CITOGENETICA DE AVES. Il. CARACTERISTICAS DOS CROMOSSOMOS
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RESUMO

Revisdo bibliogrifica onde sdo apresentadas as principais caracteristicas pertinentes ao cariétipo das aves. Abordam-se
aspectos referentes aos macro e microcromossomos, a distribuicdo da heterocromatina, a regigo organizadora do nucledlo,
e ao relacionamento cariotipico entre aves e outros animais.

INTRODUGAO

Inimeros sdo os trabalhos que mos-
tram uma grande uniformidade cario-
tipica em aves, ndo apenas quanto ao
conteddo de DNA nas vérias espécies
analisadas (ATKIN et alii(6); BACH-
MANN et alii(7); COMINGS & MAT-
TOCCIA(25)), como também quanto ao
namero diploide de cromossomos (cerca
de 80% das espécies analisadas apre-
sentam de 76 a 84 cromossomos som4-
ticos) e a presenga de macrocromosso-
mos_e microcromossomos (OHNO et
alii(50). BLOOM(12); WHITE(76), RAY-
CHAUDHURI(52); sRB(63); SHOF-
NER(59, 60)).

O cari6tipo das aves apresenta carac-
teristicamente um elevado nimero di-
pléide de cromossomos (de 60 a 80),
que, de acordo com seus tamanhos,
sdo comumente agrupados em duas
classes: macrocromossomos (geralmente
de 6 a 8 pares), sendo os demais micro-
cromossomos, Dentre as espécies de
aves, citogeneticamente descritas, a inica
em que ndo se verificou a presenga de
microcromossomos € Tyto alba (Stri-
gidae), cariotipada por RENZONI &
VEGNL-TALLURI(34). O cariotipo
desta espécie ¢ peculiar ndo sé6 por ndo
apresental  mMicrocromossomo, COmo
também por possuir somente cromos-
somos acrocéntricos, com exce¢do dos
cromossomos Z e W. Infelizmente ndo
hi dados sobre o conteido de DNA
nuclear desta espécie.

MACROCROMOSSOMOS E
MICROCROMOSSOMOS

TAKAGI & SASAKI(68) propu-
seram o critério de classificar como
macrocromossomo todo aquele que
apresentar um tamanho relativo (TR)
igual ou maior que 5%, € como micro-
cromossomo o que apresentar um TR
abaixo desse valor.

Em geral os macrocromossomos
sio de facil visualizagado e caracteri-
za¢do morfologica e métrica. Os mi-
Crocromossomos so pequenos (menores
do que 14 DE LUCCA( )) e, atualmen-
te, ainda de. impraticavel classificagdo
em grupos. Em sua maioria, os micro-
Cromossomos parecem ser acrocénti-
cos. Diante desta observagdo, FORD
& WOOLLAN(28 propuseram que
todos os microcromossomos fossem ad-
mitidos como sendo acrocéntricos, o
que permitiria calcular, com alguma
aproximag¢do, o Numero Fundamental
de Bragos Cromossomicos (NF) das
espécies. Este parametro biologico,
formulado por MATTHEY(‘“), tem se
mostrado muito importante para estu-
dos evolutivos a nivel cromossomico.

O tamanho reduzido, a aparente
inconstincia numérica na distribui¢do
dos mesmos nas placas metafdsicas,
além do fato de até entdo serem co-
nhecidos apenas seis grupos de ligagdo
em Gallus domesticus (correspondentes
aos seis pares de macrocromossomosg
levaram NEWCOMER & BRANT(40)
e NEWCOMER(45) a sugerirem que
0s microcromossomos nao fossem verda-
deiros cromossomos, mas, sim, ‘‘acesso-
rios supranumerarios” (cromossomoi-
des) com centromero difuso. Esses au-
tores também sugeriram que 0s micro-

cromossomos fariam parte do “pool”
de acidos nucleicos utilizados na repli-
cagdo cromossOmica.

Posteriormente, no entanto, sua na-
tureza cromossdmica foi totalmente
confirmada por vérios pesquisadores
(VAN BRINK & UBBELS(15); VAN
BRINK(14): OHNO(47); KRISHAN &
SHOFFNER(34); BHATNAGAR(9)).

