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CITOGENETICA DE AVES. i1l. CROMOSSOMOS SEXUAIS E DIGAMETIA EM AVES

ALDO WALDRIGUES™

RESUMO

Revisao bibliografica que visa apresentar os provdveis mecanismos cromossomicos envolvidos na determinagdo do sexo na
classe Aves. SGo abordados aspectos relativos a digametia em aves, bem como quanto a forma, tamanho, fungdo e evolugao

dos cromossomos sexuais Z ¢ W.

INTRODUCAO

As primeiras analises citogenéticas
em material de aves, evidenciaram ser a
fémea o sexo heterogamético desta clas-
se de vertebrados; porém, o mecanismo
cromossdmico proposto foi o do tipo
8 ZZ: ? ZO (Guyer, em 1916; Hance,
em 1926; Susuki, em 1930; White, em
1932; Popoff, em 1933; Sokolow, em
1936; Unger, em 1936; Pogossianz, em
1937; Riley, em 1938; Yamashina, em
1944; apud MATTHEY(34)). YAMA-
SHINA(CD) admitiu que o nimero di-
ploide de cromossomos em Gallus
domesticus era 78 para machos e 77
para fémeas, e NEWCOMER(35) con-
cluju ser a digametia nesta espécie do ti-
po ZO.

Jentsh, em 1935, a0 estudar Melopsit-
tacus undulatus e Shiwago, em 1932,
em Meleagris gallopavo e Gallus domes-
ticus, mencionaram a presenga de um
cromossomo sexual W nas fémeas destas
espécies (segundo MATTHEY(34)). No
entanto, OHNO(36), trabathando com
material de Gallus domesticus ¢ VAN
BRINK(12), em Melopsittacus undula-
tus e Passer domesticus, ndo consegui-
ram identificar o cromossomo sexual
W nestas espécies. Estes autores con-
clufram, entdo, que se O mesmo exis-
tisse, ndo seria possivel identificd-lo.

0OS CROMOSSOMOS
SEXUAISWe Z

A demonstragdo da presenga de
um cromossomo W, em fémeas de
Gallus domesticus foi feita, 1pela pri-
meira vez, por FREDERIC(16), que

observou, em células de galinhas, um
cromossomo acrocéntrico impar (cha-
mou-o de Y) e que seria o 70. ou o 8o.
em tamanho. Este resultado foi mais
tarde confirmado por estudos autorra-
diograficos em cromossomos da medula
ossea de galinhas (SCHMID(48)). No
entanto, Schmid o descreveu como sen-
do mais submetacéntrico do que acro-
céntrico, posteriormente confirmado
por KRISHAN & SHOFFNER(28), po-
rém com tamanho variando entre o
90. e o 10o0. par de cromossomos.

Desde entdo numerosos autores vém
detectando a presenga de um cromosso-
mo W em fémeas de diferentes espécies
de aves Carinatae (ROTHFELS et
alii(46); OHNO et alii(39); TALLURI
& VEGNI(59), KRISHAN et alii(27);
RAY-CHAUDHURI et alii(44); REN-
ZONI & VEGNI-TALLURI(45); TAKA-
GI & MAKINO(S8),  KRISHAN
& SHOFFNER(28); HAMMAR(21, 22);
BLOOM(6, 7); JOVANOVIC & AT-
KINS(26); ITOH et alii(24); JOVANO-
vIC(25); SHOFFNER(30)2 SRIVAS-
TAVA & MISRA(S2); BULATOVA
& PANOV(14); DE LUCCA(29, 30);
HAMMAR &  HERLIN(23); RAY-
CHAUDHURI(43); PRASAD & PAT-
NAIK(41); BHUNIA & SULTANA(4);
RYTTMAN et alli#7); VIEIRA DA
COSTA et alli(60); WALDRIGUES
& FERRARI(63, 64)y

BLOOM & MACERA(8), por fluo-
rescéncia com quinacrina, detectaram a
presen¢a da “cromatina W” em nucleos
interfasicos de fémeas de Meleagris gal-
lopavo.

