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INTRODUGAO
1. O preblema

O objetivo inicial dos nossos estudos sdbre as inflorescéncias nas
Maydeae americande era bem limitado. Fazendo um detalhado estudo
botdnico e genético, esperavamos compreender perfeitamente a estrutura,
para depols tirar conclusoes s6bre a natureza mais provavel das inflores-
céncias do milho selvagem e sbbre sua evolucdo para aquelas do milho
cultivado. Mas, durante o trabalho, se tornou claro que as conclustes
tinham um alecance bem maior, permitindo generalizacdes sébre o pro-
cesso de evolucao. :

Estudos sébre o mecanismo da evolucio em geral e sobre a filogenia
de determinados géneros ou espécies, sio realmente aspectos de um mesmo
fendmeno sendo, porém, bastante diferentes os métodos cientificos, neces-
sarios para a soluciio désses problemas.

No primeiro caso temos que enfrentar um problema bem geral. e
podemos juntar resultados obtidos em experimentos diferentes, com mate-
rial bastante diverso, como demonstramos, por exemplo, numa publicagio
anterior Brieger (5). Experimentos de genética fundamental e estudos
cenético-estatisticos sébre populacoes, muito contribuiram, recentemente.
para tornar mais concisas as nossas idéias gerals sobre os mecanismos da
evolucao.

{*) Catedritivo da Cadeira de Cifo-Genética da Escola Superior de Agricultura
“Luiz de Queiroz™,
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Por ontro lado, quando queremos estudar um problema limitado —
a origem de um determinado género ou de uma espéeie — temos, 2w
egrande parte, que aplicar os métodos cientificos antigos, descritivos e
comparativos, porém em combinacio com os métodos modernos da gens'-
tica experimental, como ficou demonstrado no caso do milho pelos tra-
halhos de Mangelsdorf e Reeves (15) e Brieger (4, 5. 6).

A situacao torna-se ainda mais complicada quando tentamos analisav
e compreender a evolucdo filogenética de um grande conjunto de wénero=.
nma familia ou uma ordem sistemitica. Aqgui se aplicam quase sempre,
apenas os métodos antigos, descrevendo todos os géneros e vomparando-os
com o fim de arranja-los em séries filcgendticas, Bsta é, em parte. wina das
finalidades do livro de Agnes Arber (1) sdbre as Graminede que citamoes
como exemplo, As séries filogenéticas assim organizadas s@io, porém. nma
abstraciic que serve apenas para ilustrar como a filogenia podia ter-se
dado, sem ter real valor, pois os géneros e as espécies. hoje existentes.
nao sdo meros descendentes num dos outros, mas, ao contrario, sio descen-
dentes que se desenvolveram filogenoticamente de ancestrais que nao mals
existem, Esta situacio se torna muito clara quando tentamos nma serviacao
das mesmas espéeies ou géneros com referdncia a diferentes carateristicos.
observando-se, ent&o, que a sequéncia ndo ¢ a mesma em téda as séries.
Concluimos que existem certas tendéncias filogenéticas, as quais deter-
minam a variacio da evelucio e as divergéncias dos géneros e espécies
do mesmo grupo sistemitico.

No presente trabalho aplicaremos nm outro processo para chegar a
uma compreensiio da filogenia da inflorescéncia das Muydeae, analisando.
do ponto de vista botinico, um niimero de formas que apareceram nos
iltimos nove anos, em nossos estudos genéticos com milho. Tentaremos,
assim, chegar a compreender as possibilidades filogenéticas ainda inerentes
a esta espécie.

l'm estudo detalhado da filogenia das Graminege, pelo método elix-
sico, mostra que dois fendmenos acompanharam a sua evolugdo: uma re-
ducdo muito pronunciada dos 6rgios florais e nm paralelismo da evolucao
em diferentes grupos sistematicos. Mostraremos que a variacdo em milho
oferece material que ajuda esclarecer ambos éstes problemas. O milho
constitui um material especialmente favoravel em vista da sna grande
variabilidade, a qual, no inicio, nos parecia desordenada. Um estudo mais
detalhado provoun que certas formas continunamente aparecem de modo gue
nio poderiam ser consideradas como raras e isoladas excegdes, mas como
uma doecumentacio das tendénvias filogenéticas inerentes.

Além destas conelusbes wmais gerais, aproveitaremos o material
apresentado para aprofundar os nossos conhecimentos sbébre a filogenia
do préprio milho.

2. Material

[niciamos os estudos com o millio tunicata paulista. O efeito multiple
do gen Tu sdbre o fendtipo de varios érgdos foi descrito em detalhe por
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Brieger (4. 3 ¢ 6), Obtivemos. por ~ele¢iio, linhage 1 nas quais a trans-
formacdo da flecha, isto &, da inflorescéncia term.nal masculina. num
érgdo intermedidrio entre a flecha e a espiga chegou a um extremo que,
provivelmente, constitnl o maximo que se pode obter. O eixo central
entdo se transformou em uma espiga com mnuitas fileiras e com raquis
flexivel, sendo as flores ou femininas ou herniafroditas. As ramificacoes
eontinnam a ter quatro fileiras de espignetas com flores maseunlinas, fe-
mininas ou hermafroditas. Um estudo mais detalhado dessas flechas,
apresentado nesta publicacdio, revelou alteracdes na estrutura dos pares
de espiguetas, as gquais se transformaram em inflorescéncias complexas,
mas perfeitamente normais.

Outra alteracio observada refere-se a estrutura das proprias espi-
vuetas, Normalmente, encontramos nas espiguetas masculinas duas tloves
férteis e nas femininas uma flor feminina e outra abortiva. Nas flechas
transformadas aparecem flores hermafroditas, cujo niimero por espigueta
pode ser grandemente aumentado.

Estas observagoes feitas em milho tunieata paulista nos levaram a
fazer um estudo mais geral sobre a estrutura das inflorescénecias e das
flores em milho. Usamos especialmente material sul-americano, que até
hoje foi pouco aproveitado. As observacdes mostram que as particulari-
tlades observadas no mitho tanieata se enguadram num esquema heni weral,

Finalmente, usamos também os descendentes de hibridos entre varie-
dades de Zea mays e Evchlaena mexicana. O aproveitamento déste mate-
irial, em estudos sobre filogenia das Maydeae, & perfeitamente justifieado,
nma vez que ambas as espéeies pertencem a éste grupo. O valor déstes
hibridos. para os estudos sdbre a ovigem do milho, reside no segninte:
Torna-se indispensivel substituir os muitos gens acumulados em milho
durante a domesticacfio, por outros de nma espécie selvagem, e o Gnico
caminho, no momento, ¢ a sna substitnicdo por gens de teosinto, como jd
explicamos em detalhe em outro lugar, Brieger (4 e 6).

3. A estrutura da flor ¢ das espiguetas em milho

A estrutura. que muitas vézes ¢ chamada “flor” de nma graminea,
é, de fato, uma pequena inflorescéncia, protegida por nm ecerto niumero
de bricteas. fiste conjunto chamamos de espigueta e a sua estrutura esta
esquemdticamente representada mna fig. 1. . Do eixo prineipal E sai uma
ramificacio lateral, gue devia estur na axila de numa félha, a qual. as
vézes, ainda é representada por uma pequena elevaciio na base dessa rami-
ficacdo. A ramificacio tem, em primeiro lugar. duas ou mais bracteas,
chamadas glumas estéreis, e que sdo, em geral, os principais érgéos prote-
tores (Ge e Gi nas figuras). Depois segue um namero, varidvel nas dife-
rentes sub- famihas das Gramirnene, de bracieas férteis chamadas glumas
floriferas on Lema (L). tawmbém designadas como “palea inferior™,
estando as flores nas suas axilas. Representamos, na fig. 1,d, apenas duas
lemas com as dnas flores nas sunas axilas. Assim, as glumas estéreis pro-
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tegem toda a espigueta, sendo as lemas os Orgaos especiais para cada flor,
Além disso, cada flor tem mais unm drgéo protetor, a pdalea superior ou
simplesmente pdlea (P). e que ja faz parte da prépria tlor. Em alguns
wéneros, 0 eixo da espizueta ou raquila (Et) produz, finalmente, mais
algumas bricteas sem flores, em cima da zona florifera.

A estrutura de uma espigueta com uma s flor é fambém ilustrada
pelo diagrama na fig. 1.b e 1,¢, onde foram usadas as niesmas letras pari
o eixo principal (E), o eixo da espigueta (Et), as glumas estéreis
(Ge e Gi), a lema (L) e palea (P).

A flor das gramineas (fig. 1,b e 1,¢) pode ser melhor compreendida
quando a comparamos com uma flor completa de numa Liliacea (Fig. 1,a).
.Para tornar os diagramas comparaveis representamos uma flor que esta
num ramo lateral (Et) protegido por trés bracteas (B1, B2, B3), colo-
catla na axila da tltima brictea. Na flor das ILiliaceas temos dois eireulos
de 3 pétalas eada um, dois cireculos de trés estames cada um e um eirculc
de trés carpelos reunidos num ovario, sendo a posicio nos ecireulos adja-
centes sempre alternada. Nas Gromineae (Fig. 1,b), o primeiro cireulo
contém desenvolvidas apenas duas das trés pétalas, unidas na formacdn
da palea (P), sendo a terceira pétala completamente aunsente. Do circulo
interno de folhas sobram dois pequenos 6rgdos bractdides, as lodiculas
(1), que, pela variacio do seu volume, forecam durante a antesis a aber-
tura dos érgdos protetores, permitindo a saida das anteras e estigmas.
Apenas o cireulo externo de anteras é geralmente desenvolvido. Do eirculo
dos carpelos, aparecem, em geral, apenas dois carpelos bem desenvolvides,
terminandoe num estigma dividido mais ou menos profundamente em duas
pontas. O ovario econtém uma cavidade tnica com um sé dvulo. B interes-
sante notar que, no grupo das Bambusaceae (Fig. 1,¢), encontramos um
tipu um pouco mais simples, sendo desenvolvidos todos os trés membros
do eireulo interno de pétalas e dois cirenlos completos de estames. B
arrnz. encontramos também dois cireulos de estames.

A reducdo dos orghos florais de cada flor na Gramineae & contraba-
lancada pela reunidio de mais de uma flor dentro de cada espigueta, sena
assim esta 1ltima a unidade bésica das inflorescéncias.

As reducdes especiais encontradas nas Maydeae sfo as seguintes:
todas as espiguetas eontém apenas duas flores, em vez de muitas, e ainda
hé uma separacio dos sexos. Nas espiguetas femininas somente a flor
snperior é desenvolvida, sendo suprimidos todos os 6rgios da flor infevior
exceto a palea e a lema (fig. 2,a ¢ fig. 3,a), estando, porém, no diagrama
(fig. 2.a) ainda representadas as anteras na flor superior. Nas espiguetas
mazculinas temos duas flores férteis, cada uma com trés estames, (fig.
2.b e fig. 3,b). estando no diagrama (fig. 2.b) ainda representados os
OVArios,

Esta reduecao, nas espiguetas, a nma flor feminina ou a duas maseu-
linas é compensada em parte pela formacdo de duas espiguetas conju-
gadas em cada né do eixo. incinidas numa pequena eavidade chamada
alréolo (fig. 3.e), limitada. em milho. na base e nos lados por wmma pequena
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elevacdo bractoide. A mesma estrutura bractdide forma, em Tripsacium e
Fuchlaena, as “tapas™ ou 6rgios protetores externos. B interessante notar
que as MHaydcee contém, nos alvéolos da parte masculina das inflores-
cénelas, duas espiguetas, sendo freqiientemente uma espigueta séssil e
outra pedunculada. Na parte feminima. poréin, existe uma diferenca entre
os géneros aniericanos. Em Zea temos tambdém na espiga duas espivuetas
e, conscqiientemente, dois griios por alvéolo. o ¢que é a eausa do apareci-
mento de fileiras conjugadas. Em Fuchleena e Tripsacum numa das espi-
anetas é suprimida: encontramos em 7. anstrale apenas, como rara ano-
malia, o desenvolvimento de dunas espiguetas na base da inflorescéncia,
podendo ser ambas fémeas on também de sexo diferente.

O aparvecimento de duas espiguetas por alvéole em millio den origem
a muitas discussoes, apesar de gue et outras Gramineae sttnagdes analogas
nféo sdo raras. GAssim. tenwos, em cevada  (ITordeum), como unidade
da espiga, erupos de trés espiguetas coujngadas, e Avrber (1) explica. em
Jdetalhe, tipos ainda mais complicados. como o género sul-americanc
Pariana (1 pe. 170). Podemos citar também as “eontas” de Coix, nas
(quais estiio reunidas duas espieuetas cstéreis e uma tereeiva fértil e
feminina.,

Pava explicar o aparecimento das duas espignetas conjugadas em
nmilho. Collins (9) formulon a hipétese de que se trata dos restos de nm
ramo lateral veduzide apenas a duas espicunetas, Esta hipdtese foi depois
aceita por Weatherwax (20, 21) ¢ Mangelsdorf and Reeves (15,
(pg. 59). Adotamos também esta hipdtese, e, pava ilustra-la, rveferimo-nos
a0 desenho na fie. 3,f, na gual & representado, no alvéolo, nm rawmo ~om
trés espiguetas.

Assim, constatamos nas Maydeae americanac, além da reducio dos
orglos florais, tipica para as Grominece em geral. maws duas peeuliavi-
dades, adquiridas durante a evolucio filogendtica regressiva: a) redivao
das flores por espigueta a duas, das guais apenas a superior ¢ fértil na
parte feminina das infloreseéneias, e b) a reducio de ramos seenndirios,
a duas espicuetas, tanto na espiga do milho como nas partes mascrlinas
das inflorescéncias de todas as Maydear aimcriconae, sobrando apenas wma
das esplguctas nas partes femininas das inflovescéncias de Tripseciuin ¢
Fuchlacna.

Além da diferenca no desenvolvimento das tapas protetoras o idas
tileiras duplas nos 1vés géneros mencionados, temos outra diferenca ~ntre
fles no desenvolvimento da raquis. Na parte feminina da inflorescencia
de Tripsacum a raquis é quase reta com concavidades alternadas nos doix
laclos, correspondendo as espiguetas. Em Fuchlaena temos na espiga nma
raquis que torma um zigue-zague, sendo as espiguetas eolocadas nos espacos
triangulares formados pelo eixo. No milho eultivado. finalmente, a riquis
¢ reta, sem concavidade e as espiguectas sfo eolocadas na sua superficie,
formando um Angulo quase reto com a réquis. As vézes, nas tlechas trans-
formadas dn milho tunicata, encontramos nos ramos laterais mm eixo ein
zignezague. como tathém nas pontas s vézes muito finas das espigas
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do milho Pipoeeca Pontudo Paulista onde os drgaos estiao inceluidos em
concavidades da raqguis.

Devemos ainda mencionar uma peculiaridade em milho que é, provi-
velmente, um resultado da domesticacido: a multiplicacao das fileiras. Nas
mfloresetneias de Ewchlaena ¢ Tripsacrir o nos ramos das flechas do mitho
encoutramos  os  alvéolos numa  filotaxia em espiral 14, quando o
eixo central da flecha e na espica do milho temos um ndmero variavel
de fileiras longitudinais de alvéolos, Esta substituicdo da filotaxia em
espiral pela organizacio de fileiras longitudinals serd assunto para um
estudo detalhado, mas se trata realmente de um fendmeno bastante comum.
Basta lembrar que um fenémeno idéntico é encontrado em muitas outras
plantas, por exemplo, nas Caciaceae. em que a espiral de félhas é suplan-
tada por uma organizacdo longitudinal eom 2, 3, 4 fileiras, conforme o
wénero ou a espéeie Brieger (6).

Em resumo, aceitando as varvias sugestdes contidas na literatura
(veja-se o otimo resumo em Mauvgelsdort and Reeves (13) e ampliando
0s nunerosos pontors, podemos caraterizar a filogenia da inflorescéneia
das Haydeae americanae da forma seguinte:

a! Reducdo dos orgfos florais, comum para a maioria das Greminede,
de uma tlor simétrica com 5 eirculos completos para 4 eirculos incompletos.

b} Reducdo das espiguetas a duas flores, sendo apenas uma fértil
quando feminina, ou as duas, quando mascnlinas.

