos e geragoes F,
pareceu haver uma correlagao positiva entre os knobs e freqﬁég

cia de quiasmas.

A freqliencia média de quiasmas foi menor nas
linhagens e geragoes F2 do que nos hibridos, enquanto, a varia
¢ao na frequéncia de quiasmas entre e dentro de plantas foi
maior nas plantas autofecundadas. Linhagens com o mesmo nﬁmg
ro de ciclos de autofecundagao diferiram em estabilidade na
formagao de quiasmas, sugerindo diversidades genotipicas entre
elas. Isto € assumido baseando-se no fato de que, em algumas
linhagens, existem knobs homozigoticos e heterozigdticos, .de-
vendo haver também heterizigose genica. Nas geragbes F,, a

variacao entre plantas inclui um componente herdavel.

Todas as geragoes F, apresentaram distribuigao
normal para freqﬁéncia de quiasmas, mostrando valores trans-
gressivos em relagao a distribuigao das linhagens parentais.
Estes valores transgressivos, provocando um aumento significa-
tivo de variabilidade, refletem segregacao genica para frequén
cia de quiasmas, sendo, portanto, indicadores de carater poli

genico.
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Pares de cromossomos univalentes foram freqﬁeg
tes nas geragoes F2 e em algumas linhagens. Quando a freqﬁég
cia de univalentes era alta, como na linhagem 103, observaram-
se microntcleos nas diades, como resultado da ascencao irregu-
lar para os polos. Na geracao Fz-783<2, alem de pares de
cromossomos univalentes, ocorreram células binucleadas, celulas
gigantes, falta de emparelhamento em algumas regides cromosso-

micas e falta de divisao celular.



2. INTRODUGAO

Intmeras evidencias tem demonstrado que os quias
mas s@ao expressoes citoldgicas da permuta genética. Desta for
ma, a frequéncia de quiasmas pode ser considerada como um dos
indices que podem estimar o grau de recombinagdo genética em
uma populacgao (STEBBINS, 1971). De acordo com isto, uma alta
frequéncia de quiasmas significaria a formagao de uma grande
quantidade de gametas diferentes. Esta variabilidade, segun-
do DARLINGTON (1939), produziria flexibilidade em populagoes
e permitiria a ocupagao de novos habitats. Por outro lado,
uma baixa freqﬁéncia de quiasmas significaria a formacgao de
gametas semelhantes aos gametas parentais e isto produziria es
tabilidade genética. DARLINGTON sugeriu, também, que ha sem-

pre um equilibrio entre estabilidade e flexibilidade. Neste



5 .

equilibrio, os sistemas de reproducao seriam importantes. Em
plantas autdgamas, o excesso de estabilidade conferido pela au
tofecundagao seria compensado por uma alta taxa de recombina-
cao. Em alogamas, a flexibilidade seria obtida pela mistura
do material genético atraveés dos cruzamentos. Neste caso, O
equilibrio estabilidade - flexibilidade seria mantido pela bai-

. Ha - .
xa frequencia de quiasmas.

A fim de se conhecer melhor o controle genético
da formagao de quiasmas, alguns estudos tem sido realizados.
REES (1955), em centeio, e DAYAL (1977a), em rabanete, demons-
traram que a freqﬁéncia de quiasmas foi variavel entre as 1i-
nhagens autofecundadas de mesma origem, tendo o wltimo autor
demonstrado que a freqﬁéncia de quiasmas nas linhagens foi sem
pre menor que na populagao original. Demonstrou-se, também,
que os hibridos obtidos de cruzamentos entre as linhagens sem-
pre restauraram o alto valor para frequéncia de quiasmas e
que, na familia FZ’ houve sempre uma queda na frequéncia de
quiasmas em relacdao ao hibrido (REES e THOMPSON, 1956 , 1958 ;
DAYAL, 1977a, 19775). Estes autores sugeriram que a ampla va
riagao na frequéncia de quiasmas entre as linhagens autofecun-
dadas de mesma origem e nas familias F, deveria refletir o con

trole poligenico para o referido carater.

Em milho, os estudos realizados por ZECEVIC
(1960, 1962) e VILLAMIZAR (1976) mostraram que a freqﬁéncia de

quiasmas em linhagens autofecundadas foi sempre menor que na
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‘populacgdo original. ZECEVIC, observando que as linhagens ex-
traidas de uma mesma populacao apresentavam grandes variacoOes

1"~ . . . . . .
na frequencia de quiasmas, inferiu que isto deveria ocorrer de

. - ~ . (L2 . .
vido a segregagao dos poligenes para frequencia de quiasmas.

Em milho, a inexistencia de dados t3ao detalha-
dos quanto aos ja obtidos em centeio e rabanete despertou o
interesse de se realizar um estudo semelhante, como uma contri
buicdo ao conhecimento dos fatores genéticos que afetam a for-

magao de quiasmas.

O presente estudo foi desenvolvido, comparando-
se a frequéncia de quiasmas em linhagens autofecundadas, seu
respectivo hibrido e geracao Fz de diferentes germoplasmas, a
fim de se verificar, especialmente, se os dados obtidos pode-
riam ser interpretados como heranga poligenica, conforme 0s

resultados descritos na literatura sobre centeio e rabanete.

Procurou-se, tambem, como estudo preliminar e

) . . -~ . ) .
numa forma bastante simples, relacionar a frequencia de quias-
mas com o numero de posigoes knobs, uma vez que as ragas utili

zadas, neste trabalho, diferiam entre si para este carater.



3. REVISAO DA LITERATURA

3.1. Relacdo entre permuta genetica e quiasmas

A maioria dos citologistas e geneticistas tem

aceitado que a permuta genética entre Cromossomos homologos ,
- - .

que ocorre provavelmente no paquiteno, e, mais tarde, revelada

citologicamente na forma de quiasmas.

Alguns estudos tem sido realizados a fim de se
correlacionar esta troca fisica de partes entre os cromossomos
homologos com a frequéncia de quiasmas. Neste sentido, desta
ca-se o trabalho realizado por BROWN e ZOHARY (1955), emlirio,
empregando um bivalente cuvjos membros diferiam em tamanho. Os

autores verificaram intimas correlagoes entre a formagao de
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quiasmas no brago cromossomico heteromorfico e a ocorrencia de
diades heteromérficas na anafase I, pois, uma permuta neste bi
valente daria origem a diades com cromatides de tamanhos desi-
guais.

Da mesma forma, o trabalho de PEACOCK (1970),
utilizando métodos auto-radiograficos em espermatocitos de ga-
fanhoto, mostrou resultados que estao de acordo com o esperado,

assumindo-se que os quiasmas sdao locais de permuta genética.

STEBBINS (1971), ap0s uma revisao sobre o assun
to, inferiu que a relagdao entre a frequéncia de quiasmas e a
de permuta genética € tdo estreita que a quantidade de recombi
nacao possivel em uma populacdo que se reproduz sexuadamente

. . 1~ . .
por alogamia, pode ser estimada pela frequencia de quiasmas.

Embora a fungao fisica dos quiasmas seja man-
ter a associagao entre cromossomos homologos até a anafase I,
ha espécies que sao aquiasmaticas. Apesar da ausencia de
quiasmas, estas espécies ndo sdao estéreis, nem apresentavanm
univalentes, pois possuem um tipo excepcional de pareamento na
metafase I que facilita a segregagdec regular dos homdlogos.
Esta associacdao pode caracterizar machos ou femeas, mas, em ne
nhum caso, tem sido encontrada em ambos os sexos (JOHN e LEWIS,

apud HENDERSON, 1969).



1"~ . . . .
3.2. Frequencia de quiasmas e sistema yeprodutivo

Varios sao os trabalhos citados na literatura
correlacionando o sistema reprodutivo com *a freqﬁéncia de quias
mas . GRANT (1958) organizou alguns destes dados, comparando
o numero de quiasmas por bivalente em éspécies do mesmo género
com sistemas reprodutivos diferentes. Estes dados sao apre-
sentadoé na Tabela 1, na qual foram acrescentados os resulta-
dos encontrados por VED BRAT (1965) e ZARCHI et alZi (1972).
Esta tabela mostra que, em todos os casos, uma baixa freqﬁén—

cia de quiasmas esteve correlacionada com alogamia e uma alta

11~ . .
frequencia com autogamia.

STEBBINS (1971) inferiu que um baixo indice de
recombinagao e reprodugao autogenica seriam duas formas alter-
nativas de se assegurar redugao na quantidade de recombinagao.
Afirmou, ainda, que isto garantiria a fixagao de combinagBeng'
nicas adaptativas em situagoes onde a sua retengao teria valor
particularmente alto, o que seria muito importante na coloniza
gao de um novo habitat. Inferiu, também, que se uma nova po-
pulacao adquirisse baixo indice de recombinagao e reprodugao
autogamica, sua capacidade de variacao gepética seria tao redu

zida que variagbes no seu ambiente poderiam elimina-1la.
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3.3. Controle genético da formacdo de quiasmas

3.3.1. Espécies alogamas e autofecundacgao

Foram os estudos de autofecundagdao em espécies
alogamas, principalmente em centeio e rabanete, que forneceram
grande parte das informacgoes hoje existentes para se esclare-

cer a natureza do controle genético da formagio de quiasmas.

Estes estudos comegaram com LAMM (1936), em cen
teio, demonstrando que a freqﬂéncia de quiasmas em linhagens
autofecundadas era sempre menor que nas populagoes de onde pro
vieram, 0 autor demonstrou, ainda, que a variabilidade. na
freqﬁéncia de quiasmas era maior nas linhagens onde ocorreram
varios disturbios meioticos como: falta de pareamento, nao-
-disjuncao, segregacao anafasica imperfeita e fragmentacgao.
Uma correlagao negativa entre freqﬁéncia de quiasmas e nlmero

de univalentes por célula também foi observada nas linhagens.

Analisando os distUrbios citologicos na primei-
ra geragao de autofecundagao em centeio, MUNTZING e AKDIK
(1948) encontraram correlagoes positivas entre pareamento cro-
mossomico, fertilidade e vigor. Os autdres sugeriram que a
segregacao dos genes responsaveis pelasirregularidades meidti-
cas fosse responsavel pela degeneracao do organismo autofecun-
dado. Estas irregularidades levariam a esterilidade e contri

buiriam para a extingao de algumas linhagens. Inferiram, ain
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da, que homozigose absoluta e constancia poderiam ser obtidas,
somente, em linhagens com uma meiose estavel. No entanto, um
certo grau de instabilidade meidtica caracterizaria a maioria

das linhagens. °

REES (1955), dando inicio a um extenso programa
que visava esclarecer o controle genético da formagao de quias
mas em centeio, encontrou os mesmos resultados descritos por

LAMM para as linhagens autofecundadas.

Estes dois autores assumiram que esta variabili

A . . . .
dade na frequencia de quiasmas entre linhagens de mesma origem
deveria refletir a segregacao dos genes envolvidos na formagao

de quiasmas. Seria, portanto, de naturcza quantit

2

tiva a forxr
magao de quiasmas. Admitiram, também, que um ou mais genes

maiores poderiam estar envolvidos no pareamento dos cromossomos.

Esta mesma conclusao, a de que a freqﬁéncia de
quiasmas € controlada tanto por poligenes como por genes quali
tativos, foi obtida, também, por PARKER (1975), em Hipochoeris
radicata. Este autor admitiu que estes genes operam num sis-
tema hierarquico, ou seja, alguns genes afetam o comportamento
do complemento inteiro, enquanto a agdo de outros € especifica

para cromossomos individuais.

Dando continuidade aos estudos do controle geno
tipico da formagio de quiasmas em centeio, REES e THOMPSON
(1956) cruzaram quatro linhagens autofecundadas num experimen-

to dialélico. Verificaram que os hibridos exibiram heterose
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. e . 1~ . . . .

positiva para frequencia de quiasmas, a qual foi explicada co-
mo devida, em parte, a interacOes nao-aléelicas. Verificaram,
também, que os hibridos eram muito mais estaveis na formagio

de quiasmas que as linhagens.

Esta mesma heterose e estabilidade para freqﬁég
cia de quiasmas nos hidricos foram encontradas por PANTULU e

MANGA (1972), em milheto e por DAYAL (1977a), em rabanete.

