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1. INTRODUCKXO.

Teosinte e milho pertencem A tribo Andropogoneae, famfilia
Gramineae. VArios trabalhos sobre o parentesco dessas duas gramineas
tém sido feites nos UGltimos 40 anos. Estudos de biossistemitica
parecem sugerir que o teocsinte & o provavel ancestral do milho (de Wet
& Harlan, 1972; Beadle, 1980; Iltis, 19883a, 1983b). Apenas alguns
dados arqueoldgicos, embora contraditérios, lancam certas davidas
sobre essa hipdtese (de Wet & Harlan, 1872; Randolph, 18976).

O teosinte possui larga distribuic¢fc nas vegetacdes naturais
do rio Balsas (México) e na regifo de Huehuetenangoe (Guatemala)d,
compondo populac®es marginais aos campos de cultivo de milho, em
altitudes que v3oc de 800 a 2100 m, coﬁ clima subtropical e duas
estac®es bem definidas. Registros fésseis datados de 800 a 400 A. C.,
d3o evidéncias de que suas populacdes foram amplamente distribufidas no
México e na América Central (Wilkes, 1967).

O teosinte possui nés conspicuos aoc longo do colmo, folhas
disticas, uma folha por nd, com bainha envolvendo o© colmo e
ramificacdes simples que podem ocu nic se desenvolver em cada né. Em
popul acdes naturais, no México e Guatemala, essas ramificacSes
laterais ocorrem somente nos nds superiores, mas em latitudes mais
elevadas podem ocorrer ao longo de todo o colmo (Wilkes, 1967).

Milhc e teosinte, As vezes, podem ser t3c semelhantes que‘na
fase vegetativa, ao crescerem juntos em certas localidades do México,

sfo praticamente indistinguiveis, podendo apenas ser diferenciados na



época do florescimento. Caracteristicas comuns a essas duas gramineas
tém contribuido para o fortalecimento do conceito de convergéncia
entre a crigem do milho e a origem do tecsinte. Entre elas, pode-se
citar © mesmce numero de cromossomos (n=10) nos dois taxa, os
cruzamentos entre eles ﬁroduzem descendéncia com elevada fertilidade,
os hibridos revelam pareamento cromossémico em quase sua totalidade e
© "crossing-over" ocorre normalmente, exceto em casos de invers8o. O
fluxo génico entre milho e teosinte parece ocorrer em ambos os
sentidos (Mangelsdorf, 1874), entretanto, Fridman (18870 demonstrou a
existéncia de mecanismos que limitam -] f1luxo génico entre
representantes do tipo selvagem e o tipo domesticado.

Embora nfo se tenha provas definitivas, existem evidéncias
circunstanciais de que a introgress3c desempenhou forte influéncia na
evoluc3o do milho a partir do teosinte, em decorréncia da hibridacio,
retrocruzamento @ selecfo para estabilizac8oc (Stebbins, 18974).

A divis8o taxondSmica dos teosintes em duas Secdes, proposta
por 'Doebley & Iltis 19803, -3 baseada na morfologia das
inflorescéncias masculinas @ na forma da clpula que reveste o fruto.
Trabalhos recentes, fundamentados em aniAlises de proteinas das
sementes e de iscenzimas de plintulas C(Mastenbroek et al., 19681;
Doebley et al., 1984, sugerem a necessidade de pequenos ajustes
nagquela classificacdo.

No género Zea tem sido detectado por varios autores (Wilkes,
1067; Beadle, 1980; Fridman, 19887) que o© teosinte tem maior
sensibilidade a variacdes do fotopericdo que o milho, © que resulta em

alteracdes significativas em sua fisiologia, e consequentemente em sua



arquitetura.

Pesquisas envolvendo resposta de germoplasma de milho ao
fotoperiodo e temperatura realizadas por Wellhausen et al. (1052,
1958), McBryde (18470 citado por Wellhausen (1958), Stevenson &
Goodman (1972), Bonaparte (1978), Allison & Daynard C197eDd e
Goldsworthy et al. (1974a, 1974b), mostram que os dois efeitos sdo
correspondentes, ambos induzindo o florescimento.

Milho e teosinte, sendo taxa cultivado e sel vagenm,
constituem excelente material bioclégico para se investigar aspectos de
interesse evolutivo, que podem ter ocorrido ac longo da domesticac3o.
A colec3oc de tecsintes do Laboratério de Genética de Milho da UNICAMP,
engloba as colecdes do Centro Internaciocnal de Melhoramento de Milho e
Trigo CCIMMYTD, do Instituto Naciocnal de Investigacdes Agrarias
CINIAY, ambos sediados no México, e a do Laboratério do professor Hugh
Iltis da Universidade de Wisconsin. Trata-se portanto, de uma das mais
completas colecdes vivas do provivel ancestral do milho. A
possibilidade de se cultivar esse germoplasma em Campinas (SP), h
latitude de 22° S4° sul, em regime de dias curtos (semeadura em
Fevereiro) e dias longos (semeadura em Outubrol, sem restricdes de
temperatura, foi um fator importante para estimular a execucdc desse
trabalho. Teve-se desse modo, condi¢des favoradveis para se estudar o
papel da dispersfo do teosinte de elevadas altitudes para regides mais
baixas, através da sua resposta ao comprimento do dia. Pois a
fotossensibilidade simula efeitos semelhantes ao da altitude,
induzindo © florescimento, fator esse que pode ter side muito

importante na domesticacfo do milho e na geracdo da variabilidade



genética encontrada no cereal. Os seguintes aspectos foram abordados

no presente trabalho:

1. Estudo de alteracdes morfofisiolégicas de teosintes e
milho, quando cul tivados em duas condicdes de fotoperiodo
contrastantes, dias curtos e dias longos, simulando condi¢des de baixa

e alta altitude, respectivamente.

2. Estudo da biclogia reprodutiva das plantas nas duas

situacdes de regime de luz.

3. Estudo do efeito do comprimento do dia na mudanca da
arquitetura das plantas e sua implicac3o na taxa de cruzamento natural

de teosintes @ milho.

4. Estudo das relacd®es fenéticas entre as populacdes de

teosinte e milho nas duas condicdes de fotoperiocdo.

8. Finalmente procurou-se, através da resposta dos tipos
sel vagens e domesticado ac fotoperfiocdo, inferir sobre o efeito da
migracSo dos tecsintes de mais alta para mais baixa altitude na

domesticacio do milho.



2. REVISA0 BIBLIOGRAFICA.

2.1.0RIGEM DA AGRICULTURA E DOMESTICACAO DE PLANTAS.

Estima-se que o homem deu inicio & pratica da agricultura
acerca de 7000 a 10000 anos atris em virias partes do Novoe e Velho
Mundo, quando passou de cacador némade e coletor a ter habito
sedentario, e a constituir agrupamentos em 4areas propicias A
domesticac3oc de diferentes espécies de animais e plantas. Os primeiros
agricultores cultivavam simultaneamente diferentes espécies, géneros e
famf{lias de plantas pertencentes acs grupos de cereais, leguminosas,
tubérculos, o¢leaginosas e plantas fibrosas. Como processo, a
domesticac8o foi efetuada em A&reas restritas, onde foi possivel
analisar registros de sua ocorréncia, muitoc embora nd8oc estejam
totalmente elucidados os eventos relacionados &s causas e finalidades
dessa nova atividade do homem CHarlan, 1971, 1975; Zeven & de Wet,
1982; Ashri, 1989). N3o se sabe ac certo quais os fatores ou o fator
crucial que teria levado o homem a cultivar plantas. Entre as indmeras
hipéteses figuram questdes religiosas ou rituais de feiticaria, o
aprimoramento de habilidades previamente adquiridas em outras
atividades e que possibilitariam o infcio da experimentac3c, o hébito
sedentiric em regides de fAcil acesso, com suprimento de A4gua
adequado, e finalmente a grande diversidade de populacdes vegetais que
ofereceram consideriveis reservas de genes a serem trabalhadas pela

selec¢dc artificial em proveito de comunidades humanas CHarlan, 1975;



Zeven & de Wet, 1882).

De Candolle e Vavilov foram os primeiros pesquisadores que
deram infcio acs estudos fitogeogrificos de plantas cultivadas., O
primeiro se preocupou em desenvolver uma metodologia de integracioc de
evidéncias da domesticacfo, reunindo informacdes acerca da biologia e
das condic¢®es ambientais dos seus locais de ocorréncia. Por sua vez,
Vavilov desenvol veu um método denominado de fitogeografia diferencial,
que consistia basicamente na busca da variabilidade existente entre e
dentro das populacdes vegetais dée interesse, com posterior mapeamento
dessa variabilidade. Com essas primeiras contribui¢des, passocu-se a
considerar dois pontos importantes de referéncia, o centro de
diversidade onde cocorre a midxima concentrac8c de variabilidade das
plantas envolvidas na domesticac8%c e o centro de origem, local da
passagem dos tipos selvagens a domestica&os, com registros histéricos
dessa transformac8o (Harlan, 1971, 1975).

Harlan (1871) procurocu enfatizar a necessidade de se fazer
investigac®es aprofundadas, envolvendo aspectos de Arguecbotinica,
Palinoclogia, Biossistemitica, Genética, Citogenética, Taxonomi a
Numérica, Morfologia, Ecologia, Geografia, Histéria, Arqueologig.
Linguistica, Religifo, Geclogia, Hidrologia e outras mais gque possam
auxiliar no esclarecimentec de onde, gquando e como se processou a
domesticac3c das plantas cultivadas, aproximando-se em muito da
metodologia seguida por de Candolle no final do século passado, porém
obviamente mais aprimorada. Esse mesmo autor propbds um modelo para
descrever a origem da Agricultura, segundo o qual o cultivo de plantas

foi iniciado de modo independente, a uma mesma época, em trés areas do



planeta, as quais denominou de centro de origem. S3c 4&reas restritas
onde se tem registros de ocorréncia do processo. Propés ainda, a
existéncia de trés grandes 4&reas, denominandoc-as de n3o-centro,
referentes a locais de distribuic3o de plantas domesticadas, onde
ainda n3c se coletou elementos suficientes para se estimar quando e
onde aconteceu a domesticac8oc. Dessa maneira, tem-se os centros de
origem do Oriente Préximo, da China e © da América Central, e os
n3o-centro de origem da Africa, do Sudeste Asidtico - Sul do Pacifico
e da América do Sul.

Levando-se em consideracio as bases genéticas das
caracteristicas modificadas pela domesticacglo, processo que sugere a
existéncia de alteracdes evolutivas, em que as caracteristicas
alteradas devem se perpetuar nas geracdes seguintes, constata-se de um
modo geral, que as diferencas genédticas eﬁtre as racas selvagens e as
cultivadas nSoc parecem ser muito grandes. Nessa fase as barreiras
genéticas, comuns ao processe de especiacio, estlo ausentes,
permitindc a ocorréncia de cruzamentos entre os tipos selvagens e os
cultivados aparentados. Com isso, as duas formas s3o prontamente
recuperadas em decorréncia de retrocruzamentos. Esse fato demonstra
que os genes envolvidos ou sfo poucos, ou ent3c acham-se ligados em
blocos em poucos cromossomos, caracterizando um mecanisme de heranca

simples (Harlan et al., 1973D.

Estando a domesticac3c relaciocnada a eventos genéticos
simples, sem envolvimento com caracteri{sticas poligénicas, fica claro
que © homem ao iniciar o cultivo das sementes que coletava de plantas

selvagens, acionou pressdes de selec3o automitica inconscientemente



sobre essas populacdes de plantas, provocando respostas quase
imediatas, e gerando grandes modificacdes em caracteri{sticas
adaptativas. A primeira delas, parece consistir na perda da deiscéncia
dos frutos ou perda da fragmentacfio da réaquis de sustentaclio dos
gr8os, para o casc particular dos cereais, A qual se atribuli ser a
etapa inicial para a domesticac8c. A seguir, o© homem iniciou as
press®es de selecdoc artificial sobre as plantas cultivadas, provocando
modificacdes de cardter secundario, e que visavam um aprimorgmento do
produto a ser consumido. Essa seleclio consciente estaria desse modo
associada a um interesse particular, para que focssem atendidos os
objetivos mais variados, desde a obtenclc de frutos, sementes ou
outras partes das plantas com maior tamanho, auménto da produtividade,
alterac3c da cor e sabor dos frutos, visando o© melhoramente da
qualidade do produto a ser consumido CHaflan ot al., 1973D.

As sindromes adaptativas que surgiram inicialmente com a
selecBo automitica, pelo simples fato de se plantar seguidamente as
semontes coletadas, s8oc consideradas consequéncias da domesticag¢lo. E
representam, portanto, mudancas evolutivas dinimicas, que di3o
oportunidade ac aparecimento de formas variantes da espécie de planta.
Algumas dessas caracter{sticas foram sugeridas por Harlan et al.
C1973), Zeven & de Wet (1082) e Ashri (C1980), entre as quais, as mais
evidentes sio:

1- Perda da deiscéncia, ou de mecanismos naturais de
dispers8c e de dorméncia.

2- Aumento do tamanho de org3cs das plantas, como raiz,

caule, folhas ocu sementes, de interesse imediatoc do homem.



3- Reducloc do nimero de inflorescéncias, com aumento d6
tamanho das mesmas.
4- Conversfo do ciclo perene para anual, em alguns casocs.
5- Aumento da produtividade.
6- Diminuic8c da sensibilidade As alteracdes de fotoperiocdo.
7- Passagem para crescimentc determinado e aparecimentoc da
dominfncia apical.
8- Obtencic de grfocs e sementes expostas.
- Mcodificac8o do sistema reprodutivo.
10- Maior uniformidade na maturacio entre § dentro das
plantas.
11- Diminuic8o do teor de proteinas e aumento de carboidratos
nas sementes.
12- Diminuig¢lc da habilidade coméotitiva fora das condicdes
de cultivo estabelecidas pelo homem.
13- Desaparecimentoc de estruturas especializadas para a

defesa na natureéa. como pélos, espinhos e acdleocs.

Como essas caracteristicas sZ%oc consideradas atributos de
espécies de plantas domesticadas seria esperado, obviamente, que

deixassem de ocorrer em populacdes de espécies selvagens.
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2.2. RELACOES FILOGENETICAS DENTRO DO GENERO Zea.

Os teocsintes, taxa selvagens, constituem material valioso
para a investigac3o das relacdes de parentesco com o© milho, taxon
cultivado, servindo n3c sé a estudos de genética e evoluclo, mas
também a programas de melhoramento CGalinat, 1988D.

A classificacldoc dos teosintes feita por Wilkes (1987
basecu—~se no estudo de populacdes geogrificas de diferentes racas,
cada uma com suas caracteri{sticas morfolégicas peculiares. 0 autor nio
apresentou as racas de teocsinte de maneira formal, provavelmente por
acreditar que as diferencas entre as mesmas eram mais um reflexc de
virios niveis de introgress3o de milho, do que resultado de adaptacdes
aocs tipos de meios onde vivem. As deséricﬁes das caracteristicas
dessas racas tém que ser consideradas com certas restricdes, J& que
foram feitas, em parte, bem fora do ambiente natural, no Estado de
Massachusetts C(USA). Nessas condigdes de alta latitude, as racgas
Balsas e Guatemala foram descritas, por exemplo, como possuldoras de
numerosos perfilhos, quando em seus habitats nativos perfilham
raramente.

Doebley & Iltis (1980>, por outro lado, classificaram os
taxa do género Zea numa sequéncia que procurou refletir suas relacgdes
evolutivas. Esse sistema estd baseado em caracteristicas morfolédgicas
e ecoldgicas dos tecsintes, com referéncia especial as variacdes das
espiguetas em inflorescéncias estaminadas, o que resultou na divis3o

do género Zea em duas SecBes. A Sec3c Luxuriantes abrangendo as
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espécies Z. diploperennis, Z. perennis e Z lwcurians, @ a Sec3oc Zea
com apenas a espécie Z. mays, e as subespécies, mexicana, parviglumis
e mays. A subespécie parviglumis ficou constituida de duas variedades:
parviglumis, propriamente dita, e huehuetenanguensis. Recentemente,
Doebley (1990b) propds a elevacdoc da variedade hushustenanguensis para
a categoria de subespécie, perfazendo um total de quatro subespécies
dentro da espécie 2. mays (sensu latoo. fhl tratamento foi justificado
pelos dados contrastantes desse taxon quanto a anilises
iscenzimiticas, morfoldgicas e dos genomas nuclear e citoplasmitico.
Essas diferencas seriam provocadas por fatores como a origem hibrida
da variedade huehuetenanguensis, ou pela mesma ter sofrido uma severa
deriva genética, que teria alterado o seu genoma nuclear num periodo
muito curto de tempo.

Enquanto o trabalhe de Smith et al. (19813, utilizando
anidlises de 27 caracteres morfolégicos comparados entre si, concorda
com a classificac8c de Doebley & Iltis C1980), cutros relatces baseados
em posic®es de "knobs" comossémicos, cromossomes B e iscenzimas
discordam dessa divis%c (Smith et al., 1982; Smith et al., 1984; Smith
et al., 1988, sugerindo a necessidade de se investigar novas
variAveis que possam servir significativamente & separac¢3c dos taxa de
Zea.

Outros trabalhos continuaram a questionar a classificaclc de
Doebley & Iltis (18803, como o de Mastenbroek et al. <(<1981). Esses
autores utilizaram anilises de padrdes eletroforéticos de proteinas
das sementes e de iscenzimas de plintulas de representantes das Secles

Zea e Luxuriantes, para testar se tais caracteristicas bioquimicas
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servem como variaveis para discriminar os componentes do Qénero Zea em
unidades taxondmicas. Os resultados da anilise de proteinas das
sementes mostraram concordincia com a classificac3o de Doebley & Iltis
(1980). Porém, as anilises eletroforéticas das iscenzimas 4lcool
desidrogenase, esterase @ indofencl oxidase, ndc concordaram com essa
classificacl8c, demonstrando ser menos indicadas comoc atributos para
discriminacdc taxondmica dos materiais testados. As razdes para issc
foram apontadas como a quantidade limitada de informac3c genética
‘testada. a tendéncia das iscenzimas de serem varilveis entre os
diferentes tecidos das plantulas e até mesmoc o efeitc de diferentes
estigios de desenvolvimento nos padrdes enzimiticos analisados. Tais
fatores poderiam ter mascarado a variac8o iscenzimitica existente nos
taxa estudados.

Com o objetivo de pesquisar o érau de variac3oc genética, o
fluxo génico entre populacdes e sugerir relacdes filogenédticas dentro
do género Zea, Doebley et al. (1984) fizeram usco da técnica de
eletroforese para 12 iscenzimas diferentes, totalizando 20 locos
génicos. Quanto & variac8oc genética, 2. luxurians e Z. mays
parviglunis huehuetenanguensis demonstraram possuir o menor grau de
variac8o, enquantoc a subespécie 2Z. mays mexicana e a espécie 2Z.
diploperennis tiveram a maior variabilidade. Em relacio a
introgressdoc, demonstraram ocorrer contaminag¢foc da raca Central
Plateau, Z. mays mexicana, por milho. As espécies Z. lwcurtans e 2.
diploperennis também apresentaram iscenzimas tipicas de milho. E
finalmente, quanto & filogenia das populacdes estudadas, Z. lwcurians,

2. diploperennis e 2. perennis mostraram ser semelhantes entre si e
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distantes dos demais taxa, estando, portanto, bem agrupados na Secdo
Luxuriantes. Puderam detectar ainda elementos que permitem a separacéo
dos teosintes da espécie 2. mays em dois grupos, um Jue ocorre
naturalmente em Areas altas, pertencentes A ssp mexicana, e outro em
regides de altitudes médias, representantes da ssp parviglumis. E
interessante notar que as formas de altitudes médias foram mais
similares iscenzimaticamente ac milho, muito embora os tecosintes das
altitudes mais elevadas, Z. mays mexicana, sejam morfologicamente mais
parecidos com o cereal domesticado.

Nos dias atuais, & evidente a necessidade de um maior
aprofundamento na utilizac3c de técnicas bioquimicas e molecul ares
para que se chegue a um melhor entendimento da sistematica das
gramineas pertencentes ac génerc Zea. Doebley (1988) apontou vantagens
de se utilizar marcadores moleculares noé estudos de introgressdoc para
inferir sobre as relacdes filogenéticas entre espécies aparentadas.
Tais marcadores tendem a ser neutros, e portantoc menos sujeitos a
convergir num mesmec ambiente, como ocorre com as caracteristicas
morfolégicas. Além do que permitem examinar a ocorréncia de
introgress3ioc para os genomas huclear e citoplasmitico, que sdo
herdados de modo independente, como foi comprovado por Timothy et al.
C1979>. Esses pesquisad&res estudaram as variacdes do DNA das
organelas citoplasmiticas, mitocéndria e cloroplasto, utilizando-as
para estabelecer relacdes sistemiticas entre milho, tecsintes anuais e
teosinte perene. Foi possivel separi-los em 5 grupos distintos, milho
e Nobogame, Central Plateau e Chalco, Balsas e Huehuetenango, Perene e

Guatemala. Discriminac3c semelhante a essa foi feita por Doebley &
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Iltis C1980), como j& vimos, baseada em caracteristicas morfolédgicas
das inflorescéncias masculinas.