¢} Reduedo de um ramo lateral no maximo a duas espiguetas, ambas
séasels on nma séssil e ontra pedunculada,

) Substituicdo, em milho apenas, na espiga e no eixo central da
Flecha de uma filotaxia dos alvéelos em espival de T4, por uma simetria
fongitudinal com um nimero varidavel de fileiras.

Nox capitulos seguintes relataremos wn certo niimers de casos em
que estas reducoes filogendticas foram anuladas em milho,

A VARTABILIDADE NAS INFLORESCENCTIAS
1. Flores hermalfroditas

Flores hermafroditas sao tho comuns em milho, que wma desericdo
detalhada nos parece supérflua. Elas sdo encontradas nas flechas de indi-
viduos tunicata ou das varias formas denominadas “tassel seed” e tam-
hém nas espigas de varios tipos andes, hereditarios. Uma vez que nas
flores maseulinas existem guase sempre rudimentos do ovirio e nas flores
femininas rudimentos dos estawes, as flores hermafroditas ndo mostrain
nualquer  alteracdo profunda da estratura floral. Sao freqiientemente
encontradas transicdes de tlores monossexuais para flores hermafroditas.
Assinn encontramos em flores ainda masculinas, no lugar do ovario muito
radimentar, um filamento grosso de alguns milimetros de comprimento.
“m flores ainda femininas encontramos filamentos ou mesmo estames
guase completos, os (uals, porém, nao sao capazes deose abrir e deixar
spir 0 polen.



1945 ___BR AGANTTITA 662

Nos diagramas florais, que constam déste trabalho, estd representada.
para simplificaciio, a estrutura de flores hermafroditas. Os esgquemas de
flores unissexuais podem, facilmente, ser derivados pela omissdo dos
simbolos representando os estames ou os ovérios.

2. A estrutura das espiguetas
a) Espiguetas biflorais

Como ja ficou acima explicado, econsideramos a espigueta como um
ramo reduzido a apenas duas flores. (lomo estdo localizadas nas faces
apostas do eixo da espigneta (fig. 2,a e 2.b), a estrutura das flores @
inversamente simétrica. As paleas das duas flores estfio encostadas uma
a outra, e as lemas exteriormente estdo opostas, formando um envéluero
dentro das duas glumas. O embrifio, também indicado nos esquemas por
nm espaco em branco, estd ao lado do ovario, oposto & palea e por isso
virado para fora em relacio ao eixo (Et) da espigueta.

Nas espiguetas mormais femininas de Maydeae, encontramos desen-
volvida apenas a flor superior, isto é, a segunda flor da espigueta. Uma
vez que em milho a espigueta forma um dngulo quase reto com a raquis
o embrido acha-se virado para a ponta da espiga. Em Tripsacum e em
Euchlaena, nas guais as espigunetas sdo encostadas ou embutidas dentro
do eixo da espiga, o embrifio encontra-se encostado a éste, no lado interno
da espigueta, e assim muito melhor protegido do que em milho.

O desenvolvimento de ambas as flores femininas ocorre em algumas
variedades de milho, como no mitho doce “Country Gentleman”, e Cutler
(10) descreven recentemente tais formas sul-anericanas, fazendo também
um resumo de literatura. Nestes casos, temos entdo pares de graos, um
déles comi o embrifio virado para a ponta e outro para a base da espiga.
) mesmo autor observou, em mitho Boliviano denominado *“euti sara’.
um caso interessante: o desenvolvimento seja da segunda flor ou seja da
primeira flor na espigueta. Déste modo, o gréo tem o embrido virado para
a ponta da espiga, quando originado da flor superior, ou virads para
a4 base da espiga, quando formado pela flor inferior, que ¢ a primeira
flor da espigueta.

Encontram-se comumente nas flechas normais masculinas, espiguetas
hiflorais (fig. 3.b), mas quando ha transformacdo em flores femininas.
como em algumas plantas Tunicata ou “Tassel seed”, a primeira flor em
eeral aborta e sdhmente a segunda se torna feminina (fig. 3,a). Nao obser-
vamos ainda excecdes a esta regra nos tipos de “Tassel seed”, porém em
algumas plantas de Tunicata, que pertenciam a linhagens selecionadas
para um maior ntmero de grios maduros na espiga, encontramos, eom
hastante frequéneia, espiguetas biflorais férteis, sendo ambas as flores
temininas on hermafroditas (fig. 3.e, fig. 4,4, fig. 5.e, 5,2, fig. 6,d).
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b) Espiguetas triflorais

Observamos nas flechas de varias plantas Tunicata, espignetas tri-
florais, e pode-se entender ficilmmente a sua morfologia pelos diagramas
nas fig. 2,¢ e fig. 3,d. A terceira flor da espigueta deve estar sempre
no lado externo do eixo e, por isso, em cima da primeira flor, mostrand»
a mesma posicio e simetria desta, Assim, quando tédas as trés sementes
forem bem desenvolvidas, devemos esperar que dois embrides estejam vi-
rados para a base da espiga. e apenas o embrido da segunda flor, «ujo
desenvolvimento é normal, esteja virado para a ponta da espiga.

Reproduzimos nas fig. 5, 1. j, 1 alguns dos casos observados, nos guais
podemos verificar o niimero de sementes duma espigueta, incluidas entre
o par das glumas e separadas entre si pelas lemas e paleas. .\ posicio
dlos embrides n&o & bem visivel nas reproducoes fotograficas.

Inspecionando grande nitimero das flores destas flechas encontramos.
freqiientemente, espiguetas com apenas duas sementes, nas guais, pordin,
a posicio dos embrides parecia anormal. Bstes casos se explicam coma o
das espiguetas triflorais, sendo, porém, nma das flores ahortiva. Quando
@ primeira flor é abortiva, os embrices da segunda e terceiva fior s
encontram em posicdes opostas, um virado para cima e outro virado para
baixo (fig 2,d). Quando, ao contrario, a segunda flor se torna estéril.
ambos os embrices das flores restantes sfo virados para a base da espiga
(fig. 2,¢). Em ambos os casos enconframos, entre uma das sementes e as
glumas, num niimero excessivo de bricteas, — a lema e, s vézes, a palea
da flor estéril — além dos érgdos das flores férteis.

¢) Espiguetas multiflorais

Apesar de, na maioria Jdos casos, ser trés o maximo de flores femi-
ninas ou hermafroditas férteis que temos observado até agora, o namer»
total pode ser ainda mailor, pois ja tivemos oportunidade de enconfrar
eineo flores. Ndo sfo raros os casos em que se fundem oérgios vizinhos
(lestas flores, sendo, além disso, a quarta e a quinta flor sempre incomple-
tas. Considerando que as espignetas triflorais aparecem apenas depois de
cineo anos de selecdo, serd talvez possivel obter, no futuro, espiguetas
de nm nitimero ainda maior de flores férteis.

Os dvulos de ovarios fundidos podiam dar sementes dentro do mesmn
periearpio, nascendo assiin grios “conatos”. Tais graos “econatos” foram
descritos por Kempton (13) em milho indigena norte-americano (“*Hopi™
e num hibrido entre milho "chinds” e central americano. Eles tambdin
foram observados por Blaringhem (3) e Stratton (18) na variedade
“polvsperma’ (citacdes segundo Randolph, (17),

d) Protoginia

Na deserigdo anterior ndo levamos em consideracio wma das Jiferen-
cas entre flores femininas e maseulinas. Nas flores da flecha. com ovarios
bem desenvolvidos, encontramos, de fato, nwma variacio muito graunde.
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tanto de nimero de estames formados, que varia de zero até trés, como
do gran de desenvolvimento dos mesmos, desde filamentos estamindides
com anteras incapazes de se abrirem até estames completamente normais.

As nossas ohservagles foram bastante dificultadas pela acentuada
protoginia das flores. As anteras saem das glumas e deixam escapar o
pélen no minimo 8 até 10 dias depois da saida das barbas nas mesmas
infloreseéncias, isto é, quando as barbas em parte j4 comecam a secar.
A mesma protoginia também pode ser observada na forma “tassel seed”.
Assim, as flechas déstes tipos de milho, com as flores masculinas e femi-
ninas respectivamente hermafroditas, na mesma infloreseéneia, voltam
ao estado encontrado em Tripsacwm, em que em cada inflorescéncia,
também mista, a protoginia & igualmente muito acentuada. Devemos
assinalar que esta protoginia extrema ¢é encontrada apenas ecom referéncia
a flores dentro da mesma inflorescéncia ou a drgios florais da mesma flor.
As referéncias na literatura & protandria em mitho dizem respeito as flores
em inflorescéncias separadas: as flores masculinas na flecha e as flores fe-
mininas da espiga lateral. Parece que esta diferenca botdnica, muito im-
portante, entre a protoginia das flores femininas e basais da inflorescéncia
de Tripsacum de um lado, e a protandria do outro, das flores na flecha
terminal sébre aquelas das espigas laterais em Zea e Euchlacna, ndo foi
notada pelos autores que compararam éstes trés géneros (Mangelsdorf and

Reeves (15). pg. 205).

e) Conclusao

Para finalizar, encontramos nas espiguetas mistas das flechas do
milho tunicata paulista, selecionado para obtencdo de um extremo grau
de diferenciaciio em relacio & flecha comum do milho, uma reversdo filo-
genética regressiva em dois sentidos:

a) As flores voltam em grande parte & fase hermafrodita e os pro-
mérdios de todos os Orgdos masculinos (estames) e femininos (ovarios
nni-ovnlares) se desenvolvem ambos mnormalmente, observando-se ainda
nma protoginia muito pronunciada.

b) Apesar de as espiguetas femininas em milho serem em geral
providas de uma flor fértil e ocutra estéril, encontramos espiguetas com
um maxime de trés graos perfeitos, quando maduros. Foram observadas
até agora espiguetas com quatro oun cinco flores, ficando, porém, algumas
das flores rudimentares e imperfeitamente desenvolvidas.

3. Substituicéio de pares de espiguetas por racemos
a) Reversio das flechas em milho tunicata

Mencionamos acima a hipdétese de Collins (8), a qual é aceita poste-
riormente por outros autores, de que cada par de espiguetas nas Mydcae
americanae corresponde a uma ramo reduzido que antigamente tinha
numerosas espignetas, arranjadas num racemo com a filotaxia de 1%.
Foram encontrados varios casos de uma reversdo a esta fase filogenética-
mente primitiva, nas flechas transformadas do milho tunieata paulista,
e estdo reproduzidos alguns casos nas fig. 4 e 6,
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Antes de entrar em detalhes, explicaremos a situagdo esquemafica-
mente com a ajuda das fig. 3,e e 3,f. Na fig. 3,f temos um pequeno ramo
com trés espiguetas: a primeira normal feminina com uma flor estéril; a
segunda com duas flores hermafroditas e a terceira, com duas flores
masculinas. Na base de cada espigneta encontramos uma pequena articu-
lacdo que corresponde ao lugar onde havia antigamente uma braetea.
Déste tipo podemos facilmente derivar, tanto a forma normal, como as
anormalidades encontradas em tunicata. Por exemplo, se supusermos que
o ramo tenha apenas duas espignetas e que o primeiro internédio ficou
tdo reduzido em tamanho de modo que a segunda espigueta se tornmou
praticamente séssil, chegaremos & sitnacio do alvéolo normal, represen-
tado pela fig. 3.e.

A variagdo das estruturas observadas em flechas de plantas tunicata
dependle de trés fatores: a) do comprimento dos internédios; b) do compri-
mento dos pedineulos de cada espigueta, e, finalmente, ¢) do namero
de espiguefas por ramo,

Na forma mais aproximada ao normal, temos duas espiguetas por
alvéolo, sendo ambas sésseis ou uma séssil e outra pedunculada. Encon-
tramos esta situagdo nas fig. 4, e, I e fig. 5, a, b, ¢, g, h, k, 1. Nas duas
figuras J.i e j encontramos duas espiguetas sésseis por alvéolo, uma com
trés e outra com duas flores férteis, contendo grdos maduros. As ltimas
fieuras, k e 1, mostram dois alvéolos cada um com espiguetas sésseis ou
peduncnladas, biflorais ou triflorais.

() extremo oposto, o malor desvio do mormal, encontramos nas fig.
4+ def. A figura 4, £, da planta 2-706-43, corresponde quase perfeitamente
ao nosse esquema da fig, 3,f, exceto que o racemo contém quatro espi-
euetas. .\ fig. 4,a até ¢, da planta 121-595-44, contém trés espiguetas.
todas com internodios eurtos e oz pediinculos desenvolvidos. Muito inte-
ressantes sftio ainda as trés espiguetas da planta 54-14-42, ilustradas na fig.
+arhi. Na fig. 4,0 temos uma espigueta grande séssil, segnida de dois
internédios. o primeiro muito longo e o segundo curto, ambos terminados
por espiguetas pequenas. Na fig. 4,1 também notamos trés espiguetas,
das quais a maior é séssil: as outras tém pediineulos longos, sendo, por
outro lado, os internédios reduzidissimos. A fig. 4, h, finalmente, tem
um aspecto normal com duas espiguefas, uma séssil e outra pedunculada.

Nio temos divida de que as interpretacdes dadas sdo corretas e que
temos varios estagios da formacfo, mais ou menos completa, de um racemo
Jateral. T interessante notar que nestes exemplos eseolhidos nio aparece
qualguer constineia referente a distribuicfio das espiguetas femininas ou
masculinas, que tanto podem ser colocadas na base, como nos internédios
superiores do racemo. Dai resulta o aspecto bastante irregunlar que as
ramificagoes da flecha apresentam (fig, 6). Os alvéolos isolados nuas fig.
4 e D covrespondem sempre a uma das duas fileiras formadas normal-
niente em lados opostos das ramificacdes da flecha. Apenas a fig. 5,k e 1.
reproduz dois alvéolos opostos,
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b) Aumento do nimero de espiguetas por alvéolo nas espigas

Depois de verificado que o niimero de espiguetas por alvéolo nas
flechas pode ser maior do que 2, resolvemos procurar indicios de nwm tal
aumento também nas espigas.

© 03 ddescendentes do cruzamento milho x teosinto oferecem, para
isso, material excelente. Ndo sdo raros os casos em que o niimero de fi-
leiras de alvéolos é reduzido a apenas dois, 0 que facilita muito a analise.
Além disso, encontramos, no desenvolvimento das tapas, uma outra ajuda
para identificacdo dos alvéolos,

Reproduzimos na fig. 7 vérios aspectos da mesma espiga de uma
planta (7-486-44), As duas apresentagdes dorsal e ventral, na fig. 7,d
e T, e, mostram que temos duas fileiras de alvéolos, nos lados da raquis.
A estrotura talvez nfio seja muito facil de se compreender nas fotografias,
mas a fig. 7,8 mostra um grio em detalbe aumentado. Notamos sempre
muito bem a “tapa”, o 6rgéao protetor formado pela raquis, que é acentua-
damente desenvolvido em consequéncia da acfio de gens do teosinto, Na
fig. 7.a.d, e e, as tapas sdo bem distintas pelas suas manchas pretas.
Parcialmente cobertas pelas tapas, temos as glumas, especialmente a gluma
externa, que é também muito dura e que forma um funil assimétrico (fig.
7a e ¢). Finalmente, os grios grandes sdo deformados, pois a sua base
tem que se adaptar i forma das glumas corneas (fig. 7, b).

Estio reproduzidas na fig. 7, f e ¢ os dois aspectos laterais da mesma
espiga. O normal, nestes descendentes do cruzamento milho x teosinto, ¢
a presenca de duas fileiras de grios por alvéolo (tipo milho) ou de
apenas uma fileira de grdos (tipo teosinto). As fotografias, porém,
mostram claramente que a planta 7-486-44 tinha trés fileiras de grdos
por fileira de alvéolo. A espiga tinha, assim, um total de 2x3— 6 fileiras!