REES e THOMPSON (1958), ao compararem os hibri-
dos de centeio, ja citados, com suas respectivas familias FZ’
observaram que a frequéncia média de quiasmas nas familias F,
era sempre menor que nos hibridos correspondentes, porém, com

uma maior variancia dentro e entre plantas.

Comparagoes semelhantes foram feitas, em rabane

te, por DAYAL (1977b), obtendo-se os mesmos resultados.

Em ambos os casos, a natureza continua da dis-

. . -~ e . . P
tribuigao 'da frequencia de quiasmas nas plantas da geragao F,s
observada pelos autores, foi atribuida ao controle poligenico

" _ . .
para frequencia de quiasmas.

O programa de estudo do controle genético da for
macdo de quiasmas, em centeio, foi conduzido até a geracao Fc.
REES (1957) verificou diferencgas significativas na freqﬁéncia
meédia de quiasmas entré;as familias F;, Fy e FS' Cada fami-
lia tinha significantemente menor numero de quiasmas que aque-

la de onde proveio. O autor inferiu que esta diminuicao na
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frequencia de quiasmas, em sucessivas geragoes de autofecunda-

-~ . . -~ . . . -~ 1"~ . .
cao, fol devida a diminuigao da frequencia de heterozigotos.

Em milho, nao existem estudos tao detalhados
quanto aos de centeio e rabanete, no sentido de esclarecer o
controle genético da formagao de quiasmas. Contudo, os pou-
cos dados disponiveis, obtidos de trabalhos realizados em 1li-
nhagens autofecundadas, sao consistentes com os resultados en-
contrados em centeio, conforme descreveu ZECEVIC (1960, 1962).
Este autor também afirmou que a consideravel diferenca na fre-
quéncia de quiasmas entre linhagens autofecundas de mesma ori-

gem foi devida a segregagao dos poligenes para este carater.

0 estudo comparativo da frequencia de quiasmas,
reali;ado por VILLAMIZAR (1976) e VILLAMIZAR e AGUIAR (1976),
em variedades de milho e linrhagens autofecundadas obtidas de
cada variedade, revelou que a frequéncia de quiasmas nas 1li-
nhas endogamicas foi sempre menor que nas populagoes das quais
estas linhagens provieram. Os autores verificaram, também,
que nem sempre as autofecundagoes sucessivas provocaram redu-
¢ao na freqﬁéncia de quiasmas. Houve casos em que, apesar de
quatorze geragdes de autofecundagao, a frequéncia de quiasmas
foi alta e, em contraste, uma linhagem com apenas duas geragoes
de autofecundacgao apresentou uma dréstica reducio na frequen

cia de quiasmas.

Quanto ao grau de dominancia dos genes que con-
"a - . - .« ~ —~
trolam a frequencia de quiasmas, as opinioes dos autores sao

variadas.
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Neste sentido, todos os trabalhos ja citados nes
ta revisao sobre centeio, rabanete, milheto e mais os realiza-
dos em Drosophila por LAW (1961) e LAWRENCE (1963), demonstra
ram que Os genés que condicionam alta freqﬁéncia de quiasmas
sao dominantes em relagao aos genes que condicionam baixa fre-
qliencia.

Apesar de todos estes dados ja se encontrarenm
dispon{veis na literatura, PANDEY (1972) apresentou uma teoria
contraditéria para explicar o controle genético da variabilida
de nos organismos superiores. Dentro do modelo proposto, os
genes dominantes suprimiriam a recombinagao e os recessivos in
crementa-la-iam, Desta forma, a polinizacao cruzada diminui-
ria a recombinagao entre cromossomos homdlogos. Com a autoga

mia, seria produzida homozigose nos locos recessivos, estimu-

lando a recombinacao e produzindo nova variagao.

Nao concordando, nem com os autores que'admiti~
ram que Os genes para alta freqﬁéncia de quiasmas seriam do-
minantes em relacdo aos que condicionariam baixa frequéncia e
nem com a teoria proposta por PANDEY, os resultados dos traba-
lhos realizados por GALE e REES (1970) em cevada, e os realiza
dos por SHAW (1974) em Schistocerca gregaria, vrevelaram  que
nestas espécies a frequéncia de quiasmas & controlada, princi-
palmente, por genes com efeitos aditivos e que um controle me-
nos pronunciado € exercido por genes com efeitos nao aditivos

incluindo dominancia.
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Em termos de anormalidades meidticas advindas
da autofecundacao, os resultados de CLARK (1942),MAGUIRE (1961),
ISIKAN (1964) e BUTNARU (1974) demonstraram que, em milho, hou
ve muita similaridade com as anormalidédes, ja descritasemcen
teio, ou seja, falta de pareamento, nao disjuncao, segregagao

anafasica imperfeita e fragmentacgao.

Torna-se interessante considerar que, além des-
tas anormalidades meidticas, a ocorréencia de microspordcitos
plurinucleados e células gigantes parece ser um fato comum en-
tre as plantas autofecundadas. JOHNSSON (1944), em Alopecu-
rus myosuroides sugeriu que a formacao de células plurinuclea-
das seria causada pela falta de formacao de parede nas divi-

sbes premeioticas.

3.3.2. Genes maiores e pareamento

Genes maiores tém sido descritos numa grande
quantidade de espécies como disruptores da associacao de cro-

mossomos homoélogos em fases que antecedem a meiose.

Estes genes sao classificados em: assinaptico
"as" e dessinaptico "dy". O primeiro influencia o contato
inicial dos cromossomos hombélogos, nao havendo permuta, enquan

to o segundo influencia a manuten¢ao do pareamento entre os

cromossomos pareados e permutados.
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A assinapse foi descrita, pela primeira vez,
por BEADLE (1930), em milho. O autor constatou que o fenoti-
po de plantas assinapticas era altamente variavel e que a
falta de pareamento cromossomico levou a drasticas redugdes na
frequéncia de quiasmas. Também, constitui um dado interessan
te, a informac@ao do autor de que as células responsaveis pela
producao de gametas normais seriam aquelas com pareamento com-

pleto e freqliéncia de quiasmas relativamente alta.

MILLER (1963) confirmou a resposta variavel en

contrada no homozigoto "as'" de milho.

A primeira descrigao sobre os efeitos do gene
""dy" tambem foi feita por BEADLE (1933), em milho. 0 autor
descreveu que a falta parcial de associacido, na metafase I,
nao foi devida a falta de sinapse inicial, mas, devido a sepa-
ragao precoce dos cromossomos homélogos pareados. Observou
que o valor de permuta genética para a regido sh-wx, nestas plan-
tas, foi aproximadamente normal. Em outras palavras, o gene
comportou-se como um dessinaptico. Contudo, BEADLE o conside

rou assinaptico.

Em milho, o termo '"dessinapse' foi adequadamen

te empregado, pela primeira vez, por NELSON e CLARY (1952, apud
MAGUIRE, 1978).

Um estudo mais detalhado sobre o gene '"dy'" foi
feito por MAGUIRE (1978), utilizando um estoque de milho com

um bivalente heterozigdbtico para um knob distal e portador do
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gene "'dy". A autora conseguiu provar que este gene atua apoOs
a ocorrencia de permuta genetica, mostrando que na diacinese
0s univalentes sempre apresentavam uma cromatide com um knob
e outra sem knob. Este trabalho mostrou que o controle gené-
tico da permutagdo & separado do controle genético para manu-

tengao de quiasmas.

A disting@o entre estes genes & dificil de ser
feita ma pratica. Baseando~se nisto, SOOST (1951) havia suge
rido que o termo ''assinapse' deveria ser usado, em todos os ca

sos, onde o pareamento fosse afetado.

3.3.3. Quiasmas e regides heterocromaticas

Desde ha muitos anos, os geneticistas e citolo-
gistas vem se preocupando em estudar a influencia de regides

heterocromaticas na formagdao de quiasmas.

Os primeiros trabalhos, na tentativa de avaliar
a influencia de knobs na freqﬂ%ncia de quiasmas, foram de for-
ma indireta. Neste sentido, os estudos realizados por BROWN
(1949), em linhagens autofecundadas de milho, mostraram corre-
lagbes entre determinadas caracteristicas morfoldgicas e knobs.
Estas associagbes nao foram quebradas apds varios ciclos de
reprodugao. Segundo o autor, isto indicaria que os genes que
controlam as referidas caracteristicas estariam altamente liga

dos aos knobs.
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Estudos semelhantes aos realizados por BROWN,
foram feitos também por BLUMENSCHEIN (1964) e MOLL et alit

(1972), obtendo-se os mesmos resultados.

Os estudos, na tentativa de se correlacionar di
retamente a freqﬂéncia de quiasmas com ‘knobs, sao mais recen-
tes.

Os resultados das pesquisas de CHANG e KIKUDOME
(1971, 1974), usando genes marcadores para avaliar a percenta-
gem de permuta genética em estoques com e sem knobs demonstra-
ram, também, que os knobs inibem a permuta genética em suas
proximidades.

O trabalho de GUPTA e JAIN (1971) trouxe um no-
vo enfoque para o problema, mostrando que um alto numero de
knobs estaria associado com poucos quiasmas por célula, enquan
to que knobs de maior tamanho aumentariam a freqﬁénciackzquiaé
mas.

Desta forma, quer a informagao tenha sido obti-
da de maneira direta ou indireta, os resultados sugerem que o0s

knobs tenham func@o regulatéria na formacao de quiasmas.

Recentemente, comegaram a surgir na literatura
trabalhos realizados em diversas espécies animais correlacio-

1~ . . .~ - .
nando as frequencias de quiasmas com regioes heterocromaticas.

- . Tt~ . . ~
Analises da frequencia de quiasmas com relagao
a blocos heterocromaticos intersticiais ou terminais, em Ste-

thophyma gracile, realizadas por SHAW (1971) e FONTANA e VICKERY
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(1974), demonstraram que um aumento no numero de segmentos he-
terocromaticos levou a um aumento no nimero de quiasmas por
celula. Na ausencia de segmentos heterocromaticos, a fre-
"a . . . . - .
quencia de quiasmas foi a minima possivel para manter os biva
lentes., Os autores verificaram que, em uma percentagem subs-
tancial de células, os quiasmas pareciam estar localizados den

tro dos blocos heterocromaticos.

Os dados apresentados por JOHN (1973), comparan
do a freqﬁéncia de quiasmas em segmentos heterocromaticos em
estado heterozigotico em gafanhoto, Chorthippus jacundus, sao
bastante interessantes. Estes segmentos produziram um signi-
ficante aumento na frequéncia de quiasmas, quando comparadas
aos homozigotos sem segmentos heterocromiticos da mesma popula
gao.

Com o advento das técnicas de bandeamento Q, C
e G, alguns trabalhos ja tem sido realizados na tentativa de se

identificar a verdadeira localizagao dos quiasmas.

FOX et «l77 (1973) verificaram que, em machos
de gafanhoto, as regioces cromossomicas que apresentavam bandas
G formavam poucos quiasmas ou nenhum. EVANS (apud FOX et alit,
1973), descreveu que fato semelhante pareceu ocorrer em Cromos
somos humanos, onde os cromossomos com mais bandas G apresenta
ram menor freqﬁéncia de quiasmas que os cromossomos de tamanho
semelhante com poucas bandas. Convém, no entanto, salientar
que bandas G nao estao confinadas a regioes de heterocromatina

constitutiva.
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Tambem KLAETERSKA et alii (1974), empregando
técnicas de bandeamento C e Q, em gafanhoto, obtiveram eviden-
cias de que a presenga e a distribuig@o de regiGes heterocroma
ticas pareceram influenciar na localizagao dos quiasmas no sen

tido de eliminar suas ocorréncias em tais regides.

A tecnica de tratamento de celulas, em cultura
com BrdU por duas geragoes e, posteriormente, tratadas com col
chicina antes da coleta, tem contribuido muito para se identi-
ficar, com precisao, os locais de trocas entre cromatides ir-

mas apOs coloragao com solugao de Giemsa.

Tais técnicas, empregadas por CARRANO e WOLF
(1975), revelaram que em Muntiacus muntjak, houve uma alta fre
|3 PN

quencia de trocas entre cromatides irmas nos pontos de jungao

entre regides eucromaticas com regides heterocromaticas.

Em MZcerotus agrestis, NATARAJAN e KLAETERSKA
(1975) demonstraram que a taxa de troca entre cromatides irmas
foi muito maior nas regides heterocromaticas que nas eucrométi
cas. Em M. montanus, resultado contraditorio a este foi ob-

servado por HSU e PATHAK (1976).

