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GAMETAS NAO REDUZIDOS NO MELHORAMENTO DE PLANTAS

UNREDUCED GAMETES IN PLANT BREEDING

Maria Teresa Schifino-Wittmann® Miguel Dall’Agnol?

- REVISAO BIBLIOGRAFICA -

RESUMO

Nesta revisdo sdo abordados o papel dos gametas
ndo reduzidos (gametas 2n), ou seja, aqueles com o numero
somético de cromossomos, na origem dos polipldides, e sua
utilizagdo no melhoramento genético de plantas. Aceita-se que a
origem dos polipldides na natureza tenha ocorrido pela fusdo de
gametas ndo reduzidos e ndo pela duplicacdo soméatica. Esses
gametas sdo formados por uma ndo redugdo cromossOmica
durante a meiose, que pode ocorrer de duas formas: na meiose |,
pela RPD (restituicdo na primeira diviséo), ou na meiose I, pela
RSD (restituicdo na segunda divisédo). Normalmente, sé&o
encontrados em baixissimas freqliéncias em populag6es naturais,
com notaveis excecdes, e sua formagao é influenciada por fatores
genéticos e ambientais. A detecgdo dos gametas 2n, mais
estudados na meiose masculina do que na feminina, é mais
frequentemente feita pela medida de grdos de pdlen, ou pela
presenca de diades e triades ao final da meiose Il. No
melhoramento, s&o utikros basicamente de duas formas: na
poliploidizagdo sexual, uni ou bilateral, que mantém, no
polipléide, a heterozigose que é perdida durante a duplicacéo
somatica de cromossomos, € como uma ponte para transferir
genes desejaveis de espécies silvestres diploides paradakiv
polipléides, como, por exemplo, no caso da alfafa. A
manipulacdo de gametas ndo reduzidos deve ser considerada
como uma ferramenta importante para o melhorista.
Palavras-chave: gametas n&o reduzidos, poliploidia,
melhoramento genético de plantas, evolucéo.

SUMMARY

The role of unreduced (2n) gametes, those with the
somatic chromosome number, in the origin of polyploids and in
plant breeding are reviewed. It is accepted that polyploids

originated in nature rather by fusion of unreduced gametes than
by somatic duplication. These gametes are formed by meiotic
non-reduction, in the first division restitution (FDR) or in the
second division regution (SDR). They are normallypdnd in
natural populations in very low frequencies, with some
remarkable exceptions, and are under genetic and environmental
influence. Detection of 2n gametes, which are much more studied
in male meiosis, is mainly accomplished by pollen grains size
and detection of dyads and tryads at the end of meiosis Il.
Unreduced gametes are utilized in plant breeding in two ways: in
uni or bilateral polyploidization, which maintains in the newly
formed polyploid the heterozygosis lost through somatic
duplication, and as a bridge to transfer desirable genes from wild
diploid species into the cultivated polyploid genepool, by example
in alfalfa. The manipulation of unreduced gametes should be
considered as an important tool in plant breeding.

Key words: unreduced gametes, polyploidy, plant breeding,
evolution.

INTRODUCAO

A poliploidia, ou seja, a existéncia de in-
dividuos ou espécies com nimeros cromossdmicos
multiplos do comum na espécie ou no género é um
fendmeno de extrema importancia em duas areas da
genética de plantas: na evolucdo e no melhoramento
genético.

Apesar de rara nos animais, a poliploidia
€ muito comum entre as plantas, com a notavel ex-
cecdo das gimnospermas. Entre 30 e 35% das plan-
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tas com flores sdo polipléides (STEBBINS, 1971), e ORIGEM DOS POLIPLOIDES

trabalhos recentes estimam que essa percentagem

seja de 95% nas pteriddfitas e até 80% nas angios- Poplipl6ides podem surgir pela duplica-
permas (LEITCH & BENNET, 1997). A poliploidia  ¢ao de células somaticas ou sexualmente, pela fusdo
foi 0 evento citogenético mais importante na evolu- de gametas citologicamente néo reduzidos. Células
cdo das plantas superiores (STEBBINS, 1971). A Polipldides ocorrem freqlientemente entre células
idéia de que a formagao de polipléides é um evento dipldides nos tecidos vegetativos da maioria das
raro na natureza foi desafiada pelo trabalho de Plantas (DE WET, 1971). A inducdo artificial de
SOLTIS & SOLTIS (1995) e cada vez mais surgem pol!plo!d!a, seja pela colch!cma Jou outros agentes
evidéncias de que, em muitos casos, espécies poli- poliploidizantes, como o acido nitroso, dard origem

pléides originaram-se mais de uma vez, ou seja, que a partes ou a uma planta inteira poliplc')ides, depen-
a poliploidia tem matilplas origens (LEITCH & dendo do estagio de desenvolvimento em que o