Tm caso semelhante reproduzimos no fig. 8, ¢ e d, da planta 10-488-4-1.,
Aqui também é elaro gue a espiga tinha apenas duas fileiras de alvéolos.
nos lados opostos da raquis, posta em destaque pelas tapuas, em preto
ifig, ® ¢). A vista lateral prova que muitos dos alvéolos contém trés
espiguetas (fig. 8,d). | _

Para explicar éste fendmeno se oferecem duas possibilidades: pode-se
tratar ou de trés ou de duas espiguetas, tendo uma delas mais de um
erdo desenvolvido. A segunda hipdtese pode, porém, ser excluida imediata-
mente pela presenca de glumas individuais para cada gréo e pela orien-
tacdo dos embrides que sfio sempre virados para a ponta da espiga. Assim,
resta apenas a ontra alternativa: a formacfo de trés espiguetas por
alvéolo, '

Extas observacoes sObre a possibilidade do aumento do niimero de
espiguetas, por alvéolo, oferecem uma explicagdo para um fenémeno nao
yaro em milho. ¥ muito ecomum encontrar-se espigas gue tém os graos
arranjacdos em fileiras bem regulares. exceto na base. Nesta zona podemos
constatar uma auséneia da regularidade das fileiras e, av mesmo tempo,
um aumento do ndmero de grdios colocados & mesma altura na espiga.
As espigas do milho pipoca pontudo paulista nos deram 6timo material
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para o estudo déste femémeno. pela seguinte razéio: nos dois ou trés
quartos superiores da espiga temos. em geral, fileiras que além de serem
muito regulares s#o bastante salientes, ficando assim facil identificar
os pares de fileiras de espiguetas correspondendo a uma fileira de alvi-
olos. Além disso, é féecil identificar as espiguetas individualmente, pois
as glumas sdo bem desenvolvidas, mesmo em grios maduros. Por outr:
lado, ao contrario dos descendentes do eruzamento milho x teosinto, as
tapas sfo pequenas, conmo é a regra no milho brasileiro. Na base da espiza
ndao ha regularidade das fileiras.

As fotografias (fig. 9.a e O.b) (la planta 8-571-42, tomadas de angulos
diferentes, demonstram a profunda separacio das fileiras de alvéolos,
Na fig. 9,a destaca-se, no centro da espiga, uma linha preta (ue cov-
responde & profunda separacio de duas fileiras de alvéolos, a direin
e & esquerda. Esta linha diviséria pode ser vista desde a ponta até a
base da espiga. Na fig. 9b acentnamos estas linhas de separacao dos
alvéolos, pela insercio de duas tiras de papel preto. Nessa figura esti
1o eentro uma Lileira de alvéolos flanqueada assim pelas duas tivas pre-
tas, sendo o nimero de fileiras de grios igual a dois na metade superior
da espiga, aumentando para trés ou quatro, na metade basal da mesma.
Nio aparece nenhum indicio que possa ser fomado como sinal do aumentn
do nimero de alvéolos, de modo que fica claro tratar-se, de alto a baixeo.
de uma s6 fileira de alvéolos, .\ presenca de glimas individuais, a forma
dog grios e a posicio dos embrides provam qgue cada grao corresponde i
nma espigueta. Basta para isso comparar a fig. 9,b, com a fotogratia
de Cutler (10), que representa uma espiga da mesma variedade do -
lTho ecom grios duplos por espigueta, colocados em direcdes diferentes,
Assim, fica demonstrado que se trata do anmento do nimero de espi-
eunetas por alvéolo.

A situacfio &, até certo ponto, mais clara ainda nas fotografias da
espiga 33-591-42 (fig. 9,¢ até f). Para facilitar a explicacdo, quebrans~
a espiga em trés partes. A vista lateral dos dois téreos superioves (fig. 0.0
mostra claramente a regularidade e a saliéncia das fileiras. A linha pretu
no centro acentua a separacio das fileiras de alvéolos. A vista transversul
(fig, 9,¢ e 9,d) mostra a forma pentagonal da rdguis e os triangulo~
brancos indicam a separacdo dos cinco pares de fileiras de graos cada
correspondende a um alvéolo.

Na parte basal (fig. 9.} perde-se a regularidade das fileiras, e na
vista transversal (fiz. 9,e) nota-se claramente que a raquis continna
pentazonal. Também é relativamente faeil identificar os cinco alvéolis
indicados, como anteriormente, comt pequenos triangulos brancos. Conii-
cando no lado direito, onde a flecha indicadora estad colocada, e contariv
no sentido do movimento do ponteiro do relégio, temos os seguintes
nameros de graos por alvéolos neste corte transversal: 4-2-2-4-2, ou i
total de 14, em vez de 10, como na parte superior da espiga (fig. 9. o
9.d). As glumas individuais, a forma e posiciio dos grios, ndo deixai.
dbavida alguma de que cada grio corresponde a uma espigueta.
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Repetimos, mals uma vez, que constatamos na parte basal destas duas
vspigas um aumento do ntmero de fileiras de gréos, os quais se tornam
irregulares, sem haver aumento do nimero de fileiras de alvéolos que
continuam a ser regulares.

Em ambas as espigas, & claro ¢ue os ervdos adicionais na base cor-
respondem a esplguetas normais, eada uma com um s6 grio. Cada gréo
tem as suas glumas bem destacadas, e os embrides ocupam a posicio nor-
mal, virados para a ponta da espiga. Ndo se pode fratar assim de um
desenvolvimento da flor estéril de cada espigueta, como nos casos deseri-
tos por Cutler (10), para a mesma variedade de milho, onde os embrides
estdo em parte virados para a base da espiga. Resta, déste modo, como
unica outra explicagho, a hipdtese de que o nlimero de espiguetas foi
aumentado para trés ou quatro por alvéolos do mesmo modo como foi
Jdescrito na pag. 669 para as espigas com duas fileiras de alvéolus e com
trés espiguetas por alvéolo, nos descendentes do eruzamento milho x teo-
sinto, :

¢) Conclusao

Desmonstramos, que: 1) em espigas pode haver nm aumento dJo
niimero normal (duas) para trés ou quatro espiguetas por alvéolo, tanto
em descendentes dos hibridos milho x teosinto como em espigas do milho
pipoca pontudo paulista; 2) nas flechas do milho tunicata paulista
podem ser encontrados freqiientemente nos alvéolos, pequenos racemos,
conl até, 1o maximo, cinco espiguetas. sendo a sua ferma variavel de
acordo com o tamanho dos internddios e dos pedunculos individuais de
cada espigneta,

Nio pudemos provar que o aumento de espiguetas por alvéolo nas
espigas deva tamhém, ser interpretado como consequéncia do fato de que
n par normal de graos seja o resultado da reducfio de um pequeno racemo
A apenas (uas espignetas sésseis, Mas, as diferentes observacgoes feitas
nas flechas do milho tunitaca, so bastante sugestivas, pois encontramos
todas as fases Intermediarias, entre duas ou trés espiguetas séssels até
racenios com tres até ecinco espiguetas (fig. 4 ¢ fig. 5).

1. O aumento do niimero de fileiras de alvéolos

Explicamos acima (pg. 664) que os antepassados do milho tinham
nas suas inflorescénelas apenas duas fileiras de alvéolos, do mesmo modo
como encontramos ainda hoje nos outros dois géneros das Maydeae ame-
ricanae, Tripsacum e Fuchloena, e que o aumento de fileiras no milho
cultivado ¢ devido a intercalacdo de outras fileiras de alvéolos.

T'ma veversdo ao tipo hipotético primitivo fol ja deserita por Tavear
(19) e Liangham (14) e ela apareceu também numa familia de nosso
material de milho precoce brasileiro descendente de cruzamentos entre
mitho precoce do Canada, milho europeu e milho brastleiro.
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Nesta forma, a raquis, nos dois lados expostos, tem uma superticic
lisa e coOrnea, de cdr branca, existindo. em geral, uma assimetria que
serd deserita mais tarde. Os pares de grios sfdo colocados nos dois lados
opostos e pela sua posicio alternante ddo uma indicacdo da existéneir
de uma filotaxia em espiral 15%.

Porém estas espigas com apenas quatro fileiras de graos on duas de
alvéolos nada nos revelam sébre a modalidade da interpolacdo de outras
fileiras. Material interessante neste sentido. oferecem as espigas de mw
ontro tipo de milho que contém mmitas fileiras de grios na hase. masx
apenas guatro fileiras na ponta. Tavcar (19) e Mangelsdorf and LResves
(15), (pg. 26) as descreveram, ¢ tivemos ocasido de estudar um nimern
hem grande de espigas desta natureza que apareceram em trés tipos de
milho: precoce brasileiro. docve hrasileiro, obtide do e¢ruzamento enfie
milho doce norte-americano e milho duro brasileiro, e, finalnente, em
descendentes do eruzamento entre milho brasileiro e teosinto.

Podia-se esperar que houvesse intercalacio de novas fileiras de alvé-
olos em qualquer Iugar da espiga; que simplesmente aparecessem novas
tfileiras nos lados da raquis entre as dunas ja existentes, de modo que
estas confinuassem em linha refa desde a parte basal com muitas fileiras.
até a ponta. com apenas duas fileiras. Bste nfdo &, porém, o easo, e em
todas estas espigas pode ser constatada nma torclo das fileiras. Nao ¢
sempre facil analisar as torgoes, mas paveve que, em geral, duas fileira-
de alvéolos. adjacentes na parte basal da espiga, se separam até gqne
ocupent os lados opostos da ragnis. .\s outras fileiras nfo ficam eontinuas,
Bstas torces sdo bem vistveis na fig. 10. Também a fotografia repri-
duzida na fig. 93,¢ de Mangelsdorf and Reeves (13) mostra o mesmo
fendmeno. sem que os autores tenham feito mencio a éste fato.

Podemos assim ver a transformacio de uma espiga, com duas fileiras
de alvéolos, para uma outra com trés, gquatro ou mais fileiras,

Disentiremos, em primeiro Ingar. a transformacdo de duas para
guatro fileiras de alvéolos (fig. 10.a até d). A explicacdo torna-se mais
facil quando empregamos os desenhos esquematicos da fig. 11.

O esquema da fig. 1l.a mostra a sitnaclo inicial com a presenca de
dois  alvéolos opostos. As duas novas fileivas sfo intercaladas num sd
lado da expiga, entre as fileiras oviginais A e B, 0o que provoca nm desi-
(uuilibrio e, consegiientemente, nma torcdo das fileiras indicada pelas
flechas (fig. 11.b). Em consequéncia disso. as fileiras orviginais A e B
saem da sua posiefio inicial e se aproximam uma da outra. No fim resulta
uma espiga simétrica com quatro fileiras equidistantes (fig. 11,d).

Numa outra série demonstramos esquematicamente a passagem e
duas para trés fileiras de alvéolos (fig. 11, a, ¢, e). Partindo de novo de
uma espiga com duas fileiras opostas (fig. 11l,a) constatamos a interca-
Jacio de uma nova fileira (fig. 11.¢), o que provoea torcdes até que os
alvéolos ficam de novo eqnidistantes (fig. 11.e).

Notamos sempre uma diferenca entre as espigas de trés e de quatro
Filetras de alvéolos. Nestas fltimas. as toredes das fileiras se limitam &
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regido da ftransigdo, mas nas primeiras atingem tdda a espiga. B isso.
alids, um fato geral, e, sempre, quando encontramos espigas com 3 ou 6
fileiras de graos, correspondentes a trés fileiras de alvéolos, a espios
inteira ¢ torcida, para a direita ou para a esqnerda, em todo o sew compyi-
mento. Esta diferenca de extensio da zona torcida é bem visivel nas trés
espigas reproduzidas na fig. 10. Ela é também indicada nos diagramas
da fig. 11,c e fig. 11l,e. Nio poderemos, porém, oferecer qualquer expl-
cacdo para esta diferenca, nem sObre o desiquilibrio geral nas espigas com
trés fileiras de alvéolos.

As trés espigas escolhidas, reproduzidas na fig. 10, sfo t6das deseen-
dentes do c¢ruzamento Zea x Fuchlacna, e nelas se torna ainda mais faeil
identificar osx alvéolos pelo desenvolvimento das tapas com as suas
manechas pretas.

As fig. 10,a e 10,b representam dois aspectos da espiga 16-407-41
com quatro fileiras de alvéolos na base e duas no {ltimo térco. A fig. 10,b
prova que quatro fileiras de gréos, isto é, duas de alvéolos, continuam
da base até a pounta, com apenas ligeiras torcoes entre o primeiro e se-
eundo téreo da espiga. A fig. 10,a, por outro lado, mostra as outras quatro
fileiras gque terminam justamente na mesma altura em que notamos as
torcoes. Estas sdo fracas e as fileiras na ponta da espiga estfo localizadas.
ndo nos lados, mas numa metade da raquis, a qual é assiméfrica.

As duas figuras seguintes, da planta 27-372-44, tém quatro filetras
de alvéolos no térco basal da espiga e duas nos lados da rdquis na parte
restante (fig. 10,¢). As torcOes na zona de transicio de wmnm para outroe
arranjamento sdo bem visiveis no aspecto lateral, fig. 10, d.

A 1ltima espiga, 13-448-44, tinha trés fileiras de alvéolos na metade
basal e duas apenas na parte superior. S& nesta dltima parte, a qual
corresponde apenas ao quarto apical, a raquis é reta; quanto ao resto,
isto é, tanto na zona da transicdo, como na metade basal da espiga
a torcdo & nitida. A sitnaciio é wm pouco complicada pelo fato de gne
os alvéolos, bem delimitados pelas tapas, contém, em grande parte
espignetas oun trés grios maduros. Assim, o nmero de fileiras de graos
no gquarto apical é de 2 x 2—4 até 2 x 3==6, e na metade basal varia
entre 3 x 2 = 6 e 3 x 3 = 9 fileiras.

As fotografias as trés espigas na fig. 10 tlustram também um outro
ponto importante, Ja acentuamos, repetidamente, a nossa conviecao e
yque na espiga de milho. uma antiga filotaxia em espiral 14 foi alterada
pela intercalacio de mais alvéolos, tomando disposicdo em fileiras longi-
tudinais. Esta hipétese esta apresentada esquematicamente na fig. 12,d
e fig. 12,e. Ela esta, por exemplo, em contradicio com uma hipétese pro-
posta por Collins (9), que penson que a intercalacao se daria pela forma
ilustrada na fig. 121,

Na parte apical das espigas na fig. 10,a,c,f, com duas fileiras, podemns
facilmente ver a filotaxia dos alvéolos, muito destacada pelas tapas colo-
ridas. A espiral com 1% estd no sentido do movimento dos ponteiros do
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relégio na espiga 13-488-44 e em sentido contririo nas espigas 16-407-44
e 27-372-44. Na zona de transicio, na gnal aparecem as novas fileiras, a
espiral da filotaxia torna-se obscura, mas permanece a simetria das fileires
Jongitudinais, mais on menos toreidas.

Conclusao

() estudo de espigas com nm ntunero variavel de fileiras de alvéolos
que aparecem raramente em milho e com mais frequénecia nos deseen-
dentes de hibridos Zea x Euchlaena prova gque o aumento do numero
de fileiras de alviéolos além do priuitive (dois), é devido a intercalacdo
de novas fileiras e que, simultineamente, a filotaxia em espiral 15 desa-
parece, ficando apenas a simetria das fileiras longitudinais, mais ou menos
toreidas.

A intercalacio aconteece sempre num lado sé6 da raquis, de modo
que as fileiras, inicialmente nos flancos da raquis, ficam deslocadas para
um lado da mesma, tornando-as assim vizinhas. Porisso observa-se sempre
uma torcio das fileiras na zona de transicido do nilmero menor para o
namero maior das fileiras.

Além desta toredio, pode ser constatada uma outra em toda a espiga
ou em parte de espigas com 3 fileiras de alvéolos.

3. Assimetria na espiga

Em tdodas as infloreseéncias masculinas das Maydese americanae
encontramos uma assimetria muito pronunciada, pois as quatro fileiras
de espiguetas néo estéio localizadas nos lades da riquis, mas na sua super-
ficie inferior ou ventral. A face superior ou dorsal, oposta ao eixo prin-
cipal da flecha, nfio tem espiguetas. Nas partes femininas das inflores-
céncias de Tripsacum e Euchlaena, por outro lado, temos perfeita sime-
tria e as espiguetas estdo localizadas nos ladoes opostos da raquis.