Para que se possa levar a cabo esses estudos, deve-se tomar
como ponto de partida o fato de que é evidente o fluxco de genes na
natureza entre © milho e seus parentes mais préximos, os teosintes.
Considerando que esses taxa j& s8oc bem estudados, o uso de marcadores
molecul ares pode servir para complementar as informac®es acumuladas,
contribuindo para confirmar ou refutar os resultados ocbtidos através
de métodos convenciocnais de andlise filogenética. Doebley (1990ad
analisando a constituic3oc aloenzimdtica e o DNA de cloroplasto de
plantas de milho e tecsintes, c¢oletadas do mesmo campo, confirmou
resul tados de outros autores que sugeriram a existéncia de um fluxo
génico entre os mesmos com base em caracteristicas morfolégicas. Ficou
evidenciado que embora a troca de genes. possa ser feita nas duas
direc®es, ela ocorre em baixos niveis, pois o germoplasma cultivade e
o selvagem possuem frequéncias génicas distintas. .

Mais recentemente, as investigacdes de sistemidtica
molecular tém dado suporte & hipbétese de que o© milho é uma forma
domesticada de tecsinte, sugerinde ainda que Z. mays ssp parviglunis
parviglumis seja o provivel ancestral do taxon cultivadoe (Doebley,

1990b).
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2. 3. DOMESTICACAO DO MILHO.

Muitas hipéteses j& foram levantadas acerca da domesticacdo
do milho, e ainda hoje o assuntc é motivo de controvérsias. Davidas
ainda existem sobre como, quande e onde aconteceu o© processo de
dpmesticacio. Atualmente acredita-se que o tecsinte seja o© provavel
ancestral do milho (Beadle, 1980; Iltis, 1883a, 1883b; Doebley,
1990bd.

Embora as diferencas entre teocsinte e milho sejam
prontamente identificéveis e descontinuas, pode-se visualizar etapas
evolutivas que devem ter ocorrido na passagem do tipo selvagem para o
domesticado. Dentre os parametros de comparacdo, aqueles mais
evidentes se referem as inflorescéncias femininas, as espigas. Se por
um lado, o tipo selvagem possui espigas disticas, fragmentiveis, com
espiguetas pediceladas estéreis e glumas muito duras protegendo suas
pequenas cariopses, o tipo domesticado, por outro lado, se caracteriza
por ter espigas polisticas, n3o-fragmentaveis, com ambas espiguetas
férteis, glumas curtas e frigeis e por fim, grandes cariopses expostas
CHarlan, 1975). As conversdes de um estado para ocutro parecem n&c ser
t3c complexas, estando sob controle genético simples de um ou poucos
genes, comc foi demonstrado por Galinat (18710 através da obtencic de
hibridos de teosinte e milho, com posterior recuperacdo dos tipos
parentais ac se proceder os retrocruzamentos acs tipos parentais.

Para os autores que pesquisam a domesticacZc do milho, esté

bem clarc que o processo de alguma forma deve estar estreitamente
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relacionado com a origem e evolucfc dos teosintes. Na tentativa de
elucidar os passos seguidos até a obtenclo do tipo cultivado, algumas
teorias tém sido propostas. A primeira delas defende a hipétese de
evolucio diVergente para o© milho, tecsinte e tripsacum a partir de um
ancestral comum (Weatherwax, 1935; Randolph, 1885; citados por
Goodman, 1987). A segunda é bastante controvertida, e diz que o
teosinte é produto da hibridizac8c de um milho primitivo, ora extinto,
e tripsacum C(Mangelsdorf & Reeves, 1939, citados por Goodman, 10987;
Mangelsdorf, 1874). E finalmente a terceira que sugere que o
progenitor do milho é o teosinte, atribuindo o© processe a acdc da
seleclo artificial. Essa Gltima é a idéia que tem encontradeo maior
suporte, devido ac acUmulo de evidéncias que lhe sd3c favordveis
CBeadle, 1980; Galinat, 1971, 1983, 1985; Iltis, 1983a, 1983b, 1886).

Segundo Goodman (19872, a segunda e a terceira tém
embasamentc na primeira, e concordam quantoc a estreita relacloc entre
tecsinte e milho. A segunda tecoria foi recentemente reformulada por
Mangelsdorf (1986), que passou a considerar que © milho modernc e as
formas anuais de teosintes s3oc derivados do cruzamento inicial de um
milho primitivo com um teosinte perene. Tal premissa tem comc base a
anilise de espigas resultantes do cruzamento entre wum milho pipoca
primitivo, o Palomeroc Toluquefic, e o© teosinte Zea diploperennts,
quando se cbteve em F2 plantas de teocsintes com caracteres de anuais.
Esses experimentos deram suporte para a nova tese de Mangelsdorf, ou
seja, que © milho modernc tem como ancestrais o teosinte e o milho
selvagem, sendo o GUltimo seu progenitor.

Beadle (1980) apresentou evidéncias de que a domesticacdc do
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milho teria ocorrido aoc longo de um pericdo de alguns miléniocs sob a
ac8%c da selec3oc artificial. Numa primeira etapa, cruzamentos entre
tecsinte @ uma espécie de milho primitivo teriam produzido um tecsinte
modi ficado, ainda bastante semelhante A essa graminea selvagem. A
seguir, uma mutac8o simples teria originado uma variedade de teocsinte
tunicado, no qual a cGpula forte que reveste os frutos teria sido
convertida em glumas macias, © que facilitaria a debulha. Novas
mutacdes teriam levado i exposic3o dos gri3ocs, ac aumento do nidmeroc de
fileiras de gr3cs, chegando-se por fim ac milho adaptado & producloc de
gr3os, agora incapaz de sobreviver em condic¢des naturais.

Duas teorias foram apresentadas na tentativa de esclarecer
como © milho surgiu do tecsinte. Uma defendida por Galinat C1971,
1975, 1983), sugere que a domesticagcdo do milho ocorreu em duas
etapas: uma primeira com a selecdo inc&nsciente do homem sobre o
teocsinte, e uma segunda quando fol aplicada a selec¢doc consciente sobre
o tecsinte apdés a incorporac3c de varias mutacdes simples que
alteraram substancialmente a estrutura de sua espiga facilitando,
desse modo, a domesticac3c. A segunda tecria, apresentada por Iltis
CAllen & Iltis, 1680; Iltis, 1983a, 1083b, 1986; Gould, 106845,
chamada de Teoria da Transmutac3o Sexual Catastréfica (TISC, diz que
a espiga do milho surgiu da feminizag¢8o da raquis da panfcula terminal
dos ramos laterais do teosinte durante um perf{odo de tempo
relativamente curto.

A idéia de Galinat, afinada com as de De Wet (1978), citado
por Iltis (1986) e Harlan (1975) scbre a domesticacdoc do trigo e

cevada no Oriente Médio, & de que em regides independentes do México,
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© homem teria feito selecdo inconsciente em teosintes, semeando os
frutos soltos que ficavam retidos na folha que envolve as espigas.
Isso teria resultadec na formagc8o de uma brictea (palhad) simples, mais
dura, com a funclo adaptativa de proteger as espigas. Em consequéncia
dessa selec3o automética, as plantas teriam passado a concentrar suas
espigas em fasciculos ou agregados de espigas, cujas palhas acabaram
retendo ainda mais os frutos soltos. Essas mudangas adaptativas
impediriam que as sementes fossem dispersas naturalmente, aguardandc
condi¢des mais favordveis da primavera para o plantio. 0 segundoc passo
fol a selec8o para caracteres chaves das espigas, transformando-as de
disticas em polisticas (Galinat, 1983). Essa modificag¢3oc teria surgido
em fun¢doc da reativagido da segunda espigueta feminina, que é abortada
em teosinte, duplicando assim o numero dg frutos na espiga do tipo
selvagem. Deve-se acrescentar gque o© pareamento das espiguetas
masculinas j& ocorre em panficulas do tecsinte. Em seguida, teria
havido © aumentc de duas para qgquatro fileiras de gr3ocs, o© que
produziria uma segunda duplica¢doc do nimero de sementes. Essa nova
estrutura impediria a fragmentac8c da espiga apés a maturaglo. A
ativaclc da segunda espigueta teria exercideo um papel chave, porgue
n3o sé duplicaria o ndmeroc de frutos, mas também abriria a espigueta
feminina, facilitando a debulha. Segundo Galinat (1988), o gene pd é
responsével pela espiga simples do tecsinte. Um outro gene tr
L 2 @ mry aumentariam esse

ndmero para maior ordem ainda. A concentracio desses genes numa

produziria duas fileiras de grfcs e os mr mr

populac8c, por selecloc artificial, suprimiria as espigas imediatamente

inferiores A espiga mais préxima da panicula terminal, criando um
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gradiente de controle conhecido como dominincia apical. Em resumo, na
tecria de Galinat, o homem teria efetuadc selecdc inconsciente numa
primeira fase, seguida de selec8oc consciente em teosintes portadofes
de mutac®es chaves nas espigas, consclidando assim o© processo de

domesticacéio.

A teoria de Iltis, por outroc lado, diz que num intervaloc de
tempo relativamente curto, talvez uma década, houve um processo de
compactac8c dos ramos laterais do tecsinte, bem como a feminizac80c das
espiguetas da raquis das paniculas terminais Cinflorescéncia
masculina) dos ramos laterais, transformando-as em espigas. Essa
compactac3o teria ocorrido também nas espigas recém-formadas, o© que
traria como consequdncia um aumento do nimero de fileiras de grios.
Esse processo poderia ter ocorrido tanto em funcdc da plasticidade
fenotipica do tecsinte, como também de mutacdes, que teriam causado o
encurtamento dos n&és dos ramos laterais. No primeirc casec, enfatizado
por Iltis (1988), as plantas de teosinte teriam as espiguetas
masculinas feminizadas e as paniculas terminais dos ramos laterais
transformadas em espigas polisticaé, gerando um protomilho, .em
decorréncia de mudancas dristicas nas condi¢®es ambientais, que teriam
sido causadas por erupc®es vulcdnicas, ou por queda da temperatura, ou
por infecc8o de fungos. Essa répida mudanca foi denominada por Iltis
de Transmutac8c Sexual Catastréfica (TSCD, a qual passaria a chamar a
atencc do homem para a aplicacd3o de uma selecido consciente
direcionada, por um perfodec 1longe de tempo, que resultaria na
domesticac3c do milho. Nessa fase a selec8c para caracteristicas

poligénicas, que condicionam maior compactac3o do pedinculc, maior
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nimero de fileiras de griocs, tamanho da espiga e aparecimento da
domin&ncia apical, consclidariam a domesticacdo.

Em resumoc, as diferencas fundamentais nas duas teorias se
referem A origem da espiga do cultigen. Galinat defende a idéia de que
a espiga do milho é proveniente da espiga do tecsinte, enquanto 1Iltis
diz que a espiga do milho é originiria da inflorescéncia masculina
terminal dos ramos laterais do teosinte.

Embora os dois autores concordem com a existéncia de varios
locais de domesticaglo, como sugeriram Randolph (1858), McClintock
C1988), citados por Galinat (1988 e - Mangelsdorf (1074), Galinat
€1988) indicam as regi®es de Chalco, com 2300 m de altitude e Oaxaca
no México, como locais provAveis de domesticac3e. 1Iltis (19861, por
sua vez, sugere para tal, a localidade de Balsas e possivelmente uma
regi3oc de Guerrero, também no México, com variacles de altitude entre
600 a 1600 m, ambas em encostas ou vales férteis, ricos em calcéario,
que seriam propicias & pritica da agricultura, mesmo em seu estigio

primitiveo,
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2. 4. TAXA DE CRUZAMENTO.

A reproducio sexuada nos vegetais superiores envolve a unilo
de dois gametas, o nicleo espermitico do gr8c de pélen e o niGcleo
reprodutivo do saco embrionéario.

Conforme o sistema de reproducfo sexual, as plantas podem
ser enquadradas em trés categorias principais. Plantas autdégamas com
elevada taxa de autofecundac¢8o, consequentemente originando progénies
com alta frequéncia de individuos homozigotos. Plantas alédgamas,
quando ocorre um predominio de cruzamentos naturais, o que obviamente
leva & formac8c de progénies com alta heterozigosidade. E finalmente
uma categoria intermediaria, quandc ocorre simultaneamente uma mistura
significativa de autofecundacles e cruzamentos (Frankel & Galun,
1977). Logicamente s8c arbitrarios os limites entre uma categoria e
outra. Muitos dos sistemas de reproducdo obedecem ao padriao
intermedi&ric, com um balanco entre a taxa de autofecundacdoc e a taxa
de cruzamento, sendo que a proporc3o relativa de cada uma iré
determinar o tipo de estrutura genética dessas populacdes. Outros
processos importantes também s3oc influenciados pela estratégia
reprodutiva, como a distribuic8o da variac3o genética entre e dentro
das progénies das plantas nas populacdes, o que obviamente tem
implica¢c®es imediatas na maneira como essa variaclo & submetida a
selecido.

Mesmo estando a taxa de cruzamento sob forte controle

genético, a estratégia reprodutiva de muitas espécies é



caracteristicamente plastica e sujeita a influéncias ambientais, como
fol reportado por Hamrick & Allard (18720 e Hamrick C1982). Como
fatores que podem levar a alteracdes do sistema de reproduclo, pode-se
citar a disponibilidade e comportamento dos agentes polinizadores, a
densidade de plantas por Area, ou até mesmo a mudanca de habitat de
uma espécie (Clegg, 19801,

Os métodos tradicionais de avaliacdo de sistemas
reprodutivos em plantas compreendem a anilise da morfologia floral,
com cruzamentos controlados e observacdes do comportamento do agente
polinizador. A partir da década de 50, entretanto, os geneticistas de
plantas passaram a utilizar marcadores genédticos © model os
estatisticos para pesquisar esse aspecto da biclogia de populagdes,
estimulados principalmente pelos avancos da técnica de eletroforese de
protefinas e pelos modelos estatisticgs mel hor el aborados, que
propiciam uma descricdo detalhada do fluxeo génico (Clegg, 1880).

Para estimar a taxa de cruzamento, Neli & Siakudo (1858)
propuseram um método baseado nas diferencas entre as frequéncias
genotipicas observadas numa dada populacic e aquelas esperadas em
equilibrio de Hardy-Weinberg. Com 1isso estima-se o© coeficiente de
endogamia (F) através das expressdes de Wright, e consequentemente a
taxa de cruzamento (A,

A estimativa da taxa de cruzamento pode ser feita com base
em frequéncias genotipicas obtidas com o uso de marcadores genéticos,
quer bioquimicos, quer morfolégicos, lancando-se mi3co de experimentos
de campo envolvende populacdes isocladas, bem como progénies de

individuos dominantes, progénies de individuos recessivos, progénies
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de heterozigotos e progénies de recessivos e heterozigotos (Frankel &
Galun, 1677D.

Uma abordagem mais recente em milho tem sido o© wusoc de
marcadores iscenzimiticos, que apenas dependem da ocorréncia de
sistemas polimérficos para revelar a frequéncia variada dos genétipos
existentes dentro das populacdes. O método explora o fendmeno da
codomin&ncia, que permite uma corresponddncia unfvoca entre o gendtipo
e o fendtipo (Brown & Allard, 1970; Shaw & Allard, 1982; Sun &
Ganders, 15960).

Até o momento nfo se tem referéncias de estudos estimando a
taxa de cruzamento em tecsintes. Em milho, ji4 se tem informacdoc a esse
respeito. No estudo mais recente, Kahler et al. (19843, wutilizando
polimorfismos iscenzimiticos de oito locos génicos, estimaram uma taxa
de cruzamento ac redor de 90%, em duas populacdes de milho do
“Cornbelt", selecionadas para alta produtividade de grios.

Os resultados obtidos por Fridman (1887), mostrando a
considerivel influéncia do fotoperfiodo no isclamento temporal de
populacdes de teosintes e milho, através de alteracdes na época de
florescimento, estimulou-nos a estudar como essas respostas acham-se

associadas a mudancas nos sistemas reprodutivos dessas gramineas.
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2.58. EFEITOS DO FOTOPERIODO E TEMPERATURA EM MILHO E TEOSINTE.

A hipdétese de que o milho descende diretamente dos teosintes
é bem aceita atualmente (Beadle, 1980; Iltis, 1083a, 10683b, 1086).
Estudos com o provivel ancestral, indicam que o teosinte apresenta
maior sensibilidade ac fotoperf{odo que © milho (Wilkes, 19067; Beadle,
1980; Fridman, 1987D.

Fridman (1987) estudandn a fotossensibilidade de varios taxa
da tribo Andropogoneae, pode concluir que os representantes da Secdo
Zea, Zea mays mays e os tecsintes anuais mexicanos, Z. mays mexicana,
t6m respostas mais semelhantes aoc comprimento do dia. Por sua vez, os-
componentes da Se¢lo Luxuriantes, Z. tluxurians e Z. diploperennis
diferiram dos primeiros, sendo mais sonsiveis ao fotoper{cdo. Esse
compoftamento distinte nas duas categorias pode ser atribuide a
frequéncias génicas distintas para a indugcdo do florescimento. A
domesticag¢8o, por seu turno, teria tornade o© germoplasma cultivado
mais precoce ¢ insensivel aoc fotoperiodo. Isso decorre do int;rosso do
homem em reduzir a variabilidade de respostas das plantas dentro de
suas culturas, visande o© aumento da uniformidade como componente
importante para se conseguir maior produtividade.

As modificacdes morfoldégicas de alguns represéntantes de
Zea, em consequdncia de mudancas no comprimento do dia, d3c uma
excelente oportunidade para se estudar alguns aspectos da norma de
reac8%c no género. Enquanto os teosintes anuais, sob regime de dias

longos, perfilham em abundincia nos Estados Unidos, eles o© fazem



raramente quando crescem em dias mais curtos no México e Guatemala,
seus locais de origem. O milho, por sua vez, parece crescer com a
mesma morfologia em qualquer lugar, embora revele diferencas na
estatura das plantas quando submetido a variagdes no comprimentc do
dia, o que parece demonstrar que a resposta aoc regime de 1luz é
controlada por frequéncias genotipicas que podem ser modificadas pela
selecdc, dando oportunidade para ocorrer a evolucdo de caracteres
adaptativos (lIltis, 1986),.

O germoplasma cultivado, 2. mays mays L., de origem
tropical, apresenta nas virias regides onde é adaptade um claro padrioc
de resposta ao fotoperfodo. Assim sendo, os melhoristas, em clima
temperado, enfrentam problemas aoc trabalhar com germoplasma adaptado
4s regides tropicais, uma vez que esse necessita de um comprimento de
dia mais curto para que possa florescer e completar o ciclo antes de
ser eliminade pelec frio. Consequentemente a fotossensibilidade em
milho traz algumas dificuldades para programas de melhoramento, que
utilizam materiais de diferentes latitudes, por afetar caracteristicas
importantes, como a altura das plantas, tempe de florescimente e
produtividade (Francis, 1970, citado por Rood & Major, 1980; Spencer,
1975). Efeitos semelhantes ocorrem quandc se transfere tipos adaptados
a fotoperiodo longo para regides de dias mais curtos. As plantas ficam
mais precoces e com baixa estatura, o que concorre diretamente para a
reduc8c da sua produtividade.

As respostas das plantas ac comprimento do dia dependem da
ac8oc de genes que controlam a induclo do florescimento. Langham 19400

estudando hibridos de milho, adaptados ao plantio no “Cornbelt®”, e



tecsinte, 2. mays mexicana e populacdes segregantes, relatou a
existéncia de um padrfc de heranca mendeliana para a resposta ao
fotoperfcdo, j& prevendc ser essa uma importante caracteristica a ser
investigada no esclarecimento da origem do tipo cultivado a partir do
sel vagem. Através da anilise dos cruzamentos feites por esse autor,
foi possivel concluir que a insensibilidade do milho ao regime de 1luz
é dominante sobre o caré&ter de forte sensibilidade demonstrada pelo

tecsinte.