Os resultados obtidos com estas novas técnicas
colocam em divida a antiga suposicdo de que quiasmas ndo ocor-
reriam em regides heterocromaticas, conforme haviam afirmado
BROWN (1949), BARTON (1951), BAKER (1958), JOHN e LEWIS (1965)
e ROBERTS (1965) ao avaliar a taxa de recombinagao entre ge-

nes marcadores, localizados proximos de tais regioGes.
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. - 1~ . .
3.4. Fatores ambientais e frequencia de quiasmas

IntGmeros trabalhos tem demonstrado que a fre-

i o . . . .
quencia de quiasmas pode ser influenciada por fatores ambien-
tais. Dentre eles, serao citados apenas alguns por serem re-

presentativos para este trabalho.

SAX (1935) verificou que plantas de centeio e
Vieia faba, cultivadas no Japao e U.S.A., apresentaram diferen

RS . o
tes frequencias de quiasmas.

LAMM (1936) descreveu que a frequencia de quias
mas em plantas de centeio cultivadas em casa de vegetagao foi
sempre menor que nas plantas cultivadas no campo. Isto ocorreu

tanto nas linhagens quanto nas populagoes.

Estudos realizados por PANTULU e MANGA (1972),
em milheto, demonstraram diferencgas significativas na freqﬂég
cia de quiasmas de plantas endG6gamas, cultivadas em diferentes
estagbes do ano, enquanto os hibridos nao mostraram nenhuma va

riacgao.
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4. MATERIAL E METODOS

4.1, Material

A fim de se comparar a freqﬁéncia de quiasmas
em diferentes germoplasmas, utilizaram-se tres hibridos inter-
raciais e um hibrido comercial, suas respectivas linhagens e
geragoes F,.

As linhagens parentais utilizadas eram perten-
centes a diferentes racas de milho e diferiam entre si no grau

de endogamia e na composicao e knos.

Foram as seguintes as linhagens analisadas:

Linhagem 1 e 2: 1linhagens com sete ciclos de

autofecundacgdao, pertencentes a racga Zapalote Chico, originaria
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‘do México, com alta freqﬁéncia de Knobs, conforme AGUIAR-PERE-
CIN (1979).

Linhagem 78: 1linhagem com quatro ciclos de au-
tofecundagdo, pertencente a raca Avati Djakaira, originaria do
Brasil, com baixa frequéncia de knobs, conforme AGUIAR - PERE-
CIN (1979). ﬁ

Linhagem 5824: 1linhagem com quatro <ciclos de
autofecﬁndagéo, pertencente a raca Cateto, originaria da Colom
bia, com frequéncia de knobs intermediaria a das racas Avati

(a)

Djakaira e Zapalote Chico.

Linhagem 103: 1linhagem comercial com grande ni

mero de ciclos de autofecundagdo, originaria da raca Tuxpeiio,
1~ . . . - . -~ ; . « B

com frequencia de knobs intermediaria a das ragas Avati Djakai

ra e Zapelote Chico.

Linhagem 701: linhagem comercial com grande ni

mero de ciclos de autofecundacao, originaria da raga Tuxpan .,
i~ . . . = . -~ . . .

com frequencia de knobs intermediaria a das ragas Avati Djakai

ra e Zapalote Chico.

Os materiais de origem racial (linhagens, hfbri
dos e geragoes Fz) foram obtidos no Instituto de Genética da

Escola Superior de Agricultura "Luiz de Queiroz", da Universi-~.

(a)

A c1a551f1cagao das racas Cateto, Tuxpeno e Tuxpan, em'"fre
qiéncia de knobs intermediaria a das ragas Zapalote Chico
e Avati Djakaira', foi feita atraves de observacOes preli-
minares em célula paquitenicas.
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dade de Sao Paulo (ESALQ/USP), cedidos pela Dra. Margarida Lo-

pes Rodrigues de Aguiar - Perecin.

Tabela 2. DesignagOes empregadas para os “hibridos e geragoes

FZ’ nimero de experimento e natureza do material.

Cruzamento Hibrido Geraggo F, Nunero do Natureza do
experimento material
78x1 F1—78x1 F2~78x1 I Interracial
78x2 Fl - 78x2 F2 -78x2 11 Interracial
5824 x 2 Fl- 5824 x2 Fz— 5824 x2 ITI Interracial
701x103 F1~701x103 F2~701x103 Iv Comercial
Os materiais de:'origem comercial (linhagens e

hibrido) foram obtidas no Instituto Agronomico de Campinas (IAC).
As linhagens foram cedidas pela Dra. Marlene Lima, da Segao de
Genetica, estando as infloresceéncias ja fixadas em Carnoy. O
hibrido foi cedido pelo Dr. Luiz Torres Miranda, da Secao de
Cereais, em forma de sementes. ' A geracgao FZ deste hibrido foi
obtida a partir de autofecundagao realizadas em casa de vegeta

¢ao, no Instituto de Genética da ESALQ, em janeiro de 1979.

As sementes foram plantadas no campo experimen-
tal do Instituto de Genética da ESALQ, em Piracicaba, durante

0 ano agricola de 1978/1979.

O numero de sementes plantadas foi de 50 para
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cada linhagem, sendo retiradas de uma tnica espiga; 100 para
cada hibrido, sendo retiradas 20 sementes de cada espiga e
misturadas para o plantio; 200 para cada geragao F,, sendo re
tiradas 40 sementes de cada espiga e plantadas separadamente
no campo.

Embora as sementes tenham sido plantadas na mes
ma época, exceto a geragao F,y do hibrido comercial, alguns pro
blemas de germinagao ocorreram, principalmente, entre as linha
gens, de modo que novos plantios foram feitos, desta vez, em

casa de vegetagao.

Devido ao problema acima citado, as inflores-
céncias das linhagens 1 e 2 foram colhidas de plantas cultiva
das em casa de vegetagao. As inflorescencias das linhagens
comerciais, 701 e 103, e seu hibrido foram colhidas nas parce-
las experimentais da Segao de Genética do IAC, em Campinas, du
rante o mes de janeiro, enquanto, devido ao problema de obten-
gao de sementes, as plantas da respectiva geragao F, foram co-
lhidas em maio, no Instituto de Genética da ESALQ, em Piraci-

caba.
4,2, Métodos

4.2.1. PreparagOes citoldgicas de anteras

e coleta de dados

A metodologia empregada, para fixagao das in-
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‘florescéncias e preparacao das laminas para analise citoldgica

foi a mesma utilizada por McCLINTOCK (1930).

As inflorescencias foram fixadas em Carnoy,
3 partes de alcool absoluto e uma parte de acido acético, du-
rante 24 horas. ApOs este periodo, foram transferidas duas
vezes para alcool 70%. 0O material foi conservado a -5°C, até

o momento de ser utilizado.

Os microsporécitos foram preparados por esmaga-

mento e corados por carmim propionico 1%.

A contagem de quiasmas foi feita, imediatamente
ap0s o preparo da lamina, utilizando-se 10 plantas para cada
linhagem, exceto para a linhagem 1 que foram conseguidas ape-
nas 3 plantas, 10 plantas para cada hibrido e 43 plantas para

cada geragao F,.

Foram contados os quiasmas em 20 células, por
planta, na fase de diacinese tardia, ou seja, quando na lamina
aparecia a proporgao de uma célula, em diacinese, para uma cé-
lula, em metafase. Estas celulas foram tomadas, ao acaso,

. (a)
nas duas ou tres laminas preparadas com uma antera grande,
retirada de diferentes ramos laterais da inflorescencia, fos-

sem eles: basais, intermediarios ou apicais.

Os valores obtidos nas contagens foram expres-

1"a . P .
sos como frequencia media de quiasmas por planta.

(a) A flor de milho possui tres anteras grandes e trées pequenas.
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4,2.2. Analise estatistica dos dados

4.2.2.1. Analises para avaliar o tipo de he-
[IEP .
ranga para frequencias de quiasmas
Os materiais empregados nas analises citoldgi-
cas permitiram que se investigasse, estatisticamente, se o ti-
e~ . . .
po de heranga para frequencia de quiasmas em milho se amolda a

um modelo poligenico.

Antes, porém, de se estabelecer os esquemas de
analises para uma melhor compreensao convém que se apresente a

terminologia empregada:

Tratamento: refere-se a cada material genético
utilizado nas analises, isto &, linhagens, hibridos e gera~
goes F,.

Linhagem: material autofecundado utilizado co-
mo progenitor,

Hibrido: produto do cruzamento entre linhagens.

Geragao F,: plantas resultantes da autofecunda

¢ao do hibrido.

Grupo: conjunto de linhagens, de hibridos ou
geragoes F,.
Experimento: conjunto formado por duas linha

gens, seu respectivo hibrido e geragao FZ‘
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a) Coeficiente de variacao

Como uma medida de dispersao dos dados, foi
calculado o coeficiente de variacao da freqﬁéncia. de quias-
mas dos dados originais para cada linhagem, hibrido e gera-

gao F, da seguinte maneira:

onde:
-~ . . . ~ 1~ . .
o = estimativa do desvio padrao da frequencia de quias-
mas dos dados originais, entre ou dentro de plantas.
— . . - A . .
X = estimativa da media da frequencia de quiasmas dos

dados originais.

b) Organizacao de histogramas

Com o objetivo de se visualizar comparativamen-

. . .~ Ha . .
te a distribuicao da frequencia de quiasmas entre as plantas
dos diferentes experimentos, construiram-se histogramas para

cada tratamento.

Utilizou-se como intervalo de classe o valor de
0,5, de acordo com SPIEGEL (1977), onde & sugerido que o nume
ro de classes deve variar de 5 a 20. A organizagao prelimi-

nar de alguns histogramas mostrou que este valor era adequado.
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Construidos os histogramas, houve interesse de

. . "~ . . -~
se verificar se as frequencias de quiasmas nas geragoes F, se

ajustavam a uma distribuicao normal. Para isto, wutilizou-se

a metodologia proposta por PIMENTEL GOMES (1968), a qual faz

uso do teste x2.

d) Anélise para heterose e epistase

Para se verificar se ocorria heterose e epista-

se em cada experimento, utilizou-se o método dos quadrados mi-

nimos, assumindo-

onde:
P, = media
P, = media
F. = media
tante
F, = média

gante

se

da

da

da
do

da
do

0s seguintes modelos:

1/2 1

=
+

1

1/2 1

=
+

1

1~ .
frequencia

1~ .
frequencia

tia .
frequencia
cruzamento

(1PN .
frequencia

cruzamento

+ 1/2 12 + h

+ 1/2 12 + 1/2 h

de quiasmas da linhagem 1.
de quiasmas da linhagem 2.

de quiasmas do hibrido resul-

entre as linhagens 1 e 2.

de quiasmas da geragao segre-

entre as linhagens 1 e 2.
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u = média da frequUéncia de quiasmas.

11 = efeito genético fixo da linhagem 1 para frequéncia

de quiasmas.

12 = efeito genético fixo da linhagem 2 para freqﬁéncia

de quiasmas.

h = heterose.

Com as estimativas dos parametros obtidos na re
solug@o das matrizes, montou-se o esquema de analise da varian

cia que se ve na Tabela 3.

e) Variabilidade genética adicional

A variacao transgressiva na geracao segregante
€ uma indicag@o de carater poligenico. Testou-se a signifi-
cancia estatistica desta transgressao com um teste F, partindo

se da seguinte hipotese:

Ho : 8% = 8%
onde:

8% = estimativa da variancia da frequéncia de quiasmas
entre plantas na geragao F,.

8% = estimativa da variancia média (82) da frequéncia
de quiasmas entre plantas nas linhagens e hibri-
dos, obtida a partir da seguinte fOormula:

_p _ Ig;o’
onde: Egi

g; = numero de graus de liberdade das linhagens paren-

tais e do hibrido.



34.