BULATOVA & PANOV(19) cons-
tataram a estabilidade do nimero dé
microcromossomos em aves, a despei-
to das dificuldades de detec¢ao desses
elementos. Segundo RAY-CHAUDHU-
RI(52) entre 30,4% e 42,7% do genoma
das aves estaria contido nos microcro-
MOSSOMos, _

FORD & WOOLLAN(28) demons-
trataram que, em Gallus domesticus,
Macro e microcromossomaos s€ compor-
tavam da mesma maneira tanto na mi-
tose quanto na meiose. Esses autores
observaram também que na meiose
nao havia diferenca na formagao de
bivalentes tanto entre os pares dos
cromossomos maiores quanto entre os
dos menores,

HETEROCROMATINA E
EUCROMATINA

MONTGOMERY, em 1904 e 1906,
ao estudar o hemiptero Pyrrocohris,
chamou de heteropicnose ao fendmeno
da condensagdo precoce dos cromosso-
mos; HEITZ, em 1928 e 1929 propos
os termos “heterocromatina’ para de-
signar as regides que permanecem con-
densadas, formando cromocentros no
nicleo interfasico e, “eucromatina” pa-
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ra as regides nao condensadas (apud
HAMERTON(30)),

Segundo BROWN(17), a heterocro-
matina pode ser classificada em dois
tipos:  heterocromatina constitutiva,
aquela que ocorre nas mesmas posi¢Bes
dos dois cromossomos homologos (por
exemplo, a heterocromatina presente
nos autossomos), e heterocromatina fa-
cultativa, a que ocorre somente em um
dos dois componentes de um par de
homologos (o cromossomo X inativo,
em heteropicnose positiva, formando
o corpusculo da cromatina sexual
em nucleos interfisicos de fémeas de
mamiferos).

A heterocromatina constitutiva apre-
senta como caracteristicas gerais: a
replicagdo tardia, a inatividade génica
¢ uma grande quantidade de DNA re-
petitivo (LIMA-DE-FARIAG37); TAY-
LOR(69); HSU(31, 32,33); BrOWN(17);
SCHMID(58); BRITTEN &KOHNE(69);
LIMA-DE-FARIA & JAWORSKA(38):
ARRIGHI et alii(2, 4); LEE & YU-
NIS(35, 36). SIEGEL et alii(6]),
WALKER(73); YASMINEH & YU-
NIS (70), YuNiS & YAMINEH(7D);
COMINGS(23); ARRIGHI & SAUN-
DERS(3); LYON(40); SINGH et alii(62):
BIANCHI(10); MIKLOS & JOHN(42)),
Nem todas estas caracteristicas sao
obrigatorias a todas as regides de hete-
rocromatina constituitiva, pois ARRI-
GHI et alii(1) demonstraram que nas
bandas C do mamifero Cricetulus
griseus existe pouco ou nenhum DNA
repetitivo.

Por processos de desnaturagdo-rena-
turagdo de material de vdrias espécies
de aves, ARRIGHI & STEFOS()
detectaram heterocromatina na regido
centromérica de muitos microcromosso-
mos. Estes autores também verificaram
que nos macrocromossomos a hetero-
cromatina era muito pouco ou estava
ausenté. Resultados semelhantes tam-
bém foram obtidos por WANG &
SHOFFNER(74) e STOCK et alii(65).
Entretanto, estes autores mostraram que
o cromossomo sexual W é o mais he-
terocromatico do complemento cromos-
somico.

RAMAN et alii(51) ao estudarem a
distribuicao da heterocromatina consti-
tutiva em Columba livia, Sturnus con-
tra, Nettapus coromandelianus e Tur-
doides striatus, verificaram que este
tipo de cromatina estava localizada em
maior quantidade nos macrocromosso-
mos, com excegdo de C. livia, em que
ela se localizava preferentemente nos
microcromossomos. Em N. coromaride-
lianus a heterocromatina estava restri-
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ta a regido pericentromérica dos macro-
cromossomos; em S. contra era encon-
trada em todos 0s macrocromossomos,
e também em alguns microcromosso-
mos; em 7. striatus tanto 0s mMacrocro-
mossomos como também quase todos
0S Microcromossomos apresentavam-na
na regido pericentromérica. Os mesmos
autores concluiram ainda que a hetero-
cromatina constitutiva das aves apresen-
ta uma heterogeneidade na distribui-
¢do entre esses dois tipos de cromosso-
mos, ao contrario dos mamijferos,
nos quais todos os centrdmeros sao
heterocromdticos.