Por sua vez, Rogers (10850) pesquisando a heranca da resposta
de milho ao regime de luz em populacdes segregantes de hibridos de
milho de regi3c temperada e tecsinte, pode concluir que de maneira
geral a resposta ao fotoperfodo estava relacionada com a origem
geogréfica das variedades testadas, sendo condicionada por varios
genes encontrados principalmente nos cromossomos 8 @ 10 desses dois
taxa.

Mais recentemente, Russel & Stuber (1083bd analisaram
progénies de retrocruzamentos e postularam a existéncia de uma ac8o
génica aditiva para a heranca da fotossensibilidade em milho,
estudando as progénies dos cruzamentos de uma linhagem e um hibrido da
regiSc temperada. Esses mesmos autores, investigando diferentes
linhagens de milho temperado e a cultivar "Gaspé Flint", adaptada &
alta latitude, em estudos da resposta de milho ac fotoperiocdo,
examinaram o efeito da interacio fotoperiodo x temperatura,
comparando-o em dois critérios de medida da maturaclo: dias para
iniciac8c da panficula e nUmero total de folhas. Em suas condi¢cdes de

estudo, puderam concluir que o efeito do tratamento de 1luz era bem



maior que o da temperatura, e que o© nUmero total de folhas é um
critérico mals adequadoc para prever a duraclo do periodo de
desenvol vimento vegetativo. Consequentemente, © nimero de folhas foi
sugerido para avaliar & infludncia do comprimento de dia, pois
demonstrou ser mais estivel e menos sensfivel & temperatura, além de
ser facilmente avaliado sem qualquer danc as plantas (Russel & Stuber,
10983ad.

Considerandoc ainda os tipos de respostas que podem ser
analisadas na avaliac8c dos efeitos do fotoperiodo, alguns cultivares
de milho de clima temperadce quando submetidos a dias longos durante o
desenvoi vimento vegetativo, podem apresentar um significative aumento
de seus ciclos. Isso foi notado por Garner & Allard (1823) em citacdo
de Russel &% Stuber C1083a.

Anteriormente, Allison & Daynard (1978 mostraram que ©
periodo entre a semeadura de duas variedades comerciais de milho de
clima temperado e © infcio da formac3oc das inflorescéncias femininas
foi encurtado em condic®es de dias curtos, em experimentos controlados
em cBmaras de crescimento. Detectaram, como consequéncia, uma
diminuic8c da &rea foliar das plantas, devidoe ac menor nimero de
folhas formadas.

Wilkes C1967) realizou o estudo mais aprofundado de biclogia
da reproducSo de teocsintes, acompanhando suas fases de crescimento e
desenvol vimento em popul acdes naturais no México e na Guatemala. Entre
outros pontos, relatou a diferenca da época de florescimento dos
vérios tecsintes. Os tecsintes do México, racas Central Plateau,

Nobogame, Chalco e Balsas foram os primeiros a florescer, sendo



seguidas pelas racas da Guatemala, Hushuetenango e Guatemala. Quanto a
arquitetura das p;antas. notou gque gquando observadas no habitat
natural, apresentavam as ramificac®es laterais limitadas acs nés
superiores. Por sua vez, quandc cultivadas em elevadas latitudes
passavam a apresentar essas ramificag¢des a partir dos nés infericres
ac longo de todo o colmo. Registrou também em suas observacdes a forte
fotossensibilidade do germoplasma selvagem, em comparacl8io com © milho,

taxon domesticado.

Wellhausen et al. (19520 estudaram um grande nGmerc de
caracter{sticas morfolégicas @ reprodutivas das principais 25 racas de
milho do México. Entre o©os varios fatores citados, os autores
destacaram a altitude como tendo um papel relevante na formacdo da
enorme diversidade genética encontrada no proviavel centro de corigem do
milho. A principal componente desse efeitoc seria a temperatura, pois
sabe—-se que esse & um fator bastante distinte nas varias faixas de
altitude. Dos seus dados pode-se verificar gque cerca de 48% das racas
de milho Jdo México s%c adaptadas a regi®es ac nivel do mar até 1000 m,
32% s30c provenientes da faixa de 1000 a 2000 m ¢ 20% s3c de 'regi6es
acima de 2000 m de altitude. Essas racas foram cultivadas em Chapingo,
México, a 2200 m de altitude, e serviram para a coleta de varias
informagdes. Verificaram que 48% delas foram precoces, com
florescimento variandoe de 90 a 107 dias apdés o© plantio; 26%
apresentaram um florescimento médio, variando de 107 a 125 dias; ©%
das racas foram tardias, florescendo entre 135 e 137 dias e 13% foram
muito tardias, com ¢ perfodo de &pteso variandoe entre 148 a 160 dias

apbs a semeadura. A quase totalidade das racas produziu perfilhos



nessa altitude de 2200 m. Considerande o©os tipos de <ciclo precoce,
observaram que a altura das plantas variou de 1,5 a 2,4 m; os de ciclo
médio cresceram entre 2,0 e 3,0 m; os tardics de 3,0 a 4,5 m e os bem
tardics de 3,8 a B,0 m, nas condic¢cdes de Chapingo, mostrande como se
tem constatado em milho, de uma maneira geral, que a data de infcio do
florescimentoc é positivamente correlacionada com a altura das plantas.

Resul tados semelhantes foram mostrados por Wellhausen et al.
C1958) estudando as 12 principais racas de milho da América Central,
com destaque para a Guatemala. A maior parte do milho desse pais #é
produzido em altas altitudes com ver8o de temperatura média aoc redor
de 17°C e invernoc de aproximadamente 8°C. Esses autores estimaram que
a cada 300 m de altitude o ciclo das plantas aumenta de 2 semanas. Com
issoc, sf8o realizados plantios de Fovoroirp a Abril em altitudes que
v3o de 1500 a 3100 m, e o ciclo das plantas pode, nesse caso, oscilar
de 7 a 12 meses. Por outro lado, em terras mais baixas de zero a 1800
m, a temperatura no verd3oc é maior e varia de 23 a 27°C. Dessa maneira,
o ciclo das plantas é reduzido de 3 a 6 meses, dando oportunidade para
a realizac3o de dois plantios anuais. Um em Marco, Abril ou Maio, e
ocutro em Setembro ou Outubro CTabela 13. As doze principais racas da
América Central quande avaliadas em Chapingo, México (2200 mn
mostraram que 30% t&m &ntese precoce, de 80 a OS5 dias apés o plantio,
26% apresentaram ciclco médio, de O a 100 dias para iniciar a &ntese e
44% delas té&m ciclo mais tardio, de 110 a 125 dias. Isso significa que
mais da metade teri ciclo precoce em altitudes mais baixas, implicando
numa provivel reducic do tamanho da planta em consequéncia da

abreviacio do ciclo.
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Efeitos semelhantes aos do fotoperiodo @ da temperatura na
natureza podem ser mostrados através de experimentos com o© cereal em
camaras de crescimento. Desse modo, Stevenson & Goodman (18725
estudaram o efeito de 4 niveis de temperatura e dois regimes de
fotoper{odo no nimerc de folhas e numerc de perfilhos de 18 racas de
milho. O efeito do fotoperiocdo, com os tratamentos de 9 horas de luz e
Q horas de luz com o perfocdo do escuroc interrompido por 3 horas, foi o
fator mais impertante para alterar o nimero de folhas, e portanto, o
florescimento das plantas. No regime de O horas de 1luz, as plantas
foram mais precoces, produzindo também um menor nimeroc de folhas. O
efeitoc da temperatura, embora de menor magnitude que o do comprimento
do dia, também fol significativo. Temperaturas mencres, tornaram as
plantas mais tardias, assim como reduzirgm © numero de folhas. O
nimerc de perfilhos, ramificacdes no colo das plantas, foi estimulado
com a reduc3oc da temperatura, e segundo os autores pode, como em trigo
e cevada, estar também associado 3 intensidade luminosa incidente na
cultura. Pois em trigo, Friend (10650 mostrou que condig¢des de
temperatura de aproximadamente 10°C, associadas & alta intensidade de
luz, promovem a producSc de perfilhos. Issoc é compativel com a alta
quantidade de luz disponivel em baixas densidades de plantio, que
induz a formac3c de perfilhos em milhe, em ambiente onde a
caracteristica se ;xpressa. E conhecido h4 muito que quantc maior a
penetracc de 1luz, maior © nimero de perfilhos em germoplasma
geneticamente capaz de produzi¥los.

Em cutro trabalho, Bonaparte (1078) investigando o efeito da

temperatura e do comprimento do dia em 4 niveis de fertilidade de solo
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e umidade variAvel, em trés hibridos adaptados ac "Cornbelt", observou
uma interacl3o significativa entre temperatura e fotoperfiode. Em regime
de 12 horas de luz e temperaturas de 26.10°C e 28°C, encontrou uma
média de emergéncia da panficula de 68,4 e 38,1 dias apés o plantio,
respectivamente. Em regime de 16 horas de luz encontrou 56,8 e 46,8
dias, respectivamente, para as temperaturas de 26,10°C e 28°C. ‘Embora
tenha ocorrido uma forte interac3oc fotoperiodo x temperétura; o efeito
dessa tltima no escuro foi altamente significative para atrasar o
florescimento, confirmando as informacdes obtidas por Wellhausen et
al. C1952, 19580 em experimentos de campo, envolvendo racas de milheo
do México e Guatemala.

Em outra abordagem, Allison & Daynard (1978) estudaram o
desempenho de dois hibridos de milho, adaptados A alta latitude do
“Cornbelt”, em dois regimes de luz, 10 e 15 horas, e em dois niveis de
temperatura, 20 e 25°C, em camara de crescimento. No tratamento de 10
horas de luz, em temperatura de 20 e 25°C, as plantas emitiram seus
estilo-estigmas em 84,0 o 84,5 dias apds o plantio, respectivamente.
Por sua vez, nas condi¢®es de 15 horas de iluminacdo, a 20 e 258°¢, a
média do florescimento ocorreu aocs 68,5ve 87 dias apdés o plantio,
respecti vamente.

Goldsworthy & Colegrove (1874ad) ainda explorando esse
aspecto, estudaram o desenvolvimento de cinco variedades de milho
tropical adaptados i alta altitude, em experimentos de densidade de
plantio em El Batan, México, a 2250 m de altitude. Mostraram que todas
as variedades, comc era esperado, produziram nessa condic3oc de alta

altitude uma considerivel quantidade de perfilhos, obtendo numa



densidade de plantio de B0000 plantas/ha, uma frequéncia média de 4,8
perfilhos por metro quadrado. Paralelamente Goldsworthy et al. (1974b>
compararam trés variedades adaptadas 3 baixa altitude CO a 6800 m> da
regi8oc tropical, em duas altitudes distintas no México, Tlaltizapan
(040 m> e Poza Rica (80 md>. Essas variedades nd3oc produziram perfilhos
nessas condic¢cdes, @ emitiram seus ostilo—eétigmas em dépoca distinta.
Em maior altitude, as plantas floresceram em média acs 983 dias apdés o
plantioc, @ mais ac nivel do mar, aos 76 dias. Esse atraso no
florescimento foi também atribufide a temperaturas baixas que ocorrem
durante a ncite nas regides mails altas. Essas evidéncias mostram o
efeito correspondente do fotoperfodo e da temperatura no florescimento
do milho. O efeitc de temperaturas mencres corresponde aco efeite de
fotopericdos maicres. Da mesma forma que o efeito de temperaturas

maiores corresponde ac efeito de fotoperiodos menores.



Tabel a

1. Periodos de semeadura,

ciclo de vida @ colheita de milho

plantado em diferentes altitudes na América Central, segundo dados

de McBryde (19470, citado por Wellhausen (1958).
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Altitude Semeadura Ciclo de vida Colheita
<m Cmeses)
o - 100 Maio 3 -4 Jul hos/Agosto
Agosto 3 - 4 Outubro-/Novembro
100 - 1380 Marco/Abril 4 - B Jul hosAgosto
Set/Outubro S Fevereiro
Ano todo 2 -3 —_—
1380 - 1800 Abril 8 -7 Setembro
1500 - 2280 Abril Maioc g - 10 Dez/Janeiro
2250 - 2800 " Marg¢o g - 10 Nov.Dezembro
2800 - 27850 Fevereiro 11 - 12 Jan/Fevereiro
2780 - 2100 Fevereiro i2 Fevereiro
% Para variedades muito precoces.
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3. MATERIAL E METODOS.

Os experimentos foram realizados na Area Experimental do
Laboratério de Genética Vegetal da Universidade Estadual de Campinas
CSP>, localizada a 22° B54° latitude sul, nos pericdos de Fevereiro a
Julho de 1989 (fotopericdo curtod e Outubro de 19889 a Julho de 1980
Cfotopericdo longod, simulando respectivamente condicdes de baixa e
alta altitude, que s3o caracteristicas do centro de origem do milho.
As informacdes sobre as temperaturas médias, mixima e minima, a
precipitacioco pluviométrica e fotopericodo dos dois periodeos s3o

mostradas na Tabela 2.

3.1.CARACTERIZACAO DO GERMOPLASMA.

O germoplasma de teosinte estudado procedeu de trés colecdes
distintas: 1) Colecdo do Centro Internacional para © Melhoramento do
Milho e Trigo — CIMMYT no Méxicod; 2) Colecio do Laboratério do prof.
Hugh Iltis da Universidade de Wisconsin e 3) Colec3oc do Dr. Angel Kato
do Instituto Nacional de Investigacdes Agririas - INIA no México. A
populacico de milho, denominada mazdide I-8 foi desenvolvida no
Laboratério de Genética de Milho da UNICAMP.

Os teosintes sico gramineas anuais ou perenes, pertencentes
hAs espécies Zea mays, Z. diploperennis, Z. luxurtans e Z. perennis, e
que est3do agrupadas em duas Secdes, Zea e Luxuriantes, segundo as
caracteri{sticas morfolégicas da cipula que reveste o fruto e das

espiguetas das inflorescéncias masculinas, segundo Doebley & Iltis
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C1980). As populacdes de teocsinte e milho cultivadas no presente
trabalhec foram:

Zea mays ssp mexicana (Schraderd Iltis, tendo como
representantes as racas Central Plateau (CP)> e Chalco Los Reyes (LRD,
que si3o teosintes anuais do Méxd co e apresentam respostas
fotoperidédicas semelhantes, sendo dentre os teosintes os mais precoces
tanto em dias curtos como em dias longos, sendo muito parecidos com o
milho até a época do florescimento, e na sua maioria os frutos sio
triangulares.

Zea mays ssp parviglumis var huehuetenanguensis Iltis &
Doebley (PH3, o© tecsinte anual do Centro-Oeste da Guatemala.
Caracterizado principalmente por ser o© material mais sensivel ao
fotoperiodo, sendo o mais tardio a florescer tanto em dias curtos como
em dias longos, praticamente duplicand§ © intervalo de tempo de
crescimento vegetativo quando cultivado naquela dGltima condigdo. Seus
frutos sio em grande parte trapezoidais e pequenocs.

Zea luxurians (Durieu & Aschersond Bird, LX, & um tecsinte
anual com distribuic3o natural no Sudeste da Guatemala e Honduras.
Apresenta grande uniformidade dentro da populagdaoc, com altc grau de
perfilhamento e produc3c de massa vegetativa, o que é mais evidente
sob cultivo em dias longos, quando alguns dos seus individuos podem
;tingir alturas de pouco mais de 5 m. Seus frutos s8o
predomi nantemente trapezoidais.

Zea diploperennis Iltis, Doebley & Guzmin, DP, é uma espécie
perene, primeiramente descoberta por Hitchcock (19100, presumidamente

extinta em estado selvagem desde 1921 e recentemente redescoberta por
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Guzmin C1679). Sua distribuic3c é restrita A regido de Jalisco
CMéxicod. Possui resposta fotoperiédica semelhante a espécie Z.
luxurians, produzindo uma grande quantidade de massa vegetativa quando
cultivada em dias longos. Trata-se de uma populacfco também uniforme,
com frutos em grande parte trapezoidais. Sua redescoberta pode
fornecer pistas A investigac3o da evolucdo do género Zea, e ainda
esclarecer a origem da espécie tetrapldide Z. perennis (Iltis et al.,
1979). Oferece ainda amplas possibilidades de transferéncia, para o
milho, de genes que confiram resisténcia a patégenocs, e quem sabe até
a obtenclo do milho perene.

A populac3c de milho mazdide 1-8, representante de Zea mays
ssp mays L., M, tem endosperma do tipo dentado, e é resultante do
cruzamento de milho Maya com teosinte Chalco Los Reyes. Apés a 6
geracdo, deu-se iniciobh selecio para auﬁento do nUmero de fileiras de
gr3os, e somente espigas com nimero de fileiras superior a oito eram
recombinadas em lotes isoclados de polinizac3o aberta. Ao final do
quarto ciclo de selec3o, passou-se a selecionar espigas dentadas,
cujos grios produzem as plantas que tém sido recombinadas nos dltimos

anos.



Tabela 2. MAxima e minima da

temperatura média,
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precipitac3c e

fotoper{iodo durante os meses que as plantas vegetaram para avaliaclo

das populacdes de Zea em regime de dias

Experimental da UNICAMP, Campinas - SP.

longos

@

curtos,

na Area

Regime Meses Temp. média c®o Precipitacic Fotoperiodo
Max. Min. Cmmd Cheorass/diad
Dias longes Out 89 27. 4 16.3 £8. 4 12. 42
Nov 89 25.6 10.2 222.0 13.086
Dez 89 26.2 i6.8 158.8 13.24
Jan G0 28. 2 19.3 373.6 13.12
Fev 90 28.0 21.8 122.2 i2.48
Mar 90 27.4 22.2 208. 2 12.04
Abr 90 27. 4 18.5 49.5 11.23
Mai 9O 23.1 11.8 58. 4 10.51
Jun 80 21.9 12.2 . a.4 10.36
Jul 80 20.5 10.1 122.7 10. 48
Dias curtos Fev 80 27.3 i9.8 178.8 12. 48
Mar 80 27.7 22.3 06. 3 12.04
Abr 89 25.7 18.7 37.8 11.23
Mai 8O 25.9 13.6 17.6 10.51
Jun 89 2.1 13.8 48. 4 10.36
Jul 89 21.86 12. 4 111.2 10. 48

Dados fornecidos

Agricultura — UNICAMPD.

pelo CEPAGRI

CCentre de Ensino e Pesquisa
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3. 2. CONDUCAO DOS LOTES EXPERIMENTAIS.

Cada uma das seis populac®es foi cultivada em lotes isolados
em solo uniforme em estrutura e fertilidade. Os lotes foram
padronizados em 14 linhas de 20 m de comprimento, espacadas de 1 m,
semeando-se 3 a 5 sementes por cova, com distanciamento de 20 cm
dentro da linha. Apds o crescimento inicial das plantas, ao redor de
um mé&s, efetucu-se o© desbaste, deixando-se uma planta por cova.
Cuidados culturais foram tomados como a aplicaclo de fertilizante na

base de 80 Kg de N, 80 Kg de P e 80 Kg de Kao por hectare, sendo

2%
também realizadas capinas manuais periddicas para eliminar a

competicic de ervas daninhas.

3. 3. DADOS COLETADOS.

Um conjuﬁto de observacdes fol efetuado para que se pudesse
estudar a influéncia do fotoperfiodo na épocca e amplitude do
florescimento, bem come nas caracteristicas da arquitetura das
plantas, que pudessem alterar as estratégias reprodutivas das
popul acBes estudadas. Esses dados foram coletados em duas condicdes de

fotoperfiodo distintas: dias curtos e dias longos.

3. 3.1. FENOLOGIA REPRODUTIVA.

Pouco antes do florescimento, cerca de 110 plantas, em
média, de cada populac3o foram amostradas ao acaso e marcadas com
etiquetas, onde foram anctadas as datas de eventos para a anilise de

fenologia reprodutiva. Essas datas foram:
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~Infcioc e fim da ntese nas paniculas terminais (PTI e PTFD.

~-Infcioc e fim da antese nas paniculas dos ramos laterais,
PRI e PRF, cobviamente apenas nas populacdes de tecsintes, uma vez que
o milho n3c apresenta ramificacdes laterais em nossa altitude.

-Inficic @ fim da safida dos estilo-estigmas (SEI e SEFD.

Durante o per{odoc do florescimento, procedeu-se o
acompanhamento diirioc de cada uma das populacdes, para a coleta dos

dados mencionados.

3. 3. 2. CARACTERISTICAS GERAIS DAS POPULACOES.