. ) produto foi aplicado.
giﬁll\llzllzl;lro V\ll?%?M Aﬁﬁii{';v Iigggt) al., 1999; Apesar das discussfes ocorridas desde o

o >) . _ inicio do século, hoje se aceita que, na natureza, a
o Cerca de 40% das espécies cultlvadas_, Sa0 grigem dos poliploides € devido a unido de gametas
polipldides (SIMMONDS, 1980), entre elas o trigo  nao-reduzidos e ndo por duplicagdo somaética, ou,

(Triticum aestivun), a alfafa, Kedicago sativi o quando isso eventualmente ocorreu, foi um evento
algod&o, Gossypium hirsutury a batataolanum raro e isolado. Casos documentados de surgimento
tuberosun), o morango Kragraria ananassj, o de poliploides somaticos séo raros (HARLAN & DE

S . WET, 1975).
tabaco Kicotiana tabacun), a cana de acucar HARLAN & DE WET (1975), em seu

(Saccharum officinarun), o café Coffea arabica, trabalho sobre a origem dos polipléides, o qual

e o triicale, a unica planta cultivada criada pelo  constitui um marco no assunto, historiam a evolugéo
homem. Atualmente, cada vez mais existem das idéias sobre a origem dos polipléides e o papel
evidéncias de que espécies consideradas diploides,dos gametas nédo reduzidos. Winge, em 1917 (citado
sdo, na verdade, polipldides antigos, sendo o por HARLAN & DE WET, 1975), formulou a
exemplo mais marcante o milho (LEITCH & Primeira teoria sobre o assunto, na qual dizia que os
BENNET, 1997). grorr_oss?mods %m um  zigoto _h&’br,lgo spfrer;ag
~ L uplicacdo, dando origem a um individuo viavel.
Desde a descoberta da agao poliploidi- aparecimento de polipldides espontaneos, em
zante da COICh"f",]a (,BLAKI_ESLEE & AVERY’ Oenotherae Nicotiana, foi interpretado como apoio
1937), que no inicio foi considerada um “elixir do g hipotese de Winge. Outros autores, porém, como
crescimento”, os melhoristas tentam utilizar a indu- Karpechenko, Darlington, Miintzing, Clausen, entre
¢ao de poliploidia no melhoramento para obter outros (citados por HARLAN & DE WET, 1975),
plantas maiores, melhores e mais produtivas. A passaram a lancar duvidas sobre a origem dos
euforia de uma panacéia que iria resolver os proble- Poliploides por duplicagdo somatica e faaeram a

mas de produtividade foi substituida por uma visédo hipotese deNque oS poliploides surgiram por uniéolhde
; i | ou seja, de que a inducao de poliploi- gametas ndo reduzidos. Ainda no mesmo trabalho,
mais racional, , HARLAN & DE WET (1975) classificam os

dia deve ser considerada como mais uma ferramentapo|ip|()io|es em trés classes: 0s que surgiram por
para o melhoramento e ndo uma solucdo definitiva unido de um gameta ndo reduzido e um normal, por
(EVANS, 1981). unido de dois gametas ndo reduzidos e por

S&o amplamente conhecidos os problemas duplicagdo somatica, sendo as duas primeiras
decorrentes da inducio somatica de autopoliplides ¢lasses as mais comuns. Os autores também

(duplicacdo de genomas idénticos), principalmente a Sg“e?g%rgs ggeon?énfergg%érmﬂ?or g(e) E‘érgig‘fgigx :(ede

baixa fertilidade. No caso de hibridos, entretanto, a Eobfevivé nci ap q

criac;éo de alopolipléides .(duplicac;éo. .de genomas Com o passar do tempo, a idéia de que os

diferentes) supera a barreira de esterilidade causadapolipléides naturais surgiram pela unido de gametas

pela falta de pareamento meiotico (EVANS, 1981). ndo reduzidos passou a ser amplamente aceita,
Nesta revisdo, considerando o grande vo- sendo, atualmente, consenso entre os pesquisadores

lume de trabalhos publicados sobre o assunto, pre- (HARLAN & DE WET, 1975; HERMSEN, 1984,

