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1. APRESENTACAO

Em eucariotas superiores, os genes de RNA ribossomal (RNAr) se encontram organizados em
arranjos em tandem. Esses arranjos formam geralmente dois tipos de sitios cromossomicos de
DNAr, um deles com os genes dos RNAr 18S, 5.8S e 25S e outro com copias do gene do
RNAr 5S. Apesar de que todos eles sdo necessarios em proporgdes estequiométricas para o
funcionamento do ribossomo, geralmente ndo estdo integrados na mesma unidade de
repeti¢do, como ocorre com os genes ortdlogos de procariotas. Além disso, a transcricao
desses dois arranjos em tandem ocorre em diferentes compartimentos do nucleo e ¢ realizada
por RNA polimerases distintas [1]. Em hepaticas, criptofitas e algumas asteraceas as duas
familias génicas encontram-se ligadas em uma unica unidade de repeticao [2-4]. Por outro
lado, em espécies de varios géneros de fanerégamas, como Trifolium, Phaseolus, Pinus,
Aegilops, Citrus, etc., os genes podem aparecer em arranjos adjacentes no mesmo brago
cromossémico [5-9].

Analises globais relativas a posi¢do dos genes de RNAr existem apenas para o RNAr
458S. Os sitios cromossomicos de DNAr 45S ativos constituem regides organizadoras do
nucléolo (RONs), observadas geralmente como constricdes secundarias em células com
coloragdo convencional. Lima-de-Faria revisou a distribuicdo das RONs em eucariotas e
encontrou uma localizacdo cromossomica preferencialmente subterminal para esses genes
[10]. Posteriormente, analises de hibridizacdo in situ fluorescente (FISH) com sondas para o
DNAr 458 tém localizado os sitios de DNAr nos cromossomos de centenas de espécies de
plantas. No geral, o sitio do DNAr 45S ¢ terminal, tanto em caridtipos de cromossomos
monocéntricos, como Aloe [11], Paeonia [12], Aegilops [6] e Phaseolus [13], como em
cromossomos holocinéticos, como em Rhynchospora [14, 15], Cuscuta [16] e Eleocharis
[17]. Por outro lado, em alguns géneros de angiospermas, o sitio de DNAr 5S tem uma
distribuicdo mais proximal que o de DNAr 45S [18, 19].

O presente trabalho teve por objetivo analisar a distribui¢ao dos sitios do DNAr 5S e
45S localizados por FISH nos cromossomos de 1002 caridtipos de 53 familias de
angiospermas e quatro de gimnospermas, verificando a existéncia de uma distribuicdo ndo —
casual. Foram avaliadas caracteristicas cromossomicas ou cariotipicas que poderiam
influenciar a distribui¢do dos sitios, como tamanho ¢ morfologia cromossomica, ¢ também foi
analisada a variagdo intra-especifica e intra-genérica de numero e posi¢ao dos sitios. Também
foi analisada e discutida a frequéncia desses dois arranjos génicos no mesmo cromossomo em

plantas.



2. FUNDAMENTACAO TEORICA

2.1. Os genes de RNA ribossomal

2.1.1. Tipos de genes de RNA ribossomal

Os ribossomos estdo formados por duas subunidades compostas de varios tipos de proteinas e
de RNA ribossomal (RNAr), sendo os RNAr encarregados das reagdes da traducdo nos
centros ativos do ribossomo e as dezenas de proteinas responsaveis principalmente por sua
configuracdo estrutural [20]. Tanto os RNAr como as subunidades foram nomeados de acordo
com o seu coeficiente de sedimentagcdo, em unidades Svedberg (S). Este coeficiente depende
do volume e superficie da particula e ¢ calculado por centrifugacdo em gradiente de sacarose.
Em eucariotas, a subunidade maior, 60S, cont¢ém os RNAr 5S, 5.8S e 25-28S enquanto a
menor, 40S, contém o RNAr 18S. Os procariotas apresentam apenas os genes de RNAr 58S,
23S e 16S. A existéncia de um gene a mais nos eucariotas se deve a inser¢do de uma
sequéncia espacadora na extremidade 5° do RNAr 23S durante o inicio da evolucao dos

eucariotas, o que gerou posteriormente os RNAr 5.8S e 25-28S [21, 22].

2.1.2. Nomenclatura

Em eucariotas existe um precursor de RNAr (pré-RNAr) com os produtos dos genes
de RNATr 188, 5.8S e 258, que em leveduras tem um coeficiente de sedimentagdo de 35S. O
precursor de Escherichia coli ¢ menor (30S) e inclui o transcrito do gene de RNAr 5S [23,
24]. Em publicagdes sobre espécies animais, existe consenso em relagdo ao nome dos genes
de RNAr e do pré-RNAr 45S (por ex: [25, 26]). Em plantas, por outro lado, embora o
coeficiente de sedimentacdo geralmente seja referido como o mesmo que em animais (DNAr
45S), alguns autores t€ém adotado a nomenclatura “DNAr 35S” [4, 27]. Este ultimo esta
baseado em quantificacdes ndo publicadas (com. pessoal Vera Hemleben - Eberhard Karls
Universitit Tiibingen). Aparentemente, isto ndo significa que o valor de sedimentacdo real
dos transcritos para animais seja constante, sendo que o nome adotado correspondeu ao valor
inicialmente publicado para as células HeLa [28-31]. Além disso, em trabalhos de plantas o
maior gene de RNAr tem sido referido como 25S, 26S ou 28S [32-34]. Para padronizar a
nomenclatura, neste trabalho o maior gene de RNAr serd referido como 25S e o sitio que
contém os genes de RNAr 18S, 5.8S e 25S serd chamado de DNAr 458S, seguindo a maioria

de trabalhos em plantas.

2.1.3. Organizagao dos genes de RNA ribossomal

Os genes de RNAr ndo estdo localizados nem sdo transcritos isoladamente. Em procariotas
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podem existir de uma a 15 cépias de um operon, com todos os genes de RNAr, distribuidas
em tandem ou dispersas, dependendo da espécie. Este operon pode conter também genes de
RNA transportador. O operon, quando transcrito, forma inicialmente um grande precursor
(30S), que por processamento pods-transcricional gera os RNAr 5S, 23S e 16S [24, 35, 36].

Em eucariotas, dezenas a milhares de copias dos genes de RNAr estdo organizadas em
tandem. O DNATr 5S normalmente aparece num loco cromossomico independente dos outros
genes. Apenas uma minoria dos eucariotas possui todos os genes de RNAr na mesma unidade
de repeticdo, tendo sido observado em espécies de leveduras, fungos, nematdides, crustaceos,
artropodes, bridfitas, criptomonadas e angiospermas. A integracdo dos genes de RNAr 5S
dentro da unidade de repeti¢do que compreende os genes de RNAr 18S-5.8S-25S aconteceu
independentemente em cada grupo e em algumas espécies foi desfeita posteriormente [3, 4,
37]. Os sitios de DNAr 458 ativos constituem as regides organizadoras do nucléolo (RONs),
que podem aparecer como constricoes secundarias, visiveis como cromatina menos
condensada, nos cromossomos metafasicos [38]. As RONs ativas possuem proteinas da
maquinaria de transcrigdo como a RNA polimerase I, UBF (upstream binding factor) e o fator
SL1. As proteinas associadas as RONs ativas podem reduzir um composto de prata
(argentafinidade) e por isto essas regides cromossdmicas podem ser detectadas por coloracao
de prata [39]. Nos sitios de DNAr 45S detectados por FISH (hibridizacdo fluorescente in situ)
com frequéncia ¢ observada uma regido condensada e outra descondensada, sendo que apenas
a segunda ¢ corada com prata [40, 41]. Ocasionalmente regides heterocromaticas sem genes
de RNAr podem ser detectadas por coloragdo de prata, como observado em duas espécies de
roedores [42], enquanto em gafanhotos foram detectadas RONs por coloragao com prata que

nao sdo detectadas por FISH [43].

2.1.4. Estrutura dos genes de DNAr

Cada unidade de repeticdo do DNAr 45S consiste de regides transcritas e outras que
ndo sdo transcritas. As regides transcritas compreendem o denominado espagador transcrito
externo ETS (external transcribed spacer), as regides codificadoras dos trés RNAs ¢ dois
espagadores internos ITS (internal transcribed spacer): ITS1 (entre os genes 18S e 5.8S) e
ITS2 (entre 0 5.8S e 0 25S) (Figura 1a). A regido intergénica IGS (intergenic spacer), que nao
¢ transcrita, ¢ localizada entre dois conjuntos génicos, ou seja, entre o terminal 3’ do ETS
préoximo ao DNAr 25S e o terminal 5° do ETS ao lado do DNAr 18S [44-47]. As regides
génicas 18S, 5.8S e 25S sdo altamente conservadas em todos os organismos, tanto em seu

comprimento quanto em sua sequéncia nucleotidica, com ca. 1.800, 160 e 3.400 pares de



bases, respectivamente [33]. As regioes ITS e ETS sdo variaveis entre espécies € a regiao
intergénica IGS ¢ a mais polimorfica inter e intra-especificamente. Existem diferengas
importantes de tamanho das unidades de repeticdo do DNAr 45S entre angiospermas e
gimnospermas, oscilando entre 1 e 15 kb, e entre 24 e 40 kb, respectivamente [48-50]. Estas
diferencas se devem ao tamanho excepcionalmente grande e ao numero de subrepeats da
regido IGS das gimnospermas [49, 51]. Intra-especificamente, a variacdo das sequéncias
génicas e intergénicas ¢ baixa, devido a homogeneizacdo gerada apos recombinacgdo desigual
e conversdo génica, mecanismos que levam a evolugdo em concerto [46, 47, 52].

Os genes do RNAr 5S encontram-se em arranjos de centenas a milhares de repetigdes
em tandem. Cada unidade de repeticdo do gene de RNAr 5S consiste de uma regido
codificante de 120 pb, que ao contrario dos outros DNAr ¢ transcrita fora do nucléolo, sendo
flanqueada por um espagador ndo transcrito (NTS) de 100 a 700 pb (Figura 1b). Assim como
no DNAr 458, a regido codificante ¢ altamente conservada e a espagadora ¢ variavel entre
espécies [47, 53, 54]. Dentro de uma espécie podem existir diferencas na sequéncia do DNAr

58S, especialmente entre diferentes sitios cromossdmicos [53-55].

2.1.5. Evolug@o em concerto da sequéncia de DNAr

Os mecanismos responsaveis pela evolucdo em concerto de sequéncias de DNA
repetitivo em tandem s3o a conversdo génica e a recombinagdo desigual [52]. Estes
mecanismos podem resultar na amplificagdo ao acaso ou de maneira tendenciosa de
sequéncias repetitivas e por isto, estdo numa categoria de fenomenos chamada “molecular
drive” [56]. A conversdo génica envolve a transferéncia unidirecional de informagao de uma
sequéncia de uma fita de DNA para outra, enquanto a recombinacdo desigual produz uma
troca reciproca de sequéncias de DNA. Experimentalmente ¢ dificil diferenciar estes dois
processos e sua importancia relativa na homogeneiza¢do nio estd bem estabelecida [57].
Modelos analiticos de evolugdo em concerto demonstraram que a conversdao génica além de
permitir a evolugdo em concerto entre cromossomos ndo-homologos, possibilita a
homogeneizacao da repeticao terminal do arranjo em tandem, o que ndo ¢ possivel apenas
pela recombinagdo desigual [47]. Estudos em levedura indicam que a conversdo génica
acontece com frequéncia de 5% por meiose, independentemente da localizagdo da sequéncia
de DNA em cromossomos homologos ou nao-homologos, e envolve usualmente regides

curtas de DNA [47].
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Figura 1. Unidades de repeticio dos DNAr 45S (a) e 5S (b) em eucariotas e tamanho
aproximado em pares de bases (baseado em [47, 54, 58])

A permuta ou troca desigual explica parte da evolugdo em concerto das sequéncias do
DNAr. Estudos em Saccharomyces cerevisiae e Drosophila indicam que as trocas entre
cromatides irmas sao mais frequentes que as trocas intercromossdmicas [59]. Isso sugere que
a evolucdo em concerto das unidades em cromossomos individuais ¢ mais rapida que entre
cromossomos. Contudo, a analise do sitio de DNAr 45S em Oryza sativa revelou que nao
existe uma homogeneizagdo ao longo de todo o sitio, ja que a sequéncia do sitio de DNAr
revelou trés tipos de unidades de DNAr 45S diferentes com variagdo do nimero de subrepeats
do IGS, desde a regido terminal a proximal [60]. Uma andlise detalhada do DNAr em
humanos tentou definir a partir da comparag@o de sequéncias, se trocas intracromossdmicas
homologas eram mais frequentes que as ndo homologas e a prevaléncia de homogeneizacao
intracromossdmica ou intercromossomica. Contudo, ndo foi possivel definir a tendéncia
preponderante. Entretanto, inesperadamente, foram encontrados em arranjos com os genes de
RNAr 28S conservados alguns tipos de IGS muito divergentes e outros pouco divergentes.
Isso indicou que membros do arranjo evoluem em concerto enquanto outros ndo, o que tinha
sido observado previamente em outras familias génicas. Alem disso, foi observada alta
homogeneidade intercromossdmica apenas nas unidades de DNAr mais distais do centrdmero
sendo compartilhadas por cromossomos homélogos e ndo homdlogos, provavelmente como

resultado de eventos de recombinagao e conversao génica [61].



2.2. Sintese dos ribossomos

2.2.1. Regulagdo da sintese de RNAr e proteinas ribossomais

As diferengas na quantidade de genes de RNAr e de proteinas ribossomais estao
relacionadas aos mecanismos de regulacdo de sua sintese. Procariotas e varios grupos de
eucariotas possuem RNAs ribossomais semelhantes ¢ um nimero importante de proteinas
ribossomais homologas. Porém, a regulagdo da produg¢do dos componentes do ribossomo
difere entre procariotas e eucariotas. Enquanto os procariotas sintetizam apenas uma RNA-
polimerase, os eucariotas possuem trés tipos de RNA-polimerases envolvidas na producao de
elementos do ribossomo: a RNA-polimerase I (RNAP I), que transcreve apenas o RNAr 45S
(35S em leveduras); a RNA-polimerase I (RNAP II), que é responsavel pela transcricdo de
RNAs mensageiros codificadores de proteinas ribossomais e dos pequenos RNAs nucleolares,
ou snoRNA (small nucleolar RNA), envolvidos no processamento do RNAr; ¢ a RNA-
polimerase III (RNAP III), que transcreve o RNA ribossomal 5S [62, 63]. Em leveduras essas
trés RNA-polimerases sdo formadas por 12 subunidades homdlogas ou idénticas e duas e

cinco subunidades adicionais na RNAP I e III, respectivamente [1].

2.2.1.1. Escherichia coli - o modelo dos procariotas
Um primeiro aspecto que influencia na regulacdo da expressdo génica ¢ a organizagdo dos
genes no genoma. Nos procariotas existe um nimero reduzido de operons dos genes de RNAr
(sete em E. coli) em distintos locais cromossdmicos e possuem geralmente s6 uma copia de
cada um dos 58 genes que codificam as proteinas ribossomais (58 PRs em E. coli) [64]. Os
genes das PRs estdo distribuidos em 19 operons, sendo cada um deles constituido por até
vinte genes [65, 66]. Essa organizacdo em operons implica em uma produgao estequiométrica
da maioria dos RNAm das PRs. Porém, a taxa de sintese destas proteinas ndo ¢ determinada
apenas pela taxa de sintese de seu RNAm. De fato, a transcri¢do dos genes das PRs ocorre em
excesso em relacdo a quantidade de PR traduzidas. A traducdo do RNAm das PR ¢ regulada
por um mecanismo de retroalimentagdo, no qual uma PR se une a seu correspondente RNAm
policistronico, impedindo sua tradu¢ao. Quando uma PR, que estava inibindo a tradugdo de
um RNAm, passa a fazer parte de um ribossomo, o RNAm ¢ liberado e pode ser traduzido.
Dessa maneira, a sintese de PRs estd acoplada ao processo de montagem do ribossomo [66,
67].

A taxa de formacao dos ribossomos depende principalmente da disponibilidade de

RNAr. A sintese de RNAr depende da interagdo de seus promotores génicos com nucleotideos



(ATP, GTP), cujas concentracdes por sua vez refletem a disponibilidade de nutrientes. A
transcricdo do RNAr também ¢ regulada pela unido da RNA polimerase ao tetrafosfato de
guanosina (ppGpp), cuja concentragdo depende da disponibilidade de aminoacidos [68, 69]. E
interessante que varias subunidades da RNA polimerase, que transcrevem tanto os RNAr
quanto os RNAm de PRs estdao incluidas em operons dos genes das PRs constituindo um
mecanismo de co-regulagdo dos componentes do ribossomo por retroalimentagdo [66, 70].
Outra forma de co-regular a disponibilidade de PRs e de RNAr seria pela interagdo entre o
complexo antitermination e o RNAr, que impede a interrupgdo da transcrigdo do RNAr.
Algumas PRs tém sido encontradas neste complexo, e podem estimular ou inibir a a¢do do

complexo antitermination [70].

2.2.1.2. Saccharomyces cerevisiae - levedura

Diferentemente das bactérias, em levedura existe um arranjo em tandem com
aproximadamente 150 -200 copias do operon dos genes de RNAr [71]. Por outro lado, as 79
proteinas ribossomais sao codificadas por 137 genes dispersos no genoma, estando alguns
deles duplicados [72]. O gene de RNAr 58S estd na mesma unidade de repeticao dos genes de
RNAr 18S, 5.8S e 25S, mas a transcri¢gdo desses genes ¢ independente [73]. Embora nao
exista uma regulacdo simples para a expressao dos diferentes componentes do ribossomo, sua
expressao ¢ similar durante a proliferagao celular ou na resposta a estresse [74].

Estudos independentes mostram que quando leveduras sdo submetidas a estresse
existe diminui¢do conjunta da transcricdo de genes de algumas PRs e do RNAr 35S ou das
PRs e do RNAr 5S. Também foi observada diminui¢do conjunta da transcricdo do RNAr 5S e
do RNAr 35S (revisado em [74]). A atividade das RNAP I, RNAP II e RNAP III, que
transcrevem o RNAr 35S, RNAm de PRs e RNATr 58S, respectivamente, ¢ regulada pela via da
quinase TOR, que controla a proliferagdio e o crescimento celular em resposta a
disponibilidade de nutrientes e a estresses celulares [75]. A influéncia da via TOR na
producdo de elementos do ribossomo ¢ dada pela remodelacdo da cromatina do RNAr 5S e
35S bem como pela fosforilagdo dos fatores de transcrigdo desses genes. Ao mesmo tempo, a
via TOR regula a transcrigdo dos genes que codificam PRs, pela modulagdo da unido da
proteina HMOI, assim como de fatores de transcri¢do, como FHLI1, as regides promotoras
dos genes de PRs [76, 77].

A maioria dos genes de PRs de levedura conserva no promotor as assinaturas (motifs)

RPG box e HOMOLI1 box para a interagdo com o fator de transcricdo Rapl, que deve



coordenar a expressao desses e outros genes [67, 78]. Existem evidéncias de que as PRs estdo
co-reguladas com outras proteinas do “regulon de sintese de ribossomos ¢ RNAr” (RRB) do
qual fazem parte, e que apresenta as assinaturas PAC ¢ RRPE nos promotores. Este regulon
compreende genes que codificam proteinas com diferentes fungdes na biossintese de RNAr,
como fatores de transcricio das RNAP I e RNAP III, helicases de RNA e enzimas
modificadoras de RNA [79]. Em espécies de leveduras com diferentes distancias evolutivas
de S. cerevisiae, as assinaturas dos promotores divergem entre espécies menos proximas.
Porém, a regido codificante dos genes de PR ¢ amplamente conservada, indicando uma
evolucdo mais rapida para os fatores de transcri¢do e promotores associados as PRs [78].
Apesar da regulagdo da produgdo de PR ocorrer principalmente no nivel
transcricional, algumas PRs possuem mecanismos especiais de auto-regulacdo. Foi
encontrado que as PRs L30 e S14 modificam sua produgdo ao inibir por retroalimentagao o
splicing de seu proprio RNAm (revisado em [80]). Outra forma de co-regulacdo da expressio
génica entre componentes do ribossomo ¢ dada pela interagdo de uma PR (Rpl6Ap) com os

genes de RNAr 58S, exercendo um efeito modulador positivo na sua expressao [81].

2.2.1.3. Homo sapiens

Em humanos observam-se no total cinco sitios de DNAr 45S nos cromossomos 13, 14,
15, 21 e 22, com até 600 unidades de DNAr 45S no total. Estes sitios mostram sempre
heterozigosidade do nimero de copias do DNAr e grande variagdo entre individuos. O
nimero de copias do DNAr 5S também mostra heterozigosidade, observando-se entre 35 e
175 codpias num Unico sitio no cromossomo 1 [82]. Apesar de uma andlise por FISH ter
mostrado que o sitio de DNAr 5S no cromossomo 1 ndo estava associado regularmente ao
nucléolo [83], o sequenciamento de dominios cromossomicos associados ao nucléolo revelou
a presenga de genes de RNAr 5S e RNAt entre outros [84]. Os autores desse estudo sugerem
que a regulacdo espacial poderia estar envolvida na produc¢ao coordenada de componentes de
RNA da maquinaria de tradugao.

Por outro lado, no homem existe apenas uma copia funcional dos genes que codificam
PRs, sendo que cada um deles tem de zero a 128 pseudogenes originados por
retrotransposi¢do, para um total de 1822 pseudogenes [85]. Quando leveduras e humanos sao
comparados, a principal diferenca ¢ que, neste ultimo, a transcricio do RNAr 45S depende da
fase do ciclo celular, ndo ocorrendo em mitose, durante a qual o fator de transcricdo SL1 ¢
fosforilado e inativado [86]. De forma similar a via TOR da levedura, a via mTOR dos

mamiferos regula a sintese de varios elementos do ribossomo. mTOR regula a atividade de



transcrigdo da RNAP I, pela fosforilagdo de fatores de transcricdio como Rrn3 [87]. Em
mamiferos, o0s RNAm que codificam PRs e outras proteinas apresentam um elemento rico em
pirimidinas chamado TOP (terminal oligopyrimidine tract) na regido 5°. A sequéncia TOP ¢
chave para a ativacdo traducional dependente da via PI3K que inclui as quinases PDK1, AKT
e mTOR [88] e também pode estar envolvida no inicio da transcrigao [89]. A via mTOR
também regula a traducdo pela fosforilagdo do fator de inicio da traducdo 4E-BP e de S6K1,
que regula a quinase do fator de elongagdo 2 (EEF2K) [75]. Além disso, a quinase mTOR foi
encontrada na cromatina do DNAr 5S [77, 90].