Além da amostra citada no item 3.3.1., para a tomada de
dados sobre o florescimento, tomou-se uma segunda amostra, também ao
acaso, constituf{da de 20 plantas que serviram A coleta de informacdes
de outras caracteristicas que sao enumeradas a seguir:

-Ntmero de espiguetas em B cm da porcdo mediana da raquis
da panicula terminal C(NEG].

-Comprimento (mm) das espiguetas da porc¢do inferior, média e

superior dos B cm médios da réquis da panicula terminal (CEI, CEM,

CESD.

—-Nimerc de nés do colmo principal C(NMND.

~Ndmero de perfilhos CNPD.

-NGmero de infrutescéncias C(NID.

-Peso seco da parte aérea do colmo principal e perfilhos
CPSPAD.

-Peso dos frutos produzidos pelo colmo principal e

perfilhos C(PFD.



-Altura do colmo principal em centimetros CALTD.

-Comprimentoc e largura da folha média do colmo principal
em centimetros CCF e LFD.

-Dominancia Apical CDA). Para essa varidvel tomou-se datas
da safda de estilo-estigmas om espigas dos ramos dos teosintes, e da
safda de estilo-estigmas das espigas do milho, para se detectar a
existéncia ou n3c de um gradiente de florescimento das espigas a
partir da inflorescéncia masculina terminal, induzide logo apés o©
florescimento dessa Gltima. A ordem de florescimento das espigas foi
anotado. A dominancia apical ficou caracterizada quando ©
florescimento ocorria num gradiente a partir da panicula terminal, e
nesse caso recebia o valor codificado 1 Cumd. A auséncia de domindncia
apical ficou caracterizada pelo florescimento desordenado, ou seja, ao
acaso, atribuindo-se o valor codificado O-CzeroD.

As medidas de altura, nimero de perfilhos, numerc de nés,
ntmerc de espigas, comprimento e largura da folha média foram tomadas
na fase final de maturac3oc das plantas.

Para a contagem de espiguetas e medida do comprimento das
mesmas, coletou-se a riquis da panicula terminal. Essas amostras foram
levadas ac laboratério, onde foi feita a contagem e medida do
comprimento com o auxilic de um paquimetro.

Para a tomada de peso seco da parte aérea, as plantas foram
coletadas individualmente, cortadas em pedagos ainda no campo, e
acondicionadas em sacos de papel. No laboratério foram secas em estufa
de circulac8oc forcada de ar a uma temperatura de €68 =% 2%, até que

fosse atingido peso constante. Em seguida, procedia-se & pesagem.
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A pesagem dos frutos fol feita apés a separaclio dos mesmos
da palha das espigas, e no caso do milho apés a retirada dos mesmos
das riquis de sustentac3oc (sabugosd. Foram ent3o submetidos & secagem
para retirada do excessc de umidade, e pesados em seguida.

Esse conjunto de informacdes foi obtido no periodo entre a
maturac3c das plantas © o infcio da fase de senescéncia, pois a coleta
dos frutos dos teosintes n3c pode esperar o completo amadurecimento
dos mesmos, devido ac fato das suas espigas serem fragmentiveis. Com
isso poderia ocorrer a mistura e perda dos frutos no solo.

As medidas das variiveis do florescimento e variaveis
morfoldgicas foram submetidas & anilise candnica. Quanto as dGltimas
também foram. obtidas suas médias e erros padrdes das médias,
considerando-se as amostras de 20 plantas de cada populacdc estudada.
As distincias de Mahalanobis foram estimadas com base em todas as

caracteristicas observadas.

3. 4. ESTIMATIVA DE TAXA DE CRUZAMENTO.

Para se estimar a taxa de cruzamento das popul acdes
estudadas, fez-se uma mistura constituida de igual nidmero de frutos
escolhidos ac acaso de cada individuo em cada uma das populac¢des. Para
o plantio de dias curtos, coletaram-se 20 frutos por planta de SO
individuos, dentro das populacdes. Ji no plantio de dias longos, foram
coletados 30 frutos por planta em amostras de 50 individuos.

A taxa de cruzamento foi estimada segundo o método de Nei &

Sjiakude €1958), baseado nos resultados das variantes eletroforéticas,

l UNIcamp —I



dentro dos sistemas em que foi possivel observar polimorfismo e
estimar as frequéncias genotipicas de homozigotos e heterozigotos de
cada populaclo. Com isso determinou-se a taxa de endogamia (FD,
usando-se as expressdes de equilibrio de Wright e consequentemente a

taxa de cruzamento natural ()\) segundo a egquagioc:

3.4.1.METODOLOGIA DE ELETROFORESE.

O protocolo usado foi baseado na metodologia sugerida por
Stuber et al (1988), com algumas modificacdes.
~-PREPARACAO DAS AMOSTRAS.,

As sementes, desinfectadas com Hipoclorite de Sédio
comercial B80% foram colocadas para germinar em placas de Petri
esterilizadas, contendo papel de filtro uUmido também estéril, e
deixadas no escuroc A temperatura de 25 * 3°C durante um periode de
cinco dias. Como foi verificada uma baixa porcentagem de . germinaci3o
nas amostras colhidas do plantio de dias longos, procedeu-se a
retirada das cGpulas dos frutos, tratamento que foi bastante eficaz
na quebra de dorméncia, conforme a experimentacio que esti descrita no

tépico 3.5.



Coledptilos de 1 a 4 cm de comprimento foram utilizados para
a obtenci3oc de um macerado, usando-se como extrator Sacarose (16.7°0 e
Acido Ascérbico (8.3%, em placas de acrflico resfriadas com gelo.
Imediatamente os extratos eram absorvidos em papel de filtro Watmann
de 2 mm e mantidos protegidos do dessecamento dentro da geladeira até
sua aplicacdoc nos géis.

-PREPARO DO GEL.

O suporte utilizado para a corrida das amostras foi gel de
amido de batata hidrolizado (110.8 g-1) da SIGMA, cujo tampdoc era 2.5%
de Tris 0.0152 M e 2.5% de Citrato 0.0368 M pH 8.30. O tampdo do
eletrodo utilizado foi uma solucl3o de Acido Bdérico 0.3 M pH 8.30. Essa
etapa era cumprida um dia antes de cada corrida, seguindo os seguintes
passos:

-Disscluc3o de todo o amido em 1/4 da soluc3o do gel a 10°c.
Os 374 restantes do tamplio eram submetidos & ferwvura.

—-Obtencio de uma emuls3c, com a mistura da suspensio
homogénea do amido com o restante do tamp3o sob fervura, e retirada do
ar com o aux{lio de uma bomba a vacuo.

-Preenchimento das placas moldes com o gel ainda quente,
nivelando-as com placas de vidro, aplicando-se uma leve pressio.

-Manutenc3c dos géis & temperatura ambiente por cerca de 18
horas e resfriamento dos mesmos em cimara frigori{fica por 20 minutos
antes da aplicaclo das amostras.

—-ELETROFORESE.
Aplicava-se inicialmente um potencial de 25 mA durante um

intervalo de 30 minutos para que se iniciasse a corrida. Em seguida,



retirava-se os papéis e aumentava-se gradualmente o potencial para 30
mA até que se atingisse 300 V, resultando num tempo de corrida de trés
e meia a quatro horas. Apdés esse tempo, © gel ora‘cortado em B camadas
horizontais e revel ado para os sistemas que demonstrassem
polimorfismos em cada uma das popul acdes estudadas, e que permitissem
a estimativa das taxas de cruzamento. Tais sistemas foram:

-Glutamato Oxalocacético Transaminase - GOT - para o qual se
utilizou os reagentes: alfa-KG 100 mg, Acido Aspartico 200 mg, Tris
CO0.1 M 100 ml, PSPP 10 mg e Fast Blue BB 1850 mg.

-Alcool Desidrogenase — ADH - utilizando-se: NAD+ 20 mg, MIT
10 mg, PMS 2 mg, Tris 0.1 M pH 7.5 50 ml e ETOH (980 3 ml.

Os cutros sistemas testados foram: enzima mélica CMED ,
fosfoglucomutase cpeuﬁ, peroxidase (PRX), esterase (ESTD, e glutamato
desidrogenase (GDH). Entretanto tiveram que ser excluidos por nio

demonstrarem boa resolucioc.

3. 5. EXPERIMENTO DE GERMINACKXO.

Essa etapa foi feita com duplo objetivo. Primeiro para se
avaliar o efeito de dorménecia em teosintes. Segundo, desenvolver uma
técnica para reduzir esse efeito na germinaclo, @ permitir assim um
riapido preparoc do material para as anidlises eletroforéticas logo apds
a colheita dos frutos. Portanto, procedeu-se inicialmente a montagem
de um experimento, onde se submeteu o germoplasma Zea mays mexicana
Cracas Central Plateau e Chalco Los Reyes), 2. mays parviglunis

huehue tenanguensis, Z. diplopereﬁnis e Z. lwcurians a quatro tipos de



tratamento com quatro repetic®es, em parcelas experimentais de 100

frutos, que haviam sido colhidos h& dois meses em média, seguindo o
delineamento Inteiramente Casualizado. Os tratamentos foram os
seguintes:

1-Frutos com cdpula sem lavagem em agua corrente.

2-Frutos com cUpula lavados em Agua corrente por 6 horas.

3-Frutos sem cUpula sem lavagem em dgua corrente.

4-Frutos sem cGpula lavados em &4gua corrente por & horas.

Os frutos dos tratamentos sem cdpula foram descascados com o
auxilio de um alicate cortante, tendo-se © cuidado de n3oc provocar
les®es nos embrides e no endosperma. Para os tratamentos em Aagua
corrente, os frutos foram acondicionados em vidros de boca larga
vedados com meia de nylon e submetidos a Agua corrente durante 6
horas, dentro de uma caixa plastica com orificios que permitiam wum
fluxo constante de dgua para lavagem e oxigenacfico da mesma.

A esterilizac8oc dos frutos foli feita de duas maneiras em
func3oc da protecSo das sementes: uma com Hipoclorito de Sédio
comercial 20% durante B minutos, sob agitacSo manual para os frutos
sem cdpula e outra com Hipoclorito de Sédio comercial B0% durante 10
minutos sob agitaco manual para os frutos com cudpula. Apds a
desinfeccio, os frutos, lavados com Agua destilada autoclavada, foram
colocados para germinar em placas de Petri contende papel de filtro
Gimido e estéril. As placas foram mantidas em camara de cultivo a
temperatura de 268 % 1°¢ por um perficdo de 7 dias. Ao final desse
prazo, contava-se o numero de plantulas normais germinadas, obtidas em

cada tratamento.



Un segundo experimento foi feito oito meses mais tarde para
verificar se o efeito de dorméncia ainda estava presente nos mesmos
lotes de frutos que foram submetidos ao primeiro teste de germinacio.
Nesse Gltimo foram analisados apenas os tratamentos que se mostraram
significativos no experimento anterior, ou seja, frutos com e sem
ctpula, sem lavagem em Agua corrente.

Os dados resultantes desses experimentos foram submetidos a

uma anidlise de varifncia e ao teste de comparacic de médias de Tukey.
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4. RESULTADOS E DISCUSSAO.
4.1.CARACTERIZACAO DO GERMOPLASMA.

4.1.1.ANALISE DO PADRAO DE FLORESCIMENTO.

Pouca atencio tem side dada aos estudos dos efeitos da
variac3¢c do comprimento do dia ou da temperatura sobre o
desenveol vimento de plantas de espécies selvagens em comparagdo com
seus parentes domesticados. A primeira iniciativa nesse sentido em Zea
foi feita por Fridman €1087), demonstrando que o milho e os teosintes
apresentam respostas diferentes As mudancas de regime de luz, sendo o©
tipo cultivado mais insensivel, enquanto §eus parentes selvagens sao
boem mais sensf{veis is mudancas do comprimento do dia, possuindo dentro
deles fotossensibilidade variidvel. Naquele trabalho ficou também
evidente a existéncia de caracteristicas morfolégicas e fisiolégicas
comuns dentro dos grupos dovtoosintos. asscociadas Ads duas respostas

especificas ac fotopericdo. O fato de ter sido demonstrado por Fridman

C1987) que essa caracteristica é importante para determinar o
isolamento reprodutivo dos parentes selvagens do milho, estimulou-nos
a investigar aspectos relaciocnados & resposta das plantas aoc

comprimento do dia que pudessem ajudar na elucidagcio do processo de
domesticac8c do milho. Outro ponte importante para o estudo da
evoluc8o dentro do genéro Zea, é que as respostas das plantas a

mudancas do fotoperfodo s3o correspondentes As respostas a mudan¢as de



altitude, determinadas pela temperatura.

As estimativas de parametros do florescimento s3co mostradas
na Tabela 3. Com relac8c A4 &ntese nas paniculas terminais (PID, os
dados revelam que quatro tecsintes foram iguais ou mais precoces que a
pepulacldoc do milho em dias curtos, enquanto a variedade
huehuetenanguensis fol significativamente mais tardia que gqualquer
popul ag8c. Sob dias longos, todos os taxa selvagens foram mais tardios
que © milho, indicando uma expressiva interacio populacdes x resposta
ac fotoperf{ocdo, sugerindo que o germoplasma estudado possui  conjuntos
génicos diferentes para a resposta ac comprimento do dia. A interacao
popul acdes x resposta ac fotopericdo surge em decorréncia de um fato
muito claro. Em dias longos, as diferencas no florescimento dos
teosintes e do milho ficam muitoe grandes, variandoc de 41 a 135 dias,
enquantoc em dias curtos os tecsintes ficaﬁ bem mais precoces e essas
diferencas s8c drasticamente reduzidas. Nessas condig¢des alguns
teocsintes ficam até 17 dias mais precoces que o tipo domesticado, e
apenas huehuetenanguenstis fica distanciado, sendo 35 dias mais tardio
que © milho. Esses dados s8o importantes e revelam que todos os
teosintes, com exceclc do huehuetenanguensis, em dias curtos passam a
ter ciclo bem préximo do tipe domesticado.

A precocidade, bem como & menor sensibilidade ao
fotoperiodo, expressas pelo taxon cultivado s3c atributos facilmente
encontrados também em outras espécies domesticadas. Tais caracteres
tém sido sugeridos como consequdncia do processo de selecdc artificial
para tornar as plantas mais adequadas para atender o© interesse do

homem CHarlan et al., 1973; Zéven & de Wet, 1982; Ashri, 1889).
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A Antese nas paniculas dos ramos (PR mostrou o mesmo tipo
de distribuic%c apresentado pela &ntese na panicula terminal, porém
defasada em alguns dias, © que serve para assegurar um perfiocdo maior
de disponibilidade de pélen. O milho por n3c apresentar ramos
laterais, concentra bem mais seu perfiodo de producdio de pdlen.

Com relac8c A4 safida de estigmas (SE), nota-se que em dias
curtos ocorre uma diferenca entre a safda dos estigmas e a A&ntese
CSEI-PTI> de 2,8 dias em média para os teosintes, enguante no milho
houve uma diferenca menor, de um dia apenas. Em dias longos, por sua
vez, essa mesma diferenca fol de 2 dias no tipo domesticado, engquanto
nos tecsintes foi de 7,4 dias, em mé&dia, mostrando a existéncia de
interac8c gendtipo x comprimento do dia para a diferenca no -

florescimento das duas inflorescéncias.
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Tabela 3. Inicio CID e fim C(F) do periodec de antese das flores
estaminadas da panicula terminal CPTD) e dos ramos laterais (PRD,
inicio CID e fim CF) da saida dos estigmas das flores pistiladas
CSE), perfiodo de pélen disponivel (PPDD) e periode de estigmas
receptivos (PER) de populacdes de teosintes @ milho CPOP> cultivadas
sob fotoperiodo curto Cc) e longo (1). Os nidmeros se referem a dias

apdés o plantio.

Pop NdGmero PT PR SE PPD PER
de plantas 1 F I F 1 F

CP c 1321 49 79 B84 88 48 81 40— 88 486- 81
1 108 118 1850 1321 167 133 163 115-1687 133-163

LR ¢ 85 52 86 . 81 87 52 o7 g2- 87 B2- 87
1 Q7 112 154 127 164 1298 164 112-164 128-164

DP ¢ 1190 51 104 56 107 . 52 108 851-107 52-1085
1 103 ie2 179 168 180 183 188 162-190 163-188

LX < G0 81 110 60 110 58 114 61-1190 55-114
1 106 170 181 176 184 170 182 170-1894 170-182

PH ¢ 112 101 144 116 1861 106 145 101-161 ©5B8-114
1 s3 206 240 217 247 208 241 206-247 205-241

M c 130 66 86 - - 67 100 66-86 67-100
1l 181 71 88 - - 73 98 71-88 73- 98

CP - 2. mays mexicana (Central Plateaw.

LR - 2. mays mexicana (Chalco Los Reyes).

DP - Z. diploperennis.

LX - 2. lwcurtans.

PH - 2. mays parviglumis huehuetenanguensis.

M - 2. mays mays.
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Considerando as diferencas entre dias longos e dias curtos
Cl-cd para as varildveis inficio da &ntese nas paniculas terminais,
&ntese nas paniculas dos ramos laterais e extrusio dos
estilo-estigmas, obtém-se indicacdes das respostas das seis populacdes
A alteracl8c no regime de luz. Essas diferencas podem ser facilmente
cal culadas com os dados da Tabela 3. Para as populagdes CP, LR, DP,
LX, PH e M as diferencas Cl-c¢) para o inficioc da &ntese nas paniculas
terminais foram de 66, 60, 111, 109, 105 e B, respectivamente, e de
77, 66, 113, 107 e 101 para © infcioc da antese nas paniculas dos ramos
laterais, respectivamente para CP, LR, DP, LX e PH. Essas diferencas
para a safda de estilo-estigmas foram de 6, 99, 118, 111, 77 e 87
respectivamente para M, CP, LR, DP, LX @ PH. Essas diferencas indicam
claramente que © milho responde ac fotoperfiodo de maneira muito
distinta dos tipos selvagens. O tipo. domesticado é muito pouco
sonsivel as variac®es do comprimento do dia, enquantoc os tecsintes
variam significativamente em grupos distintos. Assim CP e LR
apresentaram compor tamento semel hante, revel ando sensibilidade
acentuada, porém intermediiria entre o milho e os tipos de
sensibilidade extrema, pertencentes a4 Sec3c Luxuriantes, DP e LX. A
variedade huehuetenanguensis, por seu turno, embora colocada na Seclo

Zoa por Doebley & Iltis (1680>, apresentou, nesse aspecto, resposta

bem mais préxima aocs componentes da Segdo Luxuriantes. Essas
observacd®es confirmam aquelas obtidas anteriormente por Fridman
€1987).

A anilise do perf{odoc de disponibilidade de pélen, PPD, na

Tabela 3, indica também a ocorréncia de uma forte interaclic gendtipo x
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resposta ao fotoperiodo. O milho demonstra ser pouco varidvel nos dois
regimes de luz, com intervalos de 20 a 17 dias, respectivamente para
dias curtos e longos, enquantoc os tipos selvagens revelaram maiores
diferencas nas amplitudes de PPD nos dois fotoperfcdos. Além disso,
fica claro que o PPD & bem menor no tipo domesticado do que nos tipos
selvagens nas duas condicdes de comprimento do dia. Em dias curtos, os
teosintes da Sec3c Zea, CP e LR, 2. mays mexicana, mencs sensiveis ao
fotoper{odo, tém PPD também mais préximos. Os tecsintes da Seclo
Luxuriantes, DP e LX, © © PH da Sec3c Zea, também mais sensiveis ao
fotoperfcdo, mostraram um PPD bem mais longo que o do milho. Por ocutro
lado, em dias longos, a durag@o do PPD mostrou um resul tado
surpreendente, os teosintes CP ¢ LR revelaram-se bem mais distantes do
tipo domesticado que os DP, LX e PH. Isso poderia indicar que CP e LR
s30c realmente mais préximos do milho, nio.pelo fato de pertencerem ao
taxon considerado ancestral direto desse cereal, mas talvez porgue
seriam formas hibridas do tipo domesticado com o©os teosintes mais
distantes. O PPD mais estreito no milhe deve ser consequdncia da busca
do homem por uma colheita concentrada num curto perfode de tempo, o
que obviamente exige uma fase mais curta do florescimento. Para
garantir uma granacio perfeita da espiga, faz-se necessirioc uma grande
disponibilidade de pdlen no periodo concentrado de florescimento para
que ocorra a polinizac3c de todos os estilo-estigmas receptivos da
inflorescéncia feminina.

O periocdo de estilo-estigmas receptive, PER, foi como era
esperado, compativel com o PPD tanto para os tipos selvagens comoc para

o cul tivado, permi tindo desse modo, que ocorressem tanto
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autofecundacdes como cruzamentos ac acaso.