COMINGS &MATTOCIA(24) a0 es-
tudarem os microcromossomos de Co-
turnix coturnix japonica, em profases
e metifases de fibroblastos cultivados,
observaram que esses cromossomos eram
heterocromadticos e organizadores nu-
cleolares, e, por auto-radiografia, apre-
sentavam replicagdo tardia. Os micro-
cromossomos dessa espécie pareciam,
entdo, diferir daqueles de Gallus domes-
ticus, que também sio organizadores
de nucléolos mas n3o sio heterocro-
maticos (OHNO(47); OHNO et alii(49))
e nem se replicam tardiamente (SCH-
MID(57); DONNELLY & NEWCO-

MER(27), SCHCHERBAKOV(56);
BIANCHI & MOLINA(I1): CLEM EN-
TE(20, 21)),

Em pombos domésticos (Columba
livia domestica), GALTON & BRED-

BURY(2%) e ARRIGHI & STEFOS(°)
também verificaram que os microcro-
mossomos eram heterocromdticos e de
replicagao tardia.

BROWN & JONES(I8) utilizando-se
da técnica de hibridagdo “in situ” com
RNA radioativo complementar, obser-
varam que o DNA satélite era rico em
G-C repetitivo e se localizava preferen-
temente nos microcromossomos de
Coturnix coturnix japonica. Essa loca-
lizagdo do DNA repetitivo G-C nos mi-
crocromossomos fomece evidéncia da
participagdo desses cromossomos na
orgnizagao dos nucléolos.

STEFOS & ARRIGHI(64), a0 es-
tudarem o DNA de Gallus domesticus,
fracionando-o por sonicagdo ou por
desnaturagdo, com posterior reassocia-
¢do, observaram que a heterocromatina
das células dessa espécie contém uma
grande quantidade de DNA repetiti-
vo (17%), porém, ainda assim, menor
que -a quantidade relativa encontrada
no genoma dos mamiferos (30-40%).
Estes autores observaram também que
este tipo de cromatina localiza-se pre-
ferentemente nos centrometros dos
microcromossomos € no Cromossomo

sexual W. Os microcromossomos pare-
cem, entdo, conter mais DNA repeti-
tivo do que os macrocromossomos, €
também os cistrons ribossomais parecem
estar neles situados.

RYTTMAN et alii®5), a0 analisa-
rem os microcromossomos de quatro
espécies do género Larus (Charadr-
iformes), utilizando-se de técnicas de
bandamento G e C, acharam que estes
cromossomos possufam quantidades va-
riadas de heterocromatina, e, em geral,
mais heterocromatina do que os macro-
cromossomos {(com exce¢io do cromos-
somo W). Estes autores verificaram

também que os microcromossomos pa-

reciam possuir mais heterocromatina do
que eucromatina, sendo, possivelmente,
constituidos quase que exclusivamente
de heterocromatina. Ainda, segundo es-
tes autores, as regides eucromaiticas
dos maiores microcromadssomos seriam
constituidas de DNA rico em pares
de bases G-C. Tal sugestdo estaria de
acordo com os achados de COMINGS
& WYANDT(26) em microcromosso-
mos de Coturnix coturnix japonica.

A origem dos microcromossomos ¢
ainda uma incognita. Para DE
LUCCA(39), a hipotese de que eles
tenham surgido em decorréncia de
translocagdes entre telocéntricos, ori-
ginando metacéntricos € um pequeno
fragmento portador de um centrome-
1o que seria entdo 0 Microcromossomo,
ndo é satisfatéria. Essa hipotese ndo
seria plausivel para as espécies em que
ocorrem quase que somente macrocro-
mossomos telocéntricos, mas que, mes-
mo assim, ndo apresentam nimero de
microcromossomos menor do que o
encontrado nas espécies que contam
com vdrios metacéntricos e submeta-
céntricos,

DE LUCCA(39) acha que, na maio-
ria das espécies onde predominam ma-
crocromossomos dos tipos telocéntrico
e subtelocéntrico, hd uma redugdo
gradual no tamanho dos cromossomos,
tornando dificil se estabelecer o limiar
de inicio dos microcromossomos. No
entanto, nas espécies onde predominam
0s cromossomos metacéntricos entre 0s
maiores pares, 0 que se verifica ¢ uma
redug¢do abrupta em-tamanho, quando
se compara OSs macro com 0S$ micro-
cromossomos, o que facilita sobrema-
neira a identificag@o destes ultimos.