Gg = variancia das linhagens parentais e do hibrido.
Tabela 3. Analise da variancia para heterose e epistase da
frequéncia de quiasmas dos dados originais em
microsporécitos de milho.
F.v.(8) G.L. Q.M. F
Total 3 Q1
Linhagens 1 Q, QZ/QS
Heterose 1 Q= QS/QS
Desvio 1 Qy Q,/Qc
ResTduo/11,68(P) 251 Q.
(a) 0 significado da simbologia encontra-se
no Apendice 1.
(b)

Pelo teste “de Bartlett (STEEL e TORRIE,
1960), os residuos das analises de cada
experimento mostraram-se homogeneos. De
vido a isto, utilizou-se o residuo da
analise global do delineamento inteira-
mente casualizado das médias das fre-
quéncias de quiasmas por planta, dos
dados nao transformados, ajustados pelo
fator 11,68 , calculado de acordo com
STEEL e TORRIE (1960) para nUmeros dife
rentes de plantas analisadas em cada
amostra.
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4.2.2.2. Analises da variancia para compara-

gOes entre os experimentos

- . .~ . 1tes . .
a) Analise da variancia para frequencia de quiasmas

- .~ . - 1~ . .
A analise da variancia para frequencia de quias
mas foi realizada com o objetivo de se comparar as linhagens,
~ o ~ ~ .
os hibridos, as geragoes F, e estes tres grupos entre si, quan
) - - LRSS . . .
to as possiveis diferencas para frequencia de quiasmas, consi-
derando-se que o0s materiais utilizados diferiam entre si na

composicao de knobs.

Antes de se proceder a analise estatistica dos
dados, o nimero de quiasmas por célula foi transformado em

\/x', conforme STEEL e TORRIE (1960).

A estrutura da analise foi hierarquica (trata-
mento, planta dentro de tratamento e célula dentro de planta

dentro de tratamento).

Considerou-se o seguinte modelo matematico mis-

to:

onde:

Y frequéncia de quiasmas da célula k, localizada

ijk

na planta j, do tratamento 1.
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m = valor médio da frequéncia de quiasmas.

ti = efeito fixo inerente ao tratamento 1i.

pj(i) = efeito aleatorio da planta j, dentro do trata
mento i.

dk(j i)~ efeito aleatério da célula k, dentro da plan-

ta j, dentro do tratamento i.

Para a realizagao do teste F, houve necessidade
de se desenvolver as esperancgas matematicas dos quadrados mé-

dios, de acordo com BENNET e FRANKLIN (1963), conforme Tabela 4.

b) Comparacao de médias pelo teste de Tukey

As médias da frequéncia de quiasmas transforma-
das em’VE‘, foram comparadas pelo teste de Tukey, conforme me-
todologia descrita por PIMENTEL GOMES (1977). As comparagoes
foram feitas entre linhagens, entre hibridos e entre gera-

goes Fz.

- . .« ~ . .~ . t~ .
c) Analise da variancia das variancias da frequencia

de quiasmas

Uma caracteristica genética adicional do fendti
po citogenético € a estabilidade para a formagcao de quiasmas
dentro de plantas. A fim de se comparar os tratamentos dos

diferentes grupos quanto a este carater, foi realizada uma ané
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Tabela 4. Esperancas matematicas dos quadrados médios e nume-

ro de graus de liberdade correspondentes a analise

.~ . o~ . .
da variancia da frequencia de quiasmas dos dados

transformados em4/x , em microspordcitos de milho.

r.y.(2) G.L. E(Q.M.)
; . 2 2 2
Tratamentos (T - 1) od-#Rc +NRKt
. 2 2 2
Linhagens P -1 o7 + Ro_ + NRK
g ( ) d > D
Hibridos (F - 1) 02 + Ro? + Np?
) B d P f
- 2 2 i1y1r 2
Geragoes F, (G - 1) oq * Rap + I\RKg
E 2 2 N/
ntre grupos (J - 1) oq * Rop + Nth
T 2 2
Entre plantas Zi(Ni- 1) oq * ROp
Dentro de plantas ZTN (R-1) 02
ii d

TOTATL REIN. - 1
1 1

(a) 0 significado da simbologia encontra-se no Apendice 1.

o .~ . .~ o " o o
lise da variancia das variancias das frequencias de quiasmas

transformadas em'Vx , dentro de plantas.

Essa medida de esta

bilidade ja foi usada por HEWITT (1964, 1965), ZARCHI et aliz

(1972) e VILLAMIZAR (1976).
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Antes de se proceder a analise estatistica dos

dados, as variancias dentro de plantas foram transformadas lo-

garitmicamente.

onde 82

A transformacao empregada foi log(c?2 + 1,0),

€ a estimativa da variancia dentro de planta. 0O es-
quema de analise € apresentado na Tabela 5.
Tabela 5. Analise da variancia das variancias dentro de
planta, logaritmicamente transformadasenllog(82+
+ 1,0) da frequéncia de quiasmas dos dados trans
formados emﬂ/x , em microsporocitos de milho.
F.v. () G.L. E . (Q.M.)
Tratamentos (T - 1) 03 RK
Linhagens (p 1) 02 RK2
- d P
Hibridos (F - 1) 0% + RKZ
d f
Geragoes F (G - 1) 02 RKZ
2 d g
2 2
Entre grupos (J 1) o4 RKj
Entre plantas ET(N - 1) cz
it d
T
TOTAL I N. -1
i1

(a) 0 significado da simbologia encontra-se no Apendice 1.
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d) Percentagem de pares de cromossomos univalentes

Com a finalidade de se avaliar as diferencas en
tre os tratamentos para o nimero de pares de cromossomos univa
lentes, calculou-se a percentagem de plantas com univalentes,
bem como a percentagem de células com um,dois ou mais pares de

cromossomos univalentes para cada tratamento.
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5. RESULTADOS

|3 P . . 3
5.1. Frequencia de quiasmas em plantas colhidas em

diferentes €pocas e locais

As plantas analisadas no presente trabalho, em
quase sua totalidade, foram colhidas durante o més de janeiro
de 1979, no campo experimental do Instituto de Genética da
ESALQ. Foi devido a problemas de germinacao e dificuldades de
-obtengao de sementes que alguns tratamentos variaram em €poca

e local de coleta.

As sementes da linhagem 2 apresentaram proble-
mas de germinagdo em condigdes de campo, sendo o nimero de plan

tas colhidas inferior ao desejado. Ao se verificar as falhas
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na germinagao, um novo plantio foi feito, porém, em casa de

vegetacao,

Testou-se a diferenga entre as plantas cultiva-
das no campo e as plantas cultivadas na casa de vegetagao. A
analise da variancia, apresentada na Tabela 6, nao mostrou di-
ferengas significativas entre os tratamentos. Desta forma usa
ram-se as plantas cultivadas em casa de vegetagao como repre-

sentantes da linhagem 2.

Por problemas de obtengao de sementes, as plan-
tas da geracao Fo do hibrido comercial foram colhidas durante
o més de maio, no campo experimental do Instituto de Genética

da ESALQ,

&)

m P

ate

Lo

racicaba, enquantc suas linhagens parentais ha-
viam sido colhidas durante o mes de janeiro, nas parcelas expe
rimentais do IAC, em Campinas. Como controle para variacgao

na freqﬁéncia. de quiasmas, usou-se o hibrido correspondente,
ou seja, Fl— 701 x 103, cujas plantas foram colhidas nas duas
epocas e nos dois locais. Nao havendo diferencas entre as
amostras usadas como controle, como mostra a Tabela 7, pode-se
assumir que os resultados obtidos para as linhagens 701 e 103

e para a geracgao F, do cruzamento entre tais linhagens, pode-

riam ser utilizadas com maior seguranga.
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1y~ . . .
5.2. Frequencia de quiasmas nos experimentos

AN . . .
5.2.1. Frequencia de quiasmas no experimento I

As Tabelas 8, 10 e 11 mostram a freqﬁéncia de
quiasmas e o desvio padrao para cada planta analisada nas 1i-

nhagens 1 e 78, seu respectivo hibrido e geracao Fop.

1~ . - . B
Os valores da frequencia media de quiasmas e o
coeficiente de variagao entre e dentro de plantas para cada um

destes tratamentos sao apresentados na Tabela 15.

Para cada tratamento envolvido no experimento,
as médias de frequéncia de quiasmas foram distribuidas em clas
ses, sendo os histogramas apresentados na Figura 1, os quais
mostram que a geracgao F2 apresentou maior variabilidade na {re

[N . . . .
quéncia de quiasmas que as linhagens e o hibrido.

0 coeficiente de variagao entre e dentro de plan

tas foi menor nas linhagens e no hibrido que na geracio FZ'

1P . - . . .
A frequencia média de quiasmas do hibrido foi
superior a das linhagens e da geracgao F,. A Tabela 16 mos-
- - . ) o . - . . -
tra que este acrescimo na frequencia media de quiasmas do hi-
brido representou uma heterose de 5,94% em relacdo a média dos
pais. Esta heterose nao foi devida a interagdes nao-alelicas,
pois ndo se detectou significancia do quadrado médio de '"Des-

vio" (Tabela 16).
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A geragao F, apresentou distribuicgao normal pa-

ra frequéncia de quiasmas, mostrando valores transgressivos em
relagao aos pais, tanto no sentido da baixa como da alta fre
queéncia de quiasmas. Esta transgressao foi responsavel pelo
aumento significativo de variabilidade genetica, conforme mos-

-

tra a Tabela 20.

Todas as plantas das linhagens 1 e 78 apresenta
ram meiose assincronica, ou seja, diversas fases da meiose
eram encontradas numa mesma antera. Nas plantas do hibrido e

da geracgao F, a meiose foi sincronica.

Nas plantas da linhagem 1 e da geragao F2 foi
freqlente a ocorréncia de pares de cromossomos univalentes (Ta
bela 23). Nenhumaoutraanormalidade meiGtica foi observada nes

te experimento.

5.2.2. Freqﬁéncia de quiasmas do experimento II

As Tabelas 8, 10 e 12 mostram a freqﬁéncia de
quiasmas e o desvio padrao para cada planta analisada nas 1li-

nhagens 2 e 78, seu respectivo hibrido e geragao FZ'

Os valores da frequencia média de quiasmas e
coeficiente de variacao entre e dentro de plantas para cada um

desses tratamentos sao apresentados na Tabela 15,

O histograma para cada tratamento envolvido no

experimento € apresentado na Figura 2, mostrando que, na gera-

P

. . . . 1"~ . .
cao F,, houve maior variabilidade na frequencia de quiasmas.
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0 coeficiente de variagao entre e dentro de plan-
tas foi altonalinhagem 2 e geracgao Fo, refletindo a maior va-
riagdona frequéncia de quiasmas destes tratamentos, em relagao
a2 linhagem 78 e ao hibrido. :

A frequéncia média de quiasmas do hibrido foi
superior a das linhagens e da geragao in Este acréscimo, na fre
qﬁéncia de quiasmas do hibrido, representou uma heterose de
5,70 , em relagago a média dos pais (Tabela 17). Esta mesma ta
bela mostra que esta heterose nao foi devida a interagoes nao
~alélicas dos genes para frequéncia de quiasmas.

A frequéncia de quiasmas da geracdo F, apresen-
tou distribuig¢ado normal, mostrando valores transgressivos para
alta e baixa frequéncia, em relacdo as distribuicdes parentais
da frequéncia de quiasmas. Esta transgressio foi responsavel
pelo acréscimo significativo de variabilidade genética na gera
cao FZ, conforme mostra a Tabela 20. |

Considerando-se todas as plantas analisadas nes
te experimento, apenas as plantas da linhagem 78 apresentaram
meiose assincronica.

Algumas plantas da linhagem 2 e da geragao F,
apresentaram pares de cromossomos univalentes (Tabela 23). Além
destes univalentes,outras anormalidades meidticas ocorreram na
geracgao Fs. Dentre elas, ocorreram células binucleadas (Figura 3)
e células gigantes (Figura 4) em varias plantas, falhas de empare
lhamente de regides cromossomicas emalgumas células de uma Unica
planta (Figura 5) e falta de divisao meiotica em varias cé€lulas

de intmeras plantas (Figura 6). A fim de descobrir se o feno-
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3

Figura 3. Microsporocite binucleado, na fase de paquiteno,
encontrado na geragao F,-78x2.

Figura 4. Microsporocito gigante, em Telofase I, encontrado
na geracgao F,-78x2.
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Figura 5. M.’icrospogScito na fase de paquiteno, encontrado
na geracao Fp - 78x2, mostrando falta de empare
lhamento em diversos pontos dos cromossomos.