Os dados da Tabela 3 indicam que em média o inicic e fim da
&ntese nas paniculas terminal e dos ramos laterais, e o infcioc e fim
da safda de estigmas revelam que ¢ milho & o© tipc mais precoce,
seguido dos teosintes anuais mexicanos, Central Plateau e Chalco Los
Reyes, das espécies diploperennis e luxurians, e por fim da variedade
huehuetenanguensis. Considerando-se a relac8oc entre essas informacdes
e a medida de sensibilidade (l-¢), conclui-se que os tipos mais
insensiveis sfo de fatco os mais preccces, © que © processo de
domesticac8c, também dentro do genéro Zea. levou a um aumentc na
precocidade e insensibilidade as variac¢®es do comprimento do dia.

A andlise das caracteristicas da reproduclc sugere que o
teosinte é, provavelmente, o ancestral do milho, tanto pela sua maior
sensibilidade & luz, como peloc seu maior.ciclo. Pela Tabela 3, pode—-se
verificar também que as racas Central Plateau ¢ Chalco Los Reyes estio
mais préximas do milho, e com ele compdem a Secic Zea de Doebley &
Iltis €1980). Por sua vez, Z. diploperennis e 2. luxurians est3o mais
distantes do milho, e estreitamente relacionados entre si, confirmando
também a classificacio daqueles autores. A var iedade
huehuetenanguensis, entretanto, ac contririo da expectativa de Doebley
& Iltis €1080>, que a colocaram na Sec8oc Zea, apresentou-se bem
distanciada dos demais representantes da mesma, sendo © mais tardio

dos teosintes analisados.
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4.1.2. ANALISE DAS CARACTERISTICAS DAS POPULACOES.

As 20 plantas amostradas de cada uma das popul acdes foram
acompanhadas até os individuocs completarem seu ciclo de
desenvol vimento vegetativo e reprodutive, com o objetivo de estudar o
efeito do comprimente do dia aom caracteres reproduti vos e
morfolégicos. Como observado na amostra anterior, as medidas, Tabela 4
e 5, de infcioc e fim da antese na panicula terminal (PTI e PTFD,
inficio @ fim da &ntese nas paniculas dos ramos laterais CPRI e PRFD,
bem como inicio e fim da safida de estilo-estigmas (SEI e SEF), indicam
que o tipe domesticado é pouco sensivel as variacdes de dias longos e
dias curtos, enquanto os teosintes mos#ram respostas completamente
distintas nas duas condig¢des. Fica evidente que para essas

caracteristicas reprodutivas, a norma de reac8ic ac fotoperfode é muito

mais ampla nos tipos selvagens, em comparac¢lo aoc tipo domesticadoe. Os
teosintes, em dias curtos, ficaram bem mais precoces, respondendo da
mesma forma que germoplasma domesticado, de variada procedéncia,

respondeu a fotoperiocdo menor nos experimentos de Francis 19700, wem
citacZo de Rood & Major (1980) e Spencer (19785). Os dados mostram
ainda que CP e LR té&m respostas semelhantes, num grupo, do mesmo modo
que DP e LX compdem um grupe distinto. PH entretanto, mostra-se
diferente dos demais. DP, LX e PH s8¢ os que mostraram maior
sensibilidade ac fotopericdo, © que & facilmente detectado pelas

majiores diferencas, l-c, encontradas para os varios atributcos. Por seu



turno, CP e LR t&m sensibilidade intermediaria ao Eegime de 1luz,
estando situados entre milho e os teosintes DP, LX e PH.

A caracteristica nimeroc de espigas, NE, na Tabela 8, revela
que a variacSic encontrada nos dois regimes de luz, tanto para o tipo
domesticado, como para os cinco teosintes, embora estatisticamente
significativa em alguns casos, é de peqguena magnitude. A grande
diferenca, como era esperado, corresponde ac numeroc de espigas dos
tipos selvagens, que oscila de cinco a seis vezes a mais em comparacio
ao tipo domesticado, mostrando a encorme reduc8c do nimero de espigas
em consequdncia do processo de domesticagfo. Essa é uma das
caracteristicas citadas por Harlan et al. (18733, 2Zeven & de Wet
€1982) e Ashri (i9889), como um dos indicadores da sele#io efetuada
pelo homem, submetendo espécies selvagens a mudancas para mel hor
servi-lo. |

A porcentagem de plantas com domindncia apical (DAY para
cada uma das popula¢®es, mostrada na Tabela B, foi obtida anotando-se
as datas de saida de estilo-estigmas a partir dos nés mais préximos da
panicula terminal, aoc longo do colmo principal, variando do 42 ao 14%
ramo lateral. Isso foi feito para verificar se a safda dos
estilo-estigmas das espigas mais inferiores é dependente da saida de
estilo-estigmas das espigas localizadas em nés mais superiores, num
gradiente de prioridade a partir da panicula terminal. A avaliacico da
presenca de dominfincia apical indicou que todas as cinco popul acdes de
teosinte apresentaram o mesmo comportamento nos dois regimes de luz.
Mostraram auséncia de dominincia apical em dias longos, e evidéncias

de sua ocorréncia em dias curtos. JA& o tipo cultivado mostrou



de sua ocorréncia em dias curtos. J& o tipe cultivado mostrou
dominincia apical nas duas condicdes, revelando que as espigas
imediatamente infericres se desenvolvem na dependéncia das espigas
superiocres. Esses dados revelam que os teosintes apenas quando mudados
de fotoperf{odo longo para curto, comportam-se como © milho, revelando
um certo grau de domin&ncia apical. A domindncia apical em teocsintes,
portanto, foli expressa apenas em condi¢des de dias curtos, indicando
que essa caracteristica importante nSc é alterada apenas no tipo
domesticado, em consequéncia da seleg8o artificial para maior
produtividade. Mas & mudada também em consequéncia da maior
plasticidade fenotipica dos tipos selvagens. O milho por ser
domesticado, e ter sofrido sele¢3c para maior producdo de grics, teve
suas frequdncias génicas alteradas, que permitem a oexpressac da
dominaAncia apical, mesmo quando cultivado em dias longes, o© que ndo
ocorre nos tecsintes. Com a dominincia apical, as espigas inferiocres
dependem das superiores para se desenvolver, tanto om relac8c &
diferenciaclo das estruturas reprodutivas, como para seu
desenvol vimento completo, como demonstraram Monteiro & Sharif (19895).
A resposta do tipo cultivado, com forte domindncia apical, estéa
relacionada com o processo de domesticacdoc (Galinat, 1988; Iltis,
19868), e também A intensa selecdc artificial a que © milho tem sido
submetido para alta produgclco em condicdes de alta densidade de
populagcdo, pois como apontou Paterniani (16843, a espiga inferior sé
se desenvolve em condicdes ambientais adequadas, apds a primeira se

expressar totalmente.



Tabela 4. Média e Erro Padr8oc da Média para inicio C(PTI) e fim (PTF
da antese na panicula terminal e inicio CPRID e fim C(PRF> da antese na
panicula dos ramos laterais nas amostras de 20 plantas das seis

popul acdes C(Pop) estudadas scb fotoperiodos curto Ccd e longo (1D.

Pop P11 PTF PRI PRF
X s- X s— X s—- X s—
x
CP c 81.90 = 0.8 838.20 £+ 1.01 87.80 £ 0O.82 72.80 £ 0.87
1 137.18 + 1.22 1586.48 + 1.42 151.10 = 1.13 1688.358 £ 0.79
LR c 73.00 + 1.98 82.07 = 2.04 82.00 + 2.08 86.67 + 1.99
1 136.18 + 1.82 184.28 + 1.468 149.20 + 1.80 168.00 t 1.24
DP ¢ 782.45 = 1.00 88.20 + 1.08 g88.28 £+ 1.18 e8.08 £ 1.1
1 168.00 £ 0.70 183.18 + 1.04 178.20 * 0.90 191.95 * 0.89
LX ¢ 86.88 + 0.94 28.868 =+ 1.21 990.85 + 1.28 104.28 = 1.21
1 174.70 + 0.45 180.78 + 0.46 185.00 + 0.98 198.280 ¢ 1.01
PH ¢ 119.00 £+ 0.88 1368.085 + 1.13 136.88 + 0.92 142.688 =+ 0O.21
1 217.40 + 1.688 233.20 * 1.41 232.00 &+ 1.17 243.850 = 0.6
M 74.6885  0.88 86.30 £ 1.14 - -
1l 79.86 + 1.02 81.10 + 1.02 - -
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Tabela 5. Média e Erro Padr3o da Média para inicio (SEID> e fim (SEF)

da saida de estigmas, para o ndmero de espigas contadas nos

ramos

laterais para verificar a ocorréncia de Dominancia Apical (NEJ e para

a domindncia Apical (DAY nas amostras de 20 plantas das seis
popul agdes (Pop) estudadas em dias curtos(cd e longos(l).
Pop SEI SEF NE DA
X s=- X s- X s- X s—
CP c 58.78 £ 1.04 62.40 £+ 0.91 6.40 =+ 0.40 1.18 % .08
1 148.65 * 0.84 183.60 = 0.92 5.3 + 0.33 0.28 % .10
LR ¢ 76.680 = 2.17 80.07 £ 2.30 5.00 &+ 0.31 1.13 . 09
1 151.00 =+ 1.28 154.88 = 1.38 7.08 £ 0.68 0.20 % .10
DP c 75.10 * 1.43 80.28 + 1.82 8.78 + 0.47 1.08 % . OB
1l 173.80 * 0.84 179.40 * 1.17 12.10 + 0.858 0.08 % .08
LX ¢ 80.00 = 1.00 84.00 =+ 0.92 8.60 £+ 0.17 1.08 % .08
1 176.30 + 0.58 183.45 = 0.84 8.78 = 0.38 0.08 % .08
PH c 118.30 + 0.93 124.80 = 1.00 7.70 + 0.24 1.00 ¢ . 00
1 226.38 + 1.30 232.48 £ 1.13 6.90 £ 0.25 0.08 % . 08
M 81.00 * .22 890.80 £ 2.12 1.26 £ 0.10 1.00 % . 00
1 82.00 £+ 1.28 84.83 ¢t 1.18 2.00 £ 0.13 0.68 . 008
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O nimero de espiguetas masculinas em 8 cm da porcidc mediana
da réquis da panficula terminal, NEG, é mostrada na Tabela 6. Esse
nimerc expressa o grau de condensac¢8oc de espiguetas, fornecendo 'uma
estimativa indireta da eficidncia da producdc de gr3cs de pélen, uma
vez que cada espigueta tem duas flores e trés anteras por flor. O
milho apresentou um nimerc médic de 51 espiguetas nos dois regimes de
luz, © que representa um aumento da ordem de 40%, em comparaclc com
seus parentes selvagens. Um maior {ndice de condensacdc implica em
aumento da produclc de pdlen, possibilitande uma melhor polinizaclo e
consequentemente melhor granac8co e maior produtividade. Como fol
mostrado que o perfodo do florescimente & compactade no tipo
domesticado, esse aumento da quantidade de pdlen & também necessario
para garantir a fertilizac3oc de um grande nimeroc de d&dvulos em
intervalo de tempo mais curtoc do que nos tipos selvagens. O milho ndo
apresentou diferencas significativas nos dois regimes de luz, enquanto
varios teosintes responderam de forma distinta, porém de maneira pouco
consistente.

Os dados de comprimento de espiguetas das porg¢des inferior
CCEID, média CCEM e superior CCES) dos 5 cm médios da réquis da
panicula terminal, na Tabela 6, mostram que n8c houve diferenca
significativa ac se comparar as medidas entre os trés segmentos da
ridquis. Vamos considerar consequentemente, apenas o comprimento da
por¢c8c média C(CEM). Observa-se que CP, e principalmente PH tém tamanho
de espiguetas reduzido em relac3c acs ocutros teosintes e milho em dias

longos, embora os dois estejam em Secdes diferentes. Somente o milho
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teve o tamanho das espiguetas reduzido em dias curtos, eongquanto os
tecsintes, aoc contréaric, tiveram um aumentoc dessa varilvel, com

exce¢do do Chalco Los Reyes, cujo tamanho ficou inalterado.
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Tabela 8. Média e Erro Padrac da Média para o nGmero de espiguetas da
raquis da panicula terminal (NEG), para o comprimento de espiguetas
das por¢des inferior CCEID, média C(CEM e superior (CES) da ragquis da
panicula terminal das amostras de 20 plantas das seis populacdes

CPop) estudadas em dias curtos (c) e longos (1D.

Pop NEG CEI CEM CES
X s- X s— X s— X s-
x
CPc 24.20% 1.35 10.39 + 0.26 10.46 * 0.33 ©9.990 + 0.26
1 =26.70%* 1.02 ©.34 + 0.25 .9.33 % 0.22 ©.28 £+ 0.23
LR ¢ 24.07 * 2.07 8.48 £+ 0.28 8.32 £ 0.30 7.98 * 0.31
1l 27.30 £+ 1.84 8.593 = 0.31 8.46 =+ O0.36 8.42 * 0.37
DP ¢ 28.785 £ 0.84 11.42 = 0.20 11.92 =+ 0O.28 11.87 = 0O.28
1 28.80 =+ 0.89 Q.86 + 0O.22 8.8 + 0.21 Q.99 + 0.23
LX ¢ 28.88 + 0.72 10.26 =+ 0.1Q 10.158 £+ O0.19 10.08 =+ 0O.21
1l 20.80 £ 0.82 e.286 = 0.11 9.38 £ 0.00 c.60 £ 0.11
PH c¢ 31.60 £ 1.23 7.26 * 0.11 7.30 £ 0.12 7.11 i 0.13
1 27.10 * 0.82 6.70_& .12 8.62 + 0.14 6.68 =+ 0.18
M c 80.60 * 2.76 g.17 + 0.19 Q.14 * 0.17 9.03 + 0.19
1 51.45 £ 2.30 g.81 * 0.17 9.93  0.17 9.88 + 0.18
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Observa-se na Tabela 7 que as médias da altura das plantas
CALT) de teocsintes apresentaram reducdes significativas de dias longes
para dias curtos. Essas reducdes foram da ordem de 54, 63, ©64, ©64 e
62% para CP, LR, DP, LX @ PH respectivamente. O milho mostrou uma

reduc3c bem menor de 15% em dias curtos, o que pode ser explicado pela

sua menor sensibilidade ac comprimento do dia. Esses dados mostram
claramente as grandes reducdes gque podem ocorrer no porte do
germoplasma selvagem, quandc migra para regides de mais bai xa

latitude, ou de forma correspondente quandc h& sua dispers8c para
locais de menor altitude.

As médias relativas ac peso seco da parte adérea (PSPA siao
também mostradas na Tabela 7. Nota-—-se, assim como para a altura das
plantas, que os tipos selvagens mostraram reducdo significativa quando
crescem em dias curtos, correspondendo a 84, 95, 88, 75 e 79% para CP,
LR, DP, L* © PH respectivamente. O milho reduziu a sua massa
vegetativa apenas em 37%, valor esse bem inferior aos apresentados
pelos seus parentes selvagens.

Comoc se tratam de gramineas, nas gquais em cada né ocorre a
inserc¢8c de apenas uma folha, e como o numero de folhas foi sugerido
por Russel & Stuber (1883ad como um pardmetrco mais adequadeo para
avaliar a duracdc da fase de crescimento vegetative, a contagem do
nimerc de ndés substituiu a contagem do ndmeroc de folhas . Todos os
teosintes apresentaram reduc8o do nimero de nés do colme principal
CNND em dias curtos. Nota-se pela Tabela 7, que os teocsintes Central

Plateau e Chalco Los Reyes tiveram reduclo de B83%, em fotoperiodo
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curto. Para as espécies diploperennis e lwcurians foi de 48%, e para a
variedade huehuetenanguensis chegou a 57%. Por sua vez, no milho, essa
alteracB8o foi desprezivel, mostrando que a norma de reacdc para essa
caracteristica, também é mais ampla nosvtipos sel vagens do que no tipo
domesticado.

O nGmerc de perfilhos (NP> também fol estudado para avaliar
o efeito do regime de luz nas populacdes estudadas. Os dados da Tabela
7, referentes a esse atributoc mostram que sob fotopericode longe todos
os teosintes apresentaram nimero de colmos variando de 2.5 a 4.3. Em
dias curtos, entretantc, todos os tecsintes apresentaram apenas um
colmo, reduzinde significativamente o autosombreamente dentro da
planta. Nota-se também que o nlmero médio de perfilhos foi
praticamente © mesmo para o©s teosintos. anuais mexicanos, Central
Plateau e Chalco Los Reyes, bem como para os representantes da Secio
Luxuriantes. Por seu turnc, huehuetenanguensis mostrou o maior ndmero
de psrfilhos em compara¢8c aocs demais teosintes. O milho, nessas
condi¢d®es, n3oc apresentou variac3oc para essa caracteristica.

As médias do nimero de ramos laterais (NRY do germoplasma
sel vagem acham-se na Tabela 8. Nota-se que em dias curtos os tecsintes
CP, LR e DP apresentaram reducdes de 12, 31 e 16% do nimero de ramos
laterais. A mesma tendéncia parece estar presente para os teosintes
mais tardios LX e PH. Esses dados indicam também que a emissioc de
ramos laterais, na condig8¢c de fotoperficdo longo, n8oc é afetada pelo
maior perfilhamento, aoc contrario deo que sugeriu Iltis (1986), com o

argumento de que o aumento de auto-sombreamento, provocado pela maior
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densidade de colmos, inibiria a formac3o de ramos laterais. Pois o
aumentoc de perfilhos, e como veremcs adiante, do nimerc de folhas e
pesco das plantas, indicam que essas condi¢cdes de maior
auto-sombreamentc em dias longos, parece ndc afetar a formaclo de
ramos laterais.

As médias do comprimento da folha média , CF, acham—-se na
Tabela 8. Verifica-se que o© germoplasma selvagem em dias curtos
apresenta reducdes da ordem de S5 a 60%, enguantc que no milho essa
reducio foli de apenas 19%, mostrando também que essa é uma
caracteristica fortemente modificada em funcloc do comprimento do dia
nos tipos selvagens. Ainda na Tabela 8, nota-se que a largura da folha
média CLF) dos teocsintes reduziu significativamente em dias curtos,
enquanto © milho apresentou uma redu;&o desprezivel. Esses dois
Gltimos atributos permitiram estimar um {ndice de area foliar
CMontgomery, 10911, citado por Allison & Daynard, 1978 através do
produto comprimentc x largura da folha média x 0.75 (Tabela 83, que
mostrou ser significativamente alterado nos tipos selvagens, com
reduc®es porcentuais de 68, 81, 74, 74 e 73%, em dias curtos, para CP,
LR, DP, LX e PH, respectivamente. O milho, por sua vez, mostrou uma

reduc8c menor, de 28%, em dias curtos.
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Tabela 7. Média e Erro Padri3o da Média para altura do colmo principal
CALT), peso seco da parte aérea (PSPA), nimero de nés do colmo
principal CNND e nimero de perfilhos (NP) nas amostras de 20 plantas

das seis populacdes (Pop) estudadas em dias curtos (cd e longos (C1D.