Caracteristicas da sequéncia dos genes das PRs mostram que estdo co-regulados em
nivel transcricional. Os genes das PRs apresentam certas peculiaridades em comparagao com
outros genes, que também possuem a sequéncia TOP como assinaturas para os fatores de
transcricdo GABP e YY1 ¢ auséncia de TATA box no geral [89]. Os genes das PRs fazem
parte de um grupo maior de genes encarregados da sintese do ribossomo (RiBi). Os genes
RiBi estdo envolvidos em todos os passos do processamento do ribossomo incluindo fatores
envolvidos na transcricdo do DNAr, genes que codificam snoRNA, Ribonucleoproteinas
(RNPs), proteinas associadas as particulas 90S, pré-60S e 40S, etc. Em humanos e Drosophila
estes genes apresentam a sequéncia 5'-CACGTG, chamada E(CG). A sequéncia E(CG) ¢
identificada pelos fatores de transcricdo Myc/Max e, por isso, o conjunto de genes RiBi ¢
considerado um regulon Myc [91]. Em humanos, a PR L11 pode se unir e sequestrar c-Myc
constituindo um mecanismo de retroalimentacdo na producdo de elementos do ribossomo
[92]. Outros fatores de transcricdo e proteinas reguladoras do crescimento celular estdo
envolvidas indiretamente na ativacdo das RNAP I e RNAP III, e portanto, envolvidas na

sintese dos RNAr, como por exemplo, Ras, Raf e a Ciclina D [93].

2.2.1.4. Plantas

As plantas geralmente possuem maior niimero de copias de DNAr 45S que outros
organismos [48]. Em Arabidopsis thaliana existem cerca de 700 copias dos genes de RNAr
18S, 5.8S e 25S em dois sitios cromossdémicos [94, 95] e trés ou quatro sitios de DNAr 5S
[96]. Entre individuos de uma mesma cultivar de A. thaliana, o niimero de copias do DNAr
458 pode variar até 10% e o de DNAr 5S até 24%, enquanto entre diferentes cultivares o
numero de copias do DNAr 45S pode aumentar até 100% e no caso do DNAr 5S pode
aumentar até 200% em relagdo ao menor nimero de repeti¢des observado [97].

Alguns trabalhos tém analisado a associacdo fisica entre os sitios de DNAr 5S e o

nucléolo. Highett et al. [98] examinaram 20 nucleos de Pisum sativum, e encontraram que em



19 deles um ou mais sitios de DNAr 5S estavam associados ao nucléolo. Cabe destacar que a
espécie possui quatro sitios de DNAr 5S e dois de DNAr 45S no complemento haploide,
ocorrendo em cromossomos diferentes [99]. Por outro lado, Montijn et al. [100] examinaram
duas outras espécies nas quais os sitios de DNAr 5S e 45S ocorrem no mesmo brago
cromossdmico € encontraram que na intérfase os sitios de DNAr 5S ndo estavam associados
ao nucléolo.

Apenas dois dos sitios de DNAr 5S de A. thaliana sdo transcritos, e ambos possuem
duas versdes do gene de RNAr 5S [101]. Curiosamente, a versao do gene com menor nimero
de copias é a mais frequentemente transcrita [54]. E importante destacar que os genes de
RNATr 58S transcritos ou ndo diferem entre si por modificacdes epigenéticas, como a metilagdao
das citosinas e modificagdes das histonas [102]. Em al¢as de eucromatina de DNAr 58S, que
devem corresponder a unidades transcritas, foram observadas as modificagdes H3K4me2 e
H3K27me3 associadas a eucromatina, enquanto nas unidades de DNAr 5S que colocalizam
com os cromocentros ou regides heterocromaticas se observa maior metilagdo das citosinas e
H3K9me2, modificacdes associadas a cromatina silenciada [102]. Embora a quantidade de
genes metilados possa ser alterada em mutantes para metiltransferases, a expressao do gene de
RNAr 5S aparentemente ndao varia em comparagdo ao tipo selvagem indicando que a
regulacdo génica ndo depende unicamente da metilacdo [103]. Em relagdo ao DNAr 45S as
modificacdes epigenéticas sdo particularmente importantes principalmente no fendémeno de
dominancia nucleolar nos alopoliploides, no qual apenas as copias de um dos dois parentais
sdo transcritas [27]. Geralmente, apenas uma fragdo dos genes de RNAr 18S, 5.8S e 25S ¢
transcrita, sendo que os genes silenciados estdo associados a metilagdo da citosina,
trimetilacdo de H3K9 e de H3K27, enquanto os genes ativos apresentam trimetilacdo de
H3K4 na regido 5’ dos genes [104, 105].

Como em leveduras e humanos, os genes das PRs de Arabidopsis [106] e arroz [107]
aparecem em todos os cromossomos e geralmente ndo estdo agrupados. Em 40% dos genes
das PRs de Arabidopsis, assim como em genes que codificam proteinas envolvidas na
traducdo, foi encontrada a sequéncia reguladora 5° GCCCR. A unido do fator de transcri¢ao
TCP20, com a sequéncia 5 GCCCR, co-regularia a expressao dos genes das PRs ¢ da ciclina
B1, constituindo um mecanismo que relaciona crescimento e controle do ciclo celular em
plantas. Ao contrario do que ocorre em humanos, existem varias copias funcionais da maioria
dos genes das PRs e apenas uma delas apresenta a sequéncia 5° GCCCR, indicando que
dentro de cada familia génica de PRs os promotores estdo regulados diferencialmente [108].

Para algumas PRs com dois ou trés pardlogos, a elimina¢do de uma cépia ¢ suficiente para
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causar letalidade, o que indica que as outras copias ndo sao funcionais. Para outras PRs, a
expressdo de cada membro da familia génica depende do estadio do desenvolvimento ou do
tipo de tecido em que estd sendo expresso (revisado em [109, 110]).

A analise da presenga de PRs durante o desenvolvimento da folha revelou que existem
ao menos trés grupos distintos de PRs co-reguladas, que aparecem em diferentes tempos, e foi
sugerido que esta regulagdo diferencial ocorre em nivel pos-transcricional [110]. Por outro
lado, evidéncias experimentais sugerem que varias PRs sdo reguladas no nivel traducional,
por vias desconhecidas (revisado em [106]). Entretanto, como em leveduras, existe evidéncia
em Arabidopsis de uma PR (L5) que regula a expressio do RNAr 5S. L5 além de estar
envolvida no transporte do RNAr 5S ao nucléolo [111], interage com o0 RNAm do TFIIIA,
inibindo o splicing de um éxon desse RNAm. Isto gera um fator de transcrigdo TFIIIA

funcional, que ¢ necessario para a sintese do RNAr 5S [112].
2.2.2. Montagem dos ribossomos

2.2.2.1. Procariotas

Nos procariotas os ribossomos estdo formados pelas subunidades 30S e 50S. A subunidade
menor, 30S esta formada pelo RNAr 16S e 21 PRs, enquanto a subunidade maior, 50S, esta
formada por 33 PRs e os RNAr 23S e 5S. A montagem e maturagdo do ribossomo envolve a
sintese e modificagdo do RNAr assim como sua unido com PRs e ions numa sequéncia e
ordem complexas que demoram in Vivo aproximadamente 2 minutos. A maturagdo do
transcrito de pré-RNAr comega antes do final da sua transcricdo com formagao de estruturas
secundarias. Em seguida a RNAse III corta o pré-RNAr formando os transcritos de 17S, 23S e
9S, que originardo posteriormente os RNAr 16S, 23S e 58S, respectivamente (revisado em
[70]).

Com excecdo do RNAr 58S, os demais RNAr sofrem até 80 modificagcdes como a
transformagdo de uridina em pseudouridina pelas ¥ (psi) sintases ¢ a adicdo covalente de
diferentes grupos alquil [70, 113, 114]. No RNAr 16S algumas modificagdes ocorrem no
RNA nu, enquanto outras ocorrem quando estd integrado na subunidade 30S. No RNAr 23S a
maioria das modificagdes ocorrem precocemente. As fungdes das modificagdes ndo estdo bem
caracterizadas, mas foi sugerido que as metilagdes hidrofobicas modulam a maturacdo do
RNAr e afetam sua estabilidade, estando localizadas na interface das subunidades. As PRs
também sofrem modificac¢des, por exemplo, S11, L3, S7, L16 e L33 sdo metiladas, e S5, S18

e L12 sdo acetiladas (revisado em [70]).
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As PRs que formam a subunidade menor 30S sdo acopladas sequencialmente. O
processo de montagem da subunidade 30S ocorre no RNAr 16S de 5° a 3°, o que sugere uma
unido co-transcricional com as PRs [115]. A série de eventos que formam a subunidade 50S ¢
muito mais complexa, pois possui o dobro de proteinas e aparentemente sua montagem nao
segue a ordem 5’— 3’ ao longo dos RNAr [116]. Para detalhes sobre as duas subunidades

podem ser consultados os esquemas em [115] e [116].

2.2.2.2. Eucariotas

Nos eucariotas a formagdo dos ribossomos ¢ muito mais complexa, j4 que ocorre em
diferentes compartimentos celulares e requer muitos fatores de sintese ou montagem como
proteinas e RNAs que ndo fazem parte da estrutura final do ribossomo [117]. A montagem do
ribossomo acoplada a sintese do RNAr 35S (ou 45S) comeca no nucléolo, que pode ter dois
ou trés compartimentos dependendo do organismo. Segundo Thiry e Lafontaine [118] o
nucléolo de trés compartimentos ocorre apenas em amniotas (mamiferos, aves e lagartos) e
tem trés regiodes diferenciaveis: o centro fibrilar (CF), uma estrutura esférica de pouca
opacidade aos elétrons composta por fibras frouxamente entrelagadas de DNAr; o
componente fibrilar denso (CFD), uma regido de fibras fortemente agrupadas mais opaca aos
elétrons; e o componente granular (CG), uma regido rica em granulos [119]. Enquanto Thiry e
Lafontaine [118] afirmam que em plantas apenas € possivel diferenciar dois compartimentos
no nucléolo, uma regido fibrilar e outra granular, outros autores descrevem o nucléolo de
plantas com trés compartimentos, como em amniotas [120, 121].

A sintese dos pré-RNAr 35S ou 45S comeca no limite entre o CF e o CFD. No CFD
localizado ao redor do CF ocorre parte da maturagdo do RNAr ¢ a montagem do pré-
ribossomo [120, 122]. Em leveduras varias proteinas se unem co-transcricionalmente ao pré-
RNAr 35S que ¢ sintetizado, formando o processoma da subunidade menor (Sm) 90S [123].
O processoma da Sm 90S estd associado ao pré-RNAr 35S e contém muitos fatores
necessarios para a sintese da subunidade menor (40S), mas carece de proteinas e fatores de
processamento da subunidade maior (60S) [117]. O snoRNP U3, um dos componentes do
processoma da Sm, ¢ composto pelas proteinas snoRNP C/D box, fibrilarina e outras. As
proteinas snoRNP C/D box possuem os snoRNP com a sequéncia UGAUGA (Box C) e
CUGA (Box D) perto dos terminais 5’ e 3’, respectivamente. Estes snoRNP facilitam a
metilagdo da 2'-O-ribose no RNAr funcionando como “guias” com sequéncias
complementares ao sitio do RNAr alvo, o que determina a sequéncia a ser modificada [124,

125]. Cada molécula de pré-RNAr 35S se associa com cerca de 70 snoRNP diferentes, com
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uma massa total de ~70 MDa, muito maior que a massa das subunidades 40S ou 60S maduras
(~2 MDa) [117].

Em leveduras a quebra do pré-RNAr 35S, no sitio A2 no ITS1, gera os pré-RNAr 20S
(que formara o RNAr 18S) e o pré-RNAr 27S [126]. Um conjunto de fatores ndo-ribossomais
se une ao pré-RNAr 278 resultante, iniciando o processamento da subunidade maior pré-60S,
que origina os RNAr 5.8S e 25S maduros. Paralelamente, ocorre a transcrigdo do RNAr 58S, e
em seguida sua exportagdo ao citoplasma em complexo com TFIIIA como uma particula RNP
7S. Posteriormente, o RNAr 5S entra novamente no niicleo conjugado a PR L5 como uma
particula RNP 5S [127]. A matura¢dao da subunidade 60S pode ser caracterizada em cinco
estagios de diferente composicdo protéica, € em todos eles se encontram o RNAr 5S e a PR
L5, o que indica que a RNP 5S ¢ importada do citoplasma e se une num estagio precoce a
particula pré-60S [128]. A exportagdo das subunidades 40S e 60S através do poro nuclear
precisa da GTPase Ran, da agdo de fatores de exportacio e de um subconjunto de
nucleoporinas [123, 129].

As enzimas que fornecem energia para direcionar a montagem e maturagdo do
ribossomo sdo as GTPases e as ATPases de diferentes classes incluindo 19 ATPases
DExD/H-box, trés quinases, trés AAA-ATPases, duas proteinas ABC e seis GTPases. As
ATPases DExD/H-box promovem rearranjos estruturais dos RNAr, enquanto a fosforilagao
de varias proteinas pelas quinases promove mudangas estruturais nas subunidades. As AAA-
ATPases removem diferentes fatores ndo-ribossomais das particulas pré-60S. Além disso, as
proteinas ABC sdo necessarias para a exportagdo das subunidades ao citoplasma e as GTPases
permitem a agdo de elementos de processamento do ribossomo, a liberagdo de fatores nao-

ribossomais e a incorpora¢do das PRs nas subunidades [63, 130, 131].

2.2.3. Os componentes do ribossomo de organelas

Os componentes dos ribossomos de organelas t€ém sido menos estudados que os de outros
ribossomos. A maioria dos dados disponiveis se refere a distribui¢ao dos genes que codificam
tanto os RNAr como as proteinas ribossomais no genoma da mitocondria ou de plastidios e no
genoma nuclear. Para alguns destes genes as regides promotoras e sua expressdo foram
caracterizadas. Apesar da origem monofilética da mitocondria e do cloroplasto (por
endosimbiose com uma a-proteobactéria € uma cianobactéria, respectivamente), os genomas
de cada uma dessas organelas diferem bastante entre varios grupos de organismos, o que

repercute em diferengas na produgdo dos componentes do ribossomo [132].
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2.2.3.1. Mitocondria

O ribossomo da mitocOndria difere bastante do ribossomo da bactéria ancestral que o
originou, sofrendo um aumento consideravel de tamanho. Apesar disso, apenas o nimero de
PRs aumentou, sendo que o tamanho dos RNAr diminuiu em relagdo ao ancestral [133]. Parte
dos genes que codificam as proteinas ribossomais mitocondriais (PRM) ancestrais foram
transferidos ao genoma nuclear ou foram perdidos, enquanto novas PRM e seus genes tém
sido ganhos em relacdo ao ribossomo ancestral. Estas mudancas evolutivas como ganho e
perda de proteinas tem ocorrido independentemente e diferem em cada linhagem de
eucariotas [134]. A andlise da presenca de PRM codificadas no nuicleo e na mitocondria de
varias espécies indica que a transferéncia de genes do DNAmt para o genoma nuclear ¢ um
processo ainda em andamento [135, 136].

Em plantas e mamiferos existem aproximadamente 80 PRM no total, e os genes que
ndo estdo no DNAmt encontram-se distribuidos no genoma nuclear, dispersos em todos os
cromossomos [136, 137]. Os genes de PRM de origem procariotica, localizados atualmente
no genoma nuclear adquiriram elementos Cis reguladores como promotores, enhancer, Poli-A
e sequéncias de direcionamento a mitocondria, que exercem fungdes compativeis com a
regulagdo da expressdo génica em eucariotas [138].

Dentre as espécies analisadas, o eucariota que conserva o maior numero de genes de
PRM no DNA mitocondrial (DNAmt) é o protozoario Reclinomonas americana, com 27
genes, enquanto que a hepatica Marchantia polymorpha possui apenas 16 genes. Em
angiospermas esse numero difere bastante entre espécies, sendo que uma espécie de
Lachnocaulon (Eriocaulaceae) ndo conserva nenhum gene no DNAmt, enquanto espécies de
varios géneros possuem um maximo de 14 genes e outras apresentam nimeros intermediarios,
sendo apenas sete em Arabidopsis [135, 139]. Nas algas verdes Chlamydomonas reinhardtii e
Prototheca wickerhamii foram observados no DNAmt zero e 13 genes de PRM,
respectivamente, enquanto na alga vermelha Chondrus crispus foram observados apenas
quatro genes de PRM no DNAmt. Em protozoarios e na hepatica Marchantia polymorpha, a
organiza¢ao dos genes PRM do DNAmt ¢ parecida a dos operons de E. coli, que por sua vez
deve representar a ordem no procariota endosimbionte ancestral [132, 140]. Por outro lado, os
genes de PRM no DNAmt de plantas estdo geralmente separados, ou podem estar agrupados
com apenas um ou dois genes mais de PRM ou com genes da fosforilagdo oxidativa como
nad3 ou atp9 [140].

Ao contrario dos genes de RNAr 5S e 18S, que estdo proximamente localizados, o

gene mitocondrial de RNAr 26S de plantas esta situado a 16 kb de distancia destes genes e
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ndo forma parte do mesmo transcrito [140, 141]. E sabido que os genes de RNAr mitocondrial
de plantas (26S - 5S - 18S) sdao homologos aos de procariotas. Contudo, nestes ultimos a
ordem (DNAr 16S-23S-5S) e espacamento sdo diferentes [141]. Como em procariotas, nao
existe um gene de RNAr 5.8S em mitocondrias.

Em mamiferos nao foram observados genes das PRM no DNAmt, sendo que o gene
de RNAr 58S foi perdido e nenhum RNAr homoélogo faz parte do ribossomo. Todavia, o RNAr
58S do ribossomo citoplasmatico ¢ importado para a mitocondria e dados recentes sugerem que
esta envolvido na tradu¢dao na mitocondria [133, 142]. Os RNAr mitocondriais 12S e 16S de
mamiferos t€ém um tamanho reduzido em comparacdo aos homologos de procariotas e
encontram-se separados por um gene de RNAt sendo transcritos e processados em conjunto

com outros genes mitocondriais [143].

2.2.3.2. Cloroplasto

Os genes de RNAr no genoma do plastidio (plastoma) estdo na mesma ordem que 0s
homologos de procariotas (16S - 23S - 5S) formando o operon rrn e sdo transcritos como um
pré-RNA, que ¢ processado e forma os RNAr maduros. Em milho, ervilha e tabaco este
operon ¢ transcrito desde um promotor P2 com duas sequéncias ou hexameros conservados
(-10 -35) similares ao promotor 670 de E. coli. Por outro lado, o operon rrn de espinafre,
Arabidopsis e mostarda ¢ regulado pelo promotor PC localizado entre as sequéncias consenso
-10 e -35 do promotor P2 [144, 145].

Em tabaco e Arabidopsis, o ribossomo plastidial possui 58 proteinas ribossomais
plastidiais (PRP), das quais 38 sdo codificadas no DNA nuclear, sendo 25 da subunidade
maior ¢ 13 da subunidade menor. Outras 20 PRP sdo codificadas no plastoma, das quais oito
fazem parte da subunidade maior e 12 da subunidade menor [146]. Os promotores dos genes
de PRP do genoma nuclear compartilham vérias caracteristicas com aqueles da fotossintese
como a presenga dos elementos reguladores, Inr-like, GT-1 e I-box e a auséncia de TATA-
box [146]. Além disso, nos genes nucleares das PRP S1 e L21 foram caracterizados dois
promotores, sendo um induzivel que operaria apenas nas folhas e outro constitutivo [146,
147]. Por outro lado, no plastoma, a maioria de genes de PRPs esta organizada em varios
operons, que geralmente incluem outros genes que ndo codificam PRPs, como matK, psaA,
psaB, etc. Além disso, nem todos os genes plastidiais ocorrem como copia Unica, sendo que,
cinco dos genes de PRP do plastoma estdo duplicados em milho e arroz [148-150].

Dados sobre a traducdo dos RNAm de PRP sdo aparentemente escassos na literatura.

Entretanto, em varios RNAm de PRP de origem nuclear foram identificadas regides ricas em
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pirimidinas (TOP) similares as observadas nas PR de animais, que sdo necessarias para o
controle da traducdo [147]. A traducdo de genes de PRP codificadas no plastoma apresenta
diferencas claras em relagdo a tradugdo em procariotas, por exemplo, na localizagcdo no
RNAm de sequéncias reguladoras da tradugdo [151]. Cabe destacar que a expressdo dos genes
nucleares de PRPs precede a expressao dos genes PRP do plastoma durante a germinagao. Isto
sugere que a expressdo de genes nucleares ¢ independente da presenga de um fator regulador
derivado do plastidio, o que contrasta com a regulacdo dos genes nucleares da fotossintese
que precisam de sinais do cloroplasto [152]. Quanto a regulacdo coordenada da produgdo de
PRPs e os RNAr plastidiais se sabe que a PRP L4 codificada no nucleo aparentemente inibe
por um mecanismo de retroalimentacao a transcrigao do operon rrn do plastoma [153].

A regulacdo da producdo dos componentes de organelas ¢ complexa, ja que os genes
de PRP e de RNAr podem estar em numero muito divergente de coOpias na célula. Por
exemplo, uma célula possui um nimero altissimo de copias de genes de PRP codificadas no
plastoma, ja que uma célula da folha de espinafre pode ter até 13.000 plastomas, enquanto
possui apenas duas ou poucas copias da maioria de genes das PRP, que sdo nucleares [107,

154, 155].

2.3. Organizacao das sequéncias ao longo do cromossomo

Ao longo dos cromossomos vdrias regides como centromeros e teldmeros podem ser
caracterizadas pela presenca de diferentes sequéncias de DNA. Os telomeros sao constituidos
geralmente por um microssatélite com sequéncia 5’-TTTAGGG-3’ ou, mais raramente, 5’-
TTAGGG-3’ [156]. Junto ao telomero estd a regido subtelomérica que ¢ composta por DNA
satélite [157, 158]. Entre a regido subtelomérica e a regido pericentromérica ocorrem genes €
elementos transponiveis (ET) [159-161], podendo estar organizados em trechos ricos em
genes e pobres em ET intercalados com trechos ricos em ET e pobres em genes [162-164]. A
regido pericentromérica € rica em transposons, retroelementos, pseudogenes € possui poucos
genes ativos [165], enquanto que o centromero, que ¢ uma regido mais especializada, ¢
formado por diversos tipos de DNA satélite e familias de retrotransposons tipicos dessa regiao
[166]. A transcrigdo desses retrotransposons poderia ser necessaria para o estabelecimento da
cromatina centromérica [167].

A presencga das diferentes sequéncias ao longo do cromossomo se deve a diferentes dindmicas
evolutivas. Modelagdes matematicas associaram a existéncia de DNA satélites com a baixa
frequéncia de recombinacdo nas regides centroméricas e subteloméricas [157, 168, 169]. Na

eucromatina, a taxa de recombinagao poderia influir de uma forma complexa na distribuigao
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de algumas sequéncias, ja que, diferentes organismos podem apresentar uma correlagdo
negativa ou positiva entre densidade génica e taxa de recombinagdo [170-172]. Nas regides
génicas codificantes, a selecdo natural age contra a inser¢do de elementos transponiveis e
estes tendem a se inserir em locais em que ha presenga dos mesmos (nested structure) [171,
173].