Apesar da redu¢do em tamanho que,
provavelmente, o cromossomo W sofreu

durante seu processo evolutivo, ele
necessariamente ndo € um cromossomo
pequeno, chegando, em algumas espé-
cies de aves, a ser tio grande quanto o
cromossomo  sexual Z (RENZONI
& VEGNLI-TALLURI(4); BULATOVA
& PANOV(14); DE BOER(%: 10); AU
et alli(2); DE LUCCA & AGUIAR(32);
WALDRIGUES & FERRARI(03)), ou
mesmo se mostrar equivalente em tama-
nho ao primeiro par (RENZONI
& VEGNI-TALLURI(45);, BULATO-
vA(13); DE BOER(Y: 10)). Porém, nas
espécies de aves até agora analisadas, o
cromossomo W nunca se mostrou maior
do que o Z.

Susuki, em 1930 (apud BLOOM(7)),
foi o primeiro pesquisador a identificar
a posi¢do do cromossomo Z (como o de
namero 5) em Gallus domesticus. Na
maioria das espécies de aves, 0 Cromos-
somo Z é 0 40. ou 50. em tamanho, exi-
bindo notdvel consisténcia em morfolo-
gia e conteudo de DNA. Em intmeras
espécies de aves e répteis analisadas
citogeneticamente, 0 Cromossomo se-
xual Z mediu 2,3/.1m2 e 3/.11112 de darea,

constituindo, aproximadamente, 10%
do genoma (OHNO et am(39)g.
STEFOS & ARRIGHI(53), obtive-

ram o padrio de bandas C em oito es-
pécies de aves, e verificaram que apa-
recia sempre um cromossomo total-
mente heterocromatico em c¢élulas de
fémeas. No entanto, tal caracteristica
ndo era visivel em células de machos.

Verificaram que o cromossomo hete-

rocromdtico correspondia ao cromos-
somo W e ndo ao Z em heteropicnose
positiva, como predito por OHNO et
alii(38),
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Devido ao fato de variar tanto em ta-
manho quanto em forma, acredita-se
que o cromossomo W tenha passado por
maiores modificagdes do que o cromos-
somo Z, durante a evolugdo cariotipica
das aves.

FUNCAO DOS
CROMOSSOMOS SEXUAIS

A replicagdo tardia do cromossomo
W, em fémeas de aves, foi observada
por vérios autores (SCHMID(48); GAL-
TON & BREDBURY(!?9); BIANCHI
& MOLINA(%); STEFOS & ARRI-
GHI(33); TAKAGI et alii(57); WANG
& SHOFFNER(65); STOCK et alii(55)).
Também diversos pesquisadores, 40 se
utilizarem de técnicas especiais de colo-
ragdo, verificaram que o cromossomo W

¢ heterocromatico, da mesma forma co-
mo © s3I0 VATios Mmicrocromossomos
(STEFOS & ARRIGHI(33); WANG
& SHOFFNER(65); AU et alii(2);
STOCK & MENGDEN(55); RYTMAN
et alii(47)). STEFOS & ARRIGHI(54),
trabalhando com DNA repetitivo de
Gallus domesticus e realizando hidrida-
¢es in situ com RNA marcado por
timidina tritiada, concluiram que o cro-
mossomo W tem um conteddo muito
grande de DNA repetitivo.

Portanto, a heterocromatina do cro-
mossomo W em aves, parece ter as mes-
mas propriedades da heterocromatina
constitutiva dos cromossomos de mamfi-
feros, Somente ndo se obtiveram evidén-
cias de scr esta heterocromatina geneti-
camente inativa. No entanto, a presenga
em fémeas de Gallus domesticus, de uin
antigeno idéntico (ou com reagao cru-
zada) ao antigeno H-Y de camundongos,
foi demonstrada por GILMOUR(Z0),
BACON & CRAIG(3) ¢ WACHTEL et
alii(62), Portanto, se o cromossomo W
estiver direta ou indiretamente ligado 2
sintese deste antigeno de histocompa-
tibilidade, presente em fémeas de aves
(o que as evidéncias experimentals pare-
cem confirmar), se deve admitir que, se
ele se apresentar geneticamente inativo,
nao deverd ser ao longo de toda a sua
estrutura e/ou durante todo o ciclo vital
das aves.

ABDEL-HAMEED & SHOFFNER(1),
estudando o caridtipo de quinze inter-
sexos de Gallus domesticus, observaram,
em treze deles, um cariotipo triploide
3A-ZZW; enquanto nos outros havia
mosaicismo dos ¢cromossomos sexuais.