Pop ALT PSPA NN NP
X s= X s- X s= X s-
CP c 159.80 £ 6.35 58.71 + 8.84 9.95 + 0.48 1.00 £ 0.00
1 346.38 + 8.53 364.38 % 36.01 19.60 * 0.47 2.85 = 0.1i8
LR ¢ 129.40 * B.23 23.33 = 4.0Q Q.20 = 0.3@ 1.00 £ 0.00
1 346.88 + ©.32 402.23 % 63.47 20.80 = O.82 2.98 = 0.37
DP ¢ 154.38 £ -B.40 858.60 + 10.88 12.30 £ 0.36 1.00 £ 0.00
1  424.20 + 4.44 BS71.77 + 46.38 25.60 £ 0.53  3.40 t 0.23
LX ¢ 178.08 + 3.76 Q0.88 £ 9.38 13.08 + 0.33 1.00 £ 0.00
1 4902.685 + 4.33 366.21 t 32.78 23.30 = 0.44 3.18 + oO.22
PH c 179.80 * 6.18 87.74 + .30 13.90 * 0.43 1.00 £ 0.00
1 477.18 * 7.14 413.32 £ 31.864 32.40 £t 0.68 4.30 £ 0.33
M c 300.18 £+ 8.80 161.63 % 11.72 16.70 £ 0O.18 1.00 £ O0.00
1 362.00 £+ 7.01 28585.73 £ 17.68 17.80 + 0.34 1.00 £ 0.00




Tabela 8. Média e Erro Padr8c da Média para nimeroc de ramos do
principal (NRD, comprimentc da folha média CCFD,

média CLF) e Indice da Area Foliar nas amostras
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colmo
da folha
de 20 plantas das seis

largura

popul acdes (Pop) estudadas em dias curtos (cd e longos (lD.
fndice de
Pop NR CF LF Area Foliar
X s- X s= X sx Cemsd
CP c B.43 * .13 39.92 * . 30 5.33 ¢ 0.26 159. 58
1 7.31 % .18 89.33 % .70 7.70 £ 0.20 515. 88
LR c 5.82 % .18 35.18 ¢ .62 3.83 ¢+ 0.18 103.69
1 8.48 % .25 88.84 % . B0 8.14 * 0.30 B842. 37
DP ¢ 8.72 % .23 38.53 % .28 4.26 + 0.18 123.10
1 11.58 % . 28 g2.13 £ 1.858 6.94 =+ 0.14 478.54
LX ¢ 8.76 % .12 46.42 * .04 4.92 * 0.13 1i71.29
1 8.78 % .18 116.68 % .66 7.7 * O.22 662. 45
PH ¢ 7.49 * .15 46.08 * .27 4.48 * 0.17 154.83
1l 7.81 % .18 111.68 = .61 6.96 £+ 0.17 582. 81
M c - g2.91 £ .04 8.73 ¢+ 0O.28 678. 01
1 - 115.38 % . 80 10.38 £+ O.22 8g8. 23
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Em relacBc ao nimero de infrutescéncias produzidas, NI,

cbserva~-se na Tabela @, gque os teosintes anuais mexicanos, CP e LR, em

dias curtos, reduziram a produgclc das mesmas em 80 @ 78%,
respectivamente, enquanto 2. diploperennis e Z. luxurians mostraram
reducdes de 16 e B%, respectivamente. J& o milho nd3c apresentou

alteracio para essa varidvel. Quanto ao hueshuetenanguensis, houve uma
resposta contriria aos demais, isto &, esse taxon aumentou a producio
do numero de infrutescéncias em 34% sob fotoperiodo curto, mostrando,
mais uma vez, ser bem diferente dos outros teosintes.

O peso de griocs, PG, (Tabela 8> mostrou resposta bem
parecida i obtida para nimero de infrutescéncias, @ foi usado para a
estimativa da relacio peso de grios/peso de massa vegetativa. Tanto o
peso de gr3os como o nimero de infrutescéncias foram reduzidos quando
cultivados em dias curtos, provavelmente ;m funcioc da forte reducio do
porte das plantas, observada nessas condi¢des. A reducdc do porte
ocorreu em consequéncia da diminui¢3o no ndmero de nés, e tambédm do
encurtamento dos internddios, consequentemente reduzindo o nimero de
inflorescéncias femininas, pois essas se inserem nos nds. Logo a
diminuig¢3c da produclo de gr3os dos teosintes deve ser atribuida as
alteracdes morfoldgicas das plantas em decorréncia do florescimento
mais precoce. O milho, como seria esperado em época normal de
semeadura, apresentou aumento significativo do peso de griaos.

Todos os teosintes, quando cultivados sob fotopericdo curto,
tiveram suas relacdes grios/massa aumentadas (Tabela 83, com ganhos de

78, 60, 81, 67 e U3% para CP, LR, DP, LX e PH, respectivamente. Esses
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resultados s3c graficamente mostrados na Figura 1. Issoc significa que,
© germoplasma selvagem em dias longos estende ao maximo seu
crescimento vegetativo, @ a energia luminosa captada ¢é canalizada
preferencialmente para a producic de massa verde, baixando
consequentemente a produc3o de grios. Em dias curtos, ao contréario, os
tecsintes tofnam—se mais precoces e mais eficientes para a producdo de
gr3ocs, reduzindo sua massa vegetativa, em favor da producioc de griaos.
O milho, j& mostrou uma menor alteraclo para as varias caracteri{sticas
estudadas nas duas condi¢gdes de cultivo, revelando uma eostreita norma
de reac3o, que deve ser resultado da enorme pressio de selecdoc imposta
na domesticac3oc, e mais tarde em programas de melhoramento realizados
pelos indigenas, agricultores e melhoristas. ‘Compar ando-se as
alteracdes morfofisiocldégicas dos tipos se;vagens e do tipo domesticado
com as estratégias de selecdo K @ selecdc r, sugeridas por Pianka
C1974), citado por Shorrocks (€1978), tem-se duas consideracdes a
fazer. A primeira é que nas condic¢cdes de dias longos, os teosintes
expressam uma estratégia K, pois mostram desenvolvimento lento,
reproducio mais tardia, tempo de vida mais longo, alguns com habito
perene, altura maior dos individuos e maior eficidncia. Entretanto, em
dias curtos observou-se uma grande mudanca nos tipos selvagens que
passaram a ter desenvolvimentec réapido, reproducic precoce, tempo de
vida relativamente curto, altura menor dos individuos, e maior
produtividade, portantoc expressandoc a estratégia r. A segunda é que o
milho, obviamente, mostra apenas caracteristicas de espécie r em

qualquer meio que vegete. Isso sugere que os teosintes, por serem



sel vagens, tdém frequéncias génicas distintas que os permitem

com estratégias r ou K, induzindo o florescimento desses

pelo fotoperiodo ou pela temperatura.

taxa,

reponder

quer
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Tabela 8. Média e Erro Padr3c da Média para nimero de infrutescéncias
CNID>, peso de gr8os (PG e relaclio peso de grios/peso de massa
vegetativa (G/M nas amostras de 20 plantas das seis populacdes C(Popd

estudadas em dias curtos (c) e longos (lD.

Pop NI PG GM
X s= X 8-
CP ¢ 20.50 = 2.18 25.41 £ 4.73 0. 45
1 51.10 £ 7.01 37.73 + 5.868 0.10
LR c 14.53 ¢ 1.88 6.1 ¢+ 1.30 0.26
1 68.856 £+ 7.1i8 40.90 = 8.80 0.08
DP ¢ 78.10 = 7.50 40.10 ¢t 4.68 0. 47
1 89.50 ¢ 8.19 50.82 t 4.41 0.08
LX ¢ 31.80 £+ 3.63 35.60 + 4.60 0.39
1 34.00 = 3.31 46.58 * 4.73 0.13
PH ¢ 50.00 £ 4.19 24.13 t 1.94 o.28
1 37.20 £ 4.43 7.43 £ 1.24 0.02
M ¢ 258.30 * 12.97 S4.44 t ©6.08 0.34
1 544.30 * 27.22 188.86 + 17.88 : 0.62
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Figura 1. Grafico representativo das alteracdes
detectadas na relac8oc OGraocs-Massa vegetativa das
populacdes de teosintes e milho estudadas sob

fotoperiodo curto C(c) e fotoperiodo longo (1. CP - Zea

mays mexicana Craga Central Plateaud, LR - 2Z. mays
mexicana Craca Chalco Los Reyes), DpP - 2.
diploperennits, LX- 2. luxuritans, PH - Z. nays

parviglumis huehuetenanguensis @ ZM - Z. mays mays.
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4.1.3. ANALISE CANSNICA E FENETICA.

Dois conjuntos de dados foram estudados separadamente. Um
para o estudo da fenologia reprodutiva apenas, envol vendo
caracteristicas reprodutivas das plantas, em amostra de uma centena de
individuos de cada populac3o, em média. Outro conjuntc de dados foi
tomado em amostras de vinte plantas de cada populacdo, envolvendo além
das caracteristicas reprodutivas, outros 14 atributos dos individuocs.
Os dois conjuntos de dados foram usados para analise candnica e
anilise fendtica do germoplasma estudado.

Quanto a fenclogia reprodutiwva, foram observades o inicio e
o fim da antese nas paniculas terminais, o inicio e o fim da antese
nas paniculas dos ramos laterais e o inicio e o fim da saida de
estigmas, observados nas amostras de cerca de 110 plantas retiradas ao
acaso de cada populaclo. Esse conjunto de observacdes, bem como o de
todas as caracteristicas, permitiu a avaliac8oc do grau de similaridade
entre as populacdes de teocsintes e milho, cultivadas sob dias curtos e
dias longos. Os dois tipos de anilise foram aplicados as duas
amostragens eom separado, tendo-se obtido padrdes semelhantes de
discriminac3o, indicando que a amostra de apenas 20 plantas, com 20
caracteristicas, foi suficiente para caracterizar cada populacdo.
Desse modo passaremos a mostrar e discutir apenas os dados
dessas amostras.

No plantio de dias curtos, a andlise candnica indicou que a

variavel CAN1 épresentou maior significincia como um fator
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discriminante na proporc8c de 0,807. O infcic @ o fim da &ntese nas
paniculas terminais e o infcio @ o fim da antese nas paniculas dos
ramos laterais foram as caracteristicas que tiveram os maiores
coeficientes candnicos, 0,918, 0,928, 0,920 e 0,938 respectivamente,
consistindo nos principais fatores responsiveis pela discriminac3oc das
seis popul acdes.

A Figura 2 mostra que a variivel CANl1 separa o germopl asma
em dois grupos principais, o milho (m> com valores negativos, e os
teosintes Cc, r, d, 1 @ p) com valores positivos. Analisando-se o eixo
da varidvel CAN2, constata-se a existéncia de um agrupamento
sequencial dos teosintes, com o sceguinte padrdo: wum primeiro grupo
formado pelos teésintes anuals da subespécie Z. mays mexicana,
representado por Central Plateau (e °o Chalco Los Reyes (rd>, um
segundo composto pelos representantes da Secl3oc Luxuriantes, a espécie
perene, Z. diploperennis (d) e a espécie anual, Z. luxurians (1>. Por
fim, aparece isoladamente © Z. mays parviglumis huehue tenanguensts
Cpd.

As distincias de Mahalanobis (Tabela 100 estimadas para o
germoplasma cultivado em dias curtos, serviram & andlise fenética do
mesmo, possibilitande a construc8oc do fenograma da Figura 3. Nota-se
que os teocsintes anuais mexicanos, Central Plateau e Chalco Los Reyes,
e as espécies Z. diploperennis e Z. lwecurtans agruparam-se dois a
dois, em "clusters" distintos, evidenciande a forte similaridade
existente dentro dos mesmos. A variedade hushuetenanguensis se ligou

num nivel intermediidrioc ac milho e demais teosintes. Finalmente ji bem
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mais distante, ocorre a associac3c entre © milho e seus parentes

sel vagens, confirmando o que foi demonstradeo na anilise candnica.
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Figura 2. Gré&fico representativo da discriminaclic feita pela Andlise
Canénica para seis varidveis de padr8o de florescimento e quatorze
caracteristicas complementares medidas nas amostras pequenas, 20

plantas, das seis populacdes estudadas em dias curtos.
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Tabela 10. Distincias de Mahalanobis estimadas a partir de seis
variiveis de fenoclogia reprodutiva e de quatorze caracteristicas
complementares das amostras de 20 plantas coletadas durante o
plantioc de dias curtos no germoplasma: Z. mays mexicana raga
Central Plateau C(CP), Z. mays mexicana raca Chalco Los Reyes
CLR>, 2. diploperenntis (DPD, Z. lweurtans (LXD, Z. nays
parviglunis huehuetenanguensis (PH) e Z. mays mays (M.

Ger mopl asma CP LR DP LX PH M
CP o
LR 23. 48 o
DP 52.23 45. 89 o)
LX 65. 28 38.28 26. 97 o)
PH 314.20 194.04 185. 668 119.83 (o]

M 1636.00 1747.00 19807.00 1946.00 2480.00 o

76
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Figura 3. Fenograma baseado nas distAncias de Mahalancbis estimadas a
partir de dados da fenologia reprodutiva e das caracteristicas
morfofisioclégicas de populacdes de tecsintes e milho cultivadas sob
fotoperiodo curto. Zea mays mexicana CCP e LR), Z. diploperennis (DPD,
Z. luxurians CLXD, Z. mays parviglumis huehuetenanguensis (PH) e Z.

mays mays (M. Tipo de agrupamento — UPGMA.
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Levando-se em conta © plantioc de dias longos, observa-se que
a variivel CAN1 continuou apresentande maior significdncia como um
fator discriminante na proporcio de 0,948. As seis caracteristicas que
apresentaram coeficientes candnicos significatives, e desse modo
discriminaram bem o germoplasma foram: o infcio e o fim da antese nas
paniculas terminais 0,827 e 0,943, o inicic e o fim da idntese nas
paniculas dos ramos laterais (0,897 e 0,098) e © infcio e o fim da
safda de estigmas nas inflorescéncias pistiladas (0,847 e 0,938).

Do mesme modo que na con§i¢5° de dias curtos, agora em dias
longos, a Figura 4 mostra que houve novamente a separacd3c do
germoplasma em dois grupos bem evidentes. Tomando como referencial o
eixo da varidvel CAN1, observa-se a distribuicio de milho (md com
valores negativos e a dos tecsintes (c, r, d, 1 e pd) com valores
positivos. Nota-se também que houve uma inversdco na sequéncia dos
grupos de teosintes, em relacdo a distribuicdo observada na anilise
candnica dos dados de dias curtos. Como em dias curtos, também em dias
longos ficou isolada a populacdo huehuetenanguensis (pJ) em relacio aos
outros representantes selvagens. A seguir, tem-se a associagioc das
espécies diploperennis (d) e do'luxurians Cl>. E por dltimo surgem os
teosintes anuais mexicanos Central Plateau (cd e Chalco Los Reyes (rd.
Observa-se que nas condi¢des de dias longos, ha uma mel hor
discriminacfc dos grupos de teosintes em comparacic & encontrada em
dias curtos. Isso sugere a importéncia da amostragem de diferentes
condicBes ambientais em estudos fenéticos, devido a exproessio

fenotipica diferencial das populac¢bes estudadas.
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O fencgrama da Figura 5 fol construide a partir das
distancias de Mahalanobis estimadas em regime de dias 1longos (Tabela
11D, nota-se claramente a repeticiio do padr3c obtido em dias curtos.
Esses resultados mostram que apesar do regime de luz produzir mudancas

na arquitetura e nas caracteristicas reprodutivas, principalmente dos

tipos selvagens quandc cultivados em dias longos, ha manutencio das
relacdes fendticas entre os varios teocsintes e milho estudados. Tais
observacbes indicam que as diferencas registradas entre as

caracteristicas das seis populacdes estudadas devem ser atribuidas a
genes, cujas frequéncias foram alteradas de forma especifica nos seis
taxa, em consegquéncia da selecio natural nos teosintes =)
principalmente selecio artificial no milho.

Esses dados mostram a similaridade existente entre os dois
teosintes anuais mexicanos, bem como a pfoximidade entre as popul acdes
de diploperennis e luxurians, colocados coerentemente por Doebley &
Iltis C1880> na Sec3c Luxuriantes, em func3o da morfologia da cGpula e
da espigueta masculina. O milho, taxon cultivado, come era de se
esperar, devido ac forte efeito da domesticacdo, situou-se bem
distante dos demais, em consequéncia das grandes mudancas, tanto no
que diz respeito A sua morfologia, como as demais caracteristicas
alteradas para servir ao homem. Surpreendente foi a posicioc mostrada
pelo hushuetenanguensis, com comportamento bem distinto dos demais , e
que foi colocado por Doebley & Iltis (19800 na Secio Zea, aco lado do
milho @ dos teosintes anuais mexicanos. Os nossos dados, envolvendo

caracteristicas reprodutivas e morfoldgicas n3c dioc suporte para esse
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ponto especifico da classificaclc de Doebley & Iltis (1980. Ao
contrarioc apontam a necessidade da reformulacSo de sua localizacdo
taxonémica que considerou apenas atributos de espiguetas das
inflofescéncias masculinas e forma da cdpula. Essa preocupacioc &
compativel com uma recente proposta feita por Doebley <16880bd, ou
seja, que huehuetenanguensis deve ser elevado de variedade para a
categoria de subespécie, em raz3c do seu comportamento dnico, pois
segundo aquele pesquisador esse taxon mostra padrdes iscenzimiticos,
morfoldgicos e de genomas nuclear e citoplasmitico, totalmente
di versos daqueles apresentados pelos demais teosintes.

Os resultados obtidos indicam que as caracteristicas de
fenologia reprodutiva, face a resposta das plantas ao fotoperiodo e
certamente 4 altitude, usadas no presente trabalho, s3oc fatores
relevantes na discriminacio dos representantes do género Zea. Essas
caracteristicas permitiram ainda que se detectasse a posicidoc Gnica da
variedade hvshuetenanguensis (Mastenbroek et al., 1981; Doebley et
al., 19842, sugerindo a necessidade de uma revis3co na classificacdo
taxondmica desse taxon, em comparagdc aos outros componentes do genéro
Zea, pois Z. mays parviglumis huehuetenanguensis parece n3o se situar
bem em nenhuma das duas Secdes ora aceitas, Zea e Luxuriantes, e que
talvez mereca, pelc menos como hipdtese, ser considerade até com o

"status®” de espécie.
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Figura 4. Grifico representativo da discriminacdo feita pela Anilise
Candnica para seis varidveis de padr3oc de florescimento e quatorze
caracteristicas complementares medidas nas amostras pequenas, 20

plantas, das seis populacdes estudadas em dias longos.
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Tabela 11. DistAncias de Mahzlanobis estimadas a partir de seis
variiveis de fenclogia reprodutiva e de quatorze caracteristicas
complementares das amostras de 20 plantas coletadas durante o
plantio de dias longos no germoplasma: 2. mays mexicana raca
Central Plateau CCP>, Z. mays mexicana rac¢a Chalco Los Reyes
CLR, 2. diploperennis (DP>, Z. twcurians C(LXD, Z. nays
parviglumis huehuetenanguensis (PH) e 2Z. mays mays (M.

Germopl asma CP LR DP - LX PH M
cP o
LR 5.31 o
DP 101.86 o6. 25 o
LX 144.24 142.81 26.185 o
PH B543.45 ©B18.62 248.88 188.00 o

M 2105.00 2128.00 2818.00 3026.00 4260.00 o
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Figura 5. Fenograma baseado nas distdncias de Mahalanobis estimadas a
partir de dados da fenoclogia reprodutiva e das caracteristicas
morfofisiocldgicas de populacdes de teosintés e milho cultivadas sob
fotoperficdo longo. Zea mays mexicana C(CP e LRY, Z. diploperennis CbpP>,
Z. lwcurians CLXD, 2. mays parviglumis huehuetenanguensis (PHD e Z.

mays mays (M. Tipo de agrupamento - UPGMA.
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4.2. ESTIMATIVA DE TAXA DE CRUZAMENTO.

A estimativa da taxa de cruzamento em popula¢des naturais ou
selecionadas, fazendo uso de marcadores iscenzimiAticos depende da
ocorréncia de sistemas polimérficos para os peptideocs em questl3o. Dos
sistemas de iscenzimas testados no presente trabalho, verificou-se que
somente dois, ADH-1 e GOT-1, se mostraram heteromdrficos. ADH-1 para
Z. mays parviglumis huehuelenanguensis e GOT-1 para Z. mays mexicana
Cracas Central Plateau e Chalco Los Reyesd, 2Z. mays mays C(milho
mazdide) o Z. diploperennis.

Como j& existem informacdes consistentes na literatura sobre
os padrdes de bandas desses sistemas, tanto em milho como em tecsintes
CStuber et al., 1988; Doebley et al., 19é4). nico houve necessidade da
realizac%c de cruzamentos especificos para observar a segregacio dos
mesmos.

A espécie 2. luxurtians ndo apresentou variabilidade para
nenhum dos sete sistemas de iscenzimas testados, © que impossibilitou
a estimativa da sua taxa de cruzamento airavés da técnica de
eletroforese.

Na Tabela 12 s3c apresentadas as estimativas da taxa de
cruzamento de teosintes e milho, cultivados sob fotoperiocdos curto e
longo. Para os teosintes da subespécie mexicana, ndc se verificou
alterac8o na taxa de cruzamento (AD) nas amostras submetidas aos dois
regimes de luz, ficando com A = 1,00. Esses dados indicam que

cruzamentos ac acaso ocorrem em alta frequédncia nesses tecosintes. Para



o milho, as taxas de cruzamentc foram consideradas como 1,00 nas duas
situac®es. Esses resultados est3oc préximos aocs valores de A obtidos
por Kahler et al. (1984), que fizeram uso dessa técnica para
investigar a estratégia reprodutiva de populacdes experimentais de
milho, relatando uma taxa de cruzamento em torno de ©90% para oito
sistemas enzim&ticos, com valores oscilando de 81 a 100%, conforme o
peptidec considerado.