6

Figura 6. Dois microspordcitos com falta de divisao meidtica
ao lado de um microsporocito normal, observados na
geracgao F2 - 78 x 2.
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meno observado era assinapse ou dessinapse, assumiram-se, de

acordo com MAGUIRE (1978), as seguintes hiplteses: se as cé€
lulas no paquiteno precoce manifestassem assinapse, o gene en-
volvido seria o assinaptico e, se a assinapse aparecesse somen
te no final do paquiteno, o gene envolvido seria dessinaptico.

Os resultados sugeriram que se tratava de dessinapse.

5.2.3. Frequéncia de quiasmas no experimento IIX

N T .
As Tabelas &, 9, 10 e 13 mostram a frequencia de
quiasmas e o desvio padrao, para cada planta analisada nas 1li-

nhagens 5824 e Z, seu respectivo hibrido e geracio F,.

o~ . - . .
Os valores da frequencia media de quiasmas e
coeficiente de variacao entre e dentro de plantas, para cada um

destes tratamentos, sao apresentados na Tabela 15.

A Figura 7 mostra a distribuigao de freqﬂ%ncia
de quiasmas para cada tratamento envolvido no experimento, po-
dendo-se verificar que, neste experimento, as linhagens tive-
ram uma grande variacao na frequéncia de quiasmas, entre plan-
tas, enquanto a geracao F, apresentou uma redugao na variabi-
lidade.

Nas linhagens, o coeficiente de variagao entre
e dentro de plantas foi alto, enquanto, na geracgao FZ e no hi-

brido foi comparativamente menor.
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A frequéncia média de quiasmas nas linhagens
foi inferior a do hibrido e da geragao F,. A superioridade do
hibrido para frequéncia de quiasmas representou uma heterose de
10,64% , em relagdo a média dos pais. conforme mostra a Tabe
la 18, Esta mesma tabela mostra que a heterose nao foi devi-
da a interagOes nao-alélicas dos genes para frequéncia de
quiasmas.

A frequéncia de quiasmas na geragao F, mostrou
distribuig¢ao normal. Valores transgressivos, em relagao as
distribuig¢bes parentais, s6 foram observados no sentido da al-
ta frequencia de quiasmas, seﬁdo que no sentido da baixa fre-
qﬁéncia, a distribuicao da geracgzo F, nao alcangou o0S valo-
res parentais. Iista pequena transgressao, no sentido da alta
frequencia, ndo foi suficiente para provocar wt aumento signi-
ficativo de variabilidade na geracgao F,, conforme mostra a Ta-
bela 20.

Plantas, com meiose assincronica, foram observa

das apenas na linhagem 5824.

Com relagdao a anormalidades meidticas, apenas
alguns pares de cromossomos univalentes foram observados em al
gumas plantas das linhagens 5824 e 2 da geragao FZ (Tabela 23).

§$.2.4. Frequéncia de quiasmas no experimento IV

As Tabelas 9, 10 e 14 mostram a freqﬂéncia de
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quiasmas e o desvio padrao para cada planta analisada nas 1i-

nhagens 103 e 701, seu hibrido comercial e geragao F,.

Os valores da freqﬁéncia mégia de quiasmas e
coeficiente de variagao entre e dentro de plantas, para cada
tratamento envolvido no experimento, sao apresentados na Tabe
la 15.

A Figura 8 mostra o histograma para cada trata-
mento utilizado no experimento. Uma observagao destes histo-
gramas mostra que os pais sao contrastantes na distribuigao da
frequéncia de quiasmas e que a geragao F, apresentou um grande
acréscimo de variabilidade, em relagdo as linhagens e ao hibri
do.

O coeficiente de variacao, entre e dentro de
plantas, foi baixo na linhagem 701 e no hibrido, refletindo a
grande estabilidade destes tratamentos na formagao de quiasmas
entre plantas. Em contraste, a linhagem 103 e a geragao F

2
apresentaram alto coeficiente de variagao.

As linhagens foram contrastantes na freqﬁéncia
média de quiasmas. A frequéncia média de quiasmas, no hibri-
do, foi superior 2 das linhagens e da geracao F,. A Tabela 19
mostra que esta superioridade do hibrido representou uma hete-
rose de 9,50% , em relacdao a média dos pais. Esta tabela mos
tra, também, que a causa da heterose nao foi devida a intera-

o~ -~ - . LIPS . .
goes nao-alelicas dos genes para frequencia de quiasmas.

A frequéncia de quiasmas da geragao F, apresen-
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tou distribuigéo normal, mostrando valores transgressivos no
sentido da alta freqliéncia em relacao as duas linhagens e, no
sentido da baixa frequéncia, somente, em relacdo a linhagem 701
pois, a linhagem 103 apresentou valores baixos de frequéncia
de quiasmas. A Tabela 20 mostra que, na geracao F,, houve um

acréscimo significativo de variabilidade genética.

Neste experimento, tres plantas do hibrido apre
sentaram meiose assincronica, enquanto as linhagens e gera-

cao F, tiveram meiose sincronica.

Quanto a anormalidades meidticas, somente,pares
de cromossomos univalentes foram encontrados em diversas plan-
tas da linhagem 103 e da geracgao F, e em uma tnica planta do
hibrido (Tabela 23). A linhagem 103 apresentou varias célu-
las com um ou mais pares de cromossomos univalentes (Figura 9)
Observagoes de células, em anazfase I, mostraram que, na maio-
ria das vezes, os cromossomos univalentes nao passavam por uma
perfeita disjuncao, dirigindo-se, entao, para um mesmo polo
(Figura 10). Observou-se também que, em algumas células, os
cromossomos univalentes nao acompanhavam, normalmente, o movi-
mento de ascengao aos polos, tornando-se adiamtados ou atrasa-
dos em relagao aos demais (Figura 11) e como consequencia, mi-

cronicleos foram observados nas diades (Figura 12).
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Figura 9. Diacinese em microsporocito- da linhagem 103

Figura

mostrando pares de cromossomnos univalentes.

10. Anafase I em microsporocito da linhagem 103 mostrando
disjungao irregular de alguns cromossomos.
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L :
Figura 11. Anafase I em microsporecitos da linhagem 103 mos-
trando cromossomos adiantados e retardatarios.

Figura 12. Telofase I:em‘microsporGCitos da linhagem 103 mos-
trando micronucleos.
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5.3. Comparacgoes entre os experimentos

Visando obter dados adicionais, para auxiliar
na interpretagao e discussao dos resultados obtidos para fre-

"

quencia de quiasmas, realizaram-se aligumas analises de varian-

cia.

5.3.1. Comparacao da frequéncia de quiasmas

entre os tratamentos

A andlise da variancia para frequéncia de quias
mas, Vvisando comparacoes globais dos materiais wutilizados nos
experimentos que diferiam entre si na composic@o de knobs, €
apresentada na Tabela 21. O teste F detectou diferengas sig-
nificativas entre as linhagens, entre os hibridos, entre as ge
ragoes F, e entre estes trés grupos. A freqﬁéncia média de
quiasmas foil comparada dentro de cada grupo, pelo teste de
Tukey. A Tabela 15 mostra os resultados das comparagoes. A
linhagem 103 diferiu das demais linhagens e a linhagem 5824 di
feriu da linhagem 1, enquanto nos hibridos e geragoes F,, ape-

nas o tratamento 5824 x 2 diferiu do tratamento 701 x 103,

O coeficiente de variacao da freqﬂéncia(kaquiag
mas, entre e dentro de plantas, foi variavel para cada grupo
(Tabela 15). Nas linhagens, sofreu oscilagoes, enquanto mnos
hibridos foi baixo e estavel. Nas geragoes F,, o coeficiente

de variacao sofreu um acréscimo em relac@o ao hibrido.
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5.3.2. Estabilidade na formagao de quiasmas

dentro de plantas

Durante a contagem de quiasmas, observou-se que,
em alguns tratamentos, o nimero de quiasmas por célula variava
muito dentro das plantas, ou seja, algumas células apresenta-
vam uma baixa frequéncia de quiasmas, enquanto outras apresen-
tavam uma alta freqiiéncia. Esta variagao foi maior nas plan-
tas das linhagens 2, 5824 e 103 e das geracoes Fz,

linhagens 1, 78 e 701 e os hibridos foram bastante estaveis na

enquanto as

formagao de quiasmas dentro de plantas. Isto pode ser obser-
vado, através do coeficiente de variacao dentro de plantas,

apresentado na Tabela 15.

A analise da variancia das variancias, dando uma
idéia sobre a estabilidade na formacao de quiasmas, & apresen-
tada na Tabela 22. O teste F mostrou que ha diferengas signi
ficativas entre tratamentos, entre linhagens e entre grupos pa

- L.
ra esta caracteristica.

A Figura 13, a titulo de exemplificagdo, mostra
a distribuicao da frequencia de quiasmas em 100 microsporoci-
tos de uma planta, de cada tratamento envolvido no experimento
II. Esta figura mostra que a variacgao, na freqﬂéncia.dequiag
mas dentro de uma planta, € maior nas linhagens e geracao F

2
que no hibrido.
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5.3.3. Homogeneidade na formagao de quiasmas

entre plantas

Com relagdo & variacdo na frequéncia de quias-
mas entre plantas, o comportamento dos tratamentos foi o mesmo
que para a variacao dentro de plantas, isto €, a variagao foi
maior nas linhagens e geragoes F, e reduzida no hibrido. Con-
tudo, linhagens como a 1, 786 e 101 foram bastante homogeneas
na formacao de quiasmas. Isto pode ser observado, na Figu-
ra 14, que mostra a distribuigd@o da frequéncia média de quias-
mas em cada tratamento analisado e seu respectivo coeficiente

de variagao entre plantas.

5.3.4. Relagao entre knobs e freqﬁéncia de quiasmas

A andlise da variancia para frequéncia de quias
mas, apresentada na Figura 21, comparando tratamentos que dife
rem entre si na composicao de knobs, mostra que existem dife-
rengas entre eles.

A Tabela 24, para um estudo preliminar, compara
a freqﬁéncia estimada de knobs com a ffeqﬁéncia de duiasmas pa
ra cada tratamento. Observa-se, por esta tabela, que nas
linhagens nao parece haver correlagao entre estas duas caracte
risticas, enquanto para hibridos e geracgles F,, uma alta fre-
qﬁéncia de quiasmas parece estar positivamente correlacionada

com um maior nimero de posicoes de knobs.
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6. DISCUSSAOQ

PN . . 1~ . -
6.1. Influencia ambiental na frequencia de quiasmas

Alguns trabalhos da literatura mostraram que a
freqﬁéncia de quiasmas pode ser influenciada por fatores ambien
tais (SAX, 1935; LAMM, 1936; MORRIS e ISIKAN, 1964; PANTULU
e MANGA, 1972). Desta forma, o ideal para um estudo sobre es
te carater seria colher todas as plantas sob as mesmas condi-
¢goes ambientais, a fim de que as diferencas entre os tratamen-

tos refletissem apenas a diversidade genética entre eles.

Apesar de a maioria das plantas analisadas ter
sido colhida sob as mesmas condigoes ambientais, alguns trata-

mentos variaram na €poca e local de coleta. Quanto a varia
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cdo foi muito grande, tal como época (janeiro e maio) e 1local
(Campinas e Piracicaba), usou-se o hibrido F,-701x103 como
controle para detectar oscilagoes que, porventura, pudessemocor
rer na frequéncia de quiasmas. Como a analise da variancia
nao mostrou diferengas significativas entre as amostras-contro
le, assumiu-se que poderiam ser feitas comparagoes entre 0s
tratamentos do experimento IV, utilizando-se as plantas das 1i
nhagens 701 e 103 colhidas em Campinas e as plantas da respec-

tiva geracgao F, colhidas em Piracicaba.

-

E interessante considerar que um hibrido nao &

o tipo de material gené€tico mais adequado para ser usado como

[}

testenmunhe para detectar varicgdes na freqﬁéncia de g
pois estudos realizados em centeio (REES e THOMPSON, ]956,195&,
en milheto»(PANTULU e MANGA, 1972) e em rabanete (DAYAL, 1977a)
demonstraram que os hibridos s@o bastante tamponados contra va

¥

riagoes ambientais.

Apesar destas consideragdes sobre os hibridos,
0 seu uso como testemunha trouxe mais seguranga para se usar
as linhagens e geracao Fys colhidas sob diferentes condigoes
ambientais. O campo fica aberto, no entanto, para novas in-
vestigagbes sobre influéncias ambientais nas linhagens e gera-

cao F, em questao.