A proximidade de certos genes no genoma pode ter um significado funcional, como
ocorre com os genes HOX em animais [174] ou genes de auto-incompatibilidade em
Brassicaceae [175]. Em outros casos, a posi¢do de genes no cromossomo parece responder a
sua fungdo. Por exemplo, genes de resisténcia em plantas, que precisam evoluir rapidamente
se encontram em regides de maior recombinacao [176] e as constricdes secundarias, com

genes de RNAr 188, 5.8S e 25S que formam o nucléolo sdo preferencialmente terminais [10].

2.4. Organizacao cromossdmica em intérfase

Espécies com tamanho gendmico 2C médio (Hordeum vulgare — 11.000 Mpb, Triticum
durum 26.000 Mpb, Allium cepa 32.600 Mpb, Triticum aestivum 34.000 Mpb) apresentam a
organizagdo de Rabl. Nessa orientagdo os centromeros aparecem num polo do ntcleo
enquanto os teldmeros tendem a ocupar o polo oposto. Em espécies com genomas pequenos
(Arabidopsis 315 Mpb, Oryza sativa 850 Mpb, Zea mays 5.800 Mpb, Nicotiana tabacum
9.300 Mpb, humanos 6.200 Mpb) e grandes (Lilium longiflorum 71.800 Mpb, Fritillaria
verticillata 71.800 Mpb, Fritillaria camtschatcensis 99.600 Mpb) nao foi observado o padrao
de Rabl [177, 178]. Em espécies sem padrido de Rabl os cromossomos mantém sua
individualidade durante a intérfase e ocupam locais distinguiveis no nucleo, como em
humanos, camundongos e Arabidopsis, o que se conhece como “territérios cromossomicos”
[179]. A orientagdo de Rabl ¢ considerada por varios autores como um tipo especial de
organizagdo dos territdrios cromossomicos, ja que o0s cromossomos ocupam locais
delimitados no nucleo [178, 179]. Por exemplo, em linhagens de adi¢cdo de trigo e centeio, que
possuem a organizacdo de Rabl, se observam territdrios cromossdmicos por GISH
(hibridizagdo gendmica in situ), quando se usa uma sonda gendmica de centeio [180].

Varios autores tém analisado a organizagdo dos territorios cromossomicos de
cromossomos homologos € nao-homologos. Em camundongo, mas ndo em humanos, foram
encontrados padrdes de distribuicdo ndo-aleatoria entre subconjuntos de cromossomos nao-
homologos. Essa proximidade entre cromossomos ndo se repete estritamente em todas as
células ¢ deve ser entendida em termos probabilisticos. Em humanos, A. thaliana e A. lyrata

apenas os territorios cromossomicos de cromossomos portadores de RON aparecem
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recorrentemente associados [178, 179, 181, 182]. Em A. thaliana ¢ A. lyrata foi demonstrado

que os centrdmeros estdo distribuidos na periferia do nucleo enquanto os teldmeros estdo
agrupados ao redor do nucléolo[181, 182]. Entretanto, outras espécies em que foram
caracterizados os territdrios cromossdmicos (humano, camundongo) ndo apresentam o
agrupamento dos telomeros em torno do nucléolo [179].

Outros padrdes de posicionamento cromossomico tém sido relacionados a atividade
génica em certos tipos celulares. Por exemplo, durante a diferenciacdo das células T, o
cromossomo 6 se desloca para a periferia nuclear em humanos. Além disso, em linfocitos
humanos, o cromossomo 18, com baixa densidade génica e o cromossomo 19 com alta
densidade, ocupam posicdes nucleares periféricas ou internas, respectivamente. Embora nao
se conheca como ocorre esta organizagdo, em aves, bovinos e roedores t€ém sido encontrados
padrdes similares para cromossomos ricos e pobres em genes [179, 183]. A interacdo entre
locos de distintos cromossomos poderia influir na organizacao espacial de cromossomos nao-
homologos. Por exemplo, cada neurdnio olfatorio expressa apenas um gene de um conjunto
de mais de 1.000 genes de receptores de odor. O que define qual gene sera expresso ¢ a
interagdo entre um elemento regulador e o gene do receptor de odor em outro cromossomo
[183]. Além disso, nas fabricas de transcrigdo (transcription factories), que correspondem a
concentragdes de RNA-polimerase Il e fatores de transcri¢do, pode existir eucromatina de
diferentes cromossomos [184].

Ao longo do cromossomo e portanto do territério cromossoOmico ndo existe uma
densidade génica homogénea, por isto, seria esperado que ao longo dos territdrios
cromossomicos de nucleos de espécies com configuragao de Rabl a transcrigdo ocorresse de
uma forma nao-homogénea. Contudo, a transcri¢do acontece uniformemente no nucleoplasma
de espécies com orientacdo de Rabl [185]. A forma em que a organizacdo nuclear estd
envolvida na regulacdo transcricional depende do gene analisado e da influencia de outros
processos na expressdao desse gene. Por isto ¢ dificil estabelecer regras gerais de como a
organizagdo nuclear esta envolvida na regulagdo da transcri¢do e devem ser considerados
diferentes mecanismos com diferente impacto para locos diferentes. Por exemplo, alguns
locos se associam a heterocromatina perinuclear em seu estado inativo, enquanto outros nio.
Alguns locos saem (loop out) de seu territorio cromossdmico quando ativos, enquanto outros

nao [186].

2.5. Distribuicdo cromossOmica dos genes de RNAr 458

Lima-de-Faria [10] revisou a posi¢do das constrigdes secunddrias ou RONs em 506
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espécies que incluiam 34 familias de monocotiledoneas e dicotiledoneas e concluiu que a
localizagdo da RON (DNAr 45S) era parcialmente predizivel uma vez conhecido o
comprimento do braco cromossdmico e a familia a qual pertence a espécie. O autor aplicou o
método do arm frame para analisar a distribuicdio da RON em bracos de diferente
comprimento (Figura 2). No arm frame, o autor definiu varias regides caracterizadas pela
probabilidade de ocorréncia de RON. Na regido proxima ao cinetdcoro, ou “regido proibida”,
a RON tem probabilidade de ocorrer em 0,2% dos casos. Na regido “bloqueada”, perto do
telomero a probabilidade seria ligeiramente maior que na anterior. Entre estas duas foram
definidas as regides “o0tima”, com 80% de probabilidade de ocorréncia, e a “permitida”, com
frequéncia mais baixa. Além disso, em 86,6% das espécies analisadas a RON foi observada
no brago curto, o que indicaria que uma determinada distancia entre o cinetocoro e o telomero

favorece a localizag¢ao dos genes ribossomais [10].
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Figura 2. Método do arm frame [10]. Os centromeros de cromossomos representados por
linhas horizontais estdo alinhados num eixo vertical. O brago com sitio de DNAr (cinza) esta
localizado a direita segundo seu tamanho nos dois eixos com escala. Dessa maneira, os
telomeros do brago com sitio estdo alinhados num angulo de 45° em relagdo aos eixos

De acordo com Lima-de-Faria [187], dentro do segmento centrdmero - telomero, os
genes ndo ocorreriam ao acaso, senao em territorios bem definidos. Analises de ligacao génica
e mapeamento de sequéncias EST (expressed sequence tag) em trigo mostraram a existéncia
de um gradiente crescente na taxa de recombinacdo ao longo do eixo centromero - telomero,

que se ajusta a uma funcdo quadratica. Esta variagdo poderia determinar diferengas na
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composi¢ao e densidade génica. Além disso, as regides cromossomicas distais apresentaram
maior quantidade de genes duplicados, enquanto as proximais apresentaram locos de genes de
copia unica [170, 188]. Segundo Akhunov et al. [170], os locos de genes unicos devem
representar a por¢do mais antiga do genoma. Portanto, em trigo as regides proximais de
menor densidade gé€nica possuiriam os genes mais antigos € as regioes distais possuiriam
genes de origem mais recente.

O aumento de densidade génica e recombinag¢do na regido distal parece ser um
fendmeno comum em vdrios cereais [170]. Por outro lado, este gradiente parece ndo estar
presente em todos os vegetais, j& que em algumas espécies de géneros como Allium e
Cestrum, a maior frequéncia de quiasmas ou recombinagdo estaria na metade proximal dos
bragos cromossdmicos, o que poderia indicar maior densidade génica nestas regides [189,
190]. De uma forma geral, pode-se afirmar que existe repressdo da recombinag@o na regido
centromérica, porém em diferentes graus dependendo da espécie [190].

Com relagdo ao DNAr, sua localizagdo cromossdmica pode ter implicagdes nos
mecanismos de homogeneizacao entre locos de cromossomos distintos, ja que possivelmente
sequéncias proximas ao teldmero possuem maior probabilidade de interagir com
cromossomos nao-homoélogos que sequéncias centroméricas ou intersticiais [191]. Em
Gossypium, Byblis e Nicotiana tabacum, os sitios de DNAr 45S que mostravam
homogeneizagdo interlocos eram subteloméricos, enquanto os de DNAr 5S, que ndo
mostravam essa evolucdo em concerto, eram intersticiais ou proximais [46, 191, 192]. Dessa
maneira, a homogeneizagdo estaria influenciada pela regido cromossdmica. Em espécies de
Byblis (Byblidaceae) com dois ou quatro arranjos de DNAr 45S terminais, Fukushima et al.
[192] encontraram apenas uma sequéncia ITS. Entretanto, foram encontradas multiplas
sequéncias 5S-NTS em espécies com quatro ou mais sitios proximais. A analise das
sequéncias das variantes de 5S-NTS dentro de um genoma revelou que foram geradas por
eventos de recombinacao entre tipos de sequéncias diferentes.

Hanson et al. [34] sugeriram que a posi¢do telomérica ou subtelomérica de 12 dos 14
locos em Gossypium hirsutum permitiria rearranjos entre locos de DNAr sem efeitos
deletérios para a célula. Além disso, crossing over entre sitios proximais geraria gametas
inviaveis mais frequentemente [192]. A posi¢do dos sitios de DNAr dentro do cromossomo
também teria outras consequéncias. Hanson et al. [34] propuseram que espécies com
repeticdes de DNAr 458 nas regides teloméricas teriam em média maior grau de evolugdo em
concerto interlocos, maior niumero de sitios de DNAr e maior variabilidade de numero e

tamanho de locos dentro e entre espécies proximas.
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Em mamiferos existem evidéncias de que a posigdo cromossomica do DNAr 45S
também influencia sua evolugcdo. Em humanos, sitios de DNAr 45S nos bragos curtos de
diferentes cromossomos acrocéntricos compartilham variantes do IGS [193]. Por outro lado,
em Mus musculus o DNAr 45S esta localizado proéximo ao centrémero nos bragos longos de
cromossomos telocéntricos e cada cromossomo possui um conjunto especifico de variantes de
IGS, o que sugere que trocas entre cromossomos nao-homologos sdo menos frequentes em
camundongos [194]. Segundo Eickbush e Eickbush [47], uma permuta do DNAr entre
cromossomos nao-homoélogos de M. musculus, provavelmente envolveria os centromeros, o

que teria consequéncias negativas para o organismo.

2.6. Localizacdo do DNATr 5S e 45S em caridtipos com cromossomos acrocéntricos

Da mesma maneira que em humanos, em plantas os genes de DNAr 5S e 45S parecem
ndo se distribuir aleatoriamente em géneros que apresentam cariétipos com Cromossomos
acrocéntricos. Embora entre diferentes géneros possam existir distribuicdes bem divergentes,
dentro de cada género as espécies tendem a compartilhar posi¢cdes similares para os DNA
ribossomais [195-197]. Por exemplo, em nove espécies de Zamia (Zamiaceae, Cycadales)
com diferentes formulas cariotipicas, quase todos 0os cromossomos acrocéntricos, assim como
alguns poucos meta ou submetacéntricos, apresentam sitios de DNAr 45S na regido proximal
ou pericentromérica chegando em duas espécies a ocupar todo o brago curto dos
acrocéntricos. Por outro lado, o DNAr 5S, aparece apenas nos metacéntricos € sempre em
posicao terminal [195].

O DNAr 458 aparece recorrentemente no brago curto dos acrocéntricos em espécies de
varios géneros. Nas espécies da secdo Alatae (2n = 18, 20) do género Nicotiana (Solanaceae),
que possuem grande proporcao de acrocéntricos no caridtipo, se observa que os sitios de
DNAr 458 ocorrem nos acrocéntricos quase sempre ocupando todo o brago curto, enquanto o
DNAr 58S pode ocorrer em acrocéntricos ou metacéntricos em posi¢ao terminal ou intersticial
[196]. De forma similar, em duas espécies analisadas do género Nothoscordum (Alliaceae)
com 2n = 10 (6M + 4A) o DNAr 45S sempre ocupa todo o braco curto de acrocéntricos
enquanto o DNAr 5S aparece nos metacéntricos em posi¢ao intersticial ou subterminal [198,
199]. O mesmo padrao para o DNAr 45S foi observado no género Hepatica (Ranunculaceae)
(2n = 14; 12M+2A), que apresenta poucos acrocéntricos no caridtipo [197]. Estes exemplos
parecem refletir uma tendéncia geral de localizagdo do DNAr 45S nos acrocéntricos, um

fendmeno que nao seria comum para o DNAr 5S [196-199].
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Em outros géneros, a posi¢do dos sitios de DNAr 5S e 45S pode ser mais varidvel,
mesmo dentro de um cariétipo. Por exemplo, diversas espécies de Hypochaeris (Asteraceae),
com cariotipo bimodal, apresentam um par de sitios de DNAr 45S em posi¢do proximal num
par de metacéntricos ou submetacéntricos pequenos € um segundo sitio em posi¢do
subterminal no brago longo de um dos acrocéntricos grandes. Nesse género, a posicao do
DNAr 5S € quase sempre proximal no brago curto do acrocéntrico que possui 0 DNAr 45S
[200, 201]. Por outro lado, as posicdes do DNAr 5S e 45S s@o muito similares entre si nos
cariotipos bimodais de Aloe (Asphodelaceae), com os sitios de DNAr 5S e 45S em posicdes
subterminais ou terminais nos bracos longos dos grandes acrocéntricos, respectivamente [11].

Em vérios géneros com acrocéntricos, os sitios de DNAr 45S se situam em outros
cromossomos. Por exemplo, em trés espécies de Aegilops (Poaceae) (2n = 14) com quatro a
oito acrocéntricos no cariotipo, o DNAr 45S foi localizado exclusivamente na regido
intersticial ou terminal de meta- ou submetacéntricos [202]. O DNAr 5S também pode
mostrar uma aparente preferéncia pelos acrocéntricos, como observado em espécies de

Cestrum (Solanaceae)[203, 204].

2.7. Proximidade do DNATr 5S e 45S no genoma nuclear

Em eucariotas os genes para RNAr 5S e 45S geralmente se encontram em locos e
cromossomos distintos, embora existam numerosas excec¢des. A integracdo e a perda de
ligacdo sucessivas dos DNAr 5S e 45S (18S-5.8S-25S) deve ter acontecido repetidamente em
varios grupos. Isto foi concluido por analises da distribuicdo destas sequéncias, em plantas,
fungos, protozoarios, nematddeos, e artropodes, que mostraram os genes de RNAr 5S e 18S-
5.8S-25S integrados em apenas algumas espécies do clado (revisado em [4, 37]). Nesses
casos, assim como em levedura, que também possui todos os genes de RNAr na mesma
unidade de repeticdo, os genes do RNA ribossomal sdo transcritos por diferentes polimerases
[37, 87].

Entre os mecanismos que poderiam explicar a inser¢do do DNAr 5S dentro do DNAr
458 esta a transposicao de uma sequéncia de DNA complementar (cDNA) apos transcrigao
reversa de um transcrito de RNAr 58S, ou a insercdo a partir de um DNA circular contendo a
sequéncia do DNAr 5S por recombinagdo ilegitima [37]. Garcia et al. [4] propdem que a
integragdo do DNAr 5S pode ser facilitada por um retrotransposon e posteriormente a nova
unidade de repeticdo substituiria outras por um mecanismo de amplificagdo como a replicacao
por circulo rolante, talvez mediada por circulos de DNA extracromossdmico. Por outro lado,

os genes de RNAr 5S nem sempre aparecem na mesma fita codificante que os genes de RNAr
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18S-5.8S-25S e em algumas espécies estdo ligados a outras familias génicas, como as
histonas. Por isto, parece improvavel que a ligagdo confira vantagens adaptativas, como
permitir a co-regulacdo da transcri¢ao [37].

Em angiospermas, gimnospermas, algas verdes e euglentfitas, os DNAr 5S e 45S
ocorrem tipicamente em arranjos em tandem independentes. Analises moleculares mostraram
que apenas em algas criptomdnadas (criptofitas), Marchantia polymorpha (hepatica), Funaria
hygrometrica (musgo) e algumas asteraceas estes genes estdo integrados em uma unica
unidade [2-4]. Andlises de FISH também mostraram a co-localizag¢do dos sitios de DNAr 5S e
45S nas hepaticas M. polymorpha [205], Pellia borealis ¢ P. epiphylla [206]. A analise
filogenética de criptofitas, bridfitas, clorofitas e euglenofitas sugere que essa integragdo seria
uma caracteristica derivada e teria ocorrido independentemente durante a evolucdo. Desta
forma, a integracdo desses genes ndo se trata de um estado transitério de procariotas a
eucariotas superiores, sendo que o DNAr 5S deve ter sido inserido posteriormente na unidade
de repeticao do DNAr 458 repetidamente em varios grupos [3]. Em Asteraceae teria ocorrido
um evento de integra¢do ha 10 a 50 milhdes de anos, que se conserva atualmente em algumas
ou todas as espécies de varias subfamilias [4, 207].

Em plantas superiores, a ocorréncia do DNAr 58S e 45S no mesmo cromossomo nao ¢
a regra, mas estudos de FISH indicam que com certa frequéncia esses genes encontram-se
adjacentes no mesmo brago cromossdmico, como em algumas espécies de Aristolochia [208],

Citrus [9], Trifolium [5], Phaseolus [8], Pinus [7] ¢ Aegilops [6], entre outras.

2.8. Variacdo no namero e posicdo dos sitios de DNA ribossomal

2.8.1. Origem da variacdo em niimero e posi¢ao dos sitios de DNAr

Virias hipodteses tém sido propostas para explicar a variagdo do numero, distribui¢ao e
tamanho dos sitios de DNAr dentro de uma espécie ou entre espécies proximas: (1) excisao ou
integracdo de DNA circular extra-cromossdmico, que causaria contracdo ou expansao,
respectivamente, de repeticdes em tandem [209, 210]; (2) amplificagdo de sitios de DNAr
secundarios ou latentes, ndo detectaveis por hibridizacdo in situ, e/ou delecdo total de outros
sitios de DNAr [34, 211, 212]; (3) transposi¢do ou translocacdao de sequéncias de DNAr para
outros cromossomos [34, 212-214]; (4) translocagdes com pontos de quebra no meio do sitio
de DNAr duplicando o numero de sitios; (5) recombinagdo ectdpica nos sitios de DNAr,
produzindo translocagdes reciprocas, e outros rearranjos [215, 216]; (6) recombinagdo

intracromossdmica evidenciada pela analise de variantes de IGS, sequéncias de ITS e variagao
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no numero de unidades de DNAr [47, 59]. Porém, aparentemente apenas existe evidencia do
papel das translocagdes [217], dos elementos transponiveis [216, 218] e da recombinagdo [47,

219] na variagdo da posi¢do e nimero do DNAr 5S e 45S.

2.8.1.1. Papel das translocagdes

Em poucos casos ¢ possivel indicar a possivel origem da variagdo intra-especifica dos
sitios de DNA ribossomal. Um exemplo claro de variagdo do DNAr 5S devida a translocacao
¢ encontrado em uma erva silvestre, Ranunculus silerifolius. Nos quatro citotipos estudados, o
DNAr 458 foi constante no brago curto de um cromossomo, enquanto o sitio intersticial de
DNAr 5S foi encontrado em um par de metacéntricos ou de acrocéntricos. A analise
cariotipica permitiu concluir que a mudanca na posi¢do dos sitios teria ocorrido devido a
translocagdes resultantes em morfologias cromossdmicas diferentes [217]. De forma similar,
no género Linum, um sitio de DNAr 5S parece ter mudado de posi¢do entre o par
cromossomico 1 e o 3 por translocacdo comparando espécies com 2n = 18 e 2n= 16 ¢ em

Linum angustifolium o DNAr 5S mudou de brago por inversao [220].

2.8.1.2. Papel da recombinacado e elementos transponiveis

Mudangas no niimero de sitios podem estar associadas a elementos transponiveis. Em
Aegilops speltoides, a populagdo Kishon apresentou varios citotipos, tendo o mais comum
dois sitios de DNAr 5S e a presenga ocasional de sitios adicionais somando até oito sitios de
DNAr 5S [216]. Nesse estudo, a andlise da progénie evidenciou o surgimento ou delegdo
desses sitios adicionais em comparacdo aos parentais. Por exemplo, em um parental com seis
sitios de DNAr 5S, quatro sitios adicionais de DNAr 5S desapareceram na progénie. A analise
por FISH na meiose mostrou que apenas os sitios adicionais de DNAr 5S colocalizaram com
transposons Em/Spm. Portanto, estes ultimos poderiam ser responsaveis pelas mudangas do
numero de sitios de DNAr 58S. Pela técnica de PCR foi confirmada a formagdo de complexos
transitorios de DNAr 5S com transposons Em/Spm durante a meiose pela analise comparada
de anteras de Aegilops speltoides e de meristema de raizes [216, 218].

A interacao do DNAr 5S com elementos transponiveis, pode também ser permanente.
Por exemplo, em mais de 50 espécies de pteridofitas e angiospermas analisadas, os elementos
transponiveis ndo-autonomos Cassandra, possuem sequéncias homodlogas aos genes de RNAr
58S, cujos promotores ocorrem na regidao LTR desse elemento. A modelagdo da dobragem do

RNAs 5S que poderia ser transcrito por essas sequéncias de DNA revelou estruturas
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semelhantes as do RNAr 5S candnico sendo possivelmente funcionais. A analise da sequéncia
de Cassandra indica uma origem tUnica desses elementos ha 250 MA, e a presenga do DNAr
5S poderia evitar a metilagao e posterior delecdo desses elementos [221]. No peixe Erithrinus
erithrinus o numero de sitios de DNAr 5S pode ter aumentado por uma associagdo com o
retrotransposon Rex3 evidenciada por FISH [222]. Em relagdao ao DNAr 458, a presenca de
parte de um retrotransposon Copia-like na regido IGS do DNAr 45S de Allium cernuum
(Alliaceae) foi associada a amplificagdo de uma unidade de repeticdo do DNAr 458S, apés um
unico evento de transposi¢ao do retrotransposon [223].

A analise meidtica de Aegilops speltoides revelou pontes e sinapses heterdlogas entre
os sitios de DNAr 45S de cromossomos nao-homologos [216]. A presenca de elementos
transponiveis e sequéncias repetitivas junto ao DNA ribossomal em Aegilops e Hordeum
poderia favorecer a recombinagdo homdloga e heter6loga. A recombinagao heteréloga poderia
produzir rearranjos deletérios [216, 224, 225]. Entretanto, Eickbush e Eickbush [47] sugerem
que a existéncia de multiplas linhagens dos retrotransposons R1 e R2 de artropodes dentro dos
sitios de DNAr seria indicativa de que estes seriam apenas parasitos, que ndo promoveriam a
recombinagdo. Estudos em levedura de re-introdug@o de genes em cepas knock-out, e de cepas
com mutacgdes sensiveis a temperatura permitiram identificar varias proteinas e sequéncias
dentro do DNAr necessarias para a recombinacdo dos sitios de DNAr [219]. Entre as
proteinas envolvidas na recombinagdo do DNAr por meio de mecanismos ainda
desconhecidos estdo a RNA-polimerase I € o complexo protéico conhecido como condensina

[219].