] : . RAMSEY & SCHEMSKE, 1998). Os géneros
tende-se abordar, mais especificamente, o papel dos i ia (vAN et al, 1997) Musa (ORTIZ,1997) e
gametas nao reduzidos na origem de polipléides e 5 Medicago (McCOY & BINGHAM, 1991) s3o
sua utilizagdo atual no melhoramento. alguns dos exemplos.
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O QUE SAO E COMO SURGEM OS numerador (2D+Tr) representa o nuamero total de
GAMETAS NAO REDUZIDOS gametas 2n, ou seja, uma diade corresponde a dois, e
uma triade a um gameta nao reduzido, respectiva-
Gametas ndo reduzidos, gametas 2n, ga- mente. O denominador representa o numero total de
metas com numero cromossdmico soméatico, ou gametas observados.
ainda gametas com nimero cromossdmico esporofi- A maioria dos trabalhos relata a deteccéo
tico sdo, como o préprio nome diz, gametas que de gametas ndo reduzidos na parte masculina, na
contém o mesmo numero de cromossomos que asmicrosporogénese. Isso se deve a maior facilidade
células somaticas do individuo ndo sendo, portanto, de estudar a meiose das células-maes-de-polen, pelo
hapldides. seu numero e facilidade de acesso, do que analisar a
Gametas ndo reduzidos séo resultado de macroesporogénese. Normalmente, a detec¢do de
um processo meidtico anormal, em que a redugdo do megasporos ndo reduzidos é feitas por métodos
numero cromossbmico ndo ocorre. Essa falha na indiretos de analise da progénie de cruzamentos
reducdo pode ocorrer basicamente de duas formas.controlados (RAMANNA, 1992), apesar de haver
Na meiose |, pela restituicdo na primeira divisdo observac¢fes diretas da megasporogénese
(RPD), em que os cromossomos ndo se dirigem para (MARIANI et al.,1992).
0s poélos na anéafase e, em vez de duas células com
numero hapléide de cromossomos na teléfase |, hA OCORRENCIA DOS GAMETAS 2N
formagcdo de uma célula com numero dipléide; a
meiose I, neste caso, ocorre normalmente, mas Gametas ndo reduzidos ocorrem de forma
resulta em uma diade ao contrario da tetrade espera-espontanea em praticamente todas as populactes
da. A outra forma de surgimento dos gametas 2n € naturais de plantas, mas, em geral, em percentagens
na meiose Il, pela restituicdo na segunda divisio muito baixas, em torno de 1% ou menos. Muitas
(RSD) em que ha falha da citocinese e restituicdo de vezes ndo sdo detectados por problemas amostrais.
nucleos dipldides, com formacao de diades ou tria- Na tabela 1, sdo apresentados alguns exemplos de
des. As consequiéncias genéticas da RPD e da RSDdeteccéo da ocorréncia de gametas ndo reduzidos em
séo diferentes. Na RPD, todos os locos heterozigotos uma série de espécies.
entre o centrdbmero e o primeiro sobrecruzamento em RAMSEY & SCHEMSKE (1998), anali-
todos os cromossomos sdo também heterozigotos sando dados da literatura, estimaram a freqiiéncia de
nos gametas. Aproximadamente 75 a 80% da hete- gametas masculinos ndo reduzidos em hibridos
rozigose € transmitida dos progenitores a progénie como sendo 50 vezes maior (27,52%) do que em nao
através da RPD, e uma grande proporc¢ao das intera-hibridos (0,56%) e sugerem, apesar dos poucos da-
¢Oes epistaticas sdo mantidas (PELOQUIN, 1981). dos disponiveis, que a fregliiéncia natural de nao
Em alfafa, em que freglientemente ha apenas um reducao é similar na mega e microsporogénese.
quiasma por bivalente, provavelmente no minimo
80% da heterozigose pode ser transmitida por ga- INFLUENCIAS GENETICAS E AMBIENTAIS
metas 2n formados por RPD (BINGHAM, 1980). N\a SOBRE A FORMACAO DOS GAMETAS NAO
RSD, a heterozigose é zero do centrébmero até o REDUZIDOS
primeiro sobrecruzamento e somente em torno de
40-45% da heterozigose do progenitor é transmitida Ha muitas evidéncias de que a formacgédo
a progénie. de gametas 2n esta sob controle genético, e popula-
Gametas ndo reduzidos podem ser detec- ¢Bes de plantas, freqiientemente, possuem variacao
tados citologicamente, no lado masculino, pela pre- genética herdavel para produzir gametas nao reduzi-
senca de grdos de polen com o dobro do tamanho dos, o que é evidenciado pela rapida resposta a sele-
dos grdos normais, ou graos “gigantes” ou “macro- ¢do para producdo de gametas ndo reduzidos em
pélens”, como sdao também chamados (NEGRI, muitas culturas (RAMSEY & SCHEMSKE, 1998).
1992; WAGENWOORT & DEN NIJS, 1992; Diferencas interpopulacionais ou
RAMSEY & SCHEMSKE, 1998), que € a maneira intragenotipicas para a capacidade de producdo de
mais simples de identificacdo, ou pela presenca de gametas 2n sdo bem conhecidas em alfafa
diades e triades ao final da teléfase 1l (OR&{Al., (BINGHAM & McCOY, 1979), trevo vermelho
1992; YANet al, 1997). YANet al. (1997) apre- (MOUSSET-DECLASEt al, 1992) e em diversas
sentam uma férmula para calcular a freqiiéncia de outras espécies (Tabela 1). A formacdo de gametas
gametas nao reduzidos, pela observacdo do nimeromasculinos 2n parece ser controlada por, ao menos,
de diades (D), triades (Tr) e tétrades (T) ao final da um gene dominante emilusa, (ORTIZ, 1997), e
esporogénese: GNR= (2D+Tr)/ (2D+3Tr+4T). O pelo gene recessivep (“restitution pollen”) em
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Tabela 1 - Exemplos de deteccéo de gametas néo reduzidos em diversas espécies.