Com relagdao a linhagem 2, a nao-significancia do
teste F mostrou sua estabilidade na formagao de quiasmas, quer
as plantas fossem cultivadas em condigoes de campo, quer em

casa de vegetacgao.
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o . . .
6.2. Frequencia de gquiasmas nos tratamentos (linhagens,

hibridos e geragodes F2)

Em milho, a inexistencia de dados tao detalha
dos quanto aos ja obtidos em centeio e rabanete despertou o in
teresse de se realizar estudos que contribuissem ao conhecimen
to dos fatores genéticos que afetam a formagao de quiasmas.
Para tal, procurou-se comparar a freqﬁéncia de quiasmas em 1li-

nhagens autofecundadas, seu respectivo hibrido e geragao F, de

2
diferentes germoplasmas, a fim de se verificar, especialmente,

. ) 3 . .
se O tlpO de heranga para frequcncrl_a de quiasmas se amolda a

um modelo poligenico.

6.2.1. Segregacao genica

A analise da variancia para frequéncia de quias
mas, apresentada na Tabela 21, mostra diferengas significati-
vas entre linhagens, entre hibridos, entre geracoOes F, e entre
estes trés grupos. Considerando-se que as plantas foram cul-
tivadas sob as mesmas condigoes ambientais, exceto as duas
linhagens comerciais e a sua geragao F,, estas diferengas po-
dem ser aceitas como sendo devidas, predominantemente, a deter
minagbes genéticas, refletindo, portanto, um controle genotipi
co para formagao de quiasmas em milho. Possivelmente, os knobs
também estejam contribuindo para estas diferengas, conforme se

ra discutido mais adiante.
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A freqﬁéncia média de quiasmas e o coeficiente
de variacao, entre e dentro de plantas, foram mais variaveis
entre as linhagens que entre os hibridos e geragdes F, (Tabe
la 15). Esta divergencia na freqﬁéncia. de quiasmas entre as
linhagens que foram submetidas a alguns ciclos de autofecunda-
cao poderia refletir controle poligénico para o referido cara-
ter. Neste sentido, LAMM (1936) considerou que nos organis-
mos autofecundados os genes responsaveis pela formagao de
quiasmas segregariam e diferentes freqﬁéncias de quiasmas pode
riam aparecer.

tt

A menor frequéncia média de quiasmas ocorreu na
linhagem comercial 103. Isto & particularmente interessante
porque as suposigOes entre os autores sao de que as células
que produziriam gametas normais seritam aquelas com freqﬁéncia
de quiasmas relativamente alta. No entanto, segundo informa-
¢oes obtidas na fonte doadora do material, esta linhagem que ¢&

mantida ha muitos anos para fins comerciais nunca apresentou

problemas de fertilidade.

As seis linhagens autofecundadas com diferentes
freqﬁéncias de quiasmas, quando cruzadas para dar origem aos
quatro hibridos analisados, restauraram a heterozigose respon-
savel pela alta frequéncia de quiasmas. Esta superioridade
do hibrido para frequéncia de quiasmas também foi encontrada
em centeio (REES e THOMPSON, 1956), em milheto (PANTULU e MAN-
GA, 1972) e em rabanete (DAYAL, 1977a), sugerindo que a alta

1"~ . . - . -
frequencia de quiasmas depende de um balango genetico em geno-



67.

tipos heterozigodticos.

Embora todos os hibridos analisados tenham exi-
bido heterose para freqﬁéncia de quiasmas, esta nao atingiu o
mesmo grau em todos eles, variando de 5,49% no Fl— 78 x1 a
10,64% no Fl-5824>:2, em relacao a media da freqﬁénciade(uﬁqg
mas dos respectivos pais, conforme as Tabelas 16 a 19. Estes
resultados sugerem que, nem todas as combinactGes heterozigoti-
cas, foram balanceadas na mesma extensao nos hibridos analisa-
dos.

Nos quatro experimentos analisados, a heterose

o = . 1 3 3
obscrvada nos hibricdos sugere que os genes que condicionam al-

~ -
NGl 1 1 ; + b P 3 e
ta fregquencia c¢c quiasmas gprescntam um certe grau dc aominen-

. ~ . (1PN .
cia em relagao aos genes para baixa frequencia. Contudo, os
dados disponiveis no presente estudo nao permitiram afirmar
se esta dominancia € completa, parcial ou sobredominante. A

heterose pode ser devida a estas tres formas de interagOes ge-
nicas} ou mesmo, a uma mistura delas. Esta dominancia da al-
ta frequéncia de quiasmas em relacao a baixa estda de acordo com
os resultados obtidos em centeio (REES e THOMPSON, 1956), em
Drosophila (LAW, 1961 e LAWRENCE, 1963), em cevada (GALE e
REES, 1970), em milheto (PANTULU e MANGA, 1972) e em rabanete
(DAYAL, 1977a). Dentre todos estes trabalhos, o que mais con
tribuiu para esclarecer o tipo de interacdo genica foi o reali
zado em centeio, onde os cruzamentos dialelicos permitiram aos
attores empregarem a metodologia de Hayman (1954) e concluirem

que a heterose foi devida a alta sobredominancia dos genes pa-
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ra freqaéncia de quiasmas, a qual foi explicada como devida,pe
lo menos parcialmente, a interagoes nao-alélicas. Embora nao
se possa afirmar nada sobre o grau de dominancia dos genes, po
de-se dizer, entretanto, que a heterose observada nao foi devi
da a interagdes nZao-alélicas, conforme mostram as Tabelas 16
a 19.

Nas geracgoes F,, a freqﬁéncia média de quiasmas
foi sempre inferior & dos hibridos que lhes deram origem. REES
e THOMPSON (1958) em centeio e (DAYAL, 1977a) em rabanete en-
contraram resultados semelhantes. Esta redugao na freqﬁéncia
média de quiasmas nas geracgodes F, reflete a menor heterozigosi
dade de tais plantas em relac@o aos hibridos. REES  (1957)
mostrou que isto & verdadeiro, demonstrando que geragOes Fq,
F, e F5 apresentavam sempre Menor freqﬁéncia média de quiasmas
do que aquela de onde provieram. Demonstrou ainda que, em
cada geragao, havia variabilidade potencial que permitia ex-
trair familias com alta e com baixa frequéncia de quiasmas.
Esta segregacao genica qué ocorre com a autofecundagao, tornan
do as plantas cada vez mais heterozigdticas e, conseqﬁentemen—
te, com menor freqﬁ@ncia de quiasmas e esta variabilidade po-
tencial encontrada dentro das populagoes com poucos ciclos de
autofecundagao levaram~no a sugerir que a formagao de quiasmas

€ um carater quantitativo.

No presente trabalho, todas as geragdes F, apre
. . .~ (KPS . .
sentaram distribuigao normal para frequencia de quiasmas, mos-

trando valores transgressivos em relagao a distribuigao da fre
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quéncia de quiasmas das respectivas linhagens parentais. Es-
tes valores transgressivos, que ocorreram tanto no sentido da
alta como da baixa frequéncia de quiasmas, devem ter surgido
por recombinacao dos genes responsaveis pelo carater, sendo,
portanto, indicadores de carater poligeénico. Apenas na gera-
cao F2-5824><2 , O0S poucos valores transgressivos no sentido
da alta frequéncia de quiasmas nao foram responsaveis pelo au-
mento significativo de variabilidade genética, conforme mostra
a Tabela 20.

Na literatura, € citado o trabalho de REES e
THOMPSON (1958) em centeio e de DAYAL (1977b) em rabanete, os
quais apresentam a distribuicao da fr@qﬁéncia de quiasmas na
geragao PZ' Estes autores nao testaram se a freqﬁéncia de
quiasmas apresentava distribuigao normal, mas, baseando-se so-
mente na natureza continua da distribuicao da freqﬁ@ncia de
quiasmas nas poucas plantas por eles analisadas, sugeriram que

o carater fosse poligenicamente controlado.

Desta forma, no presente estudo, a distribuicgao
normal e os valores transgressivos provocando um aumento signi
ficativo de variabilidade genética, refletindo a segregacfo g¢
nica para freqﬁéncia de quiasmas nos quatro experimentos anali
sados, séo‘motivos bastante fortes para se sugerir que, em

. 1~ . . . . ~ .
milho, a frequencia de quiasmas esteja sob controle poligenico.

Com as médias e variancias obtidas para cada tra
tamento envolvido nos quatro experimentos seria possivel cal-

cular, pela foérmula de WRIGHT (1921), o nimero minimo de genes
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envolvidos na determinacao da frequéncia de quiasmas. Toda-
via, este calculo nao foi feito, pois, para que o emprego des-
ta formula tenha sucesso algumas restrigdes sao feitas:

°

a) Nao deve haver ligacao entre os genes em questao;

b) Um pai deve contribuir com todos os fatores '"mais'' e o ou-

tro com todos os fatores '"menos', entre aquilo em que eles

diferem;
c) Todos os genes devem ser igualmente importantes;

d) O grau de dominancia para os fatores '"mais'' deve ser o mes~
p

e para todos o5 genc

¥

w

e) Nao deve haver interagbes nao-alé€licas entre os genes.

Dentre todas estas restricoes, s6 se conhecia
que ndo havia interacOes nao-alélicas entre os genes em .ques-
tao e que as linhagens parentais nao haviam sido selecionadas
para alta e baixa freqﬂéncia de quiasmas. Desta forma, achou

se conveniente nao se fazer tais calculos.

0 calculo do nUmero minimo de genes envolvidos
num carater pode ser feito convenientemente quando se tem gera
goes FS ou retrocruzamentos, podendo-se, inclusive, .avaliar a
magnitude das componentes aditiva, dominante e ambiental da va
riancia fenotipica da freqﬂéncia de quiasmas. Nesta forma,

- 1PN . . . .
analises da frequéncia de quiasmas nas familias Fq dos experi-
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mentos analisados poderiam trazer maiores esclarecimentos so-

- . "~ P . .
bre o controle genetico da frequencia de quiasmas em milho.

6.2.2. Estabilidade para formagao de quiasmas

A analise da variancia das variancias dentro de
plantas, apresentada na Tabela 22, mostra que houve diferengas
significativas para estabilidade na formagao de quiasmas entre
linhagens e entre grupos. O coeficiente de variagao dentro
de plantas, apresentado na Tabela 15, mostra que as 1linhagens
1, 701 e 78 e os hibridos foram mais estaveis na formagao de
quiasmas do que as linhagens 2, 5824 e 103 e as geragoes Fo.
As Tabelas 8 a 14, contendo a freqﬁéncia média de quiasmas e o
desvio padr@o para cada planta analisada, mostram ' a tendencia
de haver maior variaczo entre células em algumas linhagens e
geracoes FZ do que nos hibridos. A Figura 13 ilustra este
aspecto.

Estes resultados assemelham~se aos encontrados
por VILLAMIZAR (1976) que testou, estatisticamente, a estabili

dade da formagao de quiasmas entre os. tratamentos de linhagens

e populagles, chegando @s seguintes conclusoes:

.« =~ . 1~ . . -
a) As variancias da frequencia de quiasmas entre as celulas den
tro das plantas das linhagens foram maiores do que as va-

riancias nas populagOes originais.
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b) As variancias dentro de plantas nas linhagens mostraram
maior heterogeneidade do que as variancias dentro de plan-

tas nas populagoes originais.

Esta menor estabilidade de alguns gendtipos ho-
mozigdticos para formagao de qUiasmas dentro de plantas também
fol observada em centeio (REES e THOMPSON, 1956, 1958). Estes
resultados parecem indicar que os fatores que causam variagao
na freqﬁéncia de quiasmas afetam mais os genotipos homozigoti-

cos do que os heterozigOticos.

REES e THOMPSON (1956) tentaram explicar a base

i

1 . . .
ao na freguencia de guiasmas entre microsg

o¥)
-

mater

[
o)

1 desta var

0
I
(=N

o

o

e

ag s
pordcitos de uma mesma antera cujos nlGcleos séo geneticamente
identicos. Sugeriram que a variagao deveria resultar de dife
rengas vindas do citoplasma, as quais afetariam a formagao de
quiasmas. Estas diferengas citoplasmaticas seriam iniciadas
por flutuagoes ambientais locais dentro da antera. Nas ante-
ras, onde o citoplasma fosse mais resistente a mudangas quali-~

tativas, como ocorreria nos heterozigotos, a variagao na forma

¢ao de quiasmas seria menor.