2.8.2. Variagdo intra-especifica

O ntmero de sitios de DNA ribossomal pode variar entre populagdes de uma mesma
espécie. Por exemplo, Pedrosa-Harand et al. [8] analisaram 37 cultivares de feijao (Phaseolus
vulgaris, Fabaceae) e encontraram doze a dezoito sitios de DNAr 45S em um conjunto de
acessos andinos e seis a oito sitios em varios acessos mesoamericanos. Os feijoes silvestres
dessa espécie, das mesmas regides dos acessos cultivados e de outras origens geograficas,
também apresentaram grande variagdo do nimero de sitios, com quatro a dezesseis sitios por
caridtipo. Apesar de terem sido analisados poucos acessos silvestres de cada regido
geografica, na regido mais estudada, correspondente aos acessos colombianos, houve ampla
variagdo, com quatro a dez sitios de DNAr 458S. Paralelamente, os autores observaram em
todas as populagdes investigadas que o numero e posicdo dos sitios de DNAr 5S foram
invariaveis nesta espécie, com quatro sitios em posi¢ao proximal e intersticial.

25



Contudo, o grau de variagdo intra-especifica ndo foi constante para outras espécies de
Phaseolus. A analise de dois acessos andinos e trés mesoamericanos de origem silvestre, e 12
cultivados de origem desconhecida de P. lunatus mostrou que seus cariotipos eram
praticamente idénticos, ao contrario do observado para Phaseolus vulgaris [226]. As analises
de P. lunatus e P. vulgaris mostraram também que tanto plantas cultivadas como silvestres
possuem graus similares de variacdo do DNA ribossomal [8, 226].

No género Brassica (Brassicaceae), que inclui diversas espécies e acessos cultivados,
como brocolis, repolho, couve-flor, couve e nabo, Hasterok et al. [227] verificaram a
existéncia de polimorfismos de DNA ribossomal em sete de 15 espécies e uma relacdo entre a
posi¢ao dos sitios inativos e sua variacdo. As trés espécies com maior variagdo intra-
especifica (B. rapa, B. juncea, B. napus) foram caracterizadas por apresentar o genoma A.
Este genoma se caracterizou pelo niimero excepcionalmente alto de sitios de DNAr 5S e 45S.
Por exemplo, em seis acessos de B. rapa (nabo), os sitios mais variaveis em numero foram os
pericentroméricos, principalmente os de DNAr 5S. Em B. rapa, B. juncea ¢ B. napus, a
inatividade dos sitios de DNAr 45S pericentroméricos, revelada por coloragdo com nitrato de
prata, tornaria esses sitios propensos a serem perdidos. Por outro lado, o sitio terminal de
DNAr 45S de B. rapa, B. juncea, B. napus, foi sempre ativo e invariavel [227].

Em Lolium rigidum (Poaceae) foi observada uma variagdo excepcionalmente alta no
numero de sitios de DNA ribossomal, inclusive dentro de células do mesmo individuo [215,
228]. Lolium rigidum var. rottbollioides mostrou apenas quatro sitios de DNAr 45S, enquanto
varios gendtipos de L. rigidum var. rigidum apresentaram de seis a nove sitios por
complemento diploide. Nos genotipos de L. rigidum var. rigidum foi observado apenas um
par de sitios de DNAr 58, localizado no cromossomo dois ou no trés [228]. Entretanto, um
dos gendtipos de Lolium rigidum var. rigidum nao apresentou duas células com distribuigado
idéntica de sitios de DNA ribossomal, em um total de 17 células. Nessas células, o DNAr 45S
variou de seis a nove sitios, enquanto os dois sitios de DNAr 5S variaram apenas de posi¢ao

[215].

2.8.2.1. Variagdo associada a metodologia
Schubert ¢ Wobus [213] encontraram de dois a quatro sitios de DNAr 45S em Allium

1251_dCTP em diferentes metafases de uma

cepa (Alliaceae), por hibridagdo in situ utilizando
mesma raiz. A variagdo do numero de sitios ocorreria pelo deslocamento de genes de DNAr
458, por meio de elementos transponiveis adjacentes ou de hot spots de recombinagdo nas

regides terminais heterocromaticas proximas as RONs. Porém, analises posteriores por FISH
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em Allium cepa ¢ outras espécies do género, ndo reportaram variagdo no nimero € posigao
dos sitios de DNAr [229, 230], o que poderia estar relacionado ao diferente método
empregado.

Brown et al. [231] e Muravenko et al. [232] observaram que a origem da sonda de
DNAr 45S poderia influenciar no nimero de sitios detectados. Segundo Brown et al. [231], o
namero de sitios de DNAr 45S de cevada (Hordeum vulgare, Poaceae) poderia ser quatro ou
12 dependendo da utilizagdo de uma sonda de mosquito (A. aegypti) ou da sonda pTA71 de
trigo, respectivamente. As semelhancas da sonda heter6loga de mosquito com o DNAr 45S de
Hordeum seriam apenas na regido conservada evitando a hibridizagdo cruzada com outras
regioes do genoma [231]. De forma similar, Muravenko et al. [232] utilizando uma sonda de
DNAr 45S de humano e pTa7l de trigo em cromossomos de cevada detectaram quatro e ~12
sitios de DNAr 45S, respectivamente. Analises adicionais de H. vulgare ssp. spontaneum
[233] e da cultivar ‘Golden Promise’ da mesma espécie [234], mostraram dez ou 12 sitios de

DNAr com a sonda pTa7l.

2.8.3. Variagao intra-genérica

Dentro de cada género existem diferentes graus de variagdo em numero e posicao dos
DNA ribossomais. Lima-de-Faria [10] demonstrou uma localizagdo subterminal das
constrigoes secundarias comum a varios géneros e inclusive familias de plantas. O nimero de
sitios de DNAr 45S detectados por FISH, pode variar bastante dentro de géneros. Por

exemplo, nos cariétipos diploides de Passiflora (Passifloraceae; [235]), Arachis (Fabaceae;

[236]), Hypochaeris (Asteraceae; [201]) ¢ Aloe (Asphodelaceae; [11]) foram observados de
dois a seis sitios de DNAr 45S. Em outros gé€neros, a variagdo em numero de sitios de DNAr
45S ¢ maior, ocorrendo de 8 a 16 em Lilium (Liliaceae; [237]), 8 a 20 em Pinus (Pinaceae; [7,
238]) ¢ 4 a 20 em Aegilops (Poaceae; [202]).

Aparentemente, os sitios de DNAr 5S apresentam diferentes graus de variagdo em
nimero como em posi¢do para varios géneros ou familias de plantas. Por exemplo, nas
espécies diploides de Gossypium (Malvaceae; [34]), Arachis [236] e Trifolium (Fabaceae;
[5]), o nimero de sitios € constante e a posi¢cdo varia apenas de proximal a intersticial. Por
outro lado, em outros géneros, por exemplo, Cephalanthera (Orchidaceae; [239], Lathyrus
(Fabaceae; [240]) e Vicia (Fabaceae; [241]) o nimero de sitios varia de dois a seis e a posi¢ao
pode ser proximal, intersticial ou terminal.

Parte da variagdo na localizagdo do DNAr 5S ou 45S detectada por hibridizagao in situ

pode corresponder a sitios inativos, sem importancia funcional. Em espécies com
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relativamente poucos sitios, como Arabidopsis thaliana, apenas dois de quatro sitios de DNAr
5S sdo transcritos [54]. Em Tulipa fosteriana (Liliaceae), com 71 sitios de DNAr 5S, foram
amplificados trés tipos de unidades de RNAr 5S, dois deles ndo funcionais com uma delecao

de 26 pares de bases e um terceiro funcional, que seria o predominante [242].

2.8.4. Variagao no numero e posi¢ao dos sitios de DNAr em diferentes niveis de ploidia

Em algumas espécies os sitios de DNA ribossomal podem ser estaveis, inclusive em
populagdes com diferentes niveis de ploidia. Por exemplo, duas subespécies diploides (2n =
16) de Medicago sativa (Fabaceae) apresentaram um par de sitios de DNAr 45S proximal e
dois pares proximais ou intersticiais de sitios de DNAr 5S, enquanto em duas subespécies
tetraploides foi observado o mesmo nimero de sitios por complemento monoploide [243]. Em
alguns casos, o numero de sitios pode diminuir em rela¢do ao esperado, como em Paspalum
quadrifarium (Poaceae), que apresentou cinco sitios de DNAr 45S no diploide e sete no
tetraploide. Nessa espécie, os sitios de DNAr 5S variaram de acordo com o nivel de ploidia
[19].

Em relagdo a variacao intra-genérica, os sitios de DNAr 5S e 45S podem variar apenas
pela duplicagdo do genoma, como em Hepatica [197] e Agave (Asparagaceae) [244].
Entretanto, frequentemente observa-se diminui¢do relativa no nimero de sitios de DNA
ribossomal nos poliploides, como em Daucus (Apiaceae; [245]) ou Iris (Iridaceae; [246]), ¢
em alguns casos ocorre um aumento relativo, como em Pimpinella (Apiaceae; [245]). A
redu¢do do ntimero de sitios de DNAr 45S tem sido bem caracterizada em alopoliploides e
poderia ser resultado do silenciamento dos genes de DNAr 45S de um dos parentais, ou
dominancia nucleolar, que levou a dele¢do dos sitios de DNAr 45S em Nicotiana num
periodo de um milhdo de anos [27]. Entretanto, num alopoliploide do género Arabidopsis, os
sitios de DNAr 5S localizados na heterocromatina centromérica teriam sido perdidos por
mecanismos associados a presenca de elementos transponiveis nessa regido [247].

Cromossomos homeologos podem apresentar sitios de DNAr 45S na mesma posi¢ao,
aparentemente derivados da duplicacdo cromossdmica, mas estes sitios podem nao ser
ortologos. Por exemplo, tradicionalmente no hexaploide Triticum aestivum os sitios de DNAr
45S equilocais nos bragos cromossomicos homedlogos 1AS e 1BS eram considerados
ortdlogos, porém, uma analise de mapeamento demonstrou que sua localizagdo com respeito a
marcadores moleculares era divergente e ndo foi originada por rearranjos cromossomicos

[211].
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2.8.5. Significado da variagao dos sitios de DNAr na taxonomia

A variagdo inter-especifica da posi¢do e niimero de sitios de DNAr 45S geralmente ¢
menor entre espécies mais proximas evolutivamente [11, 208, 248]. Entretanto, espécies com
0 mesmo numero cromossdmico, nivel de ploidia e padrdes de distribui¢do de sitios de DNAr
45S ndo sdo necessariamente mais proximas que espécies que ndo compartilham estas
caracteristicas [249, 250].

A andlise da variagdo intra-especifica na distribuicdo dos genes de DNA ribossomal,
junto com outras caracteristicas pode ter relevancia taxondmica em alguns grupos. Por
exemplo, em Trifolium nigrescens trés variedades se mostraram suficientemente distintas em
morfologia vegetal, compatibilidade, sequéncias de DNA e distribui¢do de genes de RNA
ribossomal para constituir trés subespécies distintas [251]. De forma similar, no género Vicia,
alguns autores argumentavam que Vicia serratifolia ndo divergia tanto morfologicamente de
V. narbonensis para serem consideradas espécies diferentes. Contudo, analises de RFLP de
cloroplasto e pela distribuicao de sitios de DNA ribossomal revelaram claras diferengas entre
V. serratifolia e trés subespécies de Vicia narbonensis [241]. Além disso, em Hordeum
murinum e H. leporinum, a semelhanga dos mapas fisicos com sondas de DNA ribossomal e
DNA repetitivo, junto com a afinidade genomica revelada por Southern blot permitiu concluir
que ndo deviam ser tratadas como espécies diferentes sendo subespécies do complexo H.
murinum [252].

Em alguns taxons, diferentes citodemes podem ser definidos com base em
caracteristicas cromossomicas, que incluem a distribuicdo dos sitios de DNAr. Estudos
realizados em Brachyscome dichromosomatica (Asteraceae), uma espécie com apenas 2n = 4,
revelaram ampla variagdo de numero e posi¢do dos sitios de DNAr 45S. Os autores
observaram dois citodemes (A1, A3) com um par de sitios de DNAr 45S intersticiais, outro
(A2) com um par na posi¢ao terminal e o ultimo (A4) com sitios em ambas as posi¢des nos
dois pares cromossomicos. Além disso, os sitios de DNAr 5S dos mesmos citodemes foram

proximais € mudaram de par cromossomico no citodeme Al [253, 254].

2.9. Relacdo entre espacadores do DNA ribossomal e outras sequéncias repetitivas do genoma

A comparagdo entre sequéncias da regido IGS e DNAs satélites de algumas espécies
revelou a transferéncia da unidade de repeticdo do DNA satélite para a regido IGS [255, 256].
Por exemplo, em duas espécies analisadas de mosquitos do género Chironomus (Diptera), que
apresentam o elemento repetitivo Cla, ocorreu transferéncia do elemento para o IGS em

apenas uma delas [257]. Uma transferéncia similar de DNA satélite para o IGS foi sugerida
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para Vicia faba pela comparagao do contetido de G+C de um DNA satélite ¢ de sequéncias
homologas da regido IGS do DNAr 45S [255]. Por outro lado, a transferéncia inversa foi
sugerida em Vigna, onde um subrepeat de 174 pares de bases presente na regido IGS de Vigna
radiata e V. angularis, constitui um DNA satélite apenas em V. radiata [258]. Esses autores
propdem que um mecanismo que poderia dispersar essas sequéncias seria a transposi¢ao. Um
intermediario de RNA da sequéncia de 174 pb poderia ter uma estrutura self-priming para
transcri¢do reversa. Posteriormente, o DNA se integraria no genoma e essa sequéncia poderia
ser amplificada em tandem por recombinagdo desigual [258]. Além das repeti¢des de DNA
satélite em tandem, que podem ter sido geradas a partir do DNAr, em Solanum foram
encontrados grandes segmentos (13 kb) da regido IGS em outras regides gendmicas,
originadas portanto a partir do DNAr [256].

A distribui¢do cromossomica do DNAr e DNA satélites com sequéncias homoélogas
tém sido documentadas por FISH. Em Nicotiana tomentosiformis, N. tomentosa e N. otophora
os DNA satélites com sequéncia homologa a regido IGS tém uma tendéncia a aparecer no
brago longo, enquanto o DNAr aparece no brago curto. Por outro lado, enquanto em algumas
espécies existem varios sinais dispersos do DNA satélite, como em N. tomentosiformis, em N.
setchellii foi observado apenas um sinal no brago curto de um metacéntrico pequeno [259]. As
sequéncias satélite derivadas do IGS também podem estar localizadas em regides
centroméricas. Por exemplo, em Musa acuminata apds a construgdo de bibliotecas C,t, foram
identificados dois clones de DNA repetitivo MaSTR1 e MaSTR2 que além de hibridizar nas
constrigdes secundarias, hibridizaram em regides cromossdmicas proximais ou distais [260].
Sequéncias repetitivas homodlogas a regido IGS também podem ocorrer adjacentes aos sitios
de DNAr como em Carthamus tinctorius (Asteraceae) [261]. A amplificacao de trechos de
sequéncias génicas e intergénicas do DNAr 5S também pode formar blocos de DNA satélite

fora dos sitios de genes de RNAr 5S [262-264].

2.10. Perspectivas dos desdobramentos de sequéncias de genomas completos

A localizacdo dos sitios de DNAr 5S e 45S por FISH em Populus trichocarpa
(Salicaceae) revelou a presenga de quatro sitios de DNAr 45S e dois sitios de DNAr 58S,
enquanto a busca das sequéncias dos genes correspondentes por BLASTN no genoma da
espécie revelou porgdes dos genes de RNAr 5S e RNAr 18S-5.8S5-25S em 13 e 14
cromossomos ¢ em 32 e 99 scaffolds, respectivamente [265]. O sequenciamento genomico
tem, portanto, a capacidade de aportar dados sobre fragmentos génicos ou de espagadores nao

detectadas por FISH, ampliando a compreensao da evolucao desses sitios. Os dados de FISH

30



revisados neste trabalho mostram a distribui¢ao dos sitios de DNAr 5S e 45S em centenas de

espécies, muitas das quais nunca serdo sequenciadas aportando uma visdo global da

distribui¢do dessas sequencias ao longo dos cromossomos de angiospermas e gimnospermas.
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RESUMO

Foi construida e analisada uma base de dados com a posi¢ao e numero de sitios de DNAr 45S
em 833 espécies de plantas a partir de dados de FISH na literatura visando verificar se esses
locos possuem uma distribuicio ndo aleatéria, como a reportada para as constrigdes
secundarias, e caracterizar quais dindmicas evolutivas e caracteristicas cromossdmicas ou
cariotipicas que influenciam nessa distribui¢do. Nos caridtipos de angiospermas, o nimero
mais frequente de sitios por cariotipo foi dois (31%) e a mediana foi quatro. Isso sugere que
apesar da ampla capacidade de dispersdo dessas sequéncias, o nimero de sitios tende a ser
bem restrito. A andlise da posicdo dos sitios nos cromossomos revelou uma distribui¢do
preferencial de sitios no brago curto, principalmente na regido terminal. Quando esses sitios
ocorrem nos bragos curtos de acrocéntricos eles geralmente ocupam todo o brago. A analise
da variacdo intra-especifica e intra-genérica revelou que os sitios variam mais em nimero que
em posicdo nos cromossomos e que nos poliploides hd uma tendéncia a reducdo progressiva
do numero de sitios esperados por complemento monoploide. Portanto, a localizacdo e o
numero de sitios de DNAr de cada espécie ndo variam aleatoriamente. O significado dessa
localizagao preferencial ndo ¢ conhecido, mas sdao discutidas algumas hipoteses que poderiam

justificar essa distribuicao.
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Introduciao

Quando observados ao microscopio Optico ou eletronico, os cromossomos de espécies
vegetais e de outros eucariotas parecem uniformemente estruturados [1]. Entretanto, com base
em algumas caracteristicas funcionais e moleculares ¢ possivel reconhecer ao menos cinco
regides distintas ao longo de cada brago cromossomico: teldomero, regido subtelomérica,
regido intersticial, regido proximal e centrdmero [2-5].

Os telomeros, nos terminais cromossomicos, sdo estruturas nucleoprotéicas que
protegem o cromossomo da degradacdo. Em plantas, o DNA telomérico ¢ formado por
repeticdes em tandem da sequéncia 5’-TTTAGGG-3’ ou, mais raramente, 5’-TTAGGG-3’ [2,
6]. A regido subtelomérica estd frequentemente composta por copias em tandem de DNAs
satélites exclusivos dessa regido, formando a heterocromatina terminal detectada por técnicas
de bandeamento cromossomico ou por FISH [7-9]. O significado funcional dessa
heterocromatina terminal ndo ¢ muito claro contribuindo provavelmente para isolar os genes
distais dos efeitos silenciadores da cromatina telomérica [10] ou para proteger a estrutura
telomérica durante a meiose [3]. Além disso, a metilacdo dessa heterocromatina influi
indiretamente no comprimento do teldmero pela modificagdo da taxa de recombinacgdo nessa
regido [11].

A regido intersticial estd constituida caracteristicamente por genes e elementos
transponiveis (ET) [12-14], e as vezes estd sub-estruturada em trechos pobres em genes e
ricos em ET, intercalados com trechos ricos em genes e pobres em ET [15-17].
Diferentemente, a regido proximal, também referida como pericentrdmero, ¢ particularmente
rica em transposons, retroelementos, pseudogenes e poucos genes ativos [4]. O centrdmero ¢ a
regido mais especializada, formada por diversos tipos de DNA satélite e familias de
retrotransposons tipicos dessa regido [5, 18]. Essas sequéncias centroméricas podem variar
drasticamente entre espécies proximas, mas sao quase sempre centromero-especificas. Além
disso, o centromero possui um tipo particular de histona (CENH3) e um conjunto de proteinas
associadas formando o cinetocoro, que confere a essa regido um papel central na divisao
cromossémica [19, 20].

Adicionalmente, a distribuicao dos genes, retrotransposons € DNA satélite parece estar
relacionada a frequéncia de recombinagdo e a distribuicdo das regides heterocromadticas ao
longo do cromossomo [16, 21-23]. Os genes, em especial os que estdo presentes como
arranjos de multiplas copias, também podem apresentar uma distribui¢do cromossdmica

particular, destacando-se em posi¢ao intersticial os genes de histonas em gafanhotos [24] e os
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genes de RNAr 5S em peixes[25], assim como os genes de RNAr 18S-5.8S-25S, que estdo
sdo subterminais em plantas [26] e proximais em gafanhotos [27]. Portanto, a regularidade
estrutural ¢ apenas aparente e as sequéncias de DNA de diferentes regides do braco
cromossomico podem sofrer diferentes pressdes de selegdo, criando sub-regides mais
permissivas ou mais proibitivas para o estabelecimento de determinada sequéncia [23, 28, 29].

Lima-de-Faria [26] conseguiu demonstrar que as constricdes secundarias dos
cromossomos mitoticos, que representam os genes de RNA ribossomal 18S-5.8S-25S
transcritos na intérfase anterior, também chamadas de regides organizadoras do nucléolo
(RONSs), mostram uma distribui¢do preferencial nos bragos curtos e na regido subterminal em
centenas de espécies de plantas e outros eucariotas. Este autor aplicou um método de
compara¢cdo da posicdo de determinados eventos cromossdmicos como 0s cromOmeros,
quiasmas ¢ RONSs, levando em consideragdo o tamanho dos bragos cromossdmicos (método
do arm frame), e concluiu que as constricdes secundarias de cromossomos de diversos
tamanhos distribuiam-se de forma nao-casual. Contudo, as constrigdes secundarias podem
revelar apenas uma fracdo dos sitios de genes RNAr funcionalmente ativos e ¢ possivel que
constrigdes muito pequenas ndo sejam citologicamente detectadas, principalmente se situadas
muito proximo a extremidade terminal dos cromossomos, como por exemplo, em algumas
espécies de Rhynchospora [30].

Atualmente, utilizando a técnica de hibridizagao in situ fluorescente (FISH), é possivel
visualizar a localizacdo de diversos tipos de sequéncias de DNA, inclusive algumas muito
pequenas, de apenas 2 kb [31], permitindo localizar sitios ndo evidenciados por outras
técnicas. Em Vigna unguiculata, por exemplo, a analise por FISH revelou trés pares de sitios
de DNAr previamente ndo detectados como constri¢cdes secundarias [32]. O fato de que os
genes de RNAr 458 estdo arranjados em centenas ou milhares de repeti¢des em tandem e sao
altamente conservados entre espécies tornou essa regido do cromossomo a mais extensamente
detectada por FISH, sendo conhecida a posicdo desses sitios em centenas de espécies de
plantas, especialmente de angiospermas (ver por exemplo [33-35]).