Organismo origem* evidéncias referéncias
Actinidia cruzamento intra e interpléides 0-10,3% de PNR Yeaul, 1997
Alopecurus bulbosus populag¢des naturais tripldides espontaneos SIEBER & MURRAY, 1980
Dactylis glomerata  nove subespécies dipldides até 14% de PNR e 26% MNR LUMARET, 1992
Leucaena sete espécies 0-12,0% PNR SCHIFINO-WITTMANN &
SIMIONI, 1999
hibridos entré-. leucocephaleeL. 0-29,82% PNR SCHIFINO-WITTMANN &
diversifolia (4x x 4x) SIMIONI, 1998
Lolium perenne progénies de plantas produtoras de 0 - 16 % PNR WAGENVOORT & DEN NIJS,
gametas ndo reduzidos 1992
Lotus tenuis populagdes naturais 1-11%PNR NEGRI, 1992
Medicago cruzamento 4x-4x e 4x-6x individuos 5x, 6x, 7x BINGHAM & BINEK, 1969
cruzamentos 2x-4x e 2x-dihapléides individuos 4x BINGHAM & GILLIES , 1971
populacdes dipl6ides do compleidd PNR e MNR MARIANI et al, 1992
sativa
Musa espécie e hibridos 22% de plantas produtoras de PNR  ORTIZ, 1997
emM. acuminatae 14 - 56% nos
hibridos
Panicum maximum cruzamentos 2x-2x e 4x-dihapldides individuos 4x SAVIDAN & PERNES, 1982
Solanum ssp. cruzamentos interespecificos até 90% PNR, até 60% MNR CONICELBN1992
Solanum tuberosum clones e hibridos dihapléides 2 -83% PNR ROUSELLE-BOURGEOIS, 1992
Trifolium nigrescens populagdes naturais 0 —34% PNR BULLITA & SMITH, 1992
Trifolium pratense  cruzamentos entre plantas produtorag,5 — 42,9% MOUSSET-DECLASet al, 1992
de gametas nao reduzidos
cruzamentos 2x-4x individuos 4x BRODA & SMITH, 1980
cruzamentos 2x-4x 5,5 a 8,3% de individuos 4x TAYLOR & GIRI, 1983
Vaccinium populag¢des naturais média de 7,4 a 18,4% de PNR e@feTIZ et al, 1992
espécies e -1 até 28,6% em clones
individuais

* 2x - dipl6ide; 3x - tripléide; 4x - tetrapldide; 5x - pentaploide; 6x - hexaploide; 7x — heptaploide
PNR - pdlen nao reduzido; MNR - megéasporo néo reduzido.