Todos o0s intersexos dpresentavam
as gdnadas {ovotestis) direita
e esquerda, com exceqdo de
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dois deles, em que havia a auséncia
da gOnada direita. Portanto, o fato de
ser portador do cromossomo sexual W
ndo fez com que estes animais se desen-
volvessem em fémeas normais. Isto le-
vou estes dois autores a admitirem nio
ser o cromossomo W, fortemente de-
terminante do sexo feminino em gali-
nhas. McCCARREY & ABBOT(33) con-
sideram que o mecanismo de determina-
¢do sexual em galinhas, e, provavelmen-
te, em aves em geral, seria diferente do
encontrado em mamiferos, talvez se
assemelhando mais a0 mecanismo ope-
rante em Drosophila, isto €, dependen-
te da propor¢do entre 0s cromossomos
Z e o nimero de lotes autossdmicos
presentes: 0 mesmo jd ndo ocorre em
mamiteros em geral, pois nos casos des-
critos de triploidia humana com cari6-
tipos 3A-XXY, os pacientes (interse-
Xx0s) mostraram ter gbénadas masculi-
nas (BOOK & SANTESSON(11); FER-
RIER et alii(!5); SCHIBLDER & MI-
KANO(49)). Portanto, em mamiferos
o cromossomo Y (que seria correspon-
dente ao cromossomo W de aves) pa-
rece ter um papel fortemente masculi-
nizante, enquanto o W de aves parcce
nio ter um papel tdo feminilizante as-
sim. Deve-se ressaltar, contudo, que as
aves analisadas por ABDEL-HAMEED
& SHOFFNER(D) eram portadoras de
alteragdes cariotipicas, as quais pode-
riam causar desequilibrios no balancea-
mento génico, e este teria sido, entdo,
o responsdvel pela ndo diferenciagdo se-
xual feminina normal nestas aves (DE
Lucca(3h),

EVOLUGCAO DOS CROMOSSOMOS
SEXUAIS DAS AVES

Os mecanismos cromossdmicos de
determinagdo sexual operantes em ma-
miferos ¢ pdssaros deixam o sexo ho-
mogamético com mais material cro-
mossdomico do que o sexo hetcrogamd-
tico. O material cromossdmico extra
parcce conferir uma vantagem 4s aves
do sexo homogamético (machos) cm
termos de viabilidade e expressio de
fatores de plumagem com heranga liga-
da a0 sexo (GALTONU8)). Tal nio
se verificaria em mamifcros devido ao
mecanismo de compensagdo de dose,
0 qual leva a um balango genético apro-
ximado entre 0s sexos.

Segundo GALTON(18) esta discre-
pancia entre mamiferos e aves, na expre-
ss@o do muaterial cromossdmico extra do
sexo homogamético, pode refletir dife-
rentes origens evolutivas do mecanismo
de determinag¢do do sexo, sendo a restri-

¢do de certos fatores determinantes se-
Xuais, a um determinado cromossomo,
o principal requisito para a manuten¢do
do tipo de bisexualidade desses animais.
GALTON(18) 4cha que possivelmente
a diferen¢a em tamanho dos cromosso-
mos sexuais possa ser um fator impor-
tante para evitar permutas entre estcs
clementos.

GALTON(18) formulou a seguinte
hipotese para explicar a diferenciagdo
dos cromossomos sexuais em mamife-
1os:

a) O evento inicial na evolugdo dos
Cromossomos sexuais, a partir de um
par de autossomos homologos, teria si-
do uma translocagdo ndo balanceada
entre os meinbros deste par de autos-
somos, a qual acarrctaria um elemento
grande e um pequeno;

b) O cromossomo translocado grande
viria se transformar no cromossomo X,
enquanto O pequeno, nNoO Cromossomo
Y,

¢) Neste pequeno cromossomo (fu-
turo Y) estariam presentes os fatores
essenciais para a determina¢do sexual,
enquanto os demais fatores responsi-
veis pela masculiniza¢do teriam sido
acumulados neste cromossomo durante
o curso da evolugdo dos mamiferos, O
abrupto desenvolvimento dos cromos-
somos sexuais de tamanho grosseira-
mente desigual, levaria a uma imediata
restricio  de quaisquer loci responsi-
veis pela determinagdo sexual a um ou-
tro cromossomo sexual;

d) Ocorreria a inativagio de um dos
cromossomos X nas células somdticas de
fémeas.