No presente trabalho, foi avaliado o padrdo geral de distribuicdo dos sitios de DNAr
em cromossomos de plantas visando verificar se esses genes t€ém distribuicao aleatoria ou se
ocupam regides preferenciais no cromossomo e se determinadas caracteristicas
cromossOmicas ou cariotipicas influenciam nessa distribui¢do. Para isso, foram compilados da
literatura e analisados os dados cariotipicos relativos a 833 espécies de 193 géneros,
distribuidos por 56 familias de espermatofitas, todos utilizando a técnica de FISH. Nas poucas

pteridofitas analisadas com FISH, os sitios de DNAr tém sido observados na regido terminal
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nos dois bragos cromossomicos, como em espécies de Acrostichum [36] ¢ Selaginella [37].
Das briofitas, foram encontrados dados apenas para Marchantia polymorpha [38] e espécies
do género Pellia [39] com os sitios em posi¢do terminal. Por essa razdo esses grupos nao
foram incluidos nesta analise.

Em alguns casos, a analise foi feita separadamente em cariotipos contendo apenas um
par de sitios ou com mais de um par de sitios, considerando que nos carioétipos com apenas
um par de sitios esses devem ser sempre funcionalmente ativos. Nos caridtipos com sitios
multiplos foi avaliada a hipdtese de que esses tenham distribuicao equilocal [7, 40, 41]. Como
as plantas poliploides duplicam o genoma, mas tendem rapidamente a “diploidizar”,
reduzindo o genoma poliploide original [42, 43], foi avaliado o efeito da poliploidia no
nimero ou posicao dos sitios de DNAr. Além disso, foram feitas andlise da variacdo intra-
especifica e intra-genérica. Esses dados permitiram uma abordagem mais completa dos
diferentes padrdes de distribuigdo desses sitios ¢ os fatores que possivelmente interferem

nessa distribui¢ao.

Material e Métodos

Informagdes sobre o caridtipo € o nimero e posicao dos sinais de DNAr 45S em metéfases
mitoticas de 246 trabalhos originais foram utilizadas para a constru¢do de uma base de dados.
Uma relacdo completa desses trabalhos e dos géneros/ familias aos quais se referem pode ser
encontrada na Tabela S1 (Material suplementar). Para a analise de diferentes aspectos da
distribuicao, foi necessario considerar apenas uma parte dessa amostra total uma vez que nem

todos os caridtipos disponiveis apresentavam as informacdes necessarias para essas analises.

Determinacéo do tamanho cromossémico e posi¢cao do sitio de DNAr

O tamanho dos cromossomos portadores dos sitios de DNAr foi indicado em micrémetros em
apenas 27 dos 246 artigos consultados. Em outros 190 artigos havia uma barra de escala em
micrometros, que permitiu estimar o tamanho cromossdmico, embora de forma menos
precisa. Em alguns casos onde os dados de FISH foram apresentados sem nenhuma
informacao sobre tamanho cromossomico, este foi estimado com base em outras publicacdes
para as mesmas espécies. Por exemplo, em Allium fistulosum o niimero ¢ a posi¢ado relativa
dos sitios de DNAr foram obtidos do trabalho de Ricroch et al. [44] e o tamanho do

cromossomo portador da RON foi baseado nas medi¢des de Gernand et al. [45].
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A posicdo do sitio de DNAr foi determinada por duas abordagens distintas. Numa
delas foi considerada a posicdo do sitio dentro de uma determinada regido do brago
cromossOomico, independentemente do tamanho do brago. Nesse caso, a andlise foi feita
dividindo-se o brago cromossdmico em quatro regides de igual tamanho [proximal (p),
intersticial-proximal (ip), intersticial-terminal (it) e terminal (t)]. Além disso, alguns sitios
pareceram coincidir com o local do centrdmero, sendo referidos como “centroméricos” (cen),
ndo implicando que estivessem localizados na regido funcional do centrdmero. Outros sitios
pareceram ocupar todo o braco, da regido proximal a terminal, sendo denominados “bt”. Para
os caridtipos com cromossomos holocinéticos os sitios foram considerados apenas como
estritamente terminais (teloméricos) ou intersticiais. Numa outra abordagem foi avaliada a
distancia absoluta, em micrometros, do sitio ao centromero. Para isso foi estimada a distancia
em micrometros do centromero para o comeco do sitio e do final do sitio para o telomero,
além do tamanho do outro brago cromossomico. Nesse caso, foram utilizados dados
provenientes de idiogramas, com auxilio da escala em micrémetros ou diretamente tomadas
de uma tabela de medidas. Todas as medi¢des foram realizadas com Adobe Professional 9.0

(Adobe Inc.) na versdo digital dos trabalhos consultados.

Distribuicéo dos sitios de DNAr 45S por braco e tipo cromossémico

Para verificar se os sitios de DNAr apresentavam preferéncia por um dos bragos
cromossOmicos, foram comparados o nimero de sitios observados nos bragos curtos e nos
bragos longos com o nimero esperado numa distribui¢do ao acaso dependente da morfologia
cromossdmica, utilizando o teste exato de Fisher. A definicdo da morfologia cromossomica
foi baseada nos valores de razdo entre bragos (arm ratio = ar), considerando apenas trés tipos
cromossOmicos: metacéntricos (ar < 1,5), submetacéntricos (ar > 1,5 < 3,0) e acrocéntricos (ar
> 3,0 — nesta categoria foram incluidos os telocéntricos) [46]. Esta analise incluiu 211 dos 275
cariotipos com sitio tinico (um unico par de sitios de DNAr por complemento cromossémico
diploide), tendo sido excluidos 64 cariotipos nos quais ndo se distinguia a qual brago
pertencia o sitio. O niimero de caridtipos analisados foi sempre superior ao nimero de
espécies analisadas porque varias espécies apresentaram diferentes citotipos (por exemplo,

diploides e tetraploides, ou diploides com diferente numero ou posi¢ao dos sitios).

Analise da distribuicéo dos sitios de DNAr pelo método do arm frame
Esta analise foi baseada no método proposto por Lima-de-Faria [26], visando principalmente

comparar os nossos dados com os desse autor. Graficamente, os cromossomos foram
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representados por linhas paralelas alinhadas pelos centromeros, posicionadas de acordo com o
tamanho do brago com o sitio de DNAr tanto no eixo vertical como horizontal. Além disso,
foram identificadas as regides de maior e menor ocorréncia desses sitios ao longo do
cromossomo, por meio de um grafico da densidade (fungdo de intensidade) de sitios no arm
frame, configurada no programa R [47]. Outra analise considerou o tamanho do brago
cromossOmico em micrometros € a posi¢do do sitio no braco cromossdmico, dada em
porcentagem. As analises estatisticas foram feitas utilizando o programa R [48] e Epicalc

2000 (Brixton Health).

Resultados

Ndmero de sitios por cariétipo

Foram analisadas 791 espécies pertencentes a 186 géneros de 54 familias, sendo 741 espécies
e 177 géneros de 50 familias de angiospermas e os demais (50 espécies, 9 géneros, 4 familias)
de gimnospermas. Além dessas, foram analisadas 42 espécies com Cromossomos
holocinéticos, as quais serdo tratadas em um topico a parte. Algumas espécies apresentaram
variabilidade intra-especifica com citétipos diferentes, resultando numa amostra total de 908
cariotipos com cromossomos monocéntricos € 63 holocinéticos.

Nas angiospermas, o nimero médio de sitios por caridtipo foi 5,1 £ 3,6 (média +
desvio padrdo) variando de dois a 32, com moda igual a dois e mediana igual a quatro (Tabela
1). A Figura la mostra como os caridtipos de angiospermas com maior numero de sitios sdo
progressivamente mais raros, com uma alta frequéncia de cariotipos com dois ou quatro sitios.
Nas gimnospermas, o nimero médio de sitios observados foi maior, sem concentragcdo
destacada em torno do nimero modal, além de apresentar poucos caridtipos com sitio unico
(Tabela 1, Figura 1b). Entre eudicotiledoneas e monocotiledoneas foi observado um numero
significativamente maior de sitios para o segundo grupo, sendo as modas dois e quatro,

respectivamente.

Distribuicéo dos sitios ao longo do cromossomo

Em uma sub-amostra de 716 caridtipos, foi possivel determinar em qual brago cromossdémico
e em qual regido desse braco se encontravam os sitios de DNAr (Tabela 2, Figura 2). Tanto
em caridtipos com sitio unico quanto nos cariotipos com sitios multiplos, a maioria dos sitios

foi localizada no brago curto (77,9% e 69,4%, respectivamente). O percentual observado de
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sitios unicos no braco curto diferiu significativamente (p < 0,001) do esperado numa
distribuicdo ao acaso, mostrando uma localizacao preferencial nos bragos curtos (Tabela 2).

Considerando apenas a distribuicdo dos sitios nos bracos cromossdmicos observou-se
que a posicao terminal, foi a mais frequente, tanto para caridtipos com sitio unico (36,6%)
quanto para cariotipos com sitios multiplos (44,9%) (Figura 2 e Tabela S2, Material
suplementar). Além disso, 22,5% dos sitios tnicos ¢ 12,9% dos sitios multiplos ocuparam
todo o braco cromossdmico (bt). Esses sitios foram localizados quase sempre no brago curto
(Figura 2), exceto em Solanum pennellii [34].

Durante a compilagdo destes dados, foi observado que cromossomos acrocéntricos
pareciam ter frequentemente sitios bt no brago curto. Para avaliar se o brago curto dos
acrocéntricos constitui uma regido particularmente preferencial para o DNAr, foram
analisadas 257 espécies com sitio Unico ou sitios multiplos e a0 menos um cromossomo
acrocéntrico. No geral, 54% dos sitios ocorreram nos acrocéntricos. Dividindo-se a amostra
em quatro fracdes com frequéncia crescente no percentual de acrocéntricos observa-se uma
relacdo linear entre o percentual de acrocéntricos no caridtipo e a frequéncia de sitios nos
acrocéntricos (Figura 3). Contudo, o percentual de sitios no braco curto e o percentual de
sitios bt sofreram uma redu¢do na fragdo com 26 a 75% de acrocéntricos. Isso se deveu a um
grande nimero de espécies amostradas de apenas dois géneros com esses percentuais de
acrocéntricos (13 espécies de Aloe e 16 de Hypochaeris), que ndo apresentaram nenhum sitio
no braco curto. Considerando apenas os acrocéntricos da amostra, a maioria desses sitios
(66%) ocorreu no brago curto e 71% desses ocupavam todo o brago curto.

Uma analise da distribui¢ao dos sitios de DNAr pelo método arm frame foi feita tanto
na amostra total quanto separadamente por familia, visando verificar tendéncias especificas
dentro de determinados taxons. Foram incluidos nesta analise 1.185 cromossomos portadores
de sitios de DNAr medidos de idiogramas de 451 cariotipos (412 espécies) com sitio unico ou
sitios multiplos. O grafico do arm frame revelou trés regides com maior concentragdo de
sitios, notadamente a regido terminal, seguida da regido muito proxima ao centromero e por
ultimo uma parte da regido intersticial. A regido da metade proximal dos bracos, foi
particularmente pobre em sitios (Figura 4a). Uma representacao da densidade de sitios no arm
frame evidencia mais claramente a alta frequéncia de sitios que ocupam todo o brago curto e
terminais, enquanto na regido cromossdmica proximal em bragcos maiores a 3 pm os sitios sdo
mais escassos (Figura 4b). Uma analise de arm frame para as sete familias mais representadas
nas Figuras S1 — S7 (Material suplementar) revelou com maior detalhe a distribuigdo de sitios

de DNAr. Convertendo os dados de distdncia absoluta centromero-sitio do arm frame para
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distancias relativas (considerando a distancia centromero - telomero como 100% do tamanho
do brago), observa-se uma acentuada concentracdo de sitios terminais independente do
tamanho do braco para as angiospermas em geral (Figura 5a). Por outro lado, nas
gimnospermas a distdncia ¢ preferencialmente intersticial e apenas 2% dos sitios foram
terminais.

Outra andlise independente, considerando a frequéncia de sitios em cada uma das
quatro regides do braco cromossomico, revelou que a posicao terminal foi a mais comum em
oito das 15 familias melhor representadas e em outras quatro foram observados mais
frequentemente sitios bt. A Figura 6a ilustra a distribuicdo dos sitios em oito familias de
angiospermas, cinco delas com sitios geralmente terminais (Aristolochiaceae, Poaceae,
Berberidaceae, Asteraceae e Solanaceae). Em Alliaceae e Ranunculaceae os sitios geralmente
ocuparam todo o brago curto, enquanto em Fabaceae a posi¢cdo mais comum foi a proximal.
Dentro de algumas familias, a distribuicdo dos sitios foi similar entre todos os géneros como,
por exemplo, em Solanaceae (Figura S7, Material suplementar), enquanto em outras foram
observados padrdes de distribuicao distintos. Por exemplo, na familia Fabaceae as espécies de
Arachis apresentaram a maioria dos sitios na regido proximal enquanto as de Phaseolus
tiveram distribui¢ao dos sitios em posi¢do mais terminal (Figura S3, Material suplementar).
Entre as gimnospermas, foram observados géneros com sitios frequentemente intersticiais-

terminais, terminais e proximais (Figura 6b).

Equilocalizacdo do DNAr em caridtipos com sitios multiplos

Para avaliar a frequéncia de equilocalizacdo dos sitios de DNAr foram analisados 244
caridtipos diploides com sitios multiplos e realizadas medi¢des em micrometros da distancia
dos sitios ao centrdmero e teldmero. Dois sitios foram considerados equilocalizados quando
estavam a uma mesma distancia do centromero (ou teldmero) ou divergiam por uma distancia
inferior a 1/10 da extensdo do maior brago cromossdémico com sitio de DNAr. Analisando a
distancia desde o centromero, em 67% dos caridtipos foram observados ao menos dois sitios
equilocalizados (parcial) e a equilocalizagdo total foi observada em 38% dos caridtipos.
Analisando a distancia desde o telomero, 91% dos caridtipos apresentaram equilocaliza¢ao

parcial e 73% total.

Distribuigdo dos sitios de DNAr em cromossomos holocinéticos
Um caso especial de distribuicdo do DNAr nos bragos cromossdmicos € o grupo de

espécies com cromossomos holocinéticos. Esse grupo € particularmente importante porque os
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Cromossomos nao apresentam uma constrigdo primdria (centrOmero), mas apresentam
cinetdécoro ao longo de quase toda a sua extensdo. Para os 63 caridtipos de angiospermas
analisados (42 espécies; 7 géneros) a média de sitios por caridtipo foi 6,6 + 6,6 ¢ a mediana
foi quatro, portanto, similar a das angiospermas com Cromossomos monocéntricos.
Entretanto, a moda (4,0) foi maior que nesse grupo, o que reflete o baixo nimero de cariotipos
com sitio Unico (Tabela 2). Para destacar, 100% dos sitios na amostra com cromossomos

holocinéticos foram terminais.

Variabilidade intra-especifica e intra-genérica no nivel diploide

Para verificar se o nimero e posicdo dos sitios de DNAr se conservavam em citotipos
estritamente relacionados, foram selecionadas 35 espécies para as quais se dispde de dados de
DNAr de dois ou mais citotipos diploides. Foi considerado que citotipos com sitios na mesma
regido (proximal, intersticial-proximal, etc.) apesar de estar em bragos cromossOmicos
diferentes (curto ou longo) ndo apresentam variagdo na posigdo; sitios bt foram
desconsiderados. A frequéncia de espécies conservando o numero e posi¢do dos sitios esta
subestimada porque s6 foram indexados varios citdtipos por espécie quando apresentavam
variagdo no numero ou posicao dos sitios de DNAr ou diferencas de nimero ou morfologia
cromossomica. Das 35 espécies, apenas 11 mantiveram o nimero e posi¢ao de sitios constante
em diferentes citotipos. Nas demais 24 espécies foram observados polimorfismos unicamente
de numero de sitios (em 12 delas), ou de numero e posi¢do dos sitios (em outras 11) e apenas
em uma espécie, Lotus japonicus [49], houve uma mudanga de posicdo de origem
desconhecida (Tabela S3, Material suplementar).

Para avaliar a conservacao intra-genérica da posi¢do dos sitios foram selecionados 35
géneros para os quais se dispunha de dados para dois ou mais caridtipos com apenas um sitio
de DNAr. Em 23 (65,7%) desses gé€neros as posi¢des foram bem conservadas entre todos os
cariotipos (Tabela S4, Material suplementar). Entre os 12 géneros com pelo menos uma
varia¢ao, apenas em um deles (Brachypodium) a variac¢ao foi associada 8 mudanga de niimero
cromossomico. Considerando-se dentro dessa amostra apenas os 22 géneros com numero
cromossOmico constante, oito apresentaram variagdo na posi¢ao dos sitios (Arachis, Citrus,
Hordeum, Hypochaeris, Lathyrus, Lens, Medicago e Musa). Apenas em um desses géneros
(Lens), houve mudanga de posi¢do do sitio associada a mudanca da morfologia
cromossomica. Por outro lado, analisando-se apenas a variagdo no niimero de sitios de DNAr
por caridtipo, o tamanho amostral pode ser aumentado para 93 géneros com dois ou mais

caridtipos diploides. Nesse caso, em 22 (23,7%) géneros o nimero de sitios foi conservado
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entre todos os caridtipos do género (Tabela S5, Material suplementar). Portanto, a variagdo
foi maior em nimero que em posi¢do e raramente foi associada a mudanca estrutural
citologicamente perceptivel.

Para avaliar se o numero de sitios variava dependentemente da posi¢do no
cromossomo, de um conjunto de 55 géneros que apresentavam espécies com sitios unicos em
posicao constante foi avaliada a fracdo de géneros que também apresentavam espécies com
sitios multiplos. 19 dos 33 géneros (58%) com sitios Unicos terminais possuiam espécies com
sitios multiplos, sendo que 14 dessas apresentaram sempre sitios multiplos terminais. Por
outro lado, apenas 2 dos 11 géneros (18%) com sitios Unicos proximais apresentaram
cariotipos com sitios multiplos, sendo as duas porcentagens significativamente diferentes
(p=0,036). Nenhum desses dois géneros apresentou sempre sitios multiplos proximais (Tabela

S6, Material suplementar).

Variabilidade intra-especifica e intra-genérica entre diploides e poliploides

Em 26 espécies com um ou mais citotipos poliploides (paleopoliploides com genoma
diploidizado, como Arabidopsis, foram considerados diploides) o niimero de sitios por
complemento monoploide (SCM) foi constante em 19 (73%) delas, diminuindo apenas em
quatro espécies e aumentando em outras trés (Tabela S7, Material suplementar). Por outro
lado, de 18 espécies com poliploidia intra-especifica e posi¢cao dos sitios bem estabelecida, a
posicdo dos sitios foi constante em 13 (72%) destas (Tabela S8, Material suplementar). Na
analise intra-genérica, em 48 gé€neros com dois ou mais caridtipos analisados, o nimero de
SCM permaneceu constante em 10 (21%). Entre os 38 géneros com variagao 29 (60,4%)
apresentaram reducdo nos poliploides e dez (20,8%) deles aumentaram o nimero de SCM,
sendo que em dois desses o nimero de SCM foi o0 mesmo nos tetraploides e hexaploides
sugerindo que mais provavelmente houve reducdo do nimero de SCM em alguns diploides

(Tabela 3, Tabela S9, Material suplementar).

Discussao

Numero de sitios de DNAr em angiospermas e gimnospermas

Neste trabalho foram compilados dados cariologicos de 833 espécies de angiospermas
e gimnospermas, apds uma busca exaustiva, que incluiu toda a informacdo disponivel,
totalizando 0,3% e 5% das espécies desses grupos, respectivamente [50, 51]. Os resultados

aqui obtidos parecem representativos, devido a ampla diversidade de taxons e variacdes

56



cariotipicas amostradas. O numero de sitios de DNAr observado foi muito variavel, indo de
apenas um par de sitios por complemento cromossomico em diversas espécies até 45 sitios em
Kyllinga brevifolia [52]. O ntimero de sitios mais comumente encontrado nas angiospermas
foi um par por complemento cromossdmico somatico € metade das espécies teve um numero
de sitios igual ou inferior a quatro (mediana). Por outro lado, nas gimnospermas, a ocorréncia
de sitios numerosos em alguns géneros como Picea [53], Pinus [54, 55] e Zamia [56], elevou
a mediana de sitios nesse grupo para dez. O maior nimero de sitios de gimnospermas poderia
estar relacionada a que apresentam em média um tamanho gendmico maior que as
angiospermas, o que reflete diferencas no tamanho gendmico dos ancestrais [S7]. Além disso,
foram observados mais sitios de DNAr 45S nas monocotiledoneas que nas eudicotiledoneas.
Vinogradov [58] observou que as monocotiledoneas apresentam, em geral, uma média de
tamanho gendmico maior que as eudicotiledoneas, uma diferenga devida apenas a sub-
amostra de plantas perenes de ambos grupo. A diferenciagdo entre anuais ou perenes nao foi
feita neste estudo.

Sitios de DNAr frequentemente apresentam polimorfismos de nimero e tamanho,
sendo comum a observacao de heteromorfismos (ver por ex. [59, 60]). Alguns sitios podem
estar abaixo do limite de detecgao por FISH e sua eventual amplificacdo pode ser responsavel
pelo polimorfismo numérico frequentemente reportado. Em Phaseolus vulgaris o nimero de
sitios de DNAr 45S variou de seis a dezoito entre diferentes acessos mas, nos acessos com
maior namero de sitios, varios deles eram bem pequenos [61]. E possivel que os sitios
inativos de DNAr sejam mais propensos a apresentar polimorfismos intra-especificos e
eventualmente serem eliminados [62]. Essa dindmica de inativagdo e posterior delecao de
sitios de DNAr poderia explicar parcialmente, por que espécies com um numero reduzido de
sitios sdo mais frequentes. Além disso, varios géneros mostram uma tendéncia marcada a

possuir sitios Unicos, e neles a dispersao e posterior dele¢do ndo ocorreria.

Distribuicdo dos sitios de DNAr ao longo dos cromossomos

Nas espécies com multiplos sitios de DNAr a variagdo dos sitios ¢ mais dificil de interpretar,
porque os homoélogos nem sempre sdo identificados e alguns sitios podem nao ser ativos. Dos
213 caridtipos com apenas um par de sitios por complemento cromossomico, 78%
apresentaram o sitio no braco curto dos cromossomos. Lima-de-Faria [26] havia observado
que 86% das espécies, incluindo animais e um nimero muito maior de plantas, possuiam as
constrigdes secundarias nos bragos curtos, um valor bem proéximo ao obtido aqui, apesar das

diferentes técnicas citologicas.
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Analisando-se a posicao dos sitios de DNAr ao longo dos cromossomos parece haver
uma selecdo fortemente favoravel a permanéncia do DNATr na regido terminal, principalmente
no braco curto do cromossomo. Dubcovsky e Dvorak [63] chegaram a essa mesma conclusao
baseando-se na distribui¢do recorrente dos sitios de DNAr em espécies de Triticum. Admite-
se que, devido a organizagdo repetitiva em tandem e desses sitios e sua posi¢ao terminal, eles
devem estar sujeitos a recombinacdes homologas alélicas e ndo-alélicas, sofrendo
homogeneizagdo interlocos [64-68]. Os genes em tandem de RNAr 5S, que geralmente sdo
proximais ou intersticiais [25] ndo sofrem homogeneizagdo interlocos sendo que
possivelmente nao sofrem recombinagdo ectopica [67, 69]. Varios géneros de plantas
apresentaram um elevado niimero de sitios de DNAr 458 intersticiais ou proximais, além de
sitios bt, como se observa também em gafanhotos [27], mas as implicagdes sobre a
homogeneizagao ou recombinagdo ectdpica sdo desconhecidas.