A taxa de cruzamento em diploperennis teve valores de A =
1,00 tanto para os dias curtos como para os longos, mostrando gque esse
representante da Sec3c Luxuriantes ndo diferiu daqueles pertencentes a
Sec3oc Zea nas duas condic®es em que foram feitas as observacdes. J&
hushuetenanguensis, em dias curtos, mostrou um valor de A = 0,82, o
que sugere ter havido n3o sé cruzamentos ac acaso como também
autofecundacdes, portanto, com um compor£amento distinto daquele onm
dias longos, com A = 1,00. Como se tratou de um valor de taxa de
cruzamento bastante distinto dos outros nove analisados, uma nova
amostra deveri ser analisada, numa préxima oportunidade, para que se
possa tentar explicar a natureza do desvioc observado.

Os valores obtidos para taxa de cruzamento em dias curtos e
dias longos, de modo geral, n3o forneceram subsidios para evidenciar
que o fotoperiodo afeta a taxa de cruzamento de teosintes e de milho,
sugerindo ser essa uma caracteristica fortemente conservada. Desse
modo nSc se tem também nenhuma evidéncia para suspeitar que a
domesticac%c tenha alterado a taxa de cruzamento no tipo cultivado,
apesar das grandes mudancas fenotipicas impostas ao taxon pela selecido

artificial.



Tabela 12.

teosintes (CP,

LR,

Frequéncias

genoti{picas,

teste

PH e DP) @ uma de milho (M,

de

equilibrio de

Hardy-Weinberg e taxa de cruzamento (A3 de quatro populacdes de
através de

cul tivadas

estimadas

anilises iscenzimiticas nos sistemas GOT-1C1) e ADH-1(2),

entre parénteses

sob fotoperfiodos curto (cd e longo (l). Os valores

indicam as fregquéncias genotipicas esperadas em condi ¢cdes de
equilibrio de Hardy-Weinberg.
Pop Amostra Gendtipos A xfaL Nivel de
1A 12 22 Significincia
CP1 c 146 38 67 40 1.00 0.98 0.850 > p > 0.28
€38 73 (3P NS
1 70 14 38 17 1.00 0.92Ns 0.50 > p > 0.28
16 38D 19D
LR1 c 142 41 .82 19 1.00 4.821% 0.08 > p > 0.028
48 (69D 25
1 87 33 42 ie2 1.00 0.05Ns 0.80 > p > 0.75
34 41> 2>
PHa c 129 23 45 61 0.62 7.20% 0.01 > p > 0.005
16 (89D (84D
1 86 4 38 44 1.00 1'23N3 0.80 > p > 0.25
(8 (340 (46D )
DP1 c 182 136 i8 - 1.00 0.07"8‘0.00 > p> 0.78
€137 18 -
1 100 o1 7 2 1.00 1.13N‘ 0.50 > p > 0.28
(89 10D Cid
M& c 183 14 61 78 1.00 0.15Ns 0.7 > p > 0.80
13 (63D C77d
l 135 o] 58 74 1.00 1.12 s 0.0 > p> 0.285
c8 80>  C7T7 N

% valor de xa significativo ac nivel de B% de significincia.

Ns valor de Xa nic significativo.



4.3. DORMENCIA EM TEOSINTES.

Embora Wilkes C1967) tenha observado a pronta germinac3c de
sementes de teosintes recém colhidas, portanto, sem dorméncia,
observou-se no presente trabalho, como também mostrou Galinat (1883,
que os tecsintes possuem um efeito de dorménecia logo apés a colheita
dos frutos das plantas. Esse fato despertou nosso interesse em
investigar um pouco mais o assunto, pelas suas implicac®es no processo
de dispers8c do tipo selvagem, e consequentemente na domesticac8oc do
tipo cultivade, bem como para ganhar conhecimento, visando induzir a
ripida germinac3oc das suas sementes para as andlises de eletrofcrese,
logo apds a colheita.

Os resultados dos experimentos de germinacl3c realizados_em
Outubro de 1990, dois meses apds a colheita. e Abril de 1981, oito
meses apds a colheita foram submetidos a uma aniAlise de variancia,
cujos valores de F est3c na Tabela 13. Os resultados dessa anilise
indicam que existem diferencas significativas na germinacdo das cinco
populac®es de teosinte. O efeito da retirada da cdpula, ou seja, do
invélucro que reveste os frutos fol altamente significativo nesse
experimento. Essas diferencas devem ser atribufdas provavelmente a
fatores quimicos ou fisicos, uma vez que em nosso laboratéric tem-se
verificado que a textura da cdpula nfo parece ser alterada com o tempo
de armazenamento em cimara com umidade de 40 a 50X e temperatura ao
redor de 20°C. Nesses experimentos de germinacfo ficou evidenciado que
a retirada da ctlpula promove a imediata germinacdo, e desse modo

acredita-se estar nela ¢ agente inibidor da germinac3oc, possivelmente



uma substincia quimica que causa a dorméncia como uma adaptaclo
natural dos tipos selvagens, como tem sugerido Harlan et al. 1973. A
interac8c tecsinte x cipula ndoc foil significativa, indicando que os
varios teosintes apresentam o mesmo efeito de dorméncia. A ocorréncia
de interac8oc tecsinte x época significativa indica que os téosintos
n3c se comportam relativamente de uma mesma maneira quanto a
germinac8c nas duas épocas estudadas. A interaclio clGpula x época ndo
significativa indica que o efeito de dorméncia se expressou igualmente
nas duas épocas, dois e oito meses apés'a colheita.

O efeito de época, significativo, indica que houve uma
reducdoc na média de germinacdo oito meses apds a colheita. Tais
diferencas pocdem ser vistas na Tabela 14. Observa-se que © efeitc de
dorménecia, avaliado em func8oc da retirada da cGpula, & significativo,
mesmo oito meses apés a colheita dos frutos dos teosintes.

Fica evidenciado, que ao contréric das cobservacdes de Wilkes
C(1867>, ha dorméncia nos taxa selvagens, possivelmente como uma
estratégia para impedir a pronta germinac8oc dos mesmos, s o fazendo
em condicdes ambientais mais favoriveis. Essa estratégia, como sugere
Galinat (19883, dA& oportunidade para que as plantas germi nem,
distantes umas das outras, permitindo uma melhor disseminac3o, ou para
evitar a formac8o de populacdes com alta densidade de plintulas, que
provoca sombreamentoc excessivo, impedindo que as plantas diferenciem
seus colmos e ramos laterais, consequentemente limitando seu
desenvolvimento . A dorméncia no milho teria sido eliminada com a
retirada natural das cdpulas dos frutos através de mutacZo es/ocu

através da selecfo artificial no processo da domesticac3o.



Tabela 13. Valores de F estimados em andlise de variancia de
experimento de germinac3c, envolvendo os tecosintes Zea mays
mexicana (Central Plateau e Chalco Los Reyes)y, 2. diploperennis,
2. luxurtans e 2. nmays parviglumis huehuetenanguensis em duas

épocas: dois meses e olto meses apds a colheita.

Fonte de variacdo GL - F P>F
tecsinte 4 4.04 0.80
cdpul a ' 1 348.75 0. 01
época | 1 44.295 0.01
teosinte ¥ clGpula 4 1.08 - 37.49
tecsinte % época 4 3. 04 .14
cipula % época 1 1.60 21.10

tecsinte % clipula »* época 4 1.87 12.83
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Tabela 14. Mé&dias das porcentagens da germinac8c dos cinco teosintes,
dois meses e oito meses apds a colheita, em tratamentos com e sem
cGpula. 2. mays mexicana (CP e LR, Z. diploperennis (DPD>, 2.

lweuriane CLXD e 2. mays parviglumis huehuetenanguensis.

Dois Meses Oito Meses

com sem com sem

cdpul a clGpula _cGpula clGpul a
CP 46.0 + 4.21 21.0 &t 4.83 i5.8 + 2.18 49.8 + 3.11
LR 44.7 * ©.36 80.5 + B.23 20.2 £ 4.48 865.8 t 4.66
DP 31.8 + 9.56 70.85 * B.24 12.0 x 8.02 83.0 + 1.47
LX 43.0 £ 1.68 87.2 + 3.71 27.2 t 4.80 77.7 + 3.82
PH 43.0 ¢+ 5.851 g2.8 + 1.89 31.8 + 14.02 85.89 + 2.84

Médias 41.86 86.2 21.3 72. 4
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4.4.0 PAPEL DA RESPOSTA DE Zea A MUDANCAS NO AMBIENTE E A DOMESTICACAO

DO MILHO.

O milho é um taxon cultivado do equado} até quase B0 graus
de latitude, @ do nivel do mar até 3500 m de altitude. Isso &
conseguido com o cultivo de germoplasma adaptado, obtido provavelmente
em consequdncia da grande variabilidade genética presente nos
teosintes. Os teosintes, no México e Guatemala, vegetam naturalmente
em altitudes médias a altas , e como as evidéncias acumuladas o
credenciam comc o proviavel ancestral do milho, em domesticac8o
recente, & do nossoc entendimente que s3c seus genes para resposta a
altitude que hoje se expressam na espécie domesticada. Como o teosinte
se distribui numa faixa relativamente estreita de latitude cobrindo
apenas Areas do México e Guatemala (Wilkes, 1967), tem-se que aceitar
que s8c também seus genes que conferem adaptacio & ampla faixa de
latitude em que © milho & cultivadoe. Essa variabilidade pode ser
devida aos genes para a resposta ao fotoperfiodo, e principalmente aos
genes para resposta a temperaturas das varias altitudes em que o
tecsinte vegeta. Tais genes foram manipulados pelos indigenas do
México, América Central e América do Sul, sendo concentrados de
maneira distinta em trés a quatro dezenas de racas de milho, que si3c a
base do germoplasma do cereal.

A introducfc de representantes do genéro Zea em regides de
diferentes altitudes e latitudes para fins de melhoramento, também tem

demonstrado que as respostas a altitude @ a latitude sio



correspendentes, induzindo de forma semelhante o© florescimento das
plantas. Como mostrou Wellhausen et al. (1052, 105S8) e Goldsworthy et
al. €1974b), plantas adaptadas a regides de alta altitude, no México e
Guatemala, quando levadas para regides de baixa altitude, respondem da
mesma maneira que plantas adaptadas s altas latitudes (dias longosd,
quando sfo levadas para regides mais préximas do equador (Francis,
1970, citado por Rood & Majbr. 1080; Spencer, 1878), nessa trajetéria
tornam-se precoces. Numa trajetéria inversa, isto é, quando plantas
adaptadas a regides tropicais de baixa altitude s3o levadas para alta
altitude, na mesma regifio, ou para locais de latitudes maiocres,
tornam—-se tardias.

O milho e principalmente seus ancestrais, os teosintes, tém
seu florescimento afetado pelo fotoperiode (Wilkes, 1967; Fridman,
1987). Os representantes do génerc Zea também s3oc sensiveis &
temperatura CIltis, 1986). E o florescimento do milho também é afetado
pela temperatura, como foi demonstrado por Wellhausen et al. (i952,
1058), Goldsworthy & Colegrove (1874ad, Goldsworthy et al. (1974bd,
Bonaparte (1975), Stevenson & Goodman (19723 e Allison & Daynard
C1979). Como © milho foi domesticado recentemente (Wilkes, 1679, em
citac%c de Iltis, 1988), e sabendo-se que frequéncias génicas
distintas diferenciam os tipos selvagens do domesticado (Galinat,
1988), tem-se inevitavelmente que concluir que os locos para resposta
4 temperatura, condicionando o florescimento no milho s3c os mesmos
que estfo presentes no teosinte. Se diferencas ocorrem entre os dois
taxa, estas devem ser atribufdas a alteracdes da frequéncia génica, em

consequéncia das selec¢des natural e artificial.



A diferenciacZo do tecido meristemitico da camada apical,
tanto do colme principal como dos ramos laterais, quando presentes, em
tecido reprodutivo & dada pelo numero de horas de escuro es/ou por
unidades térmicas acumuladas. E tanto assim que as Gltimas sdo
sugeridas para estimar a época do florescimento do milho por varios
pesquisadores, come Wang (19603, Nuttonson (1953) e Holmes & Robertson
C1959) (citados por Shaw, 1988). Plantas de regides temperadas quando
levadas em dire¢3oc ac equador, tém o perfiodo noturno aumentado, e num
espaco curto de tempo, acumulam o© nimero de horas que aciona o
processo de diferenciac3o dos orgfos reprodutives. Consequentemente,
as plantas adaptadas a mais altas latitudes vdo ficando cada vez mais
precoces quando s3o levadas para regides mais préximas do equador.
Isso & facilmente deduzido dos trabalhos de Francis (18700, citado por
Rood & Major €1980) e Spencer (1975). E também a experiéncia de todo
melhorista que introduz germoplasma de milho temperadoc em regides
subtropicais ou tropicais. As plantas ficam precoces e interrompem
muito cedo o crescimente vegetativo, pela diferenciacdco dos tecidos
meristemiticos em Lecidos florais. Consequentemente ficam com baixa
estatura pela reducgc8c do nimero de nés, reduzem o nﬁmer§ de folhas,
Area foliar e em consequéncia baixam seu peso seco final. Do mesmo
modo, em situacfo oposta, plantas da regifio tropical, gquande levadas
para alta latitude, passam a acumular horas de escuro muito lentamente
e atrasam seu florescimento. Com isso crescem demasiadamente e
frequentemente nem chegam a florescer em consequéncia da menor estaclo
de cultivo das regi®es temperadas. E essa a “experiéncia de

pesquisadores da regifio temperada ac introduzir germoplasma tropical



o4

para transferéncia de genes em estoques especificos.

Por cutro lado, dentro de uma mesma faixa de latitude,
digamos de 10%a 18°, na regifio tropical, apesar do fotoperficdo pouco
afetar o florescimento das plantas, nessa amplitude pocde ocorrer
germoplasma com ciclos precoces, médios e tardics, em varios graus,
perfeitamente adaptados a essa latitude como mostrou Wellhausen et al.
1982, 1958) estudando racas de milho do México e Guatemala. Fol
demonstrado por esses autores gque a temperatura é um fator critico
para determinar o florescimento, a arquitetura e a biomassa final dos
individuos. Em regides de maior altitude, as plantas seriam mais
altas, em consequéncia de temperaturas mais baixas, que retardariam o
florescimento. Por outro lado, em altitudes mais baixas, as plantas se
tornariam menores e mais precoces, em funclo de temperaturas mais
altas. Em outros trabalhos foi mostrado também que a temperatura é
critica para induzir a diferenciac8oc dos orglos reprodutivos, como foi
sugerido por Wallace & Bressman (19373 e Rench (19733, citados por
Shaw €1988), como também por Goldsworthy et al., 1874b; Bonaparte,
1975; Allison & Daynard, 1979). Os tipos mais precoces diferenciam os
tecidos reprodutivos mais cedo, porque s8oc certamente menocs exigentes
ao nmero de horas acumuladas de temperaturas que promovem o
crescimento do milho. A temperatura minima que permite o crescimento
do milho é geralmente tida como 10°¢ (Shaw, 1988), e por isso entra
pas férmulas de unidades térmicas, chamadas graus dias, usadas pelas
indiGstrias de sementes e agricultores em geral, nas zonas temperadas,
para se estimar as datas de florescimento das cultivares de milho

CBrown, 1969; Cross & Zuber, 1872 e Rench, 1973; Eckert & Hicks, 188S,
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citados por Shaw, 1088).

Os tipos de ciclo médio @ os extremos, tardiocs, ao contrario
dos precoces, necessitam de um ndmero maior de h§ras de temperatura
igual ou maior a 10°¢ para a inducfco do processo de florescimento.
Isso significa também que uma cultigen, submetida a temperaturas mais
baixas, que ocasionalmente podem ocorrer, terd seu florescimento
retardado, e consequentemente seu cicloc aumentado. Tipos adaptados a
altas altitudes, quando levados a regides mais baixas, tornam-se mais
precoces pelc acimulo répido de unidades térmicas. Dessa discussio,
nota-se que é possivel estudar o efeito da reducdo da altitude no
desenvol vimento das plantas de Zea, através do efeito correspondente
da reduc3oc do comprimento do dia. Numa regifo de 6800 m de altitude e
aproximadamente 23° de latitude, como .é © caso da UNICAMP, com
temperaturas médias acima de 10°C ao longo do ciclo vegetativo (Tabela
2, tanto em cultivos de dias longos, Outubro a Julho, como em dias
curtos, Fevereiro a Julho, tem-se condic¢des apropriadas para simular o
efeito de alta e baixa altitudes no florescimento de Zea,
respectivamente. Foli exatamente essa a estratégia usada para
interpretar o efeito da migrac3o do tecsinte de regides montanhosas do
México para regides de menor altitude no seu florescimento e
arquitetura, e finalmente a consequéncia disso no processo de
domesticacdo do milho.

O estudo comparativoe dos tecsintes das Sec¢des Zea e
Luxuriantes, nas duas condic¢c®es de fotoperfodo, mostrou no presente
trabalho que as plantas migrando de dias longoes para dias curtos

passam a apresentar as seguintes caracteristicas:



1~ Tornam-se mais precoces, com menor numerc de nés, menor
srea foliar e consequentemente menor altura, caracteristicas essas que
também ocorrem nas racas de milho adaptadas a regides de menor
altitude, como foi mostrado nos trabalhos de Wellhausen et al. (1852,
1088).

2- As plantas passam a concentrar seus frutos em espigas
inseridas no colmo principal, devido & redu¢io do nimero de perfilhos,
© que também ocorre em racas de milho adaptadas a regides de baixa
aliitude CWellhausen et al, 1952), provavelmente em funcic do aumento
de temperatura, como demonstrou Stevenson & Goodman c1972d>.

3- Na riquis das inflorescéncias masculinas hd aumento do
comprimento das espiguetas, o que certamente implica em melhor
eficiéncia na produc8o de grios de pélen.

4- HA& reduc3oc do periodo do fl§resc1mento. © que implica em
maior concentracfc de pdlen e menor amplitude de maturacio.

S- HA expressfoc de domini3ncia apical nos teosintes.

8- H4 um aumento significativo da relacdoc peso de grios/peso
de massa vegetatiwva.

As modificacéeé observadas na express3c fenotipica dos
teosintes, quandc passam de dias longos para dias curtos, ou quando
vegetam em altitudes mais baixas, revelam que os tipos selvagens tém
norma de reacZc mais ampla daquela do tipo domesticado. Outro ponto
significativo é que essas alteracdes apareceram em dias curtos,
coincidindo com vArias das caracteristicas que s83c citadas como
resultantes do processo de domesticac8c de plantas por Harlan et al.,

C1973), Zeven & de Wet, (1982) e Ashri (1989. Portanto, a
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plasticidade fenotipica dos teosintes deve ter contribuido e muito
para estimular a sua domesticacSo, uma vez que em altitudes mais
baixas ou de fotoperiodo mais curto, passaram a apresentar
caracteristicas que se expressam nos tipos domesticados. Essas
evidéncias mostram comc a plasticidade fenctipica pode atrair a
atencio do homem para engatilhar © processo de domesticacio,
estimulando—-o a fazer sucessivas colheitas e plantios, induzindo a
selecio automitica na fase inicial do processo, o que pelo menos nesse
género, parece esclarecer a razfo porque o tecsinte deve ter chamado a
atencio do homem.

As variac®es fenotipicas causadas pelo meio podem ser de
cariter adaptativo, como foi sugerido por Stebbins (169742, para servir
de ajuste do organismc ao ambiente em que est& presente. Parece-nos
ent3c, que a migracfc das sementes das regides montanhosas para
regides mais baixas ou vales, levou A uma expressdo diferenciada do
fendtipo das plantas de teosinte, que possivelmente em associaclo com
algumas mutac3es passaram a ser interessantes ao homem, iniciando
assim o processco de domesticacfo. Uma das caracteristicas mais
importantes dessa plasticidade fenotipica para estimular a
domesticacfc seria a precocidade dos teosintes manifestada em regides
mais baixas, pois € através do florescimento que ocorrem as grandes
mudancas no fendtipo. Isso & coerente com o ciclo médio do taxon Z.
mays parviglumis parviglumis, adaptado a altitudes médias, e que vem
sendo sugerido por Doebley (1983, 18840, Doebley et al. (1984, 1987) e
Kato €1984), citado por Iltis C1988) comc o© provivel progenitor do

milho, com base em dados de iscenzimas e citogenéticos. Dados recentes



" obtidos com o emprego de técnicas de biclogia molecular dioc suporte a
essa hipétese (Doebley, 1890bD.