GALTON(lg), baseando-se no fato
de haver expressdo fenotipica diferente
para alguns caracteres de plumagem com
heranga ligada ao sexo (mnachos hetero-
zigotos e fémcas homozigotas mostram
somente pequenas evidéncias de ativida-
de génica, em contraste com o cfeito
manifestado pelos machos homozigo-
tos), admitiu que a cvolugdo dos cro-
MOoSSOIMOos sexuais cm pdssaros tenha se-
guido os seguintcs passos:

a) Redu¢do gradual em tamanho de
um dos dois autossomos do par homo-
logo que viria formar o par sexual;

b) Restrigio  dos loci  determi-
nantes sexuais aos cromossomos de
tamanho diferente (W).

Porém, a verificagdo da auséncia de
heteromorfismo no par de cromosso-
mos sexuais de Ratitae feita por TAKA-
Gl et alii(37), sugere que o par sexual
homomorfico, presente nos ancestrais
das aves, possa também ter se conserva-
do sem diferencia¢@o morfologica.
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OHNO(37), baseando-se nos meca-
nismos de determinagdo sexual de vi-
rias espécies de vertebrados, postulou
a seguinte hipotese para a evolugdo dos
CrOMmossOomos sexXuais:

a) Inicialmente, num dos homélogos
do par homomérfico, haveria um
acimulo de genes que seriam respons4-
veis pelo sexo heterogamético;

b) A diferenciagdo morfolédgica do
par de cromossomos homomorficos se-
ria realizado por uma inversdo pericén-
trica, a qual estabeleceria um mecanis-
mo de isolamento. -

Por outro lado, SINGH et alii(51) su-
geriram que a heterocromatizagdo cons-
tituiria o primeiro passo na diferencia-
¢ao dos cromossomos sexuais, sendo
mais importante do que o estabeleci-
mento de alteragdes estruturais, STOCK
& MENGDEN( 6), ao estudarem o pa-
drdo de bandamento G do cromessomo
Z em Gallus domesticus, Columbia livia,
Galirex porphyreolophus e Streptopelia
risoria observaram que estes padrdes
mostravam homologia. As diferen¢as en-

tre espécies de ordens diferentes teriam
sido causadas por adigdo de heterocro-
matina.

PATHAK & STOCK(40), ao compa-
rarem os padrdes de bandamento G,
mostraram que o cromossomo X de va-
rias espécies de mamiferos apresentavam
sempre duas bandas principais. Estes
autores conclujram que a variabilidade
morfoldgica deste elemento poderia ser
atribufda a inversdes peri e paracéntricas
e mesmo 2 adi¢do de heterocromatina.
FREDGA(7) admite que o acimulo de
heterocromatina na evolugdo dos cro-
mossomos sexuais, possa ter ocorrido as
expensas de transloca¢Oes da cromatina
de autossomos para os futuros cromos-
somos sexuais com posterior hetero-
cromatizagdo.

O cromossomo Z de diferentes es-
pécies de aves aparece com morfologia
variavel (de metacéntrico a telocéntrico;
RAY-CHAUDHURI(42)), no entanto, o
tamanho deste elemento, em répteis e
aves, se mostra praticamente igual (TR
entre 7,2 ¢ 9.3% do lote hapldide;

OHNO et alii(39)). Isto sugere que o
cromossomo Z original se tenha manti-
do em sua quase totalidade pelas atuais
espécies de aves, e que se a selegdo do
par de cromossomos homologos, que
viria se tornar o par sexual ZW, tenha
sido feita num ancestral primitivo, co-
mum a répteis ¢ aves (DE LUCCA(él)).

CONCLUSAO

Concluindo, se pode dizer que o pa-
pel exato desempenhado pelo cromos-
somo sexual W, no mecanismo de deter-
minagao do sexo nas aves, ainda ndo es-
td completamente elucidado, porém, es-
td definitivamente estabelecido ser a di-
gametia do tipo & ZZ: ¢ ZW, para o gru-
po de Carinatae. Para as Ratitae, ainda
ndo foi detectado dimorfismo sexual cro-
mossomico (TAKAGI et alii( )), o que
poderia representar um antigo passo
evoluciondrio na diferenciagdo morfolo-
gica dos cromossomos sexuais de Aves
(TAKAGI et alii(37); BLOOM(7)j.

ABSTRACT

Bibliographic review presenting the probable chromosomal mechanisms envolved in the sex determination of birds. This
paper discusses some aspects concerning digamety, morphology, size, function and evolution of Z and W sex chromosomes of

birds.
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