A localizacdo preferencial dos sitios de DNAr na regido terminal pode ter causas
diversas. Copias em tandem do DNAr 45S terminais podem eventualmente exercer uma
funcdo secunddria, semelhante ao DNA telomérico ou ainda proteger o teldmero como o
DNA subtelomérico [3, 10, 70]. Além disso, em alguns casos a localizagdo terminal pode
também estar associada a fissdo céntrica. Hall e Parker [71] observaram em um individuo de
Hypochaeris radicata a ocorréncia de uma fissdo céntrica num submetacéntrico associada ao
aparecimento de sitios de DNAr no braco curto dos cromossomos telocéntricos recém-
formados. Uma inser¢ao do DNAr 45S na regido centromérica do submetacéntrico poderia ter
precedido esse evento ¢ induzido a quebra ou alternativamente, teria ocorrido inicialmente
uma fiss@o e os dois novos terminais teriam ganhado posteriormente sequéncias de DNAr
[71]. Eventos similares a esses poderiam estar igualmente envolvidos na origem dos
cromossomos acrocéntricos com sitios de DNAr em caridtipos associados a fissdo céntrica,
como em espécies de Nothoscordum e Ipheion [72, 73]. De uma forma geral, isso poderia
explicar a tendéncia observada aqui de cromossomos acrocéntricos com bragos curtos bem
pequenos terem uma alta frequéncia de sitios de DNAr.

Os cromossomos metacéntricos e submetacéntricos também apresentaram
frequentemente sitios no braco curto. Eventualmente bragos cromossomicos que sofrem perda
de DNA na regido distal a sitios de quebra por rearranjos cromossdmicos, tenderiam a se
constituir como bragos curtos, que poderiam ganhar sitios de DNAr no sitio da quebra, como
pode ter ocorrido em Hypochaeris radicata apos a fissao céntrica[71]. Em Lolium multiflorum
foi observada uma alta frequencia de gaps e quebras nos sitios de DNAr 45S, sendo

considerados similares aos sitios frageis caracterizados em humanos [74].
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Distribuigdo dos sitios de DNAr em diferentes taxons

Para as diferentes familias, a analise com o método do arm frame revelou duas principais
regides: uma regido “o6tima”, geralmente terminal, onde ocorre a maioria dos sitios de DNAr,
e uma regiao “proibida”, geralmente proximal a intersticial, contendo poucos sitios de DNAr,
como reportado por Lima-de-Faria [26]. A distribuicdo dos sitios pode ser bem distinta entre
familias, por exemplo, Pinaceae apresentou sitios intersticiais e Solanaceae sitios terminais.
Entre géneros de uma mesma familia também pode haver distribui¢des diferentes, por
exemplo, em Fabaceae, Arachis [75] e Lens [76] apresentaram sitios restritos a posigdo
proximal, enquanto Phaseolus [77] e Pisum [78] apresentaram sitios terminais. Em geral, a
distribuicdo intra-genérica dos sitios de DNAr foi estavel sugerindo que as posi¢cdes
especificas dos genes de DNAr 45S sdo mais frequentemente conservadas numa escala de
tempo evoluciondrio relativamente curta.

A distribuicdo dos sitios de DNAr nao pareceu correlacionada com outras
caracteristicas cariotipicas, como o tamanho cromossomico. Sitios quase sempre terminais sao
encontrados tanto na familia Asteraceae, que apresenta ampla diversidade de tamanhos
cromossomicos ([79-82], quanto em Brassicaceae que apresenta cromossomos geralmente
muito pequenos [62, 83]. Alliaceae [72, 73, 84] e Pinaceae [54, 85, 86], ambas com
cromossomos grandes e pouco numerosos podem ter sitios predominantemente terminais ou

intersticiais, respectivamente.

Equilocalizacéo dos sitios de DNAr

A equilocalizagdo dos sitios de DNAr, reportada por alguns autores [40, 41] e
observada aqui em diversos géneros, poderia ser consequéncia de recombinagdo ectopica
entre regides equilocais de diferentes cromossomos. Isso poderia explicar por que
recorrentemente géneros ou familias apresentam sitios nas mesmas regides cromossomicas. A
equilocalizacdo poderia ser facilitada pela orientacdo de Rabl [40] ou pela configuracdo em
bouquet na meiose [87]. Contudo, em espécies nas quais ndo ocorre a configuracdo de Rabl
como em Arabidopsis ¢ humanos [88, 89], e naquelas com cromossomos holocinéticos [35,
52], todos os sitios sdo terminais e equilocais, sugerindo que esta orientacdo na intérfase nao ¢
sempre necessaria para manter a regularidade da posi¢do do DNAr.

Hanson et al. [65] sugeriram que a maior taxa de recombinacdo ectdpica na regido
terminal poderia ocasionar uma maior variacdo no niimero de sitios em espécies com sitios de

DNAr terminais. De fato, uma analise de 55 géneros revelou que a dispersdo dos sitios,
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avaliada pela existéncia de cariotipos com sitios multiplos, era mais comum em géneros com
sitios terminais, que proximais. Almeida e Pedrosa-Harand [90] observaram em duas espécies
de Phaseolus com sitios de DNAr 45S exclusivamente terminais, que ocorre uma ampla
variagdo de nimero de sitios entre acessos de P. vulgaris e alta estabilidade entre acessos de
P. lunatus. Esse contraste extremo em duas espécies com distribui¢do geografica e historia de
cultivo muito semelhante, sugere que outros fatores além da posi¢cdo cromossdmica

influenciam a capacidade de dispersao dos sitios de DNAr.

Variabilidade intra-especifica e intra-genérica dos sitios de DNAr

A maioria das espécies diploides analisadas (69%) apresentou variacdo no niimero de
sitios de DNATr entre citotipos. Esse percentual deve estar superestimado, uma vez que foram
considerados como citotipos diferentes apenas as amostras com variacdo em numero €
morfologia dos cromossomos e aquelas com variagdo apenas nos sitios de DNAr. Ainda
assim, esses dados revelam que os citotipos diploides variam mais no nimero que na posi¢ao
de sitios de DNAr. Similarmente, na maioria dos géneros analisados (76,3%) houve variagao
do numero de sitios de DNAr e em menor grau de posicao (34,3%). Essa variacdo intra-
especifica e intra-genérica pode estar associada a uma das seguintes alteragdes no genoma: (1)
amplificagdo de sitios de DNAr menores nao detectaveis por hibridizagéo in situ, e/ou delegio
total ou parcial de outros sitios [63, 71]; (2) transposi¢cdo de sequéncias de DNAr para outros
cromossomos promovida por elementos moéveis [91-93]; (3) translocacdes com pontos de
quebra no meio do sitio de DNAr, duplicando o numero de sitios [65]; (4) recombinagao
ectopica [93-95].

Por outro lado, a maioria dos géneros e espécies analisados apresentou conservacgao da
posicdo dos sitios, mesmo quando havia diferengas de nimero cromossdmico. Similarmente,
entre espécies de Arabidopsis, a analise de regides sinténicas conservadas revelou que
mudancgas de niimero cromossdmico € rearranjos estruturais ndo levaram a mudancas na
posi¢do dos sitios de DNAr 45S [96]. Em apenas dois dos 12 géneros com variagdo da
posicdo, esta ocorreu junto com diferengas de numero cromossOmico ou com variacdo da
morfologia cromossomica. Isso sugere que ndo sdo necessarios rearranjos estruturais grandes
para gerar polimorfismo de nimero e posi¢do de sitios de DNAr.

A andlise da variabilidade entre poliploides (de origem relativamente recente) e
diploides revelou uma tendéncia a redu¢do do niimero de sitios de DNAr apenas no nivel
intra-genérico mostrando uma relacdo entre a diploidizagdo e o tempo de divergéncia

evolutiva, que ¢ maior entre caridtipos de mesmo género que entre citotipos da mesma
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espécie. Essa variagdo deve ocorrer inicialmente no numero de unidades de DNAr de cada
sitio, sendo mais rapida naqueles que foram previamente inativados [62, 97]. Tate et al. [98]
detectaram mudangas no numero de unidades do DNAr num alopoliploide de Tragopogon
originado ha menos de 80 anos.

Os exemplos de familias génicas com posicdo cromossdmica preferencial sdo ainda
poucos, como os genes de resisténcia a doengas em plantas, localizados na regido subterminal
[99, 100], e os genes de DNAr 58S, que ocorrem preferencialmente na regido proximal (dados
ndo publicados). Ao menos no primeiro caso, a conservagdo desta posicdo poderia estar
relacionada a vantagem de manter esses genes em regides de maior recombinagdo para
responder mais rapidamente a novos organismos patogénicos [99]. Em gafanhotos e besouros,
a conservagdo da posicdo intersticial dos genes de H3 e H4 parece se dever a uma posicao
ancestral conservada, mas poderia também sofrer acdo da selecdo [24, 101]. Os genes de
RNAr ocorrem numa regido cromossomica preferencial, que se mantém apesar de eventos que
modificam sua proximidade com outros genes [17, 63, 96, 102]. Essas analises sugerem que
embora as sequéncias de DNAr possam mudar de posi¢do, o estabelecimento de novos sitios
de DNAr sofre restricdes na sua distribuicdo ao longo do brago cromossomico mediada
possivelmente pela acdo da selecdo. A posigcdo preferencialmente terminal poderia estar
relacionada a organizagdo cromossdmica na interfase, ja que a organizagdo dos territdrios
cromossomicos de Arabidopsis indica que os teldmeros se localizam ao redor do nucléolo

[103, 104].
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Tabela 1. Ntimero de sitios de DNAr por complemento cromossomico somatico (2n) em
espécies de angiospermas com cromossomos monocéntricos ou holocinéticos e em
gimnospermas (monocéntricos)

Angiospermas Gimnospermas Total

Monocéntricos Holocinéticos

No. de cariodtipos 856 63 52 971
Média de sitios 5,1+£3,6 6,6 + 6,6 11,9+ 6,8 55+44
Mediana 4 4 10 4
Moda(s) 2 4 10; 14 4
Variacao 2-32 2-45 2-34 2-45
Cariotipos com sitio Unico 265 (31,0%) 6 (9,5%) 4 (7,7%) 275 (28,3%)

Tabela 2. Posicao dos sitios de DNAr 45S por bragco cromossémico em cariotipos com sitio
unico ou sitios multiplos

Sitios por No. de Sitios centro-

caridtipo cariétipos braco curto méricos” brago longo

Unicos” 213 332 (77,9%) 4 (0,9%) 90 (21,1%) p<0,001°
Multiplos 503 2.413 (69,4%) 132 (3,8%) 934 (26,8%)

Total 716 2.745 (70,3%) 136 (3,5%) 1.024 (26,2%)

a, ndo se estabeleceu a qual dos bracos pertenciam estes sitios; b, um par de sitios por
complemento diploide; c, teste exato de Fisher indicando valores diferentes dos esperados ao
acaso
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Tabela 3. Analise intra-especifica e intra-genérica da variagdo no nimero de sitios de DNAr

entre diploides e poliploides

Quantidade de sitios nos poliploides®

Numero de Menor

espécies ou Igual aos que nos Maior que
Anilise géneros diploides diploides nos diploides
Variagdo intra-especifica 26 19 (73%) 4 (15%) 3 (12%)
Variagao intra-genérica 48 10 (21%) 29 (60%) 10 (21%)

a: Na andlise intra-especifica foram comparados o numero de sitios por complemento
monoploide, enquanto na andlise intra-genérica foram comparadas as médias do numero de

sitios por complemento monoploide
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Figura 1. Variacdo no numero de sitios de DNAr por cariétipo, excluindo-se apenas os
citotipos poliploides. a: angiospermas; b: gimnospermas. MO: moda; ME: mediana
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Figura 5. Distribuicdo relativa dos sitios de DNAr ao longo do brago cromossdmico portador
do DNAr nos clados melhor amostradas de angiospermas (a) ¢ nos sete géneros de
gimnospermas investigados (b). O nlimero de caridtipos aparece entre paréntese. A posi¢ao do
sitio foi relativizada transformando-se a distdncia absoluta do sitio ao centromero em um
valor percentual da distdncia centrdmero - teldomero do braco portador do sitio. Essa analise

nao inclui os sitios que ocupam todo o brago (bt)
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Figura 6. Distribuicdo dos sitios ao longo do brago nos clados melhor amostrados de
angiospermas (a) e gimnospermas (b). A posi¢do do sitio foi localizada em uma das quatro
regides do brago cromossomico ou em todo o brago. p, proximal; ip, intersticial-proximalj; it,
intersticial-terminal; t, terminal; bt, ocupando todo o brago. Entre paréntese aparece o nimero
de cariotipos analisados de cada clado
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Tabela S1. Caracteristicas cariotipicas e distribuicdo dessite DNAr 45S em caridtipos de angiospermasnagspermas com as respectivas referéncias bilficag4listadas abaixo)

Morfologia Crom. com
cromossomica ° DNAr 45S  tios por reg. do ar® Distrib. dos sitios em crom. acl?o,
5
@ %)

= s £ o 2 5 8

o 2 £ T = o 2 7

S g o & o O E £ 3 o £ o 3

2c£8gs 58 5,2 8¢ g

o ® E 8 2 2 £ o 2 8 E 8 E £

° % <Q g % g .% g 3 < < g < ]