Em milho, quando hd apenas duas fileiras de alvéolos, encontramos
a mesma assimetria entre a face dorsal e ventral, semelhante & observada
nos ramos laterais da flecha (fig. 10,a e b, fig. 13,a ¢ b). E interessante
notar que nestes easos a superficie da riquis é lisa e brilhante. Os grios.
com suas glumas, estdo no fim de um pequeno pedanculo, que forma nm
dngulo reto, ou pouco agudo, com a raguis da espiga. Assim, a situacéo
¢ muito diferente daguela encontrada em Tripsgcum ou Euchlaena, em
que as espignetas maduras estfio encostadas a raquis.

E também interessante notar gue esta assimetria nio é consequéncia
do aparecimento de apenas quatro fileiras de gréos, distribuidos em duas
fileiras de alvéolos. Nos descendentes do cruzamento milho x teosinto
encontramos, em diferentes plantas, ambas as formas de organizacio:
espigas simétricas com duas fileiras uos flancos da raquis, como em
Tripsacum e Euchlaena (fig. 8¢ e d), e outras assimétricas, com as
fileiras no lado ventral da raquis, como em Zeg (fig. 7, d e e, fig. 8, a e b).
Assim, podemos considerar esta assimetria como um carateristico déste
1itimo género.
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T'ma outra peculiaridade temos observado freqiientemente em milho
tunicata. nas formas “tassel seed” e em descendentes do cruzamento
Zea x Euchlaena: o aparecimento de espiguetas femininas ou hermafro-
litas, combinadas com espiguetas masculinas, dentro do mesmo alvéolo.
A posicdo das espiguetas neste caso ndo é ao acaso. Freqilentemente, as
espiguetas femininas ou hermafroditas formam uma fileira, e as espi-
wuetas masenlinas uma outra. Nas flechas de tunicata (fig. 13,a) e de
“tassel seed” (fig. 13,a e b) como também nas espigas do hibride da
primeira geracio do eruzamento tunicata x teosinto, descrito por Brieger
(6), (fiz. 13) nota-se uma acentnada assimetria: as fileiras internas sao
femininas ou hermafroditas, originando depois griaos maduros, e as duas
tileiras externas sio formadas pelas espiguetas masculinas.

O fator Tu é o inico que permite o aparecimento de fileiras de espi-
guetas masculinas nas espigas dos hibridos da primeira geracdo, mas nas
reracdes posteriores a mesma peculiaridade aparece também em plantas
ndo-tunicata, e isto em qualquer dos cruzamentos feitos entre diferentes
variedades de milho e o teosinto do México ou da Guatemala. Encontramos,
assim, espigas com fileiras em niimero maior do que 4, sendo algumas
ilelas formadas por espiguetas masculinas e outras femininas. A fig. 13,c
e d mostra uma espiga desta natureza, vista de dois dngulos diferentes,
proveniente da planta 8-375-44, que pertencia a um “back cross” para o
milho, Nesta espiga com oito fileiras, as fileiras femininas de dois alvéolos,
sa0 adjacentes (fig. 13,d) e igualmente as fileiras masculinas (fig. 13,c¢}.

A combinacio de espiguetas masculinas e femininas no mesmo alvénlo
+ encontrada em Fuchleena, raramente na zona da transicio da parte
feminina para a parte masculina que, s vézes, £ formada na ponta da
~spiga. Ela ¢ mais rara ainda em Tripsacum oustrale em alvéolos na base
ont na ponta da parte feminina das inflorescéncias,

Assim, parece que o aparecimento de fileiras regulares de espiguetas
mascntinas, ao lado das femininas, deve ser considerado como um carate-
ristico especifico do género Zea, do mesmo modo como também a assunetrxa
da posiciio dos alvéolos atras mencmnada

6. A ramificacio da espiga e a teoria de fusio

Ascherson (2) formulou uma hipétese de acérdo com a qual a
espiga de milho, com oito on mais fileiras, é o produto da fusio de varias
espigas do tipo de Euwchlaena com apenas duas fileiras de grios. Um
argunento decisivo contra esta idéia foi levantado por Weatherwax (20)
(que explicou. pela primeira vez, que se deve distinguir ¢ nimero de fi-
leiras de graos e dos alvéolos, e que por isso, a teoria de fusio, exigiria que
encontrassemos nas espigas sempre um multiplo de duas fileiras de alveé-
olos ou quatro fileiras de grios quando. na realidade, o niimero de fi-
leiras de griios é apenas um miultiplo de 2. Langham (14) tentou reviver
a-teoria da fusfo, sem fazer referéncia ao argumento contrario aqui
mencionado, baseando-se em observacoes por éle rvealizadas nos descen-
flentes (v eruzamento milho x teosinto. Esse autor declarou ter encontrado
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em plantas de segunda geraciio espigas que pareciam parcialmente fun-
didas. O amplo material que estndamos, porém. mostron que néle nao
existe tal fusao.

Para poder melhor compreender a situacdo, parece-nos lecessario
explicar, em primeiro lugar, a morfologia das flechas e dos galhos femi-
ninos em geral. Como explicamos, nido existe diferenca, em prineipio.
entre Zea e Euchlaena, sendo em Tripsacum (6) a organizacio mais
primitiva.

Em Tripsacum australe tédas as inflorescéncias, terminais e laterais,
tém a mesma estrutura [fotogratias em Brieger (6)]. O eixo principal
forma, na filotaxia 14. alvéolos com espiguetas femininas na parte basal
¢ masculinas na parte apical. Na base encountram-se, no lugar de alguns
alvéolos, ramos secundarios com a mesma organizacio. Nunea apareceram
ramos terciarios. Os primeiros internddios abaixo destas inflovescéncias,
x80, em geral, curtos durante a antesis, mas se tornam depois longes sem.
contudo, produzir galhos.

Pelo menos durante a fase feminina da abertura das flores temos as
bases das inflorescéncias parcialmente cobertas pelas folhas dos noés. Istu
pode ser considerado a primeira fase da transformacio dessas folhas sm
palhas.

Em Euchlaena e Zea devemos distinguir as infloreseéncias terminais
e laterais que, & primeira vista, parecem muito diferentes.

Nas flechas, temos um eixo principal que pode ter duas filas d=
alvéolos com filotaxia 14 (Euchlacna) on numerosas fileiras (Zea), ambos
formando na sua base numerosos ramos em verticilos com apenas duas
fileiras de alvéolos.

Abaixo déste conjunto segne num ntmero varidvel de félbhas que nie
produzem galhos laterais. Em flechas de milho tunicata observamos a
sua transformagéo parcial em palhas. sendo a bainha bem desenvolvida
e a lamina foliar rednzida (Brieger 5, fig. 3).

Assim, temos que notar uma sé diferenca entre 8stes dois génervs
Tripsacum: a organizacido de ramos em verticilos ou em posi¢an alternada
na base do eixo principal, o qual existe, a nosso ver, nos trés géneros.
apesar de que Mangelsdorf and Reeves (1S5, pg. 205) acham que o eixo
central falta sempre em Tripsdcum ¢ em Euchlaena. Em todos trés géne-
ros notamos o aparecimento de nds estéreis abaixo da infloreseéneia masei-
lina como um passo de transformacio das folhas correspondentes em palhias.

A estrutura dos galhos laterais parece bastante diferente em Zeg o
em Kuchlaena, porém estas diferencas desaparecem completamente nunia
inspecio detalhada (6). Nas figuras 14 e 13 reproduzimos gquatro galhos,
desfolhados, de descendentes dn crnzamento milho x teosinto. Temos nma
infloreseéneia terminal ue pode ser nma simples espiga (fig. 13.b) ou,
as vézes, ainda uma espiga ramificada (fig. 14) ou uma flecha normal
(fig. 15, a). Esta inflorescéncia que chamamos: terminal-lateral de 1.
ordenm. é seguida por alguns nés que nido produzem galhos laterais o,
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finalmente. na base déste ramo de 1.* ordem, temos outros nds que pro-
{luzem ramos de 2.* ordem. Nestas pode-se repetir .) mesmo processo de
ramificagdo: wma inflorescéncia terminal-lateral da 2.2 ordem, seguida
por nos estéreis e, na base, ramos da 3.2 ordem. Nas fotografias (fig. 14.a
e b), éstes ultimos, por sua vez, repetemn o processo de ramificacdo em
inflorescéncias terminais-laterais da 3.* ordem e ramos, na base, da 47
ordem,

Assim, tenios uma série de ramificacdes terminando cada vez em uua
inflorescéncia, podendo apresentar, na sua base, nimero varidvel de
novos ramos. ("ada inflorescéneia assim. & termiual em relacdo a um ramo,
digamos de ordem (n-+1), e ao mesmo tempo lateral de outro ramo, de or-
dem (n). Denominaremos, entdo, a inflorescéneia terminal de um ealho da
ordem n -+ 1 gue seja bem desenvolvido com laterais de ordem (n -+ 2)
na sua base: inflorescéncia terminal-lateral da ordem n -+ 1. Quando,
porém, o galhp é reduzido praticamente 3 sna infloreseéncia terminal e
mais aleguns nos com félhas apenas. a denominacfo serd apenas: lateral
ent relacdo ao ramo da ordem anterior (m).

E muite importante distinguir os dois grupos de palhas em cada ga-
lho: a) palhas imediatamente abaixo de cada inflorescéncla terminal, as
quais sempre séo estéreis, sem ountra inflorescéncia na sua axila, servindo
apenas cono envoluero da inflorescéncia terminal; b) palhas nas bases
do galho gque apresentam nas suas axilas ramos de ordem superior, as (unals
assim sao Orgdos protetores de tédas as inflorescéncias.

Todos éstes pontos s&o bem visiveis nas fig. 15,a e 15, b. Em baixo
da inflorescéneia terminal-lateral da ordem n —+ 1, que é uma flecha na
fig. 15, a e uma espiga na fig. 15, b. temos, respectivamente, 3 e 4 nds sem
ramificacdes, portadoras de palhas individuais. Os dois nés basais tém
ramos da ordem (n -+ 2) nas axilas de suas palhas, Nos nés basais temos
um ramoe (n -+ 2) como mma espiga terminal, seguida por 3 nds sem
novos ramos axilares, isto ¢, com palhas individuais, e depois um (fig. 15, a)
ou dois (fig. 15, b) nés com um galho axilar da ordem (n-3) formado
por uma espiga e alguns nds estéreis com as suas palhas individuais. O
segundo 16 da base do galho principal tem o sen galho da ordem (n 4 2
na axila da palha e éle repete o mesmo processo: espiga terminal, nos
estéreis com palhas individuais, e dois nds basals (fig. 15,4) ou am nd
(fig. 15, b) com ramos da ordem (n-+3). O calho (n+3) tem a sua espiva
terminal. os NGs estérels e, as vézes, mais nma espiga lateral no nd basal.
a qual eorresponde a um galho de ordem (n-++4).

A diferenca entre milho e teosinto consiste apenas no desenvolvimento
das inflorescéneias de ordem superior.

Em Zea desenvolve-se, em geral, apenas a inflorescéncia terminal-
lateral da primeira ordem. ficando tdodas as palhas estéreis. Em gallios
ramificados (compare a fotografia em Brieger (6, fig. 3A) se desenvolvem
também as inflorescéncias terminais-laterals da segunda ordem, e temnos.
entdo, dois tipos de palhas: as pallias internas e estéreis, (ue protegem
cada uma das espigas individualmente. ¢ as palhas externas e fértels, gue
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protegemm o conjunto das espigas. Uma vez gque os galhos da segunda
crdem produzem apenas uma espiga terminal-lateral da segunda ordem.
falamos em geral apenas da espiga terminal e das espigas laterais, refe-
rindo-se estas denominacdes A sua posicio no ramo de primeira ordem.

Em Euchlaena, por outro lado, as infloreseéneias laterais de ordem
superior sdo, em geral, muito bem desenvolvidas, formando grupos on
“clusters” de espigas individuais. com as palhas individuais de cada
espiga, on internas, e as palhas externas do conjunto. Freqiientemente,
v ramo da primeira ordem é bastante longo e as folhas que correspondem
As palhas externas e férteis tém desenvolvimento quase normal, sendo
apenas as bainhas mais largas ¢ as laminas foliares um pouco menores do
que nas félhas normais, protegendo um sistema de galhos de ordem supe-
rior, representado por um conjunto de espigas.

Apresentamos as principais diferencas no esquema abaixo:

]
Rawo da 1.2 ordem Zea I’ Euchlena Tripsacum
Infloreseéneia torminal espign geralmente  fle-| mistas
cha
Tuternédios vatéreis curtos freqiientemente | longos
longos
F'éthas desenvolvidas eomo: pallias tilhas tdlhas

Ramaos de ordem sunerior

Da 2.3 ovdem | espigas secundd-| (formande  con-| tédus iguais ao
rias laterais junto de espi- ramo dn 12
gas com inter- ordem,

i

nédios indivi-
duais Dbastante
curtos (“clus-
ters)

e ordem superior ausentes

Assun, estd bastante elaro que o plano basico da ramificacdo uos
dois primeiros géneros ¢ idéntico, sendo as diferencas apenas de ordem
secundéria e quantitativa e que a diferenca entre &stes e o terceiro, apesar
de mais pronunciada, é também essencialmente de natureza quantitativa.

Para completar a deserigsio. devemos ainda mencionar uma correlacio
fisioldgica muito interessante. Nas inflorescéneias laterais dos descen-
dentes do hibrido milho x teosinto nota-se, com frequéneia, uma diferenca
entre o nimero de fileiras. As inflorescéncias terminais-laterais da pri-
meira e, as vézes, da segunda ordem tém nm numero de fileiras maior do
que 2, quando as espigas de ordem superior tém apenas 2 fileiras de
alvéolos.
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Parece que existem, nestas relacoes. diferencas genéticas entre as des-
cendentes do eruzamento citado e encontramos trés tipos de plantas: indi-
vidnos nos quais tédas as inflovescéncias, de (ualquer ordem, tém mais
do que duas fileiras de alvéolos (fig. 15.b), tipo Zea; individuos com
todas as espigas de gualquer ordem com apenas duas fileiras, tipo Eu-
chlaena; individnos com a espiga terminal-lateral e a espiga terminal do
calho “prophylary” contendo mais do que duas fileiras e todas as demuais
¢om apenas duas fileiras (fig. 15, a) tipo intermediirio.

Estas variagdes do numero de fileiras de espigas de ordem diferente
complicam fregiientemente a comprovacio da regra, descoberta por
Langhan (14) sobre a correlacio do niimero de fileiras no eixo central
dla flecha e nas espigas laterais em descendentes do eruzamento Zee x
Fuchlaena.

Existe nos trés géneros uma profunda diferenca botinica entre a
ramificacdo dos galhos e das suas inflorescéneias terminais, Na primeira.
todos os ramos de ordem superior estdo nas axilas das félhas, geralmente
transformadas em palhas. as gnais seguem mais ou menos uma filotaxia
em espiral 14. De outro lado. dentro das inflorescéncias, nunca encontramos
folhas desenvolvidas; os ramos de ovdem superior estdo em vertieilos ou
em espiral, sendo o conjunto, &s vézes, protegido por palhas estéreis.
localizadas na base da inflorescéneia. A ramificacio da inflorescénecia &
muito nitida nas flechas, mas podemos encontrar entre a flecha (fig. 15, a)
¢ a espiga normal (fig. 15, b), todos os estigios intermediarios deo espigas
ramificadas.

Reproduzimos nas figs. 14 e 16 trés infloreseéneiss terminais-la-
terais da primeira ordem. todas ramificadas, e notamos que o esquema
da ramificacdo é o mesmo que o da flecha de Zea e de Euchluena. O eixo
central se destaca por sna posicdo, além de ter um niimero mais elevado
de fileiras de grios (8 nos trés casos). Na sua base encontramos um
verticilo de ramos em niimero de 2 na fir. 14 e 6 na fig. 16. A estrutura
destas infloreseéncias ¢ a mesma das espigas ramificadas, encontradas
em mitho brasileiro e boliviano Brieger (6) ou das linhagens recessivas
para o gen ramosa, as quais estudamos também em detalhe.

As fotos reproduzidas nas figuras representam, de fato, mna série
continna: espigas simples (fig. 14.hj): espigas pouco ramificadas (fiv.
14,4 e b); espigas muito ramificadas Brieger (6), fig. 11; estruturas
intermediarias (fig. 16) e flechas (fig. 14, a).