Os trabalhos de VILLAMIZAR.(1976) e VILLAMIZAR
e AGUIAR (1976), em milho, levaram os autores a sugerir que,
sobre a menor estabilidade para formagao de quiasmas entre cé-
lulas dentro de plantas autofecundadas, pareciam estar envolvi

dos os efeitos do grau de terminalizagao de quiasmas, pois,
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observaram que a frequéncia de quiasmas diminuiu na fase ini-
cial até a fase final da diacinese, enquanto a variancia aumen
tou. Estes mesmos autores consideraram que outra causa que
poderia ser responsavel por esta variabilidade seria o fato da
meiose ser assincronica em algumas linhagens e, Conseqﬁentemeg
te, os microsporocitos poderiam apresentar diferentes graus de
terminalizacao de quiasmas numa mesma antera. Esta sugestéao
parece nao pode ser aplicada a todas as 1linhagens analisadas
no presente trabalho, pois, as linhagens 2 e 103 tiveram meio-
se sincronica e foram bastante instaveis na formagao de quias
mas dentro de plantas, conforme se pode observar pelo alto coe-
ficiente da variagao dentro de planta (Tabela 15), enquanto a
linhagem 78 teve meiose assincronica, apresentando estabilida-
de na formacao de quiasmas, como se pode verificar pelo baixo
valor do coeficiente de variagao dentro de plsnta, desta mesma
tabela.

Esta variabilidade entre as limhagens parece re
fletir diversidade genotipicas quanto as prepriedades de esta-
bilidade na formacao de quiasmas. Isto &€ deduzido a partir
da composigd@o de knobs das linhagens, pois té€cnicas de bandea
mento empregadas por AGUIAR-PERECIN (1979) rewelaram que, por
exemplo, a linhagem 78 possui knobs homozigéticos e heterozigod
ticos, mostrando que deve haver também heterozigose genica.
Neste sentido, REES e THOMPSON (1956) haviam sugerido que o al
to grau de estabilidade na formagzo de quiasmas foi alcangado
pela acao da selegao natural que favoreceu ss combinagOes geni

cas particularmente heterozigdticas.
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Segundo ZARCHI et ali< (1972), a instabilidade
na formacao de quiasmas teria implicagoes bioldgicas, pois uma
planta com baixa variancia formaria gametas com um grau unifor
me de recombinagao, enquanto uma planta com alta variancia for
maria alguns gametas com pouca recombinagao e outros com altos
eventos de recombinacgao. Esta diferenga entre os dois tipos

de gametas poderia ter valor adaptativo.

6.2.3. Homogeneidade na formagao de quiasmas

Além da variagdo da frequéncia de quiasmas den-
tro de plantas, os grupos foram também comparados na variagao
da freqﬁéncia de euiasmas entre plantas. A Figura 14, apre-
sentando os histogramas e o coeficiente de variaczo da freqaég
cia de quiasmas entre plantas para cada tratamento analisado,
mostra que o comportamento dos grupos foi o mesmo da variacgao

dentro de plantas.

O coeficiente de variagao nas linhagens oscilou
de 1,606% a 6,71% , mostrando que as linhagens foram bastante
variaveis na formagao de quiasmas entre plantas. Consideran-
do-se que as linhagens haviam sido submetidas a varios ciclos
de autofecundagao, o seu comportamento deveria ser o mesmo dos
hibridos, ou seja, apresentarem grande homogeneidade na forma-
gao de quiasmas, uma vez que nestes casos, 0s genotipos sao

supostos constantes. No entanto, os resultados indicaram que
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os hibridos sdo mais tamponados contra as variagoes ambientais
enquanto as linhagens sofrem mais intensamente a agao. dos fato
res que afetam a formagao de quiasmas. Resultados semelhan-
tes foram encontrados em centeio (REES e THOMPSON, 1956), em

milheto (PANTULU e MANGA, 1972) e emn raEanete (DAYAL, 1977a).

REES e THOMPSON (1956) consideraram que esta
variacio na frequéncia de quiasmas entre plantas dentro das 1i

nhagens e dos hibridos, cujos gen6tipos sao supostos semelhan-

tes, € devida a diferencas nZo herdaveis. Sugeriram que es-
tas diferengas surgem através de variacOes nas condigoes am-
bientais sob as quais as plantas crescem. No entanto, faz-se
notar que no presente trabalho, linhagens crescidas ccob ag mes

mas condigoes ambientais apresentaram diferencas de homogenei-
dade na formagao de quiasmas entre plantas, fato que também
foi comprovado por VILLAMIZAR (1976). Estes resultados dei-

xam o campo aberto para novas investigagoes.

Nas geragoes F,, a variagao entre plantas €
mais facil de ser explicada, pois, a segregacao dos genes res-
ponsaveis pela formagao de quiasmas leva ao aparecimento deplan
tas com diferentes frequéncias de quiasmas. Desta forma, nas
geracoes FZ, a variacao na freqﬁéncia de quiasmas entre plan-

tas apresenta um componente herdavel.
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6.3. Irregularidades meidticas

6.3.1. Ocorrencia de univalentes

A descrigao geral, apresentada na Tabela 23, mos
tra que nas plantas autofecundadas, linhagens e geragoes F,, ©
nimero de plantas com pares de cromossomos univalentes foi maior
que nos hibridos. E interessante considerar que nas quatro ge
ragoes F, analisadas houve ocorréncia de univalentes, enquanto
as linhagens, que ha haviam sido submetidas a varios ciclos de

autofecundagao, nem todas apresentaram esta anormalidade.,

0 grande nlmero de plantas com pares de univa-
lentes nas geragoes F, deve ter ocorrido por segregagao dos ge
nes responsaveis pela redugdo na frequéncia de quiasmas. Em
algumas plantas, a autofecundagao colocaria alguns destes ge-
nes em homozigose, impedindo a formagao de quiasmas em alguns
cromossomos, surgindo,entao, os univalentes em algumas células.
Esta sugestdo ¢ baseada no fato de que em célula com pares de
univalentes a freqﬁéncia de quiasmas foi menor e nao se obser-
vou assinapse, a qual poderia provocar o aparecimento de tal
anormalidade. Esta mesma explicagdo € valida para linhagens,
onde algumas delas fixariam os genes que reduziriam a freqﬂég
cia de quiasmas, passando, entao, a apresentar sempre alguns
pares de univalentes, enquanto outras fixariam os genes que

- Tt~ . - . .
aumentariam a frequencia e quiasmas, deixando, portanto, de

apresentar tal anormalidade. Nos hibridos, a heterozigose de
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. 1~ . . ~
‘tais genes provocando aumento na frequencia de quiasmas nao per

mitiria o aparecimento de univalentes.

E de grande interesse considerar a frequéncia
de univalentes nas populagoes autofecundadas, pois, alguns tra
balhos mostraram que o numero de pares 'de cromossomos univalen
tes esteve negativamente correlacionado com fertilidade e vi-
gor (MBNTZING e AKDIK, 1948; GALE e REES, 1970; ZARCHI et
aliz, 1972). Esta correlagao ocorre porque, em muitos casos,
os univalentes ndo passam por disjungao regular, como € mostra
do nas Figuras 10, 11 e 12,.e. como Conseqﬁéncia, sao formados
gametas com nimero nao balanceado de.cromossomos, resultando

em aborto de pdlen e baixa fertilidade.

Os trabalhos de MUNTZING e AKDIK (1948), ZARCHI
et ali? (1972) e VILLAMIZAR (1976) mostraram uma correlacao ne
gativa entre frequéncia de quiasmas e freqﬁéncia de pares de
univalentes. Desta forma, uma baixa frequéncia de quiasmas
levaria ao aparecimento de pares de univalentes que, por sua
vez, provocariam esterilidade. Esta correlacao entre freqﬂég
cia-de quiasmas, univalentes e esterilidade adquire grande im-
portancia quando se considera a curva de distribuigao normal
para frequéncia de quiasmas nas geracoes FZ’ onde ha plantas
com alta e com baixa freqﬂéncia de quiasmas. Considerando-se
estas correlagoes, as plantas com alta frequéncia de quiasmas

poderiam dar origem a linhagens férteis, enquanto as plantas

. A . . . ~ .
com baixa frequencia de quiasmas poderiam nao produzir boas
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‘linhagens. Desta forma, pesquisas visando correlacionar o com
portamento meidtico com o vigor e a fertilidade poderiam ser

de grande valor no inicio de programas de obtengao de linhagens.

6.3.2. Outras irregularidades meioticas

Durante as analises citologicas, verificou-se
que, na geracao FZ— 78 x 2, algumas plantas apresentavam anorma
lidades meioticas. Dentre elas, destacaram-se: células bi~
nucleadas, células gigantes, falta de divisao meidtica e falta

de emparelhamento em algumas regilOes cromossomicas.

Uma observacao minuciosa das células binuclea-
das (Figura 3), encontradas em algumas plantas, levou a suge-
rir que, pdssivelmente, tais c€lulas terviam se originado por
falta de formagdo da parede nas divisOes premeidticas, confor-
me descreveu JOHNSSON (1944), para a origem de tais células

em Alopecurus myosuroides.

Apesar de uma tUnica planta ter apresentado algu
mas células com falta de emparelhamento em algumas regioes cro
mossomicas (Figura 5), foram feitas tentativas no sentido de
descobrir se o fenomeno era assinapse ou dessinapse. Os re-
sultados pareceram indicar que se tratava do dessinapse, pois
a falta de emparelhamento dos cromossomos sé foi observada nas

fases finais do paquiteno. Contudo, estudos mais detalhados,
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‘semelhantes aos realizados por MAGUIRE (1978), poderiam escla-

recer melhor o assunto.

Células binucleadas, células gigantes e assinap
se sao anormalidades frequentemente citadas na <citologia de
populacoes autofecundadas, porém, nunca se fez comentario al-
gum a respeito da falta de divisao meibtica (Figura 6), obser-
vada em intmeras células de diversas plantas. A observagao
de tais células sugeriu que houvesse algum gene, possivelmente
do tipo do gene ameidtico, inibindo alguma fase inicial do
processo meidtico, pois 0S Cromossomos se encontravam bastan-
te descondensados e envoltos pela membrana nuclear, pulverizan

do-se posteriormente.

~ i1~ . -
6.4. Relacao entre knobs e frequencia de quiasmas

A anglise da variancia para a frequencia de quias
mas (Tabela 21) mostra que ha diferenca significativa entre os
tratamentos. Una das causas para esta diferenga pode ser a
diferente composig@o de knobs entre as ragas empregadas (Tabe
la 24).

Para linhagens nao pareceu haver correlagao al-
guma entre a freqﬂéncia de quiasmas e composigao de knobs, en
quanto para hibridos e geracgoes Fz, uma alta freqﬁéncia(kaquigé
mas pareceu estar correlacionada com um maior nimero de posi-

¢Oes de knobs. Um maior niimero de posicao de knobs, quem sa-
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be, poderia colocar mais knobs em homozigose, afetando menos a

ocorrencia de quiasmas.

De qualquer forma, esta correlagao positiva en-
tre knobs e frequéncia de quiasmas encontrada, neste estudopre
liminar, € muito interessante e merece ser melhor pesquisada,
pois, nao esta de acordo com os resultados descritos na litera
tura, onde, quer as conclusoes tenham sido tiradas a partir de
trabalhos realizados de forma direta (GUPTA e JAIN, 1971 e
CHANG e XKIKUDOME, 1971 e 1974), quer de forma indireta (BROWN,
1949; BLUMENSCHEIN, 1964 e MOLL, 1972), foram sempre no senti
do de aque os knobs reduziriam a freqﬁéncia de quiasmas. No
entanto, faz~se notar que trshalhos recentes, realizados em di
versas espécies animais, tém demonstrado que um aumento no nu-

tt~

mero de blocos heterocromaticos provocou um aumento na frequen

cia de quiasmas (SHAW, 1971; JOHN, 1973; TFONTANA e VICKERY,
1974) .
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7. CONCLUSOES

. - . i~
Os resultados obtidos nas analises da {requen-
cia de quiasmas realizadas nas linhagens, hibridos e _gera-

goes F, permitiram as seguintes dedugoes:

1) As diferengas estatisticas observadas entre os trata-
o . .

mentos refletem controle genotipico para frequéncia de quias

mas. E possivel, contudo, que os knobs tambem estejam con-

tribuindo para estas diferengas.

i~ . - . . . . . -
2) A frequencia media de quiasmas foi menor e mais varia-

vel nas linhagens do que nos hibridos e geracgOes Fye

3) Todos os hibridos apresentaram heterose para frequen-

cia de quiasmas, a qual nao foi devidaa interagbOes nao-alélicas.
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4) Nas geragoes FZ’ a freqﬂéncia média de quiasmas foi sem
pre inferior a dos hibridos que lhes deram origem, refletindo

a menor heterozigosidade de tais plantas.