TS g 5 9 ¢ 8 8 8 & £ 8 . . a c _ 2= o ac
Familia Espécie m 522388 8 5 568238 ¥ 5% 5§58 e 2z -8 §iiToLEe = Referenciad
Alismataceae Echinodorus andrieuxii 22 2 2 20 8,3 4 4 4 4 4 [1]
Alismataceae Echinodorus grandiflorus 22 2 2 20 6,4 4 4 4 4 4 [1]
Alismataceae Echinodorus paniculatus 22 2 2 20 8,7 4 4 4 4 4 [1]
Alismataceae Hydrocleys nymphoides 16 2 6 10 6,7 2 2 2 2 2 [1]
Alismataceae Limnocharis flava 20 2 4 16 73 4 4 4 4 4 [1]
Alliaceae Allium cepa 16 2 8 6 2 79 4 4 2 2 4 2 [2]
Alliaceae Allium commutatum 16 2 10 6 6,7 4 4 4 2 2 3]
Alliaceae Allium cyaneum 16 2 10 4 2 6,0 2 2 2 2 2 [4]
Alliaceae Allium fistulosum ‘Motokura’ 16 2 10 4 2 8,2 9 9 4 3 2 2 3 4 2 [5]
Alliaceae Allium fistulosum cv 'Heshiko' 16 2 14 2 8,3 4 4 2 2 3 1 6]
Alliaceae Allium tuberosum 32 4 20 8 4 10,5 4 4 4 4 4 [71
Alliaceae Ipheion recurvifolium 4x 20 4 4 16 9,0 4 4 4 4 4 [8]
Alliaceae Ipheion tweedieanum 2x 14 2 14 8,5 14 14 14 14 14 [8]
Alliaceae Ipheion uniflorum 2x 12 2 2 10 8,8 10 10 10 10 10 [8]
Alliaceae Ipheion uniflorum 4x 24 4 2 2 2 8,1 20 20 20 20 20 [8]
Alliaceae Nothoscordum aff ostenii 10 2 6 4 10,0 18 10 6 4 4 4 10 4 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum arenarium 10 2 6 4 17,4 4 4 4 4 4 [9]
Alliaceae Nothoscordum bivalve afim 18 4 14 4 12,3 4 4 4 4 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum bonariense 1 26 4 22 4 13,6 4 4 4 4 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum bonariense 2 26 4 21 5 13,1 4 4 4 4 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum felipponei 10 2 6 4 12,1 8 8 4 4 8 48]
Alliaceae Nothoscordum gaudichaudianum 2x afim 8 2 8 11,6 6 4 4 2 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum gaudichaudianum 4x 16 4 16 12,5 11 11 11 3 8 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum gracile1716 19 4 13 6 17,5 6 6 6 6 [10]
Alliaceae Nothoscordum grossibulbum 20 4 12 8 14,0 5 5 5 5 5 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum hirtellum 10 2 6 4 14,2 13 10 6 4 4 5 4 4 [8]
Alliaceae Nothoscordum izaguirreae 24 4 24 12,7 8 5 5 5 3 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum macrostemon1710 10 2 6 4 19,5 4 4 4 4 4 [10]
Alliaceae Nothoscordum minarum 10 2 6 4 14,0 10 8 4 4 4 3 3 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense 1151/1326 afim 8 2 8 11,2 5 3 3 2 3 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense 1300 8 2 8 10,8 6 4 4 2 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense 4x afim 16 4 14 2 10,8 5 5 5 4 1 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense NM afim 8 2 8 16,6 5 3 3 2 3 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum nudicaule1714 18 4 14 4 17,3 4 4 4 4 4 [10]
Alliaceae Nothoscordum nudicaule1717 19 4 13 6 22,7 6 6 6 6 6 [10]
Alliaceae Nothoscordum nudum 10 2 6 4 15,4 2 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum pulchellum 10 2 6 4 18,6 2 2 2 2 2 [11]
Alliaceae Nothoscordum sp. 1707 15 4 9 6 22,3 6 6 6 6 6 [10]
Alliaceae Nothoscordum vittatum 10 2 6 4 13,3 12 7 3 4 2 3 1 6 2 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Speea triloba 12 2 6 4 2 15,5 2 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Tristagma sp. 8 2 6 2 9,0 6 4 2 2 2 4 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alstroemeriaceae  Alstroemeria aurea 1090 16 2 6 2 8 12,6 32 14 4 2 8 8 6 8 6 4 8 8 4 [12]
Alstroemeriaceae  Alstroemeria aurea 4193,4201,4202 16 2 6 2 8 11,4 24 14 4 2 8 8 4 4 4 4 8 4 4 [12]
Alstroemeriaceae  Alstroemeria inodora 16 2 4 2 10 11,0 24 16 4 2 10 8 2 2 4 8 8 2 4 [13]
Alstroemeriaceae  Alstroemeria ligtu 4178, 4179, 4180, 4184, 4185 16 2 4 6 6 15,7 17 12 2 4 6 6 6 3 2 6 2 [12]
Alstroemeriaceae  Alstroemeria pelegrina Inia s/n 16 2 6 2 8 15,9 10 10 2 8 8 2 8 [12]
Alstroemeriaceae  Alstroemeria presliana 4192 16 2 8 2 6 12,4 22 14 6 2 6 4 6 2 4 6 4 2 4 2[12]
Amaranthaceae Beta vulgaris 18 2 18 2,5 3 3 3 2 1 [14]
Amaranthaceae Chenopodium berlandieri subsp. nuttaliae ‘Huauzontle' 36 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [15]
Amaranthaceae Chenopodium berlandieri subsp. nuttaliae ‘Quelite’ 36 4 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [15]
Amaranthaceae Chenopodium berlandieri subsp. zschackei 36 4 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [15]
Amaranthaceae Chenopodium quinoa 'Surimi' 36 4 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [15]
Amaranthaceae Spinacia oleracea {) 12 2 6 6 33 6 6 4 2 2 4 2 2 [16]
Amaranthaceae Spinacia oleracea? 12 2 2 4 6 3,3 5 5 3 2 2 3 2 [17]
Amaryllidaceae Clivia caulescens 22 2 2 14 6 9,9 4 4 4 4 [18]
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Amaryllidaceae Clivia gardenii 22 2 2 14 6 6,4 2 2 2 2 (18]
Amaryllidaceae Clivia miniata 22 2 2 14 6 6,4 4 4 2 2 2 2 18]
Amaryllidaceae Clivia nobilis 22 2 2 14 6 9,9 6 6 6 6 (18]
Anacardiaceae Spondias cytherea 32 4 nd nd nd 0,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [19]
Anacardiaceae Spondias mombin 32 4 12 12 8 1,0 2 2 2 2 [19]
Anacardiaceae Spondias purpurea 32 4 12 12 8 1,0 2 2 2 2 [19]
Anacardiaceae Spondias sp. (umbu caja) 32 4 nd nd nd 0,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [19]
Anacardiaceae Spondias tuberosa 32 4 12 12 8 1,0 2 2 2 2 [19]
Anacardiaceae Spondias venulosa 32 4 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [19]
Apiaceae Anethum graveolens 22 2 16 4 2 4,7 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Apium graveolens 22 2 2 20 57 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Carum carvi 20 2 10 6 4 51 4 4 4 4 4 [20]
Apiaceae Coriandrum sativum 22 2 2 20 4,0 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Cuminum cyminum 14 2 6 8 7,7 4 4 2 2 4 2 [20]
Apiaceae Daucus broteri 20 2 14 4 2 38 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus capillifolius 18 2 10 6 2 33 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus carota 18 2 8 6 4 31 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus crinitus 22 2 4 14 4 44 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus glochidiatus 44 4 nd nd nd 25 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus guttatus 20 2 16 4 4,6 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus hispidifolius 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus littoralis 20 2 10 10 55 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus muricatus 20 2 12 6 2 56 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Daucus pusillus 22 2 6 14 2 3,6 4 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Foeniculum vulgare 22 2 18 2 2 38 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Orlaya grandiflora 20 2 6 2 2 39 3 3 1 2 2 2 [20]
Apiaceae Pastinaca sativa 22 2 16 6 55 4 4 4 4 [20]
Apiaceae Petroselinum crispum 22 2 16 4 2 8,5 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Pimpinella anisum 20 2 nd nd nd 4,2 2 2 2 2 2 [20]
Apiaceae Pimpinella saxifraga 40 4 nd nd nd 33 4 4 4 4 4 [20]
Apiaceae Thapsia garganica 22 2 12 2 8 54 2 2 2 2 [21]
Arecaceae Elaeis guineensis 32 2 16 14 2 4,0 2 2 2 2 [22]
Avristolochiaceae  Aristolochia baetica 14 2 2 10 2 3,7 2 2 2 2 [23]
Aristolochiaceae  Aristolochia birostris 14 2 14 15 2 2 2 2 [23]
Avristolochiaceae  Aristolochia brasiliensis 14 2 12 2 2,0 2 2 2 2 [23]
Aristolochiaceae  Aristolochia clematitis 14 2 nd nd nd 2,1 2 2 nd nd nd nd n nd nd nd nd nd nd nd nd nd [23]
Avristolochiaceae  Aristolochia cymbifera 14 2 12 2 25 2 2 2 2 [23]
Aristolochiaceae  Aristolochia gigantea 14 2 6 4 4 2,2 2 2 2 2 [23]
Avristolochiaceae  Aristolochia loefgrenii 14 2 12 2 2,1 2 2 2 2 23]
Aristolochiaceae  Aristolochia paucinervis 34 6 10 24 1,7 6 6 4 2 6 [23]
Avristolochiaceae  Aristolochia serpentaria 32 6 nd nd nd 3,0 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [23]
Asparagaceae Agave angustifolia (hexaploide) 180 6 nd nd nd nd 6 6 6 6 6 [24]
Asparagaceae Agave angustifolia var. letona 120 4 nd nd nd nd 4 4 4 4 4 [24]
Asparagaceae Agave fourcroydes var. kitam ki 9 3 nd nd nd nd 3 3 3 3 3 [24]
Asparagaceae Agave fourcroydes var. yaax ki 150 5 nd nd nd nd 5 5 5 5 5 [24]
Asparagaceae Agave tequilana 60 2 nd nd nd 33 2 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Asparagus officinalis Deco 20 2 14 6 2,0 6 6 2 4 2 4 [25]
Asparagaceae Hyacinthella dalmatica 20 2 8 6 6 3,2 2 2 2 2 [26]
Asparagaceae Lachenalia aloides var. aloides/ var aurea 14 2 2 10 2 1,5 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia carnosa 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia liliflora 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia longibracteata 14 2 2 10 2 15 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia muirii 14 2 12 2 15 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia namaquensis 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia pusilla 14 2 4 4 6 2,1 2 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia rubida 14 2 2 12 2,9 2 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia splendida 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia unicolor 16 2 8 4 4 3,2 2 2 2 2 2 [27]
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Asparagaceae Lachenalia variegata 14 2 2 10 2 15 2 2 2 2 [27]
Asparagaceae Lachenalia viridiflora 14 2 2 10 2 18 4 4 2 2 4 2 [27]
Asparagaceae Muscari atlanticum 18 2 14 4 nd 2 2 2 2 28]
Asparagaceae Muscari matritensis 18 2 nd nd nd nd 6 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 28]
Asparagaceae Ornithogalum longibracteatum 54 6 18 36 4,0 6 6 6 6 6 [29]
Asparagaceae Scilla scilloides genome A 16 2 4 6 6 41 2 2 2 [30]
Asparagaceae Scilla scilloides genome B 18 2 6 6 6 4,5 2 2 2 [30]
Asphodelaceae Aloe acutissima 14 2 6 8 71 4 4 4 4 4[31]
Asphodelaceae Aloe ammophila 14 2 6 8 55 4 4 4 4 4 [31]
Asphodelaceae Aloe arborescens 14 2 6 8 71 5 5 5 5 5[31]
Asphodelaceae Aloe bakeri 14 2 6 8 71 4 4 4 4 4 [31]
Asphodelaceae Aloe ciliaris 42 6 2 20 20 55 12 12 6 6 6 6 6 [31]
Asphodelaceae Aloe glauca 14 2 6 8 6,5 6 6 6 6 6 [31]
Asphodelaceae Aloe morijensis 14 2 6 8 6,0 4 4 4 4 4[31]
Asphodelaceae Aloe ngobitensis 28 4 4 10 14 7,1 11 11 2 9 11 9 [31]
Asphodelaceae Aloe nyeriensis 28 4 6 6 16 71 11 11 11 11 11 [31]
Asphodelaceae Aloe peckii 14 2 6 8 8,2 4 4 4 4 4 [31]
Asphodelaceae Aloe scobinifolia 14 2 4 2 8 71 6 6 2 4 2 4 4[31]
Asphodelaceae Aloe tenuior 14 2 2 6 6 4.4 4 4 2 2 2 2 2[31]
Asphodelaceae Aloe vera 14 2 6 8 71 6 6 2 4 2 4 4[31]
Asteraceae Achyrocline flaccida 28 2 2 24 2 1,9 2 2 2 2 [32]
Asteraceae Achyrocline satureioides 28 2 2 24 2 2,0 2 2 2 2 [32]
Asteraceae Argyranthemum broussonetii ssp. broussonetii 18 2 12 6 58 4 4 4 4 [33]
Asteraceae Argyranthemum lemsii 18 2 14 4 58 4 4 4 4 [33]
Asteraceae Argyranthemum sundingii 18 2 14 4 58 4 4 4 4 [33]
Asteraceae Artemisia absinthium 18 2 14 4 43 4 4 4 4 [34]
Asteraceae Artemisia annua 18 2 16 2 2,2 4 4 2 2 4 [35]
Asteraceae Artemisia argillosa 36 4 30 6 6,3 10 10 6 4 4 6 [36]
Asteraceae Artemisia barrelieri 36 4 nd nd nd 3,6 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [35]
Asteraceae Artemisia bigelovii 2x 18 2 14 4 4,0 4 4 2 2 4 [37]
Asteraceae Artemisia bigelovii 4x 36 4 28 8 4,0 8 8 4 4 8 37]
Asteraceae Artemisia caerulescens subsp. gallica 18 2 nd nd nd 3,4 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [35]
Asteraceae Artemisia cana ssp. Bolanderi 18 2 14 4 6,2 6 6 4 2 6 36]
Asteraceae Artemisia capillaris 18 2 nd nd nd 1,7 9 9 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [38]
Asteraceae Artemisia chamaemelifolia 18 2 12 6 31 4 4 2 2 4 [34]
Asteraceae Artemisia filifolia 18 2 nd nd nd 48 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [36]
Asteraceae Artemisia fragrans 18 2 nd nd nd 2,8 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [35]
Asteraceae Artemisia herba-alba subsp. herba-alba 36 4 nd nd nd 31 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [35]
Asteraceae Artemisia herba-alba subsp. valentina 18 2 nd nd nd 4,0 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [35]
Asteraceae Artemisia japonica 36 4 nd nd nd 2,5 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [38]
Asteraceae Artemisia nova 2x 18 2 12 6 58 6 6 2 4 6 37]
Asteraceae Artemisia nova 4x 36 4 24 12 58 12 12 4 8 12 [37]
Asteraceae Artemisia pygmaea 18 2 nd nd nd 7,1 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 36]
Asteraceae Artemisia rigida 18 2 16 2 5,6 8 8 6 2 4 4 [36]
Asteraceae Artemisia stolonifera 36 4 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 38]
Asteraceae Artemisia tridentata ssp. tridentata 4x 36 4 28 8 58 12 6 4 8 12 [37]
Asteraceae Artemisia tridentata ssp. wyomingensis 18 2 14 4 9,1 6 6 2 4 6 [39]
Asteraceae Artemisia tridentata subsp. Spiciformis 18 2 14 4 4,7 6 6 2 4 6 [35]
Asteraceae Artemisia tripartita ssp. Rupicola 18 2 14 4 58 6 6 2 4 6 36]
Asteraceae Artemisia tripartita ssp. tripartita 4x 36 4 28 8 58 12 6 4 8 12 [37]
Asteraceae Artemisia vulgaris 16 2 14 2 3,7 4 4 2 2 4 [34]
Asteraceae Brachyscome breviscapis D 8 2 4 2 2 4,7 2 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica A1 4 2 2 2 10,8 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica A2 4 2 2 2 10,8 2 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica A4 4 2 2 2 11,2 4 4 2 2 2 2 [41]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica var alba A3 4 2 2 2 11,6 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Brachyscome eriogona 8 2 4 4 12,5 4 4 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Brachyscome lineariloba B 12 2 4 8 55 2 2 2 2 [40]
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Asteraceae Brachyscome lineariloba C 16 2 4 10 2 52 2 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Brachyscome lineariloba E 10 2 2 8 7,9 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Brachyscome muelleri 6 2 4 2 10,1 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Centaurea oxylepis 44 4 nd nd nd 2,6 12 12 8 4 12 [42]
Asteraceae Centaurea phrygia 22 2 16 6 2,6 6 6 4 2 6 [42]
Asteraceae Crepidiastrum keiskeanum 10 2 4 6 11,0 2 2 2 2 [43]
Asteraceae Crepidiastrum lanceolatum 10 2 4 6 8,9 2 2 2 2 [43]
Asteraceae Crepidiastrum platyphyllum 10 2 4 6 78 2 2 2 2 [43]
Asteraceae Dendranthema chanetii 36 4 nd nd nd 2,5 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [44]
Asteraceae Dendranthema indica 36 4 nd nd nd 4,1 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [44]
Asteraceae Dendranthema yoshinagantha 36 4 nd nd nd 4,2 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [44]
Asteraceae Emilia fosbergii 20 4 2 18 12 8 8 8 2 6 [45]
Asteraceae Emilia sonchifolia 10 2 10 4,7 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Grindelia anethifolia 12 2 8 4 9,4 2 2 2 2 [46]
Asteraceae Grindelia prunelloides 12 2 8 4 8,2 2 2 2 2 [46]
Asteraceae Haplopappus glutinosus 10 2 10 10,1 2 2 2 2 [46]
Asteraceae Haplopappus grindelioides 10 2 10 8,5 2 2 2 2 [46]
Asteraceae Haplopappus stolpii 10 2 10 10,1 2 2 2 2 [46]
Asteraceae Helianthus annuus HA89 34 2 18 8 8 4,9 8 8 2 6 8 [47]
Asteraceae Helianthus annuus ssp. lenticularis 34 2 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [48]
Asteraceae Helianthus debilis ssp. debilis 34 2 24 10 4,2 6 6 6 6 [49]
Asteraceae Helianthus nuttallii ssp nuttallii 34 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [48]
Asteraceae Helianthus praecox ssp. praecox 34 2 nd nd nd 25 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 48]
Asteraceae Helianthus pumilus 34 2 28 6 50 4 4 4 4 [49]
Asteraceae Helianthus simulans 68 4 nd nd nd 3,3 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 48]
Asteraceae Helianthus tuberosus 102 6 nd nd nd nd 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [48]
Asteraceae Hieracium transylvanicum 18 2 4 14 3,7 4 4 4 4 50]
Asteraceae Hypochaeris acaulis 8 2 2 2 4 33 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Hypochaeris alba 156 8 2 4 4 4,0 4 4 2 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris angustifolia 8 2 6 2 33 4 4 2 2 4 2 [53]
Asteraceae Hypochaeris apargioides 8 2 2 2 4 59 4 4 2 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Hypochaeris brasiliensis 8 2 4 4 3,5 4 4 2 2 2 2 2 [54]
Asteraceae Hypochaeris caespitosa 148 16 4 8 8 4,0 4 4 4 4 4 [52]
Asteraceae Hypochaeris elata 18506 8 2 2 2 4 3,0 4 4 2 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris glabra 10 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Asteraceae Hypochaeris grisebachi 8 2 4 4 4,0 2 2 2 2 [54]
Asteraceae Hypochaeris hookeri 18044 8 2 2 2 4 3,0 4 4 2 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris incana 18022 16 4 8 8 2,7 6 6 2 4 4 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris incana 5640 8 2 4 4 33 4 4 2 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris laevigata 12 2 4 8 14 4 4 4 4 [55]
Asteraceae Hypochaeris maculata 10 2 10 3,3 4 4 4 4 [55]
Asteraceae Hypochaeris megapotamica 8 2 2 2 4 12 2 2 2 2 [55]
Asteraceae Hypochaeris microcephala 8 2 4 4 3,5 4 4 2 2 2 2 2 [54]
Asteraceae Hypochaeris palustris 8 2 4 4 2,8 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Hypochaeris pampasica 8 2 4 4 4,7 2 2 2 2 54]
Asteraceae Hypochaeris parodii 18057 8 2 2 2 4 33 4 4 2 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris patagonica 6202 8 2 4 4 3,3 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris petiolaris 122 8 2 4 1,0 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris pinnatifida 1003 8 2 2 2 4 35 4 4 2 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris radicata 8 2 2 6 33 2 2 2 2 [55]
Asteraceae Hypochaeris robertia 8 2 6 2 4,0 6 6 4 2 6 2 [55]
Asteraceae Hypochaeris rosengurttii 8 2 4 4 58 2 2 2 2 [54]
Asteraceae Hypochaeris sessiliflora 18549 8 2 4 4 3,5 4 4 2 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Hypochaeris spathulata 8 2 2 2 4 4,9 4 4 2 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Hypochaeris taraxacoides 18508 16 4 8 8 2,9 8 8 4 4 4 4 4 [52]
Asteraceae Hypochaeris tenuifolia 8 2 4 4 2,9 4 4 2 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Hypochaeris thrincioides 8 2 4 4 3,8 4 4 2 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Hypochaeris variegata 8 2 4 4 3,5 4 4 2 2 2 2 2 [54]
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Asteraceae Lactuca saligna 18 2 4 12 2 34 4 4 4 4 [56]
Asteraceae Lactuca sativa cv. Rusty 18 2 6 12 4,0 4 4 4 4 [56]
Asteraceae Lactuca serriola 18 2 6 12 3,9 4 4 4 4 [56]
Asteraceae Lactuca virosa 18 2 2 10 6 6,5 4 4 2 2 4 2 [56]
Asteraceae Nipponanthemum nipponicum 18 2 12 6 4,2 2 2 2 2 [57]
Asteraceae Siebera pungens 20 2 16 4 11,0 6 6 6 6 58]
Asteraceae Tanacetum vulgare 18 2 10 8 6,6 6 6 6 6 [57]
Asteraceae Tragopogon dubius 12 2 4 4 4 10,0 2 2 2 2 2 [59]
Asteraceae Tragopogon porrifolius 12 2 4 4 4 8,3 4 4 2 2 4 2 [59]
Asteraceae Tragopogon pratensis 12 2 4 4 4 5,6 2 2 2 2 2 [59]
Asteraceae Xeranthemum annuum 12 2 4 8 4,3 4 4 2 2 4 58]
Asteraceae Xeranthemum cylindraceum 20 2 4 16 41 2 2 2 2 58]
Asteraceae Xeranthemum longipapposum 14 2 12 2 6,3 4 4 4 4 58]
Berberidaceae Epimedium acuminatum 12 2 6 6 4,2 4 4 4 2 2 [60]
Berberidaceae Epimedium alpinum 12 2 6 6 4,2 6 6 4 2 4 2 [60]
Berberidaceae Epimedium baojingense 12 2 6 6 50 4 4 4 2 2 [60]
Berberidaceae Epimedium davidii 12 2 6 6 4,2 6 6 6 4 2 [60]
Berberidaceae Epimedium dolichostemon 12 2 6 6 4,2 6 6 4 2 4 2 [60]
Berberidaceae Epimedium ecalcaratum 12 2 6 6 4,2 6 6 4 2 6 [60]
Berberidaceae Epimedium letorrhizum 12 2 6 6 4,2 4 4 4 2 2 [60]
Berberidaceae Epimedium lishihchenii 12 2 6 6 50 4 4 4 2 2 [60]
Berberidaceae Epimedium pauciflorum 12 2 6 6 3,9 4 4 4 4 [60]
Berberidaceae Epimedium pubescens 12 2 6 6 4,2 6 6 4 2 4 2 [60]
Berberidaceae Epimedium pubigerum 12 2 6 6 4,2 8 8 4 4 6 2 [60]
Berberidaceae Epimedium sagittatum 12 2 6 6 4,2 6 6 4 2 4 2 [60]
Berberidaceae Epimedium shuichengense 12 2 6 6 50 4 4 2 2 2 2 [60]
Berberidaceae Epimedium wushanense 12 2 6 6 4,2 4 4 4 2 2 [60]
Bixaceae Bixa arborea 14 2 10 4 24 2 2 2 2 [61]
Brassicaceae Aethionema schistosum 48 4 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Brassicaceae Alyssum spinosum 32 4 nd nd nd 3,2 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Brassicaceae Arabidopsis arenosa 3651 32 4 nd nd nd 1,7 12 12 4 8 12 8 [63]
Brassicaceae Arabidopsis halleri ssp. gemmifera Ashibi 16 2 nd nd nd nd 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [64]
Brassicaceae Arabidopsis thaliana Ler 10 2 6 2 2 1,2 4 4 2 2 2 2 2 [65]
Brassicaceae Arabidopsis thaliana Nossen-0 10 2 4 4 2 21 4 4 2 2 2 2 2 [63]
Brassicaceae Avrabis alpina 16 2 nd nd nd 33 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Brassicaceae Brassica campestris 20 2 nd nd nd 2,5 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [66]
Brassicaceae Brassica carinata cv. S-67 34 4 12 22 1,7 8 8 8 8 67]
Brassicaceae Brassica carinata 'yellow dodolla’ 34 4 nd nd nd 2,5 10 10 10 10 [68]
Brassicaceae Brassica cretica 4 18 2 nd nd nd 3,3 4 4 2 2 2 2 68]
Brassicaceae Brassica cretica 5 18 2 nd nd nd 3,3 5 5 2 3 3 2 [68]
Brassicaceae Brassica fruticulosa (F) subsp. fruticulosa 16 2 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 68]
Brassicaceae Brassica juncea '685' 36 4 nd nd nd 31 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [68]
Brassicaceae Brassica juncea cv. Malopolska 36 4 nd nd nd 2,3 16 16 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 67]
Brassicaceae Brassica napus '429' 38 4 nd nd nd 3,9 10 10 6 4 4 3 3 [68]
Brassicaceae Brassica napus cv Madora (AACC) 38 4 nd nd nd 3,0 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [69]
Brassicaceae Brassica napus cv. Marita 38 4 nd nd nd 2,2 14 14 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [66]
Brassicaceae Brassica napus subsp. oleifera cv. "Lirajet" 38 4 nd nd nd 3,9 14 14 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [70]
Brassicaceae Brassica nigra 16 2 nd nd nd 33 6 6 4 2 6 [66]
Brassicaceae Brassica oleracea var. alboglabra line DHdA12 18 2 nd nd nd 3,0 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [71]
Brassicaceae Brassica oleracea var. alboglabra No. 4003 18 2 16 2 2,6 4 4 4 4 [72]
Brassicaceae Brassica oleracea var. capitata cv "Braunschweiger" 18 2 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [70]