Todos éstes casos sio inflorescéncias terminais-laterais da primeira
ordem, com verticilos de ramos que munca posstem mais do que quatro
fileiras de espiguetas arranjadas assimetvicamente. A face dorsal dos
ramos, encostada ao eixo principal. ¢ Hvre. ¢ as guatro fileiras estao
colocadas na face ventral,

Existe nma diferenca entre o dngulo formado pelos ramos e o eixn
central nas inflorescénecias ramificadas. Na flecha que termina o sett desen-
volvimento fora de folhas protetoras, éste aneulo é, em geral, de 90° em
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milho, ¢ um pouco mais fechado em teosinto. Nag espigas ramificadas.
porém, os ramos estio encostados ao eixo central e paralelos a éle em
consegueéneia da pressio exercida pelas palhas proteforas.

Estamos preparados agora para voltar a teoria da fusdo pela qual se
tentou explicar o aumento do niimerc de fileiras nas espigas de milho.
.\ hipétese original de Ascherson (2) de uma fusfo de espigas laterais
de teosinto implica no desaparecimento das palhas que individualmente
protegem cada espiga, fato éste nunca observado. Seria possivel admitir-se
fusfo de ramos de inflorescéncias ramificadas, pois nao existem f6lhas
nque eomstitnam  impecilho. Mas nuneca observamos uma tal fusdo, no
material bastante extenso de inflorescéncias ramificadas que examinamos,
A impressio de uma “fusdo”, s veézes, ¢ causada guando, pela pressiio
das palhas, os ramos sdo comprimidos contra o eixo central, provoecandn
wna certa deslocacio das fileiras. Esta impressio € mais forte ainda en:
aleuns deseendentes do cruzamento Zea x Ewchlaena, cujas inflorescénejus
apresentam sempre duas fileivas de alvéolos e nas quais apenas exisfem
Jots ramos colocados justamente nos lados do eixo central ¢ue ndo contém
urfios. Pensamos que casos desta natureza levaram Langham (14) a
reavivar a hipétese de Ascherson (2), despresando, porém, o argumento
decisivo de Weatherwax, ja citado, de aedrdo eom o qual o mamero de
fileiras devia ser um multiplo de 4 em consequéncia da fusio de ramos
individuais, com 4 fileiras de espiguetas cada um.

Conclusiao

Deventos distinguir a ramificacio das inflorescénelas e aquela do
conjunto dos ramos portadores das inflorescéneias, o qual podemos deno-
minar wn antocladio, segundo Goebel (11).

A ramificacio da inflorescéncia é limitada em Tripsacum australe
4 poucos ramos gue seguem a filotaxin em espiral 14, Os ramos formam
verticilos nas flechas de Zea x Fuchlacna, como também nas espigas rami-
ficadas do milho. Os ramos nunca tém mais do gque dnas fileiras de
alvéolos, independente do namero de fileiras do eixo central.

Em todos os trés géneros devemos incluir ainda, como parte das
inflorescéneias, os primeiros uds imediatamente abaixo da mesma, os quais
tiag apresentam ramos axilares. Muito raramente mfio ¢ tho completa
esta supressdo dos ramos axilares em baixo da inflorescéneia termiral.
Por exemplo, encontramos, come rara excecdo. em milho, uma espiga
lateral na axila da primeira félha. abaixo da flecha.

As diferengas entre os trés géneros sfo apenas quantitativas. Em
Tripsacioan tédas as inflorescénceias sfo iguais, sendo apenas menor a rami-
ficacdo nas infloreseéncias de ordewm superior. Em Zea e em Euchlaern
encontramos uma relativa diferenca entre a inflorescéncia terminal, -—
a flecha exclusivamente masculina — e as inflorescénecias laterais que
formam um conjunto on antoctadio. vom a mesma organizacio basica: em
haixe da inflorescénuia terminal-lateral temos algumas f6lhas ou palbas
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estéreis e outras mais para a base, com novos ramos e infloreseéneias nas
sias axilas,

A diferenca entre milho e teosinto ¢ também qualitativa. Em milho
se desenvolve geralmente apenas uma espiga, terminal para os ramos da
primeira ordem e lateral em rvelacdo a haste prineipal, ficando todas as
palhias estéreis. Fm teosinto, encoutramos bem desenvolvidas e com
imternddios bastante curtos, oz ramos de ordem superior, gue formam
ns conjuntos ou “eluters” de espigas,

Com relacao ao nlmero de fileiras nas espigas de um antocladio,
existen: trés tipos nos descendentes do eruzamento Zea x Ewchlaena:
1o tipo Zoa, com pumerosas fileiras em toédas as e%pwas 2) tipo Eu-
firlrrmm com duas fileiras de alvéolos em todas as espigas; 3) tipo interme-
didrio com numerosas fileiras da espiga terminal-lateral da primeira
ordem e, ds vozes, também em alenmas da seounda ordemn, mas com duas
filetras apenas nas demais espigas.

Nao existe, assim, uma diferenca fundamental entre a estrutura da
fleeha e da espiga, ¢ foram deseritos estigios intermediarios em espigas
ramificadas. Apenas o angulo dos ramos, nas Gltimas, ¢ diferente do aAneulo
nas flechas. devido a pressdo das palhas.

A hipdtese de Ascherson, que tentou 9*«;})]5&11- a espiga do milho eom
multas fileiras pela fusdo do conjunto de espigas em teosinto, exige gue
desaparecam no antoeladio, todas as palhas individuals. erghd.m. que
tentou reviver a hispdtese, provavelmente, interpretou erradamente a
extrutura de inflorescéncias ramificadas, (ue se apresentavam muito com-
primidas pelas palhas. Nao observamos indicacdes de existénela de uma
fusdo, mesmo parcial, em descendentes do eruzameunto Zea x Euehloena.

Fica ainda como forte objecio, o arcumento de Weatherwax, de acdrdo
oty o gual a hipotese da Fusiao exige gue o niimero de fileiras de alvéolos
seja um miltiplo de 2 e aquéle dos graos um multiplo de

DISCUSSAO
I. Reecapitulacio dos principais resultados

Antes de entrarmos numa discussao mais eeral, achamos convenlente
reunir os resultados das nossas  observacdes rvelatadas nos  capitulos
ANTRTIONES.

a1 Flores —- Normaluente unissexuals, mas encontramos  flores
hermafroditas perfeitas.

L Espiguetas — Normalmente biflorais, sendo ambas as {lores Tér-
teis gquando masculinas, ou apenas uma fértil. — a superior, feminina ——

e a ontra, inferior, abortiva. Encontramos espicuetas bem desenvolvidas
com 1 atd 2} florves, femininas ou hermafroditas nuwm total de até 5 flores,
radas sempre incluidas num anico par de elumas.
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¢) Alvéolos — Siao cavidades onde se alojam as espiguetas na raquis.
cujos bordos sio salientes, constituindo as “tapas”, fortemente desenvol-
vidas em Tripsacum e FEuchlaenu e pequenas em Zea. Cada alvéolo temn
normalmente nestes trés eéneros, 2 espignetas, exceto nas partes femininas
das infloresecéncias dos dois primeiros géneros que apresentam uma s
espigueta. Achamos material suficiente provando a hipotese de Collin-
(9), de acordo com a qual havia, originalmente, em cada alvéolo wm pe-
ueno yamo com um niniero variavel de espiguetas em filotaxia de 1.
Encontramos, nos alvéolos de flechas, pequenos ramos com até 5 espiguetas
biflorais ou multiflorais, as vézes com pedinenlos individuais e com inter-
nodios irregnlarmente encurtados. O nimero de espiguetas, 0 compriment.
dos seus pediineulos e dos internédios determinam os arranjamentos mai-
variados., Em espigas observamos o aparecimento de trés ou até de quatio
espiguetas sésseis por alvéolo.

d) Nimero de filerias de alvéolos — O niunero basico de alvéolo
¢ de dois, com unmna filotaxia em espiral 14, nas inflorescéucias de I'rip-
sacim e Fuchlaena e nos ramos da fleeha do milho. Explicamos o awmento
Jdas fileiras, nas espigas e no eixo central da flecha do milho, pela interca-
lagio de novas fileiras havendo substitnicdo simultanea da filotaxia em
espiral por uma disposiciio em fileiras longitudinais (Brieger 4 ¢ 6).

Apresentamos a prova desta hipdtese com espigas de duas fileiras na
ponta e trés on quatro fileiras na base. Na zona de transicdo elas apre-
sentam toredes e as duas fileiras originais se aproximam num lade da
raquis, aparecendo ao mesmo tempo, no lado oposto. as novas fileivas,

Em espigas que possiem 1rés fileiras constatamos sempre forte torean
destas e da raquis. A

e) Assimetria na inflorescéncia — Nas partes masculinas, cont duss
fileiras de alvéolos, pode ser constatada assimetria. Os alvéolos ndo estio
¢olocados nos flancos, e sim na face ventral da raquis. Nas partes femi-
ninas de Kuchlaena e Tripsacunr os alvéolos estdo nos flancos da raquis.
Apresentamos provas de que, em Zea, ha forte assimetria com a tendéncia
de formar expignetas masculinas nas fileiras externas e espiguetas femi-
ninas on hermafroditas nas fileiras internas dos alvéolos.

f) Ramifieacio -— UUm estudo detalhado e comparativo prova gue
¢ essencialmente a mesma nos trés géneros das Mydeae americanae, deven-
lo-se distinguir a ramificacio das proprias infloreseéncias e a dos anto-
¢ladios, isto &, do conjunto de ramos portadores de inflorescéncias.

A ramificac@io consiste na formacéo de ramos na parte basal da intlo-
reseéncia sem a formacdo das respectivas félhas: em Tripsucuwin nums
filotaxia em espiral 14; nos géueros Euchluena e Zea, em vertieilos.

A ramificacdo do antocladio nos dois Hltimos géneros ohedece. emn
tinhas gerais, ao seguinte esquema: a inflorescéncia terminal, ramificada
ot ndo, maseulina, feminina on ainda mista, apresenta em continuacac
alguns nds estéreis, com folhas ou palhas sem galhos axilares desenvol-
vidos, e depois, nds com f6lhas ou palhas, portadores de galhios latevals
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de ordem superior yue repetem, por sua vez, 0 mesmo esquema de rami-
ficacdo. Em Zea desenvolve-se apenas uma intloreseéneia terminal-lateral
como simples espiga lateral, oun ainda se desenvolvem, as vézes, também
espigas terminais-laterais da segunda ordem. Em FEuchlaena sio, ao
contrario, as espigas da segunda, teveeira e quarta ordem gue formam
os conjuntos de espigas, cujos internddios sdo todos muito encurtados.

Devemos distinguir dois tipos de palhas: estéreis, logo em baixo de
cada inflorescéncia, protegendo-as individualmente; ¢ palhas férteis, tendo
o8 antocladios de ordem superior em suas axilas, protegendo ao mesmao
tempo todo o conjunto.

Discutiremos agora éstes resultados sob trés aspectos diferentes: em
relagio & gendtiea; a importancia para o problema de orvigem do milho.
e. finalmente, encarando os problemas gerais da teoria e evolucdo.

2. A base genética das variacoes ohservadas

Jrande nimere das variacdes deseritas foram observadas em plantas.
Lieterozigotas para o gen tunicata Tu., No material com o qual iniciamos
éstes estudos. em 1937, raramente apareceram flores femininas ou herma-
froditas nas flechas dos heterozigotos Tutu. Porém, depois de selecionar
para um maior niimero de grios na flecha, a partir de 1938, elas nido 80
se {ornaram mals fregiientes, mas, também, mais regulares, perdendo assim
o aspecto de uma anormalidade. Nas formas mais extremas até hoje alean-
cadlas, as peeuliaridades descritas dependem, em primeiro lugar, da pre-
senca do gen dominante Tu, e, em segundo lugar, de um uimero néau
determinado de gens modificadores.

A procedéneia déstes moditicadores ndo pode ser indicada ; éles néo
existiam nas linhagens inicials de Tunicata. ’ara a manutencao dessas
linhagens, foi necessirio cruza-las visando eliminar o efeito muito forte
do “inbreeding”, introduzindo-se muitos wodificadores de milho indigena
sul-americano. Cruzando depois os descendentes, ja selecionados para a
intensificacdo da fertilidade nas flechas, com linhagens do nosso milhe
doce brasileiro, observou-se ainda mator intensificacao dos referidos eara-
teristicos. Este milho doce ¢ wn produto selecionado do e¢ruzamento e
linhagens norte-americanas e canadenses (*‘Golden Bantan™ e derivados).
linhagem européia (*Tirol™) e milhos brasileiros (**Catéto fino™), execu-
tado para o estudo da ligacio genética entre os gens Tu (tunicata) e su
(doce) Brieger, (7). Assim demonstramos gne os gens modificadores pro-
vieram de variedades de milho onde estavam inativos, e nos guals Nao
existia o gen determinador Tu.

Neste material, as partienlaridades deseritas foram observadas apenas
nas flechas. As espigas, quando desenvolvidas, eram perfeitamente mor-
mais. com fileiras hem regulares e sem flores masculinas. Quando as fle-
chas eram muito cheias de grios, as espigas tinham seu desenvolvimento
apenas paralisado, sem alteraciio alguma da sua estrutura. B muito inte-
ressante notar que fol necessaria a introducio de outros zens modifiea-
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dores, desta vez derivados de Euchfacna wmericana, para fazer aparecer
idénticas variacoes nas cspigas.

Os hibridos da primeira geracan dos cruzamentos Zew x Fuwchlaeno
posswian, assim, além do gen Tu, tanto os modificadores acumulados na
selecio anterior em milho, como tambim aqueles da espicie selvagem
Fuehlacwn mexicane. As suas flechas eram completamente normals nos
cruzanientos com o teosinto de Guatemala, nfio mostrando efeito algum
do gen Tu. Hlas tinham nos eruzamentos com teosinto do México, as glu-
mas aumentadas em tamanho e sem outras transformacdes. Nas espigas
de todos os hibridos era notivel o aparecimento de flores hermafroditas e
o arranjo assimétrieo dag espignetas femininas ou hermafroditas em fi-
teiras Internas ¢ das espiguetas masculinas em fileiras externas.

Assim, parecia-nos que muitas das particularidades, para se mani-
festarem, precisavam da presenca do gen dominante Tua, e de um conjunto
de modificadores, provenientes de outras linhagens de milho ou de teo-
sinto, o8 quais antes nuwea foram capazes de determinar carateristicos
fenotipieos, por serem as linhagens de constituicdo homozigota tutu.

B interessante notar, por outro lado. gque fambém o gen determinador
Tu nem sempre & indispensavel, ¢ pode ser substituido, ou por outros
Jdeterminadores, ou, sinplesmente. por certos conjuntos de modificadores.

Sac bem conhecidos, em milho, outros gens ¢ue provocam também
anermalidades semelhantes, tais como: flores hermafroditas; assimetria
das fileiras nos alvéolos, com wma espigueta masculina e outra feminina
on hermafroditas; aumento do niimero de espiguetas por alvéolo ou a sua
substituiedo por pequenos ramos e desenvolvimento de ambas as flores
femininas da espigueta. Citaremos, em seguida, alguns casos por nods
extindados.

O gen Tassel-seed (TsH), um fator dominante no c¢romossémio IV,
rausa, na fleeha, o aparecimento de flores femininas on hermafroditas.
além de espiguetas maseulinas com assimetria no arranjanmento das fileivas

(fig, 13,b).

Cutler (10) desereven em milho sul-americano varios casos de desen-
volvimento de ambas as flores das espiguetas femininas, partieularidade
também conhecida do mitho doce ~*Country Gentleman™ e que, neste caso.
¢ causado principalmente pelos doix gens recessivos pil e pi2 (Huelsen
and Gillis, 12).

% bem conhecido que mwuilas das formas recessivas anis {existem ho
minimo sete gens d1, d2, ete, localizadas em diferentes eromossdmios) pos-
suem flores hermafroditas nas espigas.

O gen recessivo ramosa (ra 1) causa frequentemente na espiga a
<ubstituicio de espiguetas por pequenos racemos, Observa-se comumente
assimetria nos ramos da espiga com a tformacio de fileiras ventrais de
espiguetas femininas sésseis, ¢ e fileiras laterais de espiguetas pedun-
culadas, mas completamente estoreis,
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Nao nos veferimos ainda aos efeitos eitados no inicio desta discussiio
nos irens d e f (pg. 682). Parece que o gen Tu tem apenas um efeito muito
fravo neste sentido, ou nenhum efeito, Espigas ramificadas tipicas nio
raranmente aparecem nos homozigotos para o gen ramosa (ra 1).