5) Todas as geracgoes F, apresentaran distribuicao normal
para freqﬁéncia de quiasmas, mostrando valores transgressivos
em relacdo a distribuiga@o das respectivas linhagens parentais.
Estes valores transgressivos refletem segregacao genica para
frequéncia de quiasmas, sendo portanto, indicadores de cara-

ter poligenico.

6) Houve menos variagao na freqﬂénci& de quiasmas entre e
dentro de plantas nos hibridos de que nas plantas autofecunda-
das, sugerindo que os gendtipos heterozigdticos sao mais esta-
veis na formagao de quiasmas. Nas geracdes F,, a variagao en

tre plantas inclui um componente herdavel.

7) Linhagens com o mesmo numero de ciclos de autofecunda-
gao diferiram em estabilidade na formacao de quiasmas, sugerin
do diversidades genotipicas entre elas. Isto € assumido ba-
seando-se no fato de que em algumas linhagens, como a linha
gem 78, existem knobs homozigoticos e heterozigoticos, devendo

haver também heterozigose génica.

8) Pares de univalentes foram freqUentes nas geragBés:Fz

e em algumas linhagens, sugerindo que a autofecundagao provo-
. "ta . . )

cou homozigose nos genes que reduzem a frequencia de quiasmas,

promovendo o aparecimento de tal anormalidade. Quando a fre-
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o Ma . . . -
quencia de univalentes era alta, observaram-se micronucleos nas

diades, como resultado da ascensao irregular dos cromossos pa-

ra os polos.

9) Na geracgao FZ--78>:2, alem de pares de univalentes, ou
tras irregularidades meiGticas, como: falta de emparelhamento
de algumas regides cromossomicas, células binucleadas, células

gigantes e falta de divisao celular foram observadas.

10) Nas linhagens, os resultados obtidos nao sugerem ne-
~ [N . .

nhuma correlacao entre knobs e frequencia de quiasmas, enquan-
. — ) (1PN .

to nos hibridos e geracdes F, uma alta frequencia de knobs pa

. 1A DN . .
receu estar correlacionada com uma alta frequencia de quiasmas.
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8. SUMMARY

This work was carried out to compare the chiasma
frequency in maize inbred lines, their respective hybrids and
F, generations from differents origins in order to verify if

the data obtained could be interpreted as polygenic inheritance.

The chiasmata frequency was also compared to
the position number of knobs, as the races studies differed:-

among themselves for this proper character.

The statistics differences found between the
treatments show a genotypic control for the chiasmata frequency.
It is possible, however, that the knobs contribute to this
difference because in the hybrids and F, generationé there

seemed to be a positive correlation between -the knobs and



85.

‘chiasmata frequency.

The chiasmata frequency average was smaller and
more variable in the lines and higher and less variable in
the hybrids. In the F, generations the chiasmata frequency

was lower than that of the hybrids which originated it.

The chiasmata frequency variation between and
within the plants was greater in the inbred plants that in the
hybrids.

All the F, analised generations presented a
normal distribution chiasmata frequency, showing transgressive
values comparing to the parents lines distribution. This
transgressive values show genic segregation for the chiasmata

frequency, and so being indicators of poligenic character.

Meiotic irregulaties as: pairs of univalents
chromosomes, binucleated cells, giant cells, :asynapsis and

lack of cell division were observed in some inbred plants.
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APENDTICE 1

Significado da simbologia empregada nas

- . . . PN 3
analises da variancia da frequencia de

quiasmas em microsporocitos de milho.

F.V. = fonte de variacao

G.L. = nimero de graus de liberdade
" Q.M. = quadrado m&dio

E(QM) = esperanca do quadrado medio

Q = quadrado médio total

Q, = quadrado médio das linhagens

o = quadrado medio da heterose

Q = quadrado médio do desvio

Qg = quadrado médio do residuo

T = numero de tratamentos

P = numero de linhagens

F = numero de hibridos

96.



numero de geracoes E,
numero de grupos
numero de células por planta

nimero de plantas = 11,68 , c¢alculado de acordo

com STEEL e TORRIE (1960), para nimeros dife-

rentes de

numero de

variancia

= yvariancia

variancia

- variancia

variancia

variancia

variancia

observacgoes em cada amostra.

plantas dentro do tratamento i

entre células dentro de plantas

entre plantas

do efeito fixo

do
do
do

do

efeito

efeito

efeito

efeito

fixo

fixo

fixo

fixo

de

de

de

de

de

tratamento

linhagem
hibrido
geragao E,

grupo
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6. Andlise da variancia da frequéncia de quiasmas
dos dados transformados em’VX , da linhagem 2,

com plantas colhidas no campo e em casa de ve-

getacao.

F.v.(2) G.L. Q.M.
Tratamento 1 0,0034 n.s.
Entre plantas 13 0,0752 n.s.
Dentro de plantas 285 0,0304

‘n.s. Nao significativo pelo teste F

(a) O significado da simbologia encontra-

se no Apendice 1.

Tabela 7. Andlise da variancia para frequéncia de quiasmas

dos dados transformados em\/x, do hibrido 701 x
x 103 colhido em duas épocas (janeiro e maio) e
dois locais (Campinas e Piracicaba).
gy, (2) G.L. Q.M.

Tratamento 2 0,2194 n.s.

Entre plantas 27 0,0723 n.s.

Dentro de plantas 570 0,0223

n.s. Nao significativo pelo teste F

(a) O significado da simbologia encontra-

se no Apendice 1.
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Tabela 15. Media (X) e coeficiente de variagao (C.V.),
entre e dentro de plantas, da frequéncia de
quiasmas dos dados originais, nas linhagens,
hibridos e geragdes F,. '

Cc.V.(%) C.V. (%)

Tratamentos X (a) entre dentro de

plantas plantas

. (D)

Linhagem 1 19,42 a 1,67 6,65
Linhagem 2 18,89 a b 5,27 8,41
Linhagem 701 18,82 a b 2,78 6,94
Linhagem 78 18,56 a b 2,74 6,09
Linhagem 5824 18,13 b 6,71 10,09
Linhagem 103 16,51 c 5,61 10,51
F, - 5824 x 2 20,49 at?) 2,73 6,16
F1~ 78 x1 20,06 a b 2,39 6,35
Fl-78 X 2 19,79 a b 2,60 5,39
Fl-701>1103 19,32 b 1,64 6,02
F, - 5824 x 2 19,44 a(?) 4,17 7,82
Fz- 78 x1 19,38 a b 6,19 9,57
Fz— 78 x2 19,28 a b 6,22 9,28
FZ— 701 x 103 19,63 b 6,44 9,37

(a) Mzdias seguidas pela mesma letra nao diferem, signi-

ficativamente, entre si, pelo teste de Tukey ao nivel:

(1) gy
(2) sy

de probabilidade
de probabilidade
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Apendice 1.

~ Tabela 16. Analise da variancia para heterose e epistase no
experimento I.
r.v. (2) G.L. Q.M.
Total 3 1,1255
Linhagens 0,3629 *
Heterose 1 0,7465 **
Desvio 0,0160 n.s.
Residuo/11,68 251 0,0822
U= 18,9640 h = 1,0420 ht = 5,4946
n.s. Nao significativo pelo teste F.
* Significativo pelo teste F (P = 5%)
** Significativo pelo teste F (P 1%)
(a) O significado da simbologia encontra-se no
Apendice 1.
Tabela 17. Analise da variancia para heterose e epistase no
experimento II.
r.v. (a) G.L. Q.M.
Total 3 0,8403
Linhagens 0,0545 n.s.
Heterose 1 0,7855 **
Desvio 1 0,0003 n.s.
Residuo/11,68 251 0,0822
u = 18,7339 h =1,0689 h% = 5,7057
n.s. Nao significativo pelo teste F.
Significativo pelo teste F (P = 5%)
** Significativo pelo teste F (P 1%)
(a) O significado da simbologia encontra-se no
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'~ Tabela 18. Analise da variancia para heterose e epistase

no experimento IIT.

r.v. (2) G.L. Q.M.
Total 3 2,9567
Linhagens 1 0,2888 n.s.
Heterose 1 2,6652 **
Desvio 1 0,0027 n.s.
Residuo/11,68 251 0,0822
B = 18,5039 h = 1,9689 h% = 10,6405

n.s. Nao significativo pelo teste F.

* Significativo pelo teste F (P = 1%)

(a) O significado da simbologia encontra-se no
Apendice 1.

Tabela 19. Analise da variancia para heterose e epistase

no experimento IV.

F.v. (2 G.L. Q.M.
Total 3 4,6017
Linhagens 1 2,6450 **
Heterose 1 1,9420 **
Desvio 1 0,0146 n.s.
Residuo/11,68 251 0,0822
p = 17,6907 h =1,6807 h% = 9,5005

n.s. Nao significativo pelo teste F.
** Significativo pelo teste F (P = 1%)
(a) O significado da simbologia encontra-se no
Apendice 1.



Tabela 20. Variabilidade genética adicional nas quatro

geragoes F, analisadas.

Origem da 2 2 2 /_g
o o F=o¢ o
geracao F, Fa Fy
5824 x 2 0,6579 0,9282 0,7090 n.s.
78 x 2 1,4367 0,5048 2,8460 **
78 x 1 1,4381 0,2304 6,2418 **

701 x 103 1,4410 0,4104 35,5110 **

n.s. Nao significativo pelo teste F.

o Significativo pelo teste F(P = 1%).

109.
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- .~ . 1~ . .
Tabela 21. Analise da variancia da frequencia de quiasmas
dos dados transformados emW/x , nas linhagens,

hibridos e geragdes F,.

p.v. () G.L. Q.M.

Tratamentos 13 6,1983 **
Linhagens 5 2,7085 **
Hibridos 3 0,8689 *
Geragoes F, 3 5,8409 **
Entre grupos 2 23,4531 **

Entre plantas 251 0,2837 **

Dentro de plantas 5035 0,0149

* Significativo pelo teste F (P = 5%).

** Significativo pelo teste F (P = 1%).

(a) O significado da simbologia enconcontra-se no Apen-
dice 1.
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Tabela 22. Analise da variancia das variancias dentro de
plantas transformadas em log (0% + 1,0), da
frequéncia de quiasmas dos dados transforma-

dos em4[x, nas linhagens, hibridos e gera-

coes Fye
p.v. (2 G.L. Q.M. (X10™ %)
Tratamentos 13 0,086 **
Linhagens 5 0,096 **
Hibridos 3 0,015 n.s.
Geracgoes FZ 3 0,041 n.s.
Entre grupos 2 0,232 **
Residuo 251 ~ 0,021

n.s. Nao significativo pelo teste F.

* %

Significativo pelo teste F (P = 1%).

(a) O significado da simbologia encontra-se no Apen-
dice 1.
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*** Alta frequencia de knobs (AGUIAR-PERECIN,

Tabela 24. RelagZ@o entre knobs e freqliencia de quiasmas.
Freqléncia Frequéncia
Tratamento de Discriminagao de
knobs quiasmas

Linhagem 1 *Hk grandes 19,417
Linhagem 2 FEH grandes e pequenos 18,895
Linhagem 78 * pequenos 18,565
Linhagem 5824 *F pequenos 18,135
Linhagem 103 wx pequenos 18,815
Linhagem 701 o pequenos 16,515
Fp- 5824 x2 (a) 20,495
Fp-78x1 20,060
Fo-78x2 19,795
Fy-701x103 19,320
F, ~5824x2 (a) 19,444
F,-78x1 19,377
F,-78x2 19,284
F,-701x103 18,634
* Baixa frequéncia de knobs (AGUIAR-PERECIN, 1979).

: Frequenc1a de knobs intermediaria a das linhagens 1 e 2
e a da linhagem 78 (observacoes preliminares).

1979) .

(a) Os hibridos e geragoes Fp foram colocados na ordem de-
crescente para o possivel numero de posigoes de knobs.