alfafa (McCOY, 1982). Em batata, além do gese dois gametas néo reduzidos, mantendo assim a hete-
(“parallel spindle”), parece haver outros genes e rozigose; e a utilizacdo desses gametas como ponte
fatores envolvidos (BARONEt al.,1997). para transferir genes desejaveis entre niveis de ploi-
Fatores ambientais, tais como dia diferentes (RAMANNA, 1992; RAMSEY &
temperatura, especialmente variagdes na SCHEMSKE, 1998). Tetrapléides produzidos por
temperatura, estresse hidrico e nutricional, podem poliploidizacdo sexual podem ter um desempenho
afetar a producdo de gametas masculinos nao melhor devido as possibilidades de interacbes multi-
reduzidos (RAMSEY & SCHEMSKE, 1998). Em alélicas, as quais sdo menos acumuladas pelos tetra-
Trifolium pratense (MOUSSET-DECLAS et al, pléides produzidos somaticamente.
1992), houve aparente diminui¢do da frequéncia dos O caso da alfafa € um bom exemplo da
gametas masculinos 2n com aumento da utilizagdo de gametas ndo reduzidos no melhora-
temperatura, apesar da influéncia da variagdo mento. VERONESEt al. (1986), em um estudo da
intragenotipica. Em batata, foi observada variagdo importancia dos gametas 2n &medicagodipléide,
de ano na producdo de graos de pdlen gigantes relataram que a diploidizagdo sexual bilateral (oosfe-

(ROUSELLE-BOURGEOIS, 1992). ras 2n-nlcleo generativo 2n) é uma alternativa mais
3 provavel para a origem da alfafa tetrapldide do que a
UTILIZACAO NO MELHORAMENTO ponte tripldide. Da mesma forma, McCOY &

BINGHAM (1991) também concluiram ser a poli-
Os dois aspectos mais vantajosos da utili- ploidizagdo sexual a forma mais provavel de origem
zacdo de gametas ndo reduzidos no melhoramentodas espécies. Gametas 2n irdo também permitir a
sdo: a possibilidade de poliploidizagdo sexual, tanto introgressdo de genes de espécies diploides silves-
unilateral, ou seja, pela unido de um gameta normal tres para o conjunto génico tetrapléide cultivado
com um néo reduzido, ou bilateral, pela unido de (McCOY & BINGHAM, 1991). O uso final dos
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gametas 2n seria para maximizar a heterozigose em producdo de tubérculos os clones tetrapldides
pela unido de oosferas 2n tipo RPD e pdlen 2n tipo obtidos por duplicagdo por colchicina do progenitor
RPD, originados de progenitores dipldides dipldide. A producdo dos clones obtidos com colchi-
(BINGHAM, 1980). Esses hibridos possuiriam ma- cina néo foi afetada, mas a producéo dos clones 4x,
xima heterozigose e representariam o equivalente obtidos por poliploidizagdo sexual, aumentou signi-
nuclear da hibridacdo somética de células ficativamente. (PELOQUINt al, 1989).
(PELOQUIN, 1983). Concluindo, a poliploidizagdo sexual é
Em alfafa, a formagdo de gametas femini- sem dulvida uma possibilidade a ser mais explorada
nos 2n so foi descrita por RSD (PFEIFFER & no melhoramento genético. Uma das dificuldades a
BINGHAM, 1983; McCOY & ROWE, 1986; serem superadas é a criagdo de genétipos com as
TAVOLETTI et al, 1991), apesar de referida em caracteristicas agrondmicas desejaveis e que também
outras espécies como batata e algumas Brassicaceag@roduzam gametas néo reduzidos regularmente
(RAMANNA, 1992). Por outro lado, a formacdo de (RAMANNA, 1992). Certamente, essas dificuldades
pélen 2n, em alfafa, é por RPD (VORSA & poderdo ser superadas por processos e pressdes ade-
BINGHAM, 1979; TAVOLETTI et al, 1991), con- guadas de selecdo. A utilizacdo dos gametas néo
trolada pelo gene recessive, com expresséo alta- reduzidos na transferéncia de genes do conjunto
mente dependente do ambiente (McCOY, 1982). génico silvestre para o cultivado abre uma possibili-
McCOY & ROWE (1986) demonstraram,  dade imensa de aumentar a variabilidade, produtivi-
em uma comparacéo teorica entre gametas 2n tipo dade e qualidade das culturas. Como em todas as
RPD de dipldides, em relagdo a gametas n de tetra- situages, o melhorista deve ter em mente que esta é
ploides somaticos, que os gametas dos diplides uma ferramenta para o processo do melhoramento
teriam 12,5 a 50% mais de heterozigose do que 0s genético, e ndo uma solugéo Unica e definitiva.
gametas n dos tetrapléides. Experimentalmente, um
ganho significativo de producdo, da ordem de 12- REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS
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