Fica, assim, demonstrado que muitas mutacdes de gens do milho
Joméstico provocam. em parte e sem contudo ter agéo tdo ampla e variada,
alteracoes semelhantes dquelas determinadas pelo gen tunicata, que deve
ser econsiderado, ndo um novo mutante, mas um gen selvagem remanescente.

A analise detalhada dos hibridos de milho nfo tunicata, de consiituiciio
tutu. com teosinto, provou que em parte o gen Tu é até dispensavel. As
mesmas peciliaridades aparecem parecialmente com a segregacio dos gens
moditicadores e com a substituicido dos gens de milho, acumulados durante
a domesticacio, pelos modificadores selvagens do feosinto, gens gque isola-
Jamente nfio tém efeito decisivo, mas que agindo agora em mnovas combi-
nacoes provocam efeitos semelhantes aos do gen Tu.

Assim nfo pode haver davida de que o reajustamento dos modifica-
dores no cimzamento Zea x Fuchlaena pode também ser responsavel em
erande escala, pelo aparecimento das pecnliaridades enumeradas no inicio
Jdo capitulo. fiste efeito de introdugdo de gens de Euchilaena pode ser
explicado por dois modos. Podemos supor que se trata simplesmente da
substituicio de gens de domesticacio de milho, por gens selvagens, 0§
quais podiamos chamar: “wild type modifiers”. Também &, “a priori”,
possivel que se trate de introduciio de caracteres do préprio teosinto. Mas
esta possibilidade deve ser excluida desde logo, visto que nfio existe a
minima indicacio da presenca dos caracteres deseritos nas infloreseéncias
do teosinto puro. Evidentemente se trata de caracteres do milho que apa-
recem pela acdio de virios mecanismos genéticos on combinacdes de gens.

Conclusao

A situaefio parece assim talvez um pouco confusa, especialmente para
técnicos sem experiéncia na andlise genética experimental de caracteres
complexos e gquantitativos. C'onstatamos que os mesmos efeitos fenotipices
podem ser provocados: a) por gens mutados do milho; b) pelo gen Tuni-
vata — todos éles em combinacio com conjuntos especialmente selecionados
de modificadores — on, ainda, ¢) por complexos muito especiais e escolhi-
dos de gens modificadores, e sem a presenca de gens mutados especiais.

3. A natureza do milho selvagem

A nossa hipétese (Brieger, 6) sobre a origem do milho pode ser
resimida da forma seguinte:

€+ milho cultivado descende de wm capim selvagem com espiga muito
simples, tendo 2 fileiras de alvéolos, cada um com dois pares de espi-
cuetas. Os grdos, eomo em milho tunicata, seriam protegidos por suas
clumas longas, mais ou menos cédrneas ¢ pontudas. Quando maduras, as
exploueras caem, separando-se pela base da raquis, que por sua vez fiea
mfacta.
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() primeiro passo, anterior a domesticacdo, devia ter sido um cruzii-
mento com uma espéeie de Tripsacum. Este género, como alids também
Euchiaena, tem os gens tutwu, e, porisso, glumas menores; possui ainda os
graos protegidos pelas “tapas”, erescimentos laterais da raquis. Quando
madura, a raquis se parte, separando-se assim cada ndé confendo mn <&
grao. Em todos os eéneros, inclusive o milho selvagem. femos uma filo-
taxia em espiral 14 nas inflorescéncias.  Nos descendentes do hibrido
deviam ter apavecido varias recombinacoes dos gens de ambos os pais. A
combinacio de gens do mitho que determinam a formacao de tapas muito
pequenas comt a do gen tu de Tripsaewm, causa o aparecimento de graos
quase nus, A supressio da fragilidade da rdquis. pelos gens de milho, o
da formacdo da camada de sepavacao pa base duas espignetas, pelos gens
de Tripsacwin, resulton no aparecimento de espigas que permaneceratn
inteiras quando maduras. Estas combinacdes forneciam o material inleial.
com o qual os indios comecaram o sen trabalho de melhoramento.

Neste crugzamento havia, oo acontece com frequéncia em cruza-
mentos mmterespecificos ou intergenéricos, uma heterosis, isto ¢ um anmento
do vigor, e os indios, que, sabemos, eram otimos “melhoristas”™, dirigiam
os seus esforcos no sentido de manter oste aumento de vigor. Em conse.
quéncia disso, ficaram couservados muitos gens de ambas as espécies,
incompativeis uns com os outros guando homozigofos, constituindo wn
sistema semelhante ao de eens letals e semi-letais balanceados, Eles sdo
responsaveis pela reducio do vigor no “inbreeding” do milho cultivado.
pols ¢ difieil imaginar qualguer outro processo de evolucao que permitfs
acumular um tal sistema de gons halanceados, como ja expheamos (Driever.
6.

De acordo com esta hipotese, algnns dos carateristicos hereditirios do
milho seivagem toram substituidos pelos eens introduzidos no erizaniente
inicial de Tripsacum e ontros pelos ceus mutados que foram acnnmulados
durante o traballo Jde melhoramento executado pelos indios, Devemo-
agora fazer esforcos para descobriv quals eram Ostes carateristicos per.
didos na evolucao do miliio donitstico,

Descrevemos acima virias particularidades observadas nos deseen-
dentes  do hibride Zeo x Kucehlaowa, como: espiguetas hermafroditas o
multiflorais; assimetria dos ranos da infloreseénela; combinacio reeuiar
de uma espigueta maseuling pedunculada e ontra feminina on hermafvi-
dita séssil em cada alvéolo; anmento do ninuero de espiguetas, por alvéolo:
intercalacio de fileiras adicionais na estrutura basica de duas fileiras de
alvéolos, altm de estabelecer a completa homologia da estrutura morr -
16gica das inflorescéncias ¢ antoclddios terminais (flecha) e laterais
fespiga). A Dase venética de todas extas variacdes fol disentida e cliecani
A conclusio de gue se trata de diferentes conjuntos de modificadores que
determinam o aparccimento dos respectivos fendtipos isoladamente, on em
combinacfio com eertos gens determinadores, destacando-se entre éstes
altintos o gen Tu.

Temos agora amda gue explicar o reaparccimento destas peculiarvi-
dades de outro ponto de vista., Pode tratar-se: a) de segregados “estrava-
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zantes”™ no sentido do térmo introduzido por Heribert-Nilson (16)Y3 b) de
carateristicos hipostaticos de Euchlaena ou ¢) de Zea selvagem.

A primeira explicacio pode ser excluida, considerande a relativa
frequéncia do aparecimento dos referidos fendtipos. A segunda hipdtese
famhém ¢ poueo provivel, como ji foi acima explieado, pois néo existe
razado para se supor que uma espécie selvagem, eomo Euchlaena, possua
tals e tantos caracteres latentes, sem ue tenham sido deseritos ocasional-
mente como variedades on formas sistematicas. Podemos, porém, acreditar
que uma espécie cultivada mantivesse latentes, isto é na forma hipostatica.
arateristicos da espéeie original selvagem, encobertos pelos gens mutados
selecionados e acumulados durante a domesticacio. Assim, consideramos,
oo Mmais provavel, a terceira das hipdteses mencionadas.

Podemos agora constatar como proviveis caracteres de milho selvagem
ns seguintes:

As infloreseéncias eram assimétricas e tinham duas fileiras de alvéolos.
nma com espignetas pedunculadas masculinas e outra séssil hermafrodita,
ou, talvez, em certas partes da planta, ambas eram masculinas. Havia
sempre apenas duas fileiras de alvéolos, as guais seguiam uma filotaxia
am espiral 1%,

A forte protoginia dentro de cada inflorescéncia permitin que as bar-
has saissem fora das bainhas das folhas protetoras na fase feminina da
antésis; os orgdos masculinos s6 mais tarde entraram em funcionamento
quando tdda a infloreseéneia ja havia saido para fora dos drglos prote-
tores, pelo alongamento da parte nfo ramifiecada do galho, logo abaixo
Ja inflorescéneia, da mesma forma como até certo ponto acontece ainda
hoje em 7ripsacuni. Neste momento 0s grios passaram mais ou menos i
fase leitusa e os Orgdos protetores ja estavam endureeidos.

As inflorescéneias terminais tinham eixo central e verticilos de ramo
na sua base, do mesmo modo como em muitas Graminece. Em analogia com
Tripsacuin e Euchlaena podemos supor que o nfimero déstes ramos di-
minui com a ordem dos antocladios. Déste modo, por certo, os antoclidios
de ordem superior foram reduzidos a counjuntos de infloreseéncias. Talvez
J4 havia um indcio de wma separacio paralela dos sexos cont um aumento
Jde mimero e espiguetas masculinas nas inflovescéncias terminais.

As espiguetas eram possivelmeute multiflorals, e, neste caso, o milho
selvagem nem pertencia mais ao grupo dos dndropogeneac.

A Isto devemos acrescentar ainda mais dois carateristicos, j4 men-
cionados anteriormente, Brieger (6): a) proteciio dos grios maduros pelas
olumas, devido & acfo do gen Tu, e b) camada de separacdo na base dos
araos e espigtietas quando maduras.

Todos éstes carateristicos foram observados em nosso material, isola-
Jamente ou em conjunto, de modo que ja se podia até desenhar um esquemas
Jda estrutura hipotética do milko selvagem. Temos, porém, ainda a espe-
ranca de encontrar um individuo que tenha todos os caracteres essenciais
~m conjunto de modo gue seja possivel fotografi-lo.
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4. O problema geral filogenético

Meneionamos, na introducdo, o problema geral filogenético das G-
minege que consiste na explieacdo do acfumulo de processos de reducao.
Sobre as causas destas reducdes, a famosa especialista Agnes Arber (1)
chegou a conclusdes, que segnem, em traducio:

“Um resumo do que esta exposto neste e nos capitulos precedente~
nos conduz a conclusdo de que particularidades especiais, tanto da flov
tipica das Gramineae como de formas mais divergentes, parecem causadas
essencialmente por processos de reduedes, as quais modificam nm tipo que
pode ser visto huma forma menos restrita nas Bambusaceae. Esta reducac
pode ser posta fregiientemente em relagio aos efeitos de ajuntamentn e
pressio durante a ontogenia. Porém, além de perdas e fusdes que obvia-
mente sfo correlacionadas com a pressdo, ndés podemos reconhecer ui:
ntimero de formas de esterilidacde de espiguetas e de unissexunalidade o
de abortos das flores pelos guais a pressdo podia ser, no maximo, respoi-
savel apenas em parte. Parece claro (ue as Gramineae sofrem de un
tendéncia, definidamente inevente, para algnm grau de esterihdade o
valho reprodutivo” (pg. 206).

Destas duas causas das reducdes, a primeira, a pressdo sdbre os Grghos.
exercida especialmente por folhas protetoras gque nao deixam espaco livre
ig flores ou partes por elas envolvidas, parece-nos de pouca importancia.
Pressdo é uma forca que tem o efeito sempre em dois sentidos. As folhas
protetoras exercem pressdo sibre os Orgdos internos e éstes, por sua vez
sObre as f6lhas. Além disso, a reducdo ¢ um fenémeno generalizado, .-
forma que, a sua causa deve ser igualmente generalizada. Néo se podendo
aceitar, para explicd-la, “ajuntamento™ ou pressdo, temos de admitir
influéneia de fatores de ordemn mais ampla, Finalmente, a pressio -
orgdos pode provocar efeitos fenotipicos, mas nédo pode ser responsavel
por alteracdes genotipicas, ndo tendo assim acdo sObre a evolucdo,

Outro fato citado por Agnes Avber, e evidentemente mais importani:.
¢ o chamado por esta autora “the definite inherent trent”. B neste mesma
sentido que usamos, as vézes, o térmo “ortogénese” ou linha continna
de evolucdo. Mas nao devemos esperar ser possivel arranjar todos os g
neros em sub-familias, numa tinica série continua de reducies progros-
sivas, Clomo Arber explica, com muitos exemplos, existe, nas estrutarvas
normais cu patoldgicas, um paralelisnio e uma repeticio muito pronnn-
clada (pg. 39R8). Hssa autora pensa que nas (framinese aparecem todus
as tendéncias “which can be developed within the definite throngh elus:i-
frame work of the ordinal type” {(pg. 4) fazendo referénecia a ord
sistematica “Gramineae” no térmo “ordinal”.

O térmo “ortogénese” acima usado, ndo deve ser tomacdo assim muit:
literainiente. Nao podemos arranjar os diferentes grupos ou géneros omui
uma ou algumas séries gqune apresentam wnma tnica tend@ncia constaiire.
nnma s6 direcdo, pelo acimunlo sistemitico de processos de reducio i~
argdos florais. Tomando em consideracfio os detalhes, encontramos para-
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lelismos, repeticoes e reversdes nas tendéncias. As séries “ortogenéticas™
sdo sempre abstragdes que servem apenas para ilustrar qual a tendéncia
inerente a um grupo de géneros, nfo representando exatamente o curso da
evolncdo déstes géneros. Mesmo as séries paleontoldgicas, como aguela do
cavalo ou do elefante, Brieger (5, fig. 7 e 8), sfo apenas abstracdes que
indicam como se processon a evolucdo.

Devemos agora averiguar qual o mecanismo filogenético que explica
a existéneia destas tendéncias inerentes na evolucio. O lamarckismo
naturalmente oferece, & primeira vista, a explicacdio, mais compreensivel.
mas todas as experiéneias até hoje registadas sio uninimes em provar
que ndo existe hereditariedade de caracteres adguiridos. Por outro iado,
os pontos basicos da feoria de Darwin estio econfirmados experimentat-
mente: existem variacdes hereditirias, mutagoes génieas, ue aparecem
sem direcdo e gue afetam o fendtipo, existindo também wuma selecio
natural que elimina tédas as mutacées desfavoraveis. Mas é muito difieil
imaginar alguma coisa to coordenada, como uma tendéncia filogenética
inerente.

Explicamos em outra publicacio (3), qual o mecanismo genético
que permite o aparecimento de tendéncias filogenéticas, e o denominamos
“modifier shift” ou “mudanca do conjunto de modificadores”. Assim,
nm dos fatores mais importantes na evolucéio, ndo nos parece ser a mutacao
génica Inicial, mas a mudanca do conjnnto de modificadores, preexistentes.
08 quais, em ¢ombinacdo com o novo gen mutado, acham entdo um novo
campo de acdo fenotipica. A selecfio natural age, na evolucdo, do mesmo
modo como que a selecdo dirigida nos experimentos. A selecdo dos modi-
ficadores pode produzir novos fendtipos, sem mutacao, apenas pela recom-
binacdo de gens nos eruzamentos. A existéncia e o funcionamento dos “‘mo-
difier shift” foram demonstrados em virios experimentos de selecio, divi-
gidos em varios sentidos.

Por simples selego sem aparecimento de mutacoes, couseguimos, cn
poucas geracoes, em milho indigena dos “chavautes” de gréos braucos
(devido & presenca de um inibidor C! no eromossémio IX) obter plantas
com graos inteiramente coloridos. intensificando-se, gradativamente, a colo-
racio, de geracio a geraciio. Por outro lado, transformamos o mitho “red

brittle” — uma linhagem que serve para a anilise da ligacio genética no
V cromossémio — em um millio com griaos ineolores. Nestes dols exemplos

conseguimos apenas uma modificacdo da dominéineia ou epistase, sem
causar o aparecimento de qualquer carater novo.

Em milho tunicata paulista executamos duas séries de selegdo, vima
para anmentar ao maximo os efeitos do gen Tu e outra para fazer desapa-
recer, tanto quanto possivel, todo o sen efeito fenotipico Brieger (5 e 6).
Referimo-nos, varias vézes, nos capitulos anteriores déste trabalho. a 8stes
experimentos, e explicamos o aparecimento de efeitos completamente novos
devido & combinac¢io do gen Tu com outros modificadores. Nestes experi-
mentos introdunzimos, por eruzamento. o gen Tu, em material que cra
homozigoto tutu, ¢ 0 mesmo aconteceria se houvesse uma mutacio de tn



690 BRAGANTTA Vou. V

para Tu. 0 essencial é que nos combinamos modificadores com novos aleles
de gens determinadores.