REGIAO ORGANIZADORA
DOS NUCLEOLOS (NOR)

BLOOM et alii(13), ao estudarem
embrides haploides, diploéides e tri-
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ploides, bem como adultos dipléides
de Gallus domesticus, verificaram que
havia um nucléolo por conjunto hapléi-
de de cromossomos e que, quando
havia um alelo extra para o locus
do grupos sangiiineo B, também havia
um nucléolo extra nas-células estuda-
das (da polpa das penas), sugerindo uma
possivel trissomia para o locus B e a
banda NOR. Em embrides tetrassd-
micos, originados por cruzamento de
machos e fémeas trissdmicos para esse
locus, eram observados quatro micro-
cromossomos marcados pela prata. Estes
autores conclufram existir uma possi-
vel ligagdo genética entre a NOR e esse
locus B, e propuseram que ambos es-
tariam num mesmo mMmicrocromossomo
cujo tamanho estava entre o 150. e
0°'180. elemento.

COMINGS &  MATTOCCIA(24)
interrogam o porqué da existéncia de
microcromossomos em aves e também
o porqué deles serem organizadores de
nucléolos. Estes autores acreditam que,
embora atualmente seja dificil respon-
der a essas questdes, a concentragdo de
DNA ribossdmico nos microcromos-
somos heterocromdticos de Coturnix
pode conferir a essa espécie alguma fle-
xibilidade na regulagio dos genes
responsdveis pela sintese de RNA
ribossdmico, com pouco efeito para o
resto do genoma, :

RELACIONAMENTO CARIOTIPICO
DA CLASSE AVES

Freqiientemente, no estudo do curso
da evolugdo, se faz mengao aos “‘elos
perdidos”. A expressio da a idéia de
uma forma extinta que se situa filoge-
neticamente entre dois grupos de seres
vivos, no presente, claramente separados
um do outro. Na maioria dos casos, essa
forma intermedidria ndo foi preservada,
mas a ave do Jurdssico “Archeopterix
litographia” provavelmente seja o elo
preservado entre répteis e aves (MO-
ODY{43)). Colber, em 1951 (segundo
MOODY(43)), formulou a hipétese de
que as aves tenham surgido durante o
Mesozoico (Jurdssico), a partir de um
grupo de répteis denominados Theco-
dontes. A hipdtese de que as aves
tenham se originado dos répteis é am-
plamente vidvel e aceita, devido as
indmeras evidéncias acumuladas neste
sentido. N

REIG(53) formulou a hipbtese de
que as aves tenham se originado da
super-ordem Archosauria, cujo tnico
representante vivo € o crocodilo. No en-
tanto, o nimero de cromossomos dos

crocodilos € relativamente baixo, quan-
do comparado com o dos Chelonia,
sendo que o maior nimero dipldide
de cromossomos (42) desses animais
¢ observado nas espécies com muitos
acrocéntricos (COHEN & CLARK(22)).
Os estudos citogenéticos comparati-
vos entre répteis e aves, mostram uma
certa analogia das aves com as cobras,
em alguns aspectos, e com os queldnios,
em outros: as serpentes possuem, em
média, oito pares de macrocromossomos
e dez de microcromossomes (BECAK
et alii(8)). Apesar da diferenga entre o
numero dipléide de cromossomos de
aves e cobras, esses dois grupos de ani-
mais apresentam, aproximadamente, o
mesmo contelido de DNA por nicleo
(ATKIN et alii(6)). Além disso, as
serpentes € as aves apresentam seme-
lhanga no mecanismo cromossdmico de
determinagdo do sexo, pois, em ambos
os grupos, é a fémea o sexo hetero-
gamétrico: machos ZZ, fémeas ZW
BECAK et alii(8)). Estes autores formu-
laram a hipétese de que as aves e cobras
se originaram filogeneticamente de um
mesmo ancestral, e que seus cromosso-
mos Z ndo mudaram substancialmente
desde o Jurassico. - '
Os répteis apresentam cromossomos
menores e também uma menor quanti-
dade de DNA nuclear do que a grande
maioria  dos anfibios (MORESCAL-
CHI(44)). Segundo este autor, os

Chelonia possuem um  nimero relati-

vamente alto de cromossomos (de 50
a 60) com muitos microcromossomos,
sendo que os Squamata (Sauria e
Ophidia) mostram um menor nimero de
cromossomos (de 26 a 50),

"Para MORESCALCHI(44), as aves
mostram um - cari6tipo - tipicamente
“queloniano”, por possuirem um grande
nimero de cromossomos (mais de 60),
com muitos acrocéntricos € muitos
micromossomos. Segundo este pesquisa-
dor, a presen¢a da digametia masculi-
na em alguns Sauria, os quais, com cer-
teza, estdo mais préximos dos Ophidia
do que das Aves, acrescentava evidéncias
a.esta sua hipotese. O fato dos Chelo-
nia, Crocodilia, muitos Sauria e Ophi-
dia primitivos n@o mostrarem cromosso-
mos sexuais, torna provavel que a géne-
se desses elementos nos répteis tenha
sido _ relativamente recente (WITS-