Bem aco contririo do que se acreditava anteriormente, sabe-se
hoje que os mecanismos de heranca de caracteristicas bastante
contrastantes entre milho e tecsinte cbedecem a um padr3c de heranca
simples ou de poucos genes envolvidos na diferenciagldc entre o
selvagem @ © domesticado CHarlan et al., 10973; Galinat, 1088,
Progénies de cruzamentos entre milho e a espécie Z.  luxurians (Silva &
Fridman, 1984), retrocruzadas com o parental selvagem forneceram
também evidéncias que um pequenc nimero de genes separa o milho do seu
ancestral selvagem. O retrocruzamento produziu descend@&ncia semelhante
ao Z. lwcurians, com espigas de uma fileira de gri3ocs revestidos por
ctpulas. De maneira semelhante, aoc se proceder o retrocruzamento para
o parental domesticado, foram obtidos individuos com éspigas tipicas
de milho. Desse modo apenas um ou dois locos poderiam explicar as
diferencas entre as inflorescéncias femininas do milho e dos
teocsintes. Esses resultados sugerem que mutacdes simples poderiam ter
ocorrido, expondo parcialmente os frutos e soldande as glumas
retrafdas em suas bases, formando uma raquis niAo-fragmentivel.
Mutacdes como essas passariam a ser notadas mais facilmente em plantas
de teosinte adaptadas a regides montanhosas que migraram para mais
baixas altitudes, e que por isso passaram a apresentar fendtipo com
caracteristicas que despertaram o interesse do homem. Como
consequéncia iniciar-se-iam as pressdes de selecio automitica
inconsciente, que apbés geracdes sucessivas de colheitas e plantiocs,

fariam surgir as sindromes adaptativas caracteristicas dos tipos



domesticados.

Dessa forma, a nossa hipétese em milho, parece restringir um
pouco o principio sugerideo por Harlan et al. (1973 e Zeven & de Vet
€1982), segundo o qual as sindromes adaptativas no cultigen teriam
surgido em consequéncia do processo de domesticaclo. A andlise dos
atributos morfolégicos e da fenoclogia reprodutiva dos teosintes,
discutidos no presente trabalho, sugerem que as alteracdes fenotipicas
do tipo selvagem provocadas pela sua dispers3o para mencres altitudes,
podem muito bem ser causas e n3o consequéncias do processo de
domesticacio.

As mutacdes que impedem a fragmentac8o da espiga do tecsinte
passariam a impedir a sua dispersdc natural, tornande o tipo
modificado dependente do homem para sua disseminac3o. A perda do
revestimento dos frutos, por sua vez,i teria induzido a perda de
dorméncia, uma vez que © revestimento natural dos frutes inibe a
pronta germinac3c das sementes, como foi demonstrado no presente
trabalho, e comoc & sugerido de maneira genérica por Harlan et al.
C1973).

A anilise das caracter{sticas reprodutivas indicou que o
tipo domesticado_além de ser mais precoce, também apresenta maior
compactacfo do florescimento e melhor coincidéncia na maturac3o das
inflorescéncias masculinas e femininas. Essas alteracﬁes teriam
surgido em consequéncia de pressdes a que as plantas foram submetidas
desde a agricultura primitiva, quando se passou a cultivid-las em alta
densidade de plantio. No infcico da domesticagldo, as plantas mais

precoces, do tipo mazéide, teriam wum crescimento mais ripido em
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comparacf8oc com as mais tardias, do. tipo teozéide, resultande no
sombreamento das tltimas e consequentemente atrasando o florescimento
das plantas dominadas. Surgiria, em consequéncia, o isol amento
reprodutivo, que favoreceria o aumento da frequéncia de genes para
maior precocidade.

A dispers3o das sementes da graminea recém—domesticada feita
pelos indigenas para regides de maior altitude da 4rea subtropical
e/ou para &ireas de maiores latitude permitiu uma posterior selecdo
natural e artificial para ciclos vegetativos compativeis com o 1local
habitado peloc homem. A migrac3o para maiores altitudes e latitudes
tornaria as plantas mais tardias, levando o homem a selecionar as mais
precoces capazes de produzir gr3os nas novas condicdes de altitude e
latitude. Com isso, exercendo uma forte pressic de seleclo para
precocidade. |

Como resultante dessas modificacdes no cicle das plantas,
objetivando uma maior produtividade em alta densidade de plantioc,
surgiu a dominancia apical para garantir uma ripida e segura producdo
de gr3ocs, através do desenvolvimento preferencial da espiga mais
préxima da panfcula. Paralelamente as modificacdes surgidas na espiga,
ocorreram também transformagcdes na inflorescéncia masculina para
garantir uma melhor granacfo das espigas. Em consequéncia da selecd3o
artificial, houve alongamento da ré&quis da panicula e aumento do
indice de condensac3o das espiguetas masculinas, para assegurar uma
alta produgcoc de gr3cs de pdlen num perfodo mais curto de

florescimento.
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4.5.TEORIAS DE GALINAT E ILTIS E O SIGNIFICADO DA PRESENTE

CONTRIBUICAO NA ELUCIDACAO DA EVOLUCARO DO MILHO.

As al teracdes fenotipicas registradas em varias
caracteristicas relacionadas morfofisioclogicamente com o processo
reprodutivo, expressas em func3o da dispers3c do teosinte de altas
para mais baixas altitudes, mostram que o teosinte tem norma de reacioc
bem mais ampla do que a do milho. Essa maior plasticidade fenotipica
do tipo selvagem em relacfo ac domesticado, traduzida em mudancas que
poderiam tornar o teosinte passivel de ser domesticado, é ao nosso
ver, uma caracter{stica fundamental no processo de sua domesticagdo.
Esse aspecto, ignorado por Galinat (1971, 1878, 1983 e por Iltis
(1988), curiocsamente, di evidéncias impoftantes para apoiar aspectos
considerados, tanto em uma como em outra tecria.

Galinat €1988) por exemplo diz gque na primeira fase da
domesticac%o, houve selec3c inconsciente em tecsinte que acabou
concorrendo para a formac3ico de agregados de espigas, cuja funcdo
principal foi a de reter os frutos desarticulados. Esse ponto, tanto
aqui como em outras espécies, é sempre nebulosc porque implica que o
homem decidiu domesticar uma espécie selvagem, praticamente sem nenhum
atrativo especial. O teosinte, em nenhuma ocasifo tem permitidoc aos
pesquisadores, geneticistas, botdnicos, arquedlogos, antropélogos ou
historiadores, qualquer sugestio de ter sido planta de interesse do
homem, mesmo hoje, com o incentivo a procura de forrageiras para a

alimentac%oc de animais. A distribuic8c das espigas pequenas e
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fragmentiveis, com 4 a 12 grd3ocs, revestidos por uma cdpula
extremamente dura, em nés de ramosilatorais e perfilhos, desde a base
até as proximidades das paniculas terminais, sugere, mesmo acs mais
experientes, uma grande dificuldade para ser explorado economicamente
como produtor de grfos. As mudancas morfolégicas aqui mostradas, de
fotoperfocdo longo para curto, correspondendo & mudanca de alta para
mais baixa altitude, d3c evidéncias que foram por Galinat (1688
incorretamente atribufidas a sindromes adaptativas em decorréncia da
selec8o inconsciente. Pois, as plantas, com a migrac3o natural
montanha abaixoc, com aumento das unidades térmicas, teriam reduzido o
nimero de perfilhos, encurtado os nés tanto do colmo como dos ramos
laterais, acarretando numa diminuic3c do numero de espigas produzidas
por planta, reduzindo o seu tamanho, © seu peso, © seu nimero de
folhas, aumentando o tamanho das espigﬁetas masculinas da panicula
terminal, compriminde também os ciclos vegetative e reprodutivo, e
finalmente elevando a relac3c gr3o/massa da planta. HA evidéncias
também que a dominincia apical comeca a se expressar com essas
mudancas no regime de luz. A express8oc do novo tecsinte em regides
mais baixas, J& com o fendtipo mais parecido com a espécie em processo
de domesticac8oc, por si sé pode ter estimulado inficio da selecdo
artificial. Obviamente "mutacdes chave", como as sugeridas por Galinat
€1988) acelerariam o processo pela visualizac3oc do produto principal,
o gr3c, em frutos deiscentes em hastes nio—fragmentéveis. Esses novos
conhecimentos fornecem novos elementos A teoria de Galinat, mostrando
como o homem passou a tér interesse peloc teocsinte, para iniciar o

processo de domesticac8o, tornando mais factivel a execucfo da seleclo
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automitica.

Por outro lado, na tecria de Iltis é obscura a natureza do
fator que acionou a TSC nos teosintes. O autor sugere que causas cbmo
erupcd®es vulcinicas, ou queda da temperatura por um perfodo de alguns
anos, ou atagques de fungos, como Ustilago =zeae, teriam produzido
alteracdes fisioldégicas, ativando células que causam a reativacdo do
ovirio abortado nas inflorescéncias masculinas. Esses efeitos poderiam
ter estimuladec a TSC. Também n3o fica afastada por 1Iltis (18885 a
ocorréncia de mutac®es causando a feminizac8c das flores masculinas
nas panfculas dos ramos laterais de tecsinte. Essa mudanca de sexo,
associada 4 condensacfo tanto da espiga, como do ramo lateral, teriam
atralido a atenc3c do homem para iniciar a seleclo consciente que
culminaria com a compactacc do pedinculo, e consequentemente das
folhas Cbricteas) e multiplicacio do numero de fileiras. A modificaco
morfoldgica unidirecionaria a translocacdco de nutrientes para a
concentrada fonte de consumo principal, primeira espiga, inibindo como
consequéncia fontes de consumeo secundirias, as espigas infericres.
Iltis, baseia todos os seus argumentos na homologia inconteste dos
ramos ‘laterais do teocsinte e as espigas polisticas do milho.
Consequentemente, o ramo lateral, morfoldgica e fisiologicamente,
passou a ser ¢ principal ponto de atencdo de Iltis. Esse autor diz que
em condic®es naturais, os tecsintes pouco perfilham e que nessas
condi¢®es dariam oportunidade para um menor auto-sombreamento que
estimularia o desenvolvimentoc dos ramos laterais (Iltis, 19886). J& em
condic®es de mais alta latitude, com fotoperfodo mais longo, produz um

grande nimero de perfilhos, como por exemplo no verf2o da Flérida e de
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Massachussets (Wilkes, 186870, que ac;bariam inibindo a formac3c de
ramos laterais nas varias hastes. Dai 1Iltis ter sugerido que o
ambiente do México, com fotoperfodo de regifo subtropical, é propicico
para que os teocsintes mostrem seus ramos laterais que seriam
oportunamente transformados em espigas de milho pela TSC.

A nossa interpretacioc difere um pouco da apresentada por
Iltis C1986), tanto em relac3oc as possiveis causas que teriam levado a
TSC, como as causas que fazem os teosintes perfilharem menos nas
regi&es em que foram observados no México e na Guatemala. Nossas
observacdes indicam que o colmo UGnico em plantas de teosinte, como
ocbservou Iltis na Guatemala, j& pode ser consequéncia do efeito de
unidades térmicas acumuladas mais rapidamente em altitudes mais baixas
de tecsintes adaptados a mais altas altitudes. Iltis <(1986> critica
Galinat em suas idéias scbre a seleclo inconsciente aplicada em
teosinte, dizendo que isso n3c & necessario, uma vez que em populacdes
naturais de teosinte é comum ocorrerem plantas que apresentam colmo
Gnico, sem ramificacdes laterais e com espigas reunidas em fasciculﬁs.
que poderiam, i primeira vista, serem consideradas produtos de selecdo
artificial. A nossa explicacfo para a variacSo no perfilhamento, é que
plantas de teocsintes adaptadas A alta altitude tém gendtipo mais
exigente para unidades térmicas, e assim sendo respondem mais
facilmente aos aumentos de temperatura das regides mais baixas.
Consequentemente ficam mais precoces e revelam as demais
caracteristicas mencionadas. Essas ripidas mudancas fenoti{picas, em
consequéncia da dispers3o dos teosintes para regides mais baixas,

substituiriam em grande parte as modificac®es pretendidas por Iltis na
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TSC, cuja origem tem sido explicada de forma pouco convincente, como
J& vimos. Mutacdes simples ativande o ovario, que é abortado em
espiguetas masculinas das panficulas terminais dos ramos laterais,
também n3o afastadas por lIltis, aoc nosso ver, poderiam muito bem ter
dado a partida para o inficic do processo de domesticacdo.

Outro ponto importante, sugerido por varios autores,
Randolph (1959) e McClintock (1959, citados por Galinat (1988 e
Mangelsdorf (1874, é que a domesticaclo do milho poderia ter ocorrido
em regides geogrificas diferentes, e de forma independente. Além
disso, Iltis (19880 tem sugerido v;les ou sopés de montanhas com solos
mais férteis, ricos em calciric, como locais mais apropriados para a
ocorréncia da domesticac3o. Essas sugestdes s3c compativeis com as
observacdes do presente trabalho, gque indicam que os teosintes
apresentam expressfo fenotipica mais favorivel para a domesticacloc em

regi®es mais baixas, do que aquelas em que s3oc adaptados.
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5. CONCLUSOES.

Os seguintes pontos podem ser considerados:

1. Caracteristicas da reproduclo, principalmente aquelas que
s3o funclc da época de florescimento dos estames e dos pistilos, foram
as que apresentaram o maior poder discriminante para separar os taxa
dentro d. 7za. Sua importincia é realcada quando se constata que elas
s30c as mesmas que promovem o isolamento reprodutivo entre os taxa

sel vagens, bem como entre estes e o tipo domesticado.

2. Esses atributos permitem a separacd3c de 4 grupos
distintos dentro do genéro Zea. Um formado pelo tipo domesticado, Zea
mays mays. Outro, pelos teosintes snuais mexicanocs, Z. mays mexicana.
Um terceiro, pelos teosintes 2. diploperennis e 2. lwcurians, ©
finalmente o Gltimo pelo Z. mays parviglumis huehuetenanguensis, o que

sugere a necessidade de revisdes na classificacdo de Doebley & Iltis

c19800.

3. Embora grandes modificacdes tenham se processado, tanto
morfolégica quanto fisioclogicamente, a taxa de cruzamento permaneceu
inalterada nos varios taxa estudados. Isso mostra que essa
caracteristica, de alto valor adaptativo, foi resistente a mudancas em
Zea, apesar da selecfoc artificial imposta na domesticac3c e & intensa
pressfo de selecio a que tem sido submetido o milhe em programas de

mel horamento.
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4. A norma de reacfio expressa em 14 das 20 caracteristicas
estudadas, no tipo selvagem, foi bem mais ampla do que a‘ do tipo
domesticado. A norma de reacfc expressa nos tecsintes em consequéncia
da sua migrac3o de regides de alta altitude para mais baixa altitude,

teria a nossco ver deflagrado o processo de domesticacdo.

8. A induclc precoce do florescimento através do aumento da
temperatura alterou a arquitetura das plantas dos tecsintes adaptados
a altitudes maiocres, quando estes passaram a crescer em regifes mais
baixas, fazendo com que as plantas passassem a expressar
caracter{sticas morfofisioldgicas tipicas de vegetais que ji& estioc em
processo de domesticacfo. Essas alteracdes teriam estimulado o homem a
praticar selecfo na espécie selvagenm, viéando a sua domesticacdo. Essa
hipdStese & aqui formulada para explicar a ripida domesticac8c do milho

a partir de seu proviavel ancestral selvagem, © teosinte.

6. Esse estudo finalmente mostra como um mecanismo
genético-fisiolégico pode contribuir para esclarecer um ponto que
sempre foi nebuloso na domesticac3o de plantas, ou seja, o que levaria
© homem a se interessar por uma espécie selvagem para domestica-la,
imponde A mesma o© que tem sido chamado de seleclo automitica
inconsciente. Os conhecimentos apresentados, pelo mencs nesse exemplo,
mostram como certas alteracdes fenotipicas no tipo selvagem, em
consequéncia de sua ampla norma de reacfo podem estimular o homem a

impor selecfo inconsciente iniciando o processo de domesticacido.
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6. RESUMO.

Representantes selvagens, tecsintes, e o tipo domesticado,
milho, do géneroc Zea, foram cultivados sob dias curtos e longos na
Area Experimental da UNICAMP (SP> a 22° o B4' 1latitude sul, nos
per{odos de Fevereirc a Julho de 1988 e de Outubro de 1889 a Julho de
1990, na expectativa de produzir efeitos semelhantes aocs provocados
pela migrac3c desses representantes de mais alta para mais baixa
altitude.

Os teosintes estudados foram Zea mays mexicana (racas
Central Plateau e Chalco Los Reyes), Z. nays parviglumis
huehuetenanguensis, pertencentes i Secﬁo.ZQa, e 2. diploperennis e Z.
luwcurians, que compd®em a Sec3c Luxuriantes. O milho, Z. mays mays, foi
representado pela populacSo mazéide I-8, sintetizada em NOSSO
laboratério.

Dentre as 20 varidveis analisadas, as caracteristicas
reprodutivas foram as mais importantes na discriminagoc dos taxa
estudados, distribuindo-os em 4 grupos distintos. Um formado pelo
milho, Zea mays mays. Outro pelos teocsintes anuais mexicanos, Z. mays
mexicana. Um terceiroc pelas espécies Z. diploperennis e 2. lwcurians,
e por fim um formado pelo Z. mays parviglumis huehue tenanguensis. Essa
distribui¢8c aponta a necessidade de uma reformulacdo da classificacao

de Doebley & Iltis (1980).
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A manutencfo da taxa de cruzamento, préximec a unidade, em
todos os representantes do genéro Zea sugere que esse caracter de alto
valor adaptativo resistiu as pressdes de selecdo sofridas tanto no
decorrer do processo de domesticacio, como nos programas de
mel horamento intensamente aplicados ao milho.

A maior plasticidade fencti{pica, em consequéncia da norma de
reacio ampla dos tipos selvagens, manifestada em 14 das 20
caracteristicas analisadas, parece ter tido um papel importante
durante a migrac3oc dos teosintes para. regies mais baixas. Nessa
trajetéria, temperaturas mais altas teriam induzido o florescimento
precoce dos teosintes adaptados a maiores altitudes, alterando a
‘arquitetura das plantas e tornando-as mais atraentes para serem
domesticadas. Essa mudanca instantanea acrescida de algumas
modificac®es nas espigas dos teosintes expondo os frutos e mantendo-os
presos em estrutura n3o-fragmentivel, teriam permitido a réapida
domesticac%c do milho, a partir do teosinte. As observacdes aqui
coletadas mostram como a dispers8o dos tipos selvagens pode, no novo
mein, induzir alteracdes morfofisioclédgicas nas plantas que passaram a
motivar ©o homem a iniciar o© processc de seleclco inconsciente,

deflagrando o processo de domesticacdo.
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7. SUMMARY.

The wild types, teocsinte, and the domesticated corn of Zea
were grown under long and short days at 22° and 54’ South at Campinas,
SP - Brazil in an attempt to simulate corresponding effects induced by
dispersion of wild representatives from higher to lower altitude.

The following germplasm was studied from Section Zea: Z.
mays mexicana represented by the races Central Plateau and Chalco Los
Reyes; 2. nmays parviglﬁmis huehuetenanguensis e Z. nays mays
represented respectively by a population and a corn synthetic named
mazoide - I8. From Section Luxuriantes two populations were used
representing Z. diploperennis and Z. lwxurians.

Among 20 variables evaluated in a plant, the reproductive
traits 4involving the flowering period of male and female
inflorescences, were the cnes that showed the highest discriminant
power, separating the taxa in four distinct groups. One represented by
2. mays mays, a second by 2Z. mays mexicana, a third by both Z.
luxurians and Z. diploperennis and the last by Z. mays parviglunis
huehuetenanguensis. This distribution points out the need for a
revision in the classification of Zea of Doebley & Iltis (18980).

The constant outcrossing rate found in all wild taxa and in
the domesticated taxon indicates that this highly adaptative trait has
been resistant to changes despite the selection pressure imposed by

man on the wild ancestor, during domestication, and in subsequent
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maize breeding programs.

The wider norm of reaction shown in 14 of the 20 traits of
teosinte appears to have played an important role during dispersion of
the wild types toward lower altitude. Higher temperatures would have
induced early flowering in tecsinte adapted to higher altitude,
producing plants with more suitable architeture to attract man to
start the process of domestication. These instant changes in the
tecsinte complemented by female spike modifications exposing the
fruits in a nonfragmented structure, would have triggered the rapid
domestication of corn.

Our data show how dispersion of wild representatives to a
new environment can induce morphophysioclogical changes in the plants,
due to their wider norm of reaction for flowering, stimulating man to

start automatic selection leading to domestication.
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