Assim, perece-nos estar perfeitamente demonstrado que a selecio,
artificial on natural, dos modificadores. depois de uma mutacio on de vm
cruzamento, pode ser a causa do aparecimento e da intensificacio de novos
carateristicos hereditarios.

Aplicando éste priueipio aos processos- da evolugo, podemos coneluir
tjue o desaparecimento dos carateristicos néo implica no desaparecimento
também e gens responsiveis e a sua substituico por novos aleles, por
mutacao. Os gens apenas mudam de funcio ou ficam mais ou menos ina-
tivos, pela alteracdo provoeada no conjunto de modificadores. Alterando-
se a divecdo da selegio natural éstes gens podem assim reaparecer com
sua antiga funcéo fenotipica, causando wma reversao filogenétiea, ou.
entrando em novas combinagdes ou por cruzamentos ou depois de uma
mutacio génica, provocando o aparecimento de novos ecarateristicos. Que-
remos salientar, porém, que o novo ajuste dos modificadores é um processo
nao muito lento, dirigido pela sele¢ido, seja natural ou artifieial.

As formas deseritas neste traballio oferecem mais material em apdio
a esta nossa hipdtese da importidncia dos modificadores na evolucdo. Apro-
veitamos a hipétese acima para tirar, retrospectivamente, conelusées
sobre uma futura evolucdo. Ficou evidente que sdo inerentes ao milho as
mais variadas possibilidades para nma futura evolugdo, sem a intervencio
de novas mutaecdes. Em milho heterozigoto ou em hibrido milho x teosinto.
a selecdio experimental em novo sentido, provoeando um “modifier shift”.
permitiu o aparecimento de formas muito variadas, entre elas: espigueias
multiflorais, carateristico de outro grupo das Gramineae, ou trés espi-
guetas por alvéolo, carateristico de cevada (Hordeum). O tempo e o ni-
mero de geracdes submetidas a esta selecio ndo foram ainda suficientes
para fixar e homogenizar linhagens portadoras dos novos carateristicos.
Mas existem boas indicacdes de que esta fixacdo seja vidvel.

O carateristico principal do método aplicado foi a mudanca radical
da direcfio da selecdo. Numa espécie como o milho, que durante milhares
de geracdes vem sendo submetida a uma selecdo visando transformar uma
planta selvagem em uma planta doméstica, executamos selecio contraria
aos carateristicos de domesticacio e em favor de caracteres que deveréin
dar de novo uma planta selvagem.

A selecio natural ndo tem direcdo fixa; wma mutacio pode abrir
novas possibilidades e a transferéncia de nma espéeie para nm hovo
ambiente ecoldogico pode acarretar novas exigéneias,

No esquema da evolucdo acima explicado, existe uin ponto de grande
importancia. Temos que aceitar a hipdtese de que os géneros de um
crande grupo, como as Greminede, contém um grande nimero de gens.
08 guais, sem ser idénticos, provocam acoes fenotipicas semelhantes. A sva
presenca explica genéticamente o que nos chamamos: a tendéneia comum
ierente (“the comum and inherent trent”). Como prova, basta lembrar
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mais uma vez que obtivemos em milho, geralmente incluido na familia de
Andropogoneae, formas com espiguetas multiflorais, carateristicos de Pani-
ceae. Assim, o “modifier shift” explica até as reversGes e o paralelismo
da evolucdo num grupo grande como as Gramineae.

CONCLUSOES GERAIS

Descrevemos neste trabalho um certo niimero de variacdes da estru-
tura das inflorescéncias e das flores do milho. Como apresentamos em
cada capitulo um resumo das observacgdes efetuadas além das eonclusdes
muito concisas no inieio do ecapitulo anterior, podemos dispensar aquil
repeticdes desnecessarias.

Destacamos as seguintes conclusdes gerais:

1) — A estrutura béasica das inflorescéneias e antocladios, como
chamamos os conjuntos de ramos portadores das inflorescéncias, é idéntica
nos trés géneros das Mydeae americanae, sendo as diferencas essencial-
mente quantitativas. Devemos, porém, distinguir a ramificacio das infio-
rescéncias e dos antocladios que siio morfologicamente bastante diferentes.

2) — A base genética das variagbes descritas do milho é a seguinte:
elas dependem, em milho puro, da presenca de varios gens determinadores,
destacando-se entre éles o gen Tu (funicata) por sua acdo fenotipica muito
diversa e pleiotrépica. Estes determinadores agem sempre em conjunto
com complexos de modificadores. Nos descendentes do eruzamento de Zca
x Euchlaena, a presenca dos determinadores se torna dispensével e o fend-
tipo é essencialmente determinado pelos conjuntos dos modificadores.

3) — Achamos material que comprova varias hipdteses sébre a estru-
tura da espiga do milho eultivado.

a) Nio pode haver a menor davida de que o eixo central da flecha
é homodlogo & espiga ramificada e que os ramos da flecha correspondem
20s ramos de espigas ramificadas.

b) Demonstramos que a espigueta bifloral das Maydeee é uma estru-
tura reduzida e observamos espiguetas multiflorais com até trés flores
férteis, além de outras flores estéreis e imperfeitas.

¢) Em apbio & hipétese de Collins (9) de que o par de espiguectas
por alvéolo é o que resta de um pequeno ramo, observamos uma reversio
4 forma inicial, isto &, ramos com numerosas espiguetas.

d) Comprovamos uma nossa nova hipétese de que o aumento do
namero de grios e a irregularidade das fileiras, observada &s vézes na
base de espigas, sdo devidas n#o a um aumento do namero de fileiras de
alvéolos, mas ao aumento de dois para trés, quatro, ete., do niimero de
espiguetas por alvéolo.

e) A nossa hipdtese de que o elevado namero de fileiras de alvéolos
€ devido & intercalacdo de novas fileiras entre as duas fileiras do milho
primitivo, e & substituicfo simultinea da filotaxia em espiral 14 por nma
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simetria de fileiras longitudinais, pdde ser comprovada diretamente pela
observago de espigas com duas fileiras de alvéolos apenas, na parte apical,
« fileiras mais numerosas, na parte basal.

4) — Ja tentamos em outros trabalhos (4 e 6) reconstruir a estru-
“tura mais provével da espiga do milho selvagem, tendo sido agora possivel
-adicionar outros caracteres. Assim, nfo temos mais duvida de que ela
;apresentava as espiguetas aos pares, arranjadas em duas fileiras longitu-
-dinais de alvéolos, obedecendo a uma filotaxia em espiral 145. Estas fi-
leiras de alvéolos nfic estavam colocadas nos flancos opostos da raquis,
como em Euchluena ou Tripsacum, mas estavam deslocadas para a face
ventral da mesma. Das quatro fileiras de espiguetas, as duas internas eram
femininas ou hermafroditas e sésseis, e as externas masculinas e peduncu-
ladas. A protoginia muito pronunciada das flores, na mesma inflores-
céncia, permitiu que, na fase feminina da antesis, a infloreseéncia perma-
necesse dentro das palhas, exceto as barbas; saindo as anteras mais tarde,
quando as glumas ja estavam endurecidas. Déste modo, as espiguetas
estavam fora das palhas na fase masculina. Possivelmente, ji havia uma
diferenciacio no sentido de as infloresecéncias terminais serem ramificadas
e predominantemente masculinas, e as inflorescéncias laterais nos ramos
de ordem superior dos antoclidios, ndo ramificadas e bissexuais.

Podemos acrescentar mais os dois carateristicos deseritos anterior-
mente: os griaos eram protegidos individualmente pelas glumas endure-
cidas e longas, devido & presenca do gen Tu, e as espiguetas inteiras,
quando maduras, se separavam da raquis pela formagdo de uma camada
de separagdo na sua base.

Somente foram eliminados éstes ultimos dois caraeteres pela intro-
dugfio de gens de uma espécie de Tripsacum, na fase anterior a domesti-
cacio do milho; os demais caracteres primitivos se perderam pela acunu-
lacdo de gens mutados e selecdo dos complexos de modificadores.

5) — Finalmente, discutimos alguns problemas da teoria da evolucio.
Explicamos em outro trabalho (5) como a mudanca do conjunto de modi-
ficadores, causada pela selecio, pode ser responsavel pelo aparecimento
de séries filogenéticas. Por outro lado, a existéncia de tais séries ou de
tendéncias filogenéticas sdo dificilmente explicadas pelo actmulo de
mutacdes génicas, nio dirigidas.

Para as Gramineae, Arber (1) demonstrou a existéncia de “tenden-
cias inerentes filogenéticas” e um grande paralelismo da filogenia nos
diferentes grupos desta ordem de plantas.

Demonstramos que em milho, de fato, estdo inerentes muitas possibi-
lidades filogenéticas, as quais fizemos aparecer em consequéneia da mu-
danga de modificadores. Baseados nestes experimentos, explicamos assin:
0 mecanismo genético das tendéncias filogenéticas descritas por Arber.

Estas possibilidades filogenéticas que existem em milho, fazendo
aparecer carateristicos de outros genéros, permitem também formular uma
hip6tese genética para o paralelismo da filogenia, supondo apenas que as
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diferentes Gramineae contém gens que, sem que sejam idénticos, podem
determinar o aparecimento de caracteres fenotipicos correspondentes e
semelhantes,

SUMMARY

1) The present paper deals with variations in the strueture of the inflores-
cences of the Maydeae Americanae, especially of the ear of Zea Mays, which came
under observation during our genetical studies during the last 10 years. Care was
tauken to inelude only such structures which were observed frequently and had in ge-
neral an aspect which could not be described as a pathological abnormality, but rather
as a reversion to a phylogenetically primitive type or as a new form.

The aberrations may be summarized as follows:

a) Individual flowers. Reversion to the hermaphrodite state of the usually
unisexual flowers in Maydeae were described. Such flowers are however alrcady so
well known that no details need to be given.

b) Many flowered spikelets. The spikelet in all the American Maydeae are
normally two flowered. In forms of tunicata, obtained by selection, spikelets were
obtained with up to three perfect flowers, all producing well developed kernels (Tig.
4-6), with a maximum of five flowers. The structure of three-flowered spikelets is
explained in the diagrams Fig. 2 and 3. Owing to the organization of the flowers,
the embryos of the first and third are turned towards the base of the infloreseence and
the embryo of the second flower towards its tip. The embryos in two-flowered epike-
lets are mormally turned to the base (first flower) and to the tip (second flower).
(Cutler, 10). Cases were observed of three flowered spikelets with one abortive flower,
both the remaining embryos, produced by the first and third flower, turned towards
the base of the inflorescence,.

¢) Number of spikelets per alveolus. In maize and in the male parts of the
inflorescences of Euchlaena and Tripsaewm two spikelets are formed per alveolus,
while in the female parts of the latter genera one spikelet is present, though occeasionally
exceptions are found. Collins (8) explained the appearance of ihe double spikelet
a8 remainder of a small spikelet branch which has been lost during evolution. The
normal structure and that of a spikelet branch is shown schematically in Fig. 3, e-f.

In the tassels of several tumicata plants small and regular branches of spikelets
appeared in the alveoli, their form depending upon three factors: a) number of spike-
lets, b) length of the internodes of the spikelet braneh, ¢) length of the individual
pedicel of cach epikelet, as may be seen in the fotos of Fig. 4-5.

An increase in the number of spikelets per alveolus in the ear has Dheen ohserved
frequently in material of two sources: deeendants of the hybrid maize x teosinte and
Paulista Pointed Pop Corn.

The descendants of the cross Zea x Euchlacnae have very frequently only two
rows of alveoli, well separated from cach other. This separation is accentuated still
further by the development of a sealy outgrowth from the rachis, as in Euchlacna,
which limits each alveolus at its base and on both sides. The segregates may have
these scales not only well developed, but they are uslso frequently colored, as is the
eases representad, with black dots. Thus the identification of each alveolus is very
casy amd fig. 7 shows an car with two rows of well defined alveoli, each with three
spikelets or three mature kernely each,

The ears of Paulista Pointed Pop Corn offer exeellent material sinee here the
rows of alveoli are very clearly defined and separated by deep ridges, the double
rows of kernels being very salient. The kernels correspond always, in the ears used, to
single spikelets as shown by their glumes, well developed in this variety, and th(?
position of their embryos. In Fig. 9, u, the deep ridge separating the rows of alveoli
on the left and right is clearly seen as a series of black deep shadowns in the centre
of the photo . In Fig. 9,b we have the same ear photographed from another angie. One
row of alveoli is seen in the centre, in clear contrast against two strips of black
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paper inserted in the two lateral ridges. This row of alveoli contains very clearly two
rows of kernels or spikelets in its upper part and many irregular rows in the lower
half showing the inecrease of spikelet mumber. Fig. 9 c-f represents another ear with
five rows of alveoli, which are very distinet in the upper part of the ear. The ear
was hroken into three parts and the eross sections phographed. The upper two thirds
with a regular row arrangement (Fig. 9 e-d) show eclearly the five rows of alveoli
oud the 10 rows of kernels. The lower part (Fig. 9e) shows still the pentagonal
form of the rachis and the five rows of alveoli may still be distinguished. But the
increased number of spikelets, which vary from 2 to 4, do not permit a regular arran-
gement of rows of kernels within the regular rows of alveoli.

The appearance of small branches in the alveoli of mutants of maize is not
anything really new, but as far as I know an increase of the mumber of sessile
spikelets in the ear from two to three which was observed in scveral descendants
of the Zea-Euchlaena cross and its increass to three or four in the basal region of
ordinary corn ears has not been registered before. The explication for this form of
inerease is casily to be dvawn from an inspeetion of the photos in Figs. 4 and 5, where
we find various stages in the reduction of branches with many spikelets to two, three
or four sessile spikelets.

d) Number of rows of alveoli. There can be little doubt that the basie number
of rows in the Maydeae Americanac is always two as shown by all inflorescences is
Tripsacum and Euchlacna and by the tassel branches in maize and the branches in Zea
“ramosa”,. The inercase of rows in the car and the eentral spike of maize has been
the objeet of a very cxtensive literature. Mangelsdorf and Reeves, (15), gave a very
detailed review), and I explained this increase as a simple interpolation of new
rows, such as oceurs in succulent plants and can be casily seen for instanee in different
species of Cereus. The correctness of this interpretation ean be shown directly in
ears of maize which have fwo rows at the tip and more numerous rows at the botton
and which appeared in my material of Brazilian Early and Brazilian Sweet Corn,
extracted from multiple crosses between Brazilian, European and North American
corn, and with much more frequency among the descendants of the maize-teosinte
cross. Three such cases are reproduced in Fig. 10. .

The situation is reprcsented schematically in Fig, 11. The diagram Fig. 1la repre-
sents the primitive from with two rows of alveoli, each with two rows of kernels.
The interpolation of two new rows (Fig. 11b) causes a disturbance of the equilibrinm
which forees the two original rows to become dislocated, as shown in Fig. 114, thus
1esulting finally the normal ear with four rows of alveoli or eight rows of kernels,
all equally spaced. The interpolation of a single row of alveoli causes a similar distur-
bance (Fig. 11l¢) which causes distortions untill all rows are equidistant (Fig. 11e). For
some reasons, still unknown, the ears remain twisted in the latter case with three
rows, while in the former a twisting cccurs only in the transition zone.

These drawings however are not abstractions, but represent the sifuation aectually
observed and represented by the Fig. 10, a-b e Fig. 10, e-d, with in increase from
two to four rows and by the Fig. 10, e-f with an jmerease from two to three
rows. The two first ears, photographed each from two dgifferent angles, show
clearly that the two rows of the top region become neighbours at the Dbotton,
while the new rows are interpolated on the opposite side of the rachis, The last ear
shows the permanent twist in the lower third of tho ear, and it may be added that
all cars, wich T have observed so far, with three rows of alveoli are always twisted over
their whole length.

I postulated furthermore that originally the alveoli followed an alternating spiral
arrangement or a phyllotaxy of 1/2, while the interpolation of new rows abolished
this spiral and substituded a longitudinal row arrangement, again as in Cactaceac and
other succulent forms. The fotos in Fig. 10 show that this is actually the case. The
arrangement of the alveoli in the two-rowed part of the ear follows the spiral (%),
while the spiral is completely lost in the many rowed region. The rows may be twisted
in ears with an uneven row number, but this twist has nothing to do with the
original spiral of the alveoli, as may be seen clearly in Fig. 10, ¢ and f. It may
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be mentioned that the situation in the latter ear is still more complieated by
the faet that the alveoli contain frequently three, instead of two spikelets.