'CHI(75)). MORESCALCHI(4) acha

provdvel . que 0s Cromossomos sexuais
das aves tenham se desenvolvido inde-
pendentemente dos cromossomos se-
xuais das cobras. Tal desenvolvimento
também deve ter ocorrido depois que
as aves e crocodilos se diferenciaram

dos seus ancestrais comuns, pois estes
ultimos ndo apresentam Cromossomos
sexuais detectaveis. Outra evidéncia de
que Os cromossomos sexuais das aves
tenham se desenvolvido apds a separa-
¢do dos progenitores das Aves e dos
Crocodilia, € o fato de haverem aves
(Ratitae) em que ndo se observa a di-
ferenciagdo entre seus. ¢cromossomos
sexuais (TAKAGI et alii(67)).
MORESCALCHI(44) formulou a hi-
potese de que as aves apresentam um
cari6tipo de aspecto relativamente
primitivo, dado o grande nimero de

cromossomos € de microcromossomos
que apresentam, cuja semelhanc¢a
cromossdmica com os queldénios pode
indicar tratar-se de uma forma carioti-
pica primitiva conservada, possivelmente
mais semelhante a dos Archosauria do
que a dos atuais Crocodilia.

A andlise do cariétipo de aves e rép-
teis, através dos processos de diferen-
ciagdo longitudinal dos cromossomos
ainda ¢ bastante limitada, e, conseqiien-
temente, conclusdes definitivas seriam
um tanto guanto precoces. TAKAGI &
SASAKI(68) compararam entre si os
padrdes de bandas G de onze espé-
cies de aves, e confrontaram também
com os de uma espécie de tartaruga.
Devido as semelhangas observadas entre
os trés maiores cromossomos, estes
autores conclufram que os pdssaros
s30 extremamente conservativos em re-
lagao a este tipo de padrdo de bandas
cromossomicas, e que teriam se mantido
nestes trés cromossomos durante a
maior parte dos ultimos 100 milhes
de anos, pois encontraram homologia
entre os padrdes de banda nas aves e
aqueles observados no réptil,

No entanto, STOCK & MENG-
DEN(66) a0 analisarem os padrdes
de bandas G em aves, observaram que
a homologia entre as ordens analisadas
era limitada aos cinco maiores bragos
cromossdmicos e ao cromossomo Z.
Porém, mesmo nestes cinco bragos,
puderam detectar- a presenga de inver-
sOes peri ¢ paracéntricas. Estes autores
também compararam os padroes de
bandamento obtidos em aves com os
de uma espécie de tartaruga, cinco es-
pécies de cobras e um espécie de anfi-
bio. Nao encontraram qualquer homo-
logia nestas comparagdes, pondo em du-
vida o Intimo relacionamento cromosso-
mico proposto para Aves e Chelonia
(MORESCALCHI(44); TAKAGI & SA-
SAKI(68) ¢ para Aves ¢ Ophidia (BE-
CAK et alii(8); OHNO(48).

WALDRIGUES(72), 30 analisar cito-
geneticamente 4 espécies de aves da or-
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dem Cuculiformes (Guira guira, Croto-
phaga ani, Crotophaga major e Piaya
cayana) observou uma semelhanga cario-
tipica maior das espécies da Sub-fa-
milia Crotophaginae entre si, do que
entre” qualquer espécie desta sub-fami-

lia e P. cayana que pertence A Sub-fa--

milia Phaenicophaeinae. Estes estudos
tan.bém mostraram que o conserva-
dorismo cromossdmico é maior em re-
lagdo as caracteristicas morfoldgicas,
métricas e numéricas, do que de ban-
damento G, e que os maiores macrocro-
mossomos mostram maior homologia

do que os menores. Os dados obtidos
por Waldrigues sugerem que os rear-
ranjos cromossdmicos envolvidos na
evolugdo cariotipica dos Cuculiformes
parecem ser: inversdes para a pericén-
tricas, translocagdo robertsoniana e adi-
¢do de heterocromatina-G.

ABSTRACT

Bibliographic review presenting the principle characteristics pertaining to the avian karyotype and dealing with aspects
referential to macro and microchromosomes, the distribution of Heterochromatin, nucleolus organizing region and the
karyotypic relationship between birds and other animals,
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