¢) Asymmetry of the inflorescence. In the male infloreseences of all the May-
deae Americanae a pronounced asymmetry of the rows may be observed which are
not loealised on the sides of the rachis but are pushed towards its ventral surfaee,
In the female parts of Tripsacum and Euchlaena on the other side, the spikelets are
alway on oposite sides, while nothing can be said with regards to the many rowed
corn ear and the eentral spike of the tassel. I have no doubt that the original type
of maize with only two rows of alveoli was asymmetrical, which seems to be very clear
when inspectionig two rowed ears or too rowed parts of ears of mutants. It is very
interesting to mote that there is a segregation in the descendants of the Zea-Euchlacna
cross with two rowed ears, which may he symmetrical (Fig. 8, ¢-d) or asymmetrical
(Fig. 7, Fig. 8, a-b). The symmetry is independent from the number of rows of ker-
nels whieh may be either one or two per alveolus.

Besides this asymmetrical arrangement of the rows of alveolus, there may appaer
in maize on asymmetry between the rows of spikelets: a regular combination of one
row of sessile female and pedicelled male spikelets. Such a situation in the tassel
branches of tunicata and tassel seed is shown in Fig. 13, a and b, and that of an
ear with 4 rows of alveoli in Fig, 13, ¢ ¢ d.

t) A detailed and comparative study of the ramificafion of inflorescences in
the three genera of Maydeae Americanage showed an extreme degree of uniformity,
whieh apparently has not been noticed to this extent before,

The terminal inflorescence, of main shoot or hranches, has essentially the same
structure: there is always a central or main spike which may be branched at its base.
In Tripsacum, these branches follow an alternate spiral arrangement while in the
tassel of maize and teosinte and in branched maize ears they form one or more
whorls. The alveoli, even in many-rowed maize, are always arranged in two rows on
all these branches. Below the inflorescence and again in all three genera there are
soveral sterile leafs which may be more or less transformed into husks and which only
very excepeionally produee hranches in their axils,

The branches, produced by the lower leafs, terminate again in an inflorescenee
which may be branched or not, followed first by sterile leafs or husks and than by
fertile leafs bearing again branches of higher order. In Tripsacum australe all bran-
ches of any order are essentially alike, except for a progressive reduetion of the bran-
ching of the inflorescence. Branches of third or fourth order bear simple terminal
spikes. In Zee and Euchlaena the lateral branches of main stalks form a eompound
which we may call with Goebel (11) an anthocladiun, Its structure is explained by
the two fotos in Fig. 14 which were token from two descendants of the kross Zea x
Euchlaena.

These authocladiums have a terminal] inflorescence which may be a simple ear
(Fig. 15b), a slighty (Fig. 14) or an extremely branched inflorescence, earrying male
and female spikelets on its four rowed branches (Fig. 16) or which may finally be
a normal tassel (Fig. 15a). Thore follow a few sterile leafs, forming :the individual
husks of the terminal inflorescence and than fertile leafs or husks which are pro-
tecting the rest of the anthoeladia. In their axils there are again branches (n4-2)
with terminal inflorescences, always represented by an ear, proteeted by their indivi-
Gual and sterile husks, followed by other husks which protect bhoth the branen (n--2)
and its higher derivatives, The authocladium of Fig. 15 earries branches up to those
of order (n 4+ 4).

The difference of Zeq and FEuchlaera iz only of quantitative nature. In Zea
generally there is developed omly the terminal ear of the lateral branch of order
(n+1) and only rarely some ears, terminal of the order (n4-2) which may be called
also lateral to the branch (n-1), as shown by Brieger (6). All leafs are transformed
generally into husks. In FEuchlacna, on the other side, the terminal inflorescence of
order (n-+1) is generally a tassel and this branch ecarries almost normal leafs. Those
of the lower nodes produce in their axils the antocladia, with the branghes
(u+2), (n+3), ete. which together form the cluster of cars. Every ear as a terminal
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inflorescence of its braneh is protected by individual husks, besides the basal husks,
as described above, which protect each branch and all its laterals of hingher order.

In the descendants of the Zea-Euchlaena eorn an interesting detail was found,
and the following three types were established: a) maize type derivatives where all
inflorescences had a high number of rows of alveoll. b) teosinte--type derivatives where
all inflorescences had only two rows of alveoli, and ¢) intermediate derivatives where
only the main terminal inflorescence of order (n+41) was many rowed and some-
iimer also inflorescences of order (n -4 2), especially the prophyllary braneh,
all other inflorescences beeing two-rowed. These complicated relations obscure fre-
quently the rule established by Langham (14) about the correlation between row
number in the lateral ear and the central spike of the tassel.

These observations lead to a revision of the old hypothesis of Ascherson (2)
about the origin of the many-rowed ear by a fusion of the ear clusters in Euchlaenra.
Weatherwax (20) has given already one very decisive argument ageinst this hypo-
thesis, explaining that a fusion must result in the forming of an ear where the number
of kernel rows should be a multiple of four and that of alveoli a multiple of 2.
Another diffieulty is that the original hypothesis wonld require a complete disap-
pearance of all individual husks, and no signe of this has ever been observed. Lan-
gham (14) who tried to revive the bypothesis was probably mistaken, interprefing
as a fusion, structures which were only branched terminal ears, which its branches
forced almost inte the main spike by the pressure of the involving glumes.

2) After describing these deviations form the normal type of maize ears and
inflorescences, its genetical basis was diseussed. First it was thought that defirite
genes were involved, such a the ramosa-gen, the dwarf-factors which frequently cause
the appearance of perfect bisexual flowers, the tassel seed factors, ete, and finzlly
the tunicat faetor which hag the most extreme range off phaenotypic effects as shown
in several previous publications (Brieger, 4, 5, 6, 7). Buth the studies of tunicata
maize had already shown that the modifier gens are at least as important as the
main determing gen. By selection I succeded to inecrease to a extreme degree their
effeets on the tassel, Croasing these derivations of Paulista Pod Corn to Ewechlaena a
complete change of the situation was brought abouf. The effects on the tassel disap-
peared immediately in the Fl with Guatemala teosinte while in those with Mexico
teosinte the glumes in the tassel remained shighthy enlarged. On the other side, changes
oceured in the ear structure unknown to pure maize, as illusfratad by Brieger (6).
The desecendants of these crosses showed that the specifie determiner genes of maize
are dispensable and that a recombination of Zea and Euchlaene modifiers a is eompletely
sufficient. '

I described in the present paper only variations in the structure of infloresecence
which appeared both in deseendants of the hybrids and in pure maize. No similar
vairiations have been observed in Fuchlaena or in Tripsacum, the thind species of
the group. We may thus conclude that these variations were all inuerent to corn,
hypostatic recessive to the many gens accumulated during domestication and reappea-
ring again after the substitution of these genes of domestication by the wild type
modifiers derived from Eiwchaena. :

3) The final conelusions of the preceding chapter leads us to a reconsideration
of our concepts about the strueture of the wild anceetor. I discussed the problem
in several previous publicatious (4, 6) and shall repeat the main eonclusions without
entering into & detailed diseussion. Cultivated maize is derived from a wild grass
which had simple ears with two rows of alveoli, grains protected by large, pointed
and horny glumes, due to the presence of the gene Tu, and an abscission layer at
the base of each spikelet. Thus the grains fell off when mature with their protective
glumes, separated from the rachis which was thin, flexible and not brittle, This grass
happened to cross with some form of I'ripsacmm whith its grains mainly proteeted by
special seales, having relatively small glumes due to the presence of the gen tm. The
rachis of this species is always horny, britfle and breaks on maturity into parts at
each node. In natural descendants of these hybrids segregates appeared which were
homozygous gutu and thus had small glumes, while maize factors suppresed the deve-
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lopment of the scales. Both abscissions layers were mutually supressed, that at the base
of the spikelet from maize and the other, from Tripsecum at each node of the rachis,

We now may add more informations about the probable structure of the original
inflorescences. The lateral inflorescences were asymmetrical and contained in each
of the two rows of alveoli one row of sessile female or hemaphroditic spikelets and
another row of pedicelled male spikelets. The very pronounced protogyny of! flowers
in the same inflorescence permitted that the infloreseences remained within the husks
or within the sheaths of only slightly altered leaves during the female phase, emitting
only the silks. During the following male phase, the inflorescences were pushed out of
the glomes by the lengthening of the internodes, thus permitting the shedding of the
pollen, ‘whi'e at the same time the glumes of the alrcady fertilized female flowers
had hecone already hig and horny, protecting the kernels in the milkystage.

The terminal inflorescences may have been branched with one or more whorls of
branches at its base, and the number of branches was less in the lateral inflorescences
of higher order. There may have been already some more pronounced differentiation of
terminal and lateral inflorescences with a predominance in the former of male spikelets.
There exists a possibility that the spikelets were many flowered and thus this wild
grass did not really belong to the Andropogoneae, as already supposed by Harshherger.

It seems mow possible to make a drawing of this hypothetical wild type, buf
I think it even possible to find eventnally among the descendants of the maize-teo-
sinte cross most of these characters in combination, thus permitting to take a photo-
graph.

4) The results deseribed opened the way for drawing still more gemeral coxnclu-
sions about the mechanism of evolution, by combining two sets of faects with the
new results obtained.

In the first place, we may mention the conclusions at which Agnes Arber (1)
arrived in her detailed study on the evolution of the order Gromineae. She stated
that there exists a) “inherent phylogenetical trend’” for reduction and sterility in
inflorescence and flowers, and b) a large measure of repetition and of parallel evolu-
tion in different systematic groups.

In the second place I may refer to the general hypothesis about the role of a
modifier shift in evolution which I have developed (Brieger, 6). My observations
started in 1929 when I observed in the eross Nicotiana Sanderee x N. Longiflora
that a gene, without effect in the latter species, acquired a semilethal effeect in the
F1 hybrid. An identical case was reported a year later by Hollingshead. In subsequent
studies, I have been able to show experimentally the importance which a shift or
rearrangement of the modifier complexes may have, and which may not omly affcet
the dominance of certain characters, a fact allready very well konw by many authors,
but may cause the appearence of completely new phaenotypes. Such a change in the
modifier complex may be brought about by selection, artifieial or natural, following
a gen mutation which opens new phaenotipie possibilities or simply after a change
in the direction of selection in material sufficiently heterozygous.

In the present paper I have shown that there exists in cultivated maize an
enormous amount of “inheremt possibilities” which may become reality after chan-
ging the composition of the modifier complexes. Thus a “parallel evolution” may
become started, or even a ‘‘reversion of evolution”. It may be sufficient to cite the
appearance of plants with two rows of three spikelets each, such as in Hordeum, or
of many flowered spikelets as in the Paniceae.

Thus the facts reported here offer more support for the hypothesis on the impor-
tanece of the modifier shift in evolution which seems to me a very efficient eorollary
to the mutation theory and helps to overcome at least one serious difficulty of the
latter. Itis extremely difficult to believe that the accumulation and selection of disor-
derly chance mutations may cause an orderly evolution, Besides, the mutation theory
is incompatible with such concepts as that of “inherent trends”. But since the latter
undoubtedly exist and since evolution is not disorderly, as shown by a very larg_e
number of comparative studies of larger taxonomieal groups, an explanation for this
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orderliness must be found. I believ that the hypothesis of the modifier shift offers
the necessary explanation, which is well in accordance whith experimental evidence,
and witlh our concepts of physiological geneties.
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EXPLICACAO DAS FIGURAS
Fig. 1 — a) Diagrama da flor das Liliaceae (E: eixo prineipal; Et: eixo lateral;
B1, B2, B3; bricteas estéreis.
b) Diagrama de uma espigneta tipica (E: eixo principal; et: eixo da
espigueta; Ge e Gi: glumag estéreis; L: lema; P: pélea; 1: lodiculog).
¢) Diagramas das espiguetas e flor do bambu (letras eomo na figura
anterior).
d) Esquema de uma espigucta bifloral (letras eomo na figura anterior).
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Fig.
Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.

10 —

11 —
12 —

13 —

14 —

15 —
16 —

a) Diagramas de espignetas com duas o trés flores (explieagio das letras
como nn figura 1,a).

a) até d) Esquemas de espiguetas com duas ¢ trés flores.

e) Alvéolo com duas espiguetas biflorais ségseis.

£) Alvéolo com racemo com trés espignetas biflorais.

a) Alvéolos isolados de flechas do milho tunicata, com grios maduros nas
espiguetas.

a-j) alvéolos isolados e k-1) pares de alvéolos com madmero variavel de eapi-
guetas do milho tunicata.
a até g da planta 109-593-44; h até 1 da planta 104:593-44

a) Ramos de flechas do milho tunicata eom alvéolos com dunns ou wais
espiguetas ¢ com espiguetas com duas ou trds flores.
a: da planta 104-593-44; b-c da planta 109-593-44,

Espiga. assimétrica de um descendente (7-486-44) do cruzamento
mitho x teosinto com duas fileiras de alvéolos c trés fileiras de grios
por alvéolo. a: desenho de um griio isolado ecom a tapa piotetora ¢ a
gluma externa; b: griio isolado; ¢: gluma cxterna isolada; d-e: vistas
das duas faces da espiga mostrando a assimetria; f: vistas do flanco
A; g: vista do flanco B.

Xspigas de descendentes do cruzamento de milho x teosinto,

a-b} vistas de Iados opostos da espiga assiméirica da planta 11-487-44.

c-d) vistas da espiga simétrica da face e de flanco da planta 10-488-44.

Eapigas de milho pipoea pontudo paulista com duvas fileiras de grios
por alvéolos ma partc apical ¢ 3 e 4 filsiras na parte basal. a-b) da
planta 8-571-42; e¢-f) da planta 33-591-42.

Egpigas de descendentes do cruzamento milho x teosinto com duas fileiras
de alvéolos na parte apical e trés fileiras (e-f) ou quatro fileiras (a-d)
na parte basal.

a-b — da planta 16-407-44.
¢-d — da planta 27-372-44.
e-f — da planta 13-488-44.

Esquemas da interpolaciio de uma filcira adicicnal de alvéolos (a-c-e) ou
duag fileiras adicionais (a-b-d).

Esquema do arranjamento dos alvéolos a até d: duas fileiras de alvéolos
com filotaxia em espiral 1/2; a: tipo original hipotético com racemos
em cuda alvéolo; b; tipo dos ramos da flecha de milho e teosinto e
da parte masenlina da inflorescéneia de Tripsacum; ¢: tipo da espiga
de Euchlaena e dn parte feminina da inflorescéneia de Tripsacum,
com uma s6 espigueta séssil; d: tipo bisico de milho com duas cspigue-
tas sésseis; e: intercalacfio de duas fileiras adicionais ¢ substitvigio da
filotaxia em espiral por fileiras longitudinais, conforme o esquema da
fig. 11; f: o acréscimo de novas fileiras, segundo a teoria de Collins
(1919).

Formacio de pares de espiguetas sésseis femininas e espiguetas peduncuia-
Jdas maseulinas, formando fileiras regulares. a: ramo da flecha de milho
tunieatn eom griios maduros; b: ramo da flecha de milho *tassel
gseed” durante o floreseimento; e-d: espiga de um descendente do
hibride milho x tcosinto, 8-375-44, vista de dois lados.

Antoclddios de dois desecendentes do eruzamento milho x teosinto, com
cepigas terminais (n4-1) ramifieadas (r) a: planta 17-374-44; h:
planta 5-374-44. .

Ramificacio dos antoeclidios em dois deseendentes do e¢ruzamento milho x
teosinto.

Espigas do descendente do cruzamento mitho x teosinto, 18-408-44. n:
espiga ramificada terminal do antoclidio; b: espiga nio ramificada
lateral do antoeladio; c-e: ramos vistos do lado ventral; f: eixo wrin-
cipal; g-i: ramos vistos do lado dorsal, da espiga ramificada.
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4(2x2) fileiras

8(4x2) fileiras 6(3x2) rileiras

Fig. 11
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