Brassicaceae Brassica oxyrrhina 18 2 nd nd nd 33 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [68]
Brassicaceae Brassica rapa K-151 20 2 nd nd nd 2,2 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [72]
Brassicaceae Brassica rapa ssp. pekinensis (cv. Chiifu 401) 20 2 10 8 2 3.2 10 10 8 2 2 8 2 [73]
Brassicaceae Brassica tournefortii 1412 20 2 nd nd nd 25 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 68]
Brassicaceae Diplotaxis muralis '690" 42 4 nd nd nd 3,0 6 6 6 2 4 [68]
Brassicaceae Diplotaxis siifolia 20 2 nd nd nd 33 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 62]
Brassicaceae Eruca vesicaria subsp sativa 22 2 nd nd nd 33 7 7 7 7 [68]
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Brassicaceae Erucastrum gallicum 30 4 nd nd nd 4,6 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 62]
Brassicaceae Raphanus sativus '186" ** 18 2 nd nd nd 4,2 6 6 4 2 2 [68]
Brassicaceae Raphanus sativus oilradish cv Pegletta (RR) 18 2 nd nd nd 1,7 4 4 4 2 [69]
Brassicaceae Raphanus sativus var Agata. Autotetraploide 36 4 nd nd nd 33 8 8 4 4 4 [68]
Brassicaceae Rorippa palustris 32 4 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Brassicaceae Sinapis alba cv Kastor (SS) 24 2 nd nd nd 0,8 6 6 4 2 6 [69]
Brassicaceae Sinapis alba subsp. dissecta 24 2 nd nd nd 3,3 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 68]
Brassicaceae Sinapis alba subsp. dissecta '774' autotetraploide 48 4 nd nd nd 2,5 16 16 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [68]
Brassicaceae Sinapis arvensis 18 2 nd nd nd 1,7 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Brassicaceae Sisymbrium officinale 14 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Brassicaceae Thlaspi arvense 14 2 nd nd nd 2,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Byblidaceae Byblis aquatica 16 2 14 2 21 4 4 2 2 2 2 [74]
Byblidaceae Byblis filifolia 2x 16 2 16 25 2 2 2 2 [74]
Byblidaceae Byblis filifolia 4x 32 4 32 25 4 4 4 4 [74]
Byblidaceae Byblis guehoi 32 4 32 25 4 4 4 4 [74]
Byblidaceae Byblis liniflora 32 4 28 4 25 2 2 2 2 [74]
Byblidaceae Byblis rorida A 16 2 12 4 25 2 2 2 2 [74]
Byblidaceae Byblis rorida B 16 2 12 4 25 2 2 2 2 [74]
Cactaceae Acantocalycium spiniflorum 22 2 20 2 25 2 2 2 2 [75]
Cactaceae Cumulopuntia recurvata 44 4 40 4 18 4 4 4 2 [75]
Cactaceae Echinopsis tubiflora 22 2 20 2 2,4 2 2 2 2 [75]
Cactaceae Pereskia aculeata 22 2 20 2 2,6 2 2 2 2 [75]
Campanulaceae  Lobelia brasiliensis 28 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [76]
Cannabaceae Humulus japonicus 16 2 6 10 1,6 4 4 4 4 [77]
Cannabaceae Humulus lupulus? 20 2 14 6 3,8 2 2 2 2 78]
Caricaceae Carica papaya 18 2 18 1,7 2 2 2 2 [79]
Caricaceae Vasconcellea cundinamarcensis 18 2 12 6 1,7 5 5 4 1 [79]
Caricaceae Vasconcellea goudotiana 18 2 14 4 1,7 4 4 4 2 [79]
Caryophyllaceae  Silene chalcedonica 24 2 22 2 3,3 4 4 2 2 2 2 [80]
Caryophyllaceae  Silene cintrana 24 2 8 16 25 4 4 4 4 81]
Caryophyllaceae  Silene latifolia® 24 2 6 18 3,0 10 10 10 8 2 80]
Caryophyllaceae  Silene pendula 24 2 12 12 1,7 8 8 6 2 8 [80]
Caryophyllaceae  Silene rothmaleri 24 2 8 16 25 4 4 4 4 81]
Caryophyllaceae  Silene vulgaris 24 2 16 8 1,7 14 14 12 2 14 [80]
Commelinaceae  Callisia cordifolia 14 2 2 12 7.8 2 2 2 2 2 [82]
Commelinaceae  Callisia filiformis 14 2 14 51 2 2 2 2 2 [82]
Commelinaceae  Callisia fragrans 12 2 6 6 13,3 4 4 4 2 2 2 2 [82]
Commelinaceae  Callisia gentlei var. elegans 12 2 2 10 6,0 4 2 2 2 2 2 2[82]
Commelinaceae  Callisia monandra 14 2 6 6 2 3,6 2 2 2 2 82]
Commelinaceae  Callisia multiflora 28 4 12 16 3.2 2 2 2 2 2 [82]
Commelinaceae  Callisia repens 12 2 4 8 4,0 4 4 4 4 4 [82]
Commelinaceae  Callisia warszewicziana 16 2 2 4 10 4,7 2 2 2 2 82]
Commelinaceae  Rhoeo spathacea 12 2 5 6 1 8,3 10 8 2 5 1 7 3 1 [83]
Commelinaceae  Tripogandra diuretica 64 8 8 12 44 2,9 18 18 12 6 18 6 [84]
Commelinaceae  Tripogandra glandulosa 16 2 2 14 57 8 8 8 8 8 [84]
Commelinaceae  Tripogandra serrulata 48 6 6 2 40 52 6 6 6 6 6 [84]
Convolvulaceae Cuscuta approximata 28 4 + nc 2 2 2 [85]
Convolvulaceae Ipomoea batatas 1 90 6 nd nd nd 0,8 18 18 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [86]
Convolvulaceae Ipomoea batatas 2 90 6 nd nd nd 1,7 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 86]
Convolvulaceae Ipomoea leucantha 30 2 nd nd nd nd 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [86]
Convolvulaceae Ipomoea setosa 30 2 nd nd nd 2,4 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 86]
Convolvulaceae Ipomoea tabascana 60 4 nd nd nd 15 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [86]
Convolvulaceae Ipomoea tiliacae 30 2 nd nd nd 15 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 86]
Convolvulaceae Ipomoea trifida 30 2 nd nd nd 15 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [86]
Convolvulaceae Ipomoea trifida 4x 60 4 nd nd nd 15 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd 86]
Convolvulaceae Ipomoea triloba 30 2 nd nd nd 16 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [86]
Cucurbitaceae Cucumis sativus cv. Winter Long 14 2 12 2 2,4 6 6 6 87]
Cucurbitaceae Cucumis sativus inbred line 9930 14 2 14 25 10 10 10 6 4 88]
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Cupressaceae Cryptomeria japonica 2 22 2 22 58 2 2 2 2 89]
Cupressaceae Cryptomeria japonica 3 22 2 22 8,3 3 3 3 2 1 89]
Cupressaceae Juniperus chinensis var. procumbens 44 4 44 50 4 4 4 4 [90]
Cupressaceae Juniperus chinensis var. sargentii 22 2 22 58 2 2 2 2 [90]
Cupressaceae Juniperus lutchuensis 22 2 22 50 2 2 2 2 [90]
Cyperaceae Diplacrum capitatum 36 nd + nc 2 2 2 [91]
Cyperaceae Eleocharis acutangula 54 10 + nc 8 8 8 [92]
Cyperaceae Eleocharis bonariensis 20 4 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis capillacea 10 2 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis confervoides 40 8 + nc 14 14 14 [91]
Cyperaceae Eleocharis contracta 20 4 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis debilis 30 6 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis filiculmis 30 6 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis flavescens 10 2 + nc 10 10 10 [92]
Cyperaceae Eleocharis geniculata 20 4 + nc 4 4 4 [93]
Cyperaceae Eleocharis geniculata 2 10 2 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis geniculata 4 20 4 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis interstincta 40 8 + nc 8 8 8 [92]
Cyperaceae Eleocharis laeviglumis 60 12 + nc 10 10 10 [92]
Cyperaceae Eleocharis liesneri 50 10 + nc 10 10 10 [92]
Cyperaceae Eleocharis loefgreniana 20 4 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 10-4 10 2 + nc 4 4 4 [94]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 10-6 10 2 + nc 6 6 6 [93]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 6 6 2 + nc 4 4 4 [94]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 7 72 + nc 4 4 4 [94]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 8 8 2 + nc 4 4 4 [94]
Cyperaceae Eleocharis minima 20 4 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis montana 40 8 + nc 4 4 4 [93]
Cyperaceae Eleocharis montana 40 8 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis nana 20 4 + nc 2 2 2 [92]
Cyperaceae Eleocharis niederleinii 20 4 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis niederleinii 29 29 6 + nc 4 4 4 [95]
Cyperaceae Eleocharis niederleinii 30 30 6 + nc 6 6 6 [95]
Cyperaceae Eleocharis niederleinii 31 31 6 + nc 6 6 6 [95]
Cyperaceae Eleocharis niederleinii 40 40 8 + nc 4 4 4 [95]
Cyperaceae Eleocharis obtusetrigona 52 10 + nc 8 8 8 [92]
Cyperaceae Eleocharis plicarhachis 54 10 + nc 10 10 10 [92]
Cyperaceae Eleocharis sellowiana 20 4 + nc 8 8 8 [93]
Cyperaceae Eleocharis sellowiana 2 10 2 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis sellowiana 4 20 4 + nc 8 8 8 [92]
Cyperaceae Eleocharis sp. 10 2 + nc 6 6 6 [92]
Cyperaceae Eleocharis subarticulata 6 2 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis viridans 20 4 + nc 4 4 4 [92]
Cyperaceae Eleocharis viridans 29 29 6 + nc 6 6 6 [95]
Cyperaceae Eleocharis viridans 31 31 6 + nc 6 6 6 [95]
Cyperaceae Eleocharis viridans 404 40 8 + nc 4 4 4 [95]
Cyperaceae Eleocharis viridans 406 40 8 + nc 6 6 6 [95]
Cyperaceae Eleocharis viridans 414 41 8 + nc 4 4 4 [95]
Cyperaceae Eleocharis viridans 416 41 8 + nc 6 6 6 [95]
Cyperaceae Eleocharis viridans 42 42 8 + nc 6 6 6 [95]
Cyperaceae Fimbristylis cymosa 50 nd + nc 4 4 4 [91]
Cyperaceae Fimbristylis dichotoma 30 nd + nc 4 4 4 [91]
Cyperaceae Kyllinga brevifolia 120 nd + nc 45 45 45 [91]
Cyperaceae Rhynchospora breviuscula 10 2 + nc 4 4 4 [96]
Cyperaceae Rhynchospora cephalotes 19 nd + nc 2 2 2 [91]
Cyperaceae Rhynchospora cf. riedeliana 12 2 + nc 8 8 8 [96]
Cyperaceae Rhynchospora ciliata 10 2 + nc 4 4 4 [91]
Cyperaceae Rhynchospora contracta 18 nd + nc 2 2 2 [91]
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Cyperaceae Rhynchospora diamantina 24 4 + nc 16 16 16 [96]
Cyperaceae Rhynchospora holoschoenoides 20 nd + nc 6 6 6 [91]
Cyperaceae Rhynchospora pubera 10 2 + nc 6 6 6 [91]
Cyperaceae Rhynchospora rigida 10 2 + nc 8 8 8 [96]
Cyperaceae Rhynchospora rosemariana 50 10 + nc 30 30 30 [96]
Cyperaceae Rhynchospora speciosa 20 4 + nc 18 18 18 [96]
Cyperaceae Rhynchospora tenuis 2x 4 2 + nc 2 2 2 [91]
Cyperaceae Rhynchospora tenuis 4x 8 4 + nc 4 4 4 [97]
Droseraceae Drosera falconerii 12 2 + nc 3 3 3 [98]
Euphorbiaceae Manihot dichotoma 36 4 nd nd nd 1,7 6 6 6 6 [99]
Euphorbiaceae Manihot esculenta 'Alpim Bravo' 36 4 nd nd nd 1,8 6 6 6 6 [99]
Fabaceae Amorpha fruticosa 40 2 20 20 4.2 6 6 6 2 [100]
Fabaceae Arachis batizocoi pi298639 20 2 16 4 35 6 6 2 4 2 [101]
Fabaceae Arachis batizocoi S30079 20 2 14 6 3,6 4 4 2 2 [102]
Fabaceae Arachis benensis 20 2 16 4 25 4 4 2 2 [102]
Fabaceae Arachis cardenasii 20 2 18 2 34 8 8 6 2 [103]
Fabaceae Arachis chiquitana 20 2 18 2 3,3 6 6 4 2 [103]
Fabaceae Arachis correntina 20 2 16 4 33 4 4 2 2 [103]
Fabaceae Arachis cruziana 20 2 16 4 2,8 6 6 4 2 [102]
Fabaceae Arachis diogoi 20 2 18 2 34 5 5 3 2 [103]
Fabaceae Arachis duranensis 20 2 18 2 2,9 4 4 2 2 [103]
Fabaceae Arachis glandulifera 20 2 6 6 8 3,8 9 9 2 3 [104]
Fabaceae Arachis gregoryi 20 2 16 4 2,9 2 2 2 [102]
Fabaceae Arachis helodes 20 2 18 2 29 6 6 4 2 [103]
Fabaceae Arachis herzogii 20 2 18 2 3,7 7 7 5 2 [103]
Fabaceae Arachis hypogaea 40 4 38 2 34 10 10 8 2 2 [101]
Fabaceae Avrachis ipaensis 20 2 20 2,9 6 6 6 [101]
Fabaceae Arachis kempff-mercadoi 20 2 18 2 3,6 6 6 4 2 [103]
Fabaceae Arachis krapovickasii 20 2 12 8 35 6 6 2 4 [102]
Fabaceae Arachis kuhlmannii 20 2 18 2 4,0 5 5 3 2 [103]
Fabaceae Arachis magna 20 2 18 2 31 8 8 6 2 [102]
Fabaceae Arachis monticola 40 4 38 2 33 9 9 7 2 [101]
Fabaceae Arachis schininii 20 2 18 2 2,9 4 4 2 [103]
Fabaceae Arachis stenosperma 20 2 18 2 3,6 6 6 4 2 [103]
Fabaceae Avrachis trinitensis 20 2 20 2,9 2 2 2 [102]
Fabaceae Arachis valida 20 2 20 33 8 6 6 6 [102]
Fabaceae Arachis villosa 20 2 18 2 3,8 4 4 2 2 4 [103]
Fabaceae Arachis williamsii CTES 20 2 20 2,9 6 4 4 4 [102]
Fabaceae Arachis williamsii W1118 20 2 18 2 35 2 2 2 2 [101]
Fabaceae Caesalpinia ferrea var. ferrea 4x 48 4 32 16 31 12 12 12 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Fabaceae Caesalpinia ferrea var. ferrea 6x 72 6 48 24 31 18 18 18 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Fabaceae Caesalpinia ferrea var. parvifolia 24 2 16 8 3,0 6 6 6 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Fabaceae Cicer arietinum 16 2 nd nd nd 2,8 6 6 nd nd [105]
Fabaceae Crotalaria juncea 16 2 16 25 4 4 4 [106]
Fabaceae Glycine max 40 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 [107]
Fabaceae Lathyrus annuus 14 2 12 2 8,4 2 2 2 [108]
Fabaceae Lathyrus aphaca 14 2 4 10 6,2 2 2 2 [108]
Fabaceae Lathyrus cicera 14 2 12 2 8,2 2 2 2 [108]
Fabaceae Lathyrus clymenum 14 2 8 6 58 2 2 2 [108]
Fabaceae Lathyrus ochrus 14 2 6 8 7,0 2 2 2 [108]
Fabaceae Lathyrus sativus 14 2 6 8 8,6 4 4 2 2 2 [108]
Fabaceae Lathyrus tingitanus 14 2 8 6 11,7 2 2 2 [108]
Fabaceae Lens culinaris ssp. orientalis 14 2 6 6 2 4,2 2 2 2 [109]
Fabaceae Lens ervoides 14 2 4 10 4,2 2 2 2 [109]
Fabaceae Lens lamottei 14 2 4 10 4,2 2 2 2 [109]
Fabaceae Lens nigricans 14 2 4 10 4,2 2 2 2 [109]
Fabaceae Lens odemensis 14 2 4 10 4,2 2 2 2 [109]
Fabaceae Lens tomentosus 120 14 2 4 10 4,2 4 4 2 2 [109]
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Fabaceae Lens tomentosus 133 14 2 2 12 4,7 2 2 2 2 [109]
Fabaceae Lens tomentosus 149 14 2 4 10 58 2 2 2 2 [109]
Fabaceae Lotus burttii 12 2 10 2 2,2 4 4 4 2 2 [110]
Fabaceae Lotus filicaulis 12 2 8 2 2 14 4 4 4 2 2 [111]
Fabaceae Lotus japonicus Gifu 12 2 10 2 1,9 6 6 6 4 2 [111]
Fabaceae Lotus japonicus Miyakojima MG-20 12 2 8 4 16 6 6 4 2 6 [112]
Fabaceae Lupinus angustifolius 40 2 36 4 0,8 2 2 2 2 [113]
Fabaceae Lupinus cosentinii 32 2 22 10 1,7 6 6 6 2 4 [113]
Fabaceae Medicago glomerata 16 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [114]
Fabaceae Medicago sativa ssp. coerulea / ssp. falcata 16 2 nd nd nd 33 2 2 2 2 [114]
Fabaceae Medicago sativa ssp. falcata 4x / ssp. sativa 32 4 nd nd nd 33 4 4 4 4 [114]
Fabaceae Phaseolus acutifolius var. latifolius 22 2 20 2 2,6 2 2 2 2 [115]
Fabaceae Phaseolus coccineus 22 2 12 6 4 2,6 6 6 2 4 4 2 4 [115]
Fabaceae Phaseolus lunatus fa02 22 2 14 8 33 2 2 2 2 [116]
Fabaceae Phaseolus lunatus G26460, G2585, fal8, "vermelinha" 22 2 14 8 3,3 2 2 2 2 [116]
Fabaceae Phaseolus vulgaris cv Calima 22 2 6 14 2 16 18 16 4 12 2 6 10 [117]
Fabaceae Phaseolus vulgaris cv Saxa5 22 2 6 14 2 1,6 10 10 2 8 2 2 6 [117]
Fabaceae Phaseolus vulgaris cv Saxa6 22 2 6 14 2 16 12 12 2 10 2 4 6 [117]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Jalo EEP558' 22 2 nd nd nd 25 14 14 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Jamapa’ 22 2 nd nd nd 2,5 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Pajarito’ G24404 22 2 nd nd nd 1,7 5 5 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Pajarito’ G24423 22 2 nd nd nd 2,5 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Pinto UI114' 22 2 nd nd nd 1,7 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Fabaceae Phaseolus vulgaris "Wax' 22 2 12 8 2 2,2 14 14 4 8 2 2 8 4 2 [115]
Fabaceae Pisum sativum L. cv Griine Victoria 14 2 8 4 2 6,6 4 4 4 4 [119]
Fabaceae Robinia pseudoacacia 22 2 10 8 4 3,6 4 4 4 4 4 [100]
Fabaceae Sophora japonica f. oligophylla 28 4 20 8 31 4 4 4 4 [100]
Fabaceae Trifolium ambiguum 48 6 nd nd nd 2,5 6 6 6 6 [120]
Fabaceae Trifolium campestre 14 2 14 25 2 2 2 2 [121]
Fabaceae Trifolium dubium 30 2 30 2,3 6 4 4 4 2 [121]
Fabaceae Trifolium hybridum 16 2 nd nd nd 25 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [120]
Fabaceae Trifolium micranthum 16 2 16 25 4 2 2 2 2 [121]
Fabaceae Trifolium nigrescens ssp. meneghinianum 16 2 12 4 0,8 2 2 2 2 [122]
Fabaceae Trifolium nigrescens ssp. nigrescens 16 2 12 4 0,8 2 2 2 2 [122]
Fabaceae Trifolium nigrescens ssp. petrisavii 16 2 12 4 0,8 4 4 4 4 [122]
Fabaceae Trifolium occidentale 16 2 nd nd nd 2,5 2 2 2 2 [120]
Fabaceae Trifolium pratense R130 14 2 4 10 2,1 4 4 2 2 2 2 [123]
Fabaceae Trifolium repens 32 4 nd nd nd 2,5 2 2 2 2 [120]
Fabaceae Trifolium uniflorum 32 4 nd nd nd 25 4 4 4 4 [120]
Fabaceae Vicia amoena var. amoena 24 4 6 10 8 6,5 9 9 3 4 2 5 3 1 2 [124]
Fabaceae Vicia amoena var. sericea 12 2 2 8 2 50 2 2 2 2 [124]
Fabaceae Vicia amphicarpa 12 2 nd nd nd 3,9 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [125]
Fabaceae Vicia angustifolia 12 2 nd nd nd 43 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [125]
Fabaceae Vicia benghalensis A 14 2 nd nd nd 4,2 2 2 2 2 [126]
Fabaceae Vicia benghalensis B 14 2 nd nd nd 4,2 2 2 2 2 [126]
Fabaceae Vicia bithynica 12 2 nd nd nd 31 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [125]
Fabaceae Vicia cordata 10 2 nd nd nd 3,3 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [125]
Fabaceae Vicia cracca 12 2 nd nd nd 6,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [124]
Fabaceae Vicia dasycarpa 14 2 14 58 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia dumetorum 12 2 4 6 2 6,6 3 3 2 1 3 [124]
Fabaceae Vicia eriocarpa 14 2 14 6,6 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia faba 12 2 2 10 10,0 2 2 2 2 [127]
Fabaceae Vicia galilaea 14 2 2 12 58 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia grandiflora 14 2 8 6 6,6 2 2 2 2 [128]
Fabaceae Vicia hyaeniscyamus 14 2 2 12 75 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia hybrida 12 2 12 6,6 4 4 4 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia incisa 12 2 6 2 4 58 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia johannis ssp johannis 14 2 nd nd nd 50 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [125]
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Fabaceae Vicia johannis ssp procumbens 14 2 2 12 8,3 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia macrocarpa 12 2 4 8 7,0 4 4 4 4 [125]
Fabaceae Vicia narbonensis “IFYN574' 14 2 2 12 10,0 2 2 2 2 [128]
Fabaceae Vicia nigra 10 2 nd nd nd 58 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [125]
Fabaceae Vicia pannonica 12 2 8 4 6,6 4 4 4 2 2 [128]
Fabaceae Vicia pseudorobus 12 2 6 2 4 75 4 4 2 2 1 3 2 [124]
Fabaceae Vicia sativa 12 2 nd nd nd 7,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [125]
Fabaceae Vicia sativa ‘Ebena’ 12 2 nd nd nd 3,9 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [128]
Fabaceae Vicia serratifolia 14 2 14 9,1 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia varia 14 2 8 6 4,2 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vicia villosa 14 2 2 12 6,6 2 2 2 2 [125]
Fabaceae Vigna radiata 22 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [105]
Fabaceae Vigna unguiculata 22 2 nd nd nd 1,7 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [129]
Fagaceae Quercus cerris 24 2 22 2 29 4 4 2 2 2 2 2 [130]
Fagaceae Quercus michauxii 24 2 22 2 2,8 4 4 2 2 2 2 2 [130]
Fagaceae Quercus petraea 24 2 22 2 31 4 4 2 2 2 2 2 [130]
Fagaceae Quercus pubescens 24 2 22 2 2,4 4 4 2 2 2 2 2 [130]
Fagaceae Quercus robur 24 2 22 2 31 4 4 2 2 2 2 2 [130]
Grossulariaceae  Ribes petraeum 16 2 12 4 2,4 4 4 2 2 4 [131]
Grossulariaceae  Ribes rubrum 16 2 12 4 nd 4 4 2 2 4 [131]
Grossulariaceae  Ribes uva-crispa 16 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [131]
Iridaceae Iris filifolia Malaga 34 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Iridaceae Iris filifolia Nador 30 4 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Iridaceae Iris latifolia 42 6 nd nd nd nd 20 20 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Iridaceae Iris serotina 34 4 nd nd nd nd 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Iridaceae Iris setosa 38 2 nd nd nd 6,6 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [133]
Iridaceae Iris tingitana 28 4 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Iridaceae Iris versicolor 108 6 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [133]
Iridaceae Iris virginica 70 4 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [133]
Iridaceae Iris xiphium 34 4 nd nd nd nd 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Lamiaceae Perilla frutescens var. frutescens 40 4 nd nd nd 3,2 2 2 2 2 [134]
Liliaceae Lilium bosniacum 24 2 2 2 2 14,5 8 6 2 4 2 2 2 2 2 2 2 [135]
Liliaceae Lilium brownii 24 2 2 2 2 11,8 6 6 6 4 2 4 2 [136]
Liliaceae Lilium carniolicum 24 2 4 20 12,8 10 8 2 6 2 2 2 2 2 2 2 2 2 [137]
Liliaceae Lilium longiflorum 24 2 2 2 2 23,8 6 6 6 4 2 4 2 [138]
Liliaceae Lilium pomponium 24 2 2 2 2 13,3 6 6 2 4 2 2 2 2 2 [137]
Liliaceae Lilium pyrenaicum 24 2 2 2 2 12,8 8 8 2 2 4 2 4 2 2 2 [137]
Liliaceae Lilium rubellum 24 2 2 4 18 225 14 12 2 2 8 2 2 8 2 2 4 2 [138]
Linaceae Linum angustifolium 30 4 nd nd nd 1,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [139]
Linaceae Linum austriacum 18 2 18 2,1 2 2 2 2 [139]
Linaceae Linum decumbens 16 2 16 2,4 2 2 2 2 [139]
Linaceae Linum grandiflorum 16 2 16 2,0 2 2 2 2 [139]
Linaceae Linum perenne 18 2 18 2,4 2 2 2 2 [139]
Linaceae Linum usitatissimum 30 4 26 4 1,6 2 2 2 2 [139]
Linderniaceae Torenia baillonii 16 2 4 10 2 1,7 2 2 2 2 [140]
Linderniaceae Torenia fournieri 18 2 6 12 1,7 2 2 2 2 [140]
Malvaceae Gossypium arboreum 26 2 26 1,7 6 6 2 4 2 4 [141]
Malvaceae Gossypium herbaceum 26 2 26 1,7 6 6 4 2 2 2 2 [141]
Malvaceae Gossypium raimondii 26 2 26 1,7 8 8 6 2 8 [141]
Malvaceae Gossypium thurberi 26 2 26 1,7 8 8 8 4 2 2 [141]
Malvaceae Theobroma cacao 20 2 20 16 2 2 2 2 [142]
Malvaceae Theobroma grandiflorum 20 2 20 1,7 2 2 2 2 [142]
Musaceae Musa balbisiana 22 2 14 2 6 52 2 2 2 2 [143]
Musaceae Musa beccarii 18 2 nd nd nd 14 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [144]
Musaceae Musa 'Calcutta 4" 22 2 nd nd nd 15 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [144]
Musaceae Musa laterita 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [144]
Musaceae Musa schizocarpa 22 2 16 6 1,1 2 2 2 2 [144]
Musaceae Musa textilis 20 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [144]
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Orchidaceae Cephalanthera damasonium 36 4 10 16 10 58 2 2 2 2 2 [145]
Orchidaceae Cephalanthera longifolia 32 4 6 16 10 59 2 2 2 2 [145]
Orchidaceae Cephalanthera rubra 44 4 8 26 10 51 4 4 4 4 [145]
Orchidaceae Dendrobium aggregatum 38 2 nd nd nd nd 4 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [146]
Orchidaceae Dendrobium aphyllum 38 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [146]
Orchidaceae Dendrobium moschatum 40 2 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [146]
Orchidaceae Maxillaria acicularis 38 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [147]
Orchidaceae Maxillaria desvauxiana 40 2 nd nd nd 2,4 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [147]
Orchidaceae Maxillaria discolor 42 2 nd nd nd 2,1 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [147]
Orchidaceae Maxillaria notylioglossa 38 2 nd nd nd 14 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [147]
Paeoniaceae Paeonia delavayi 10 2 4 6 8,3 8 8 4 4 8 [148]
Paeoniaceae Paeonia emodi 10 2 4 4 2 7,6 10 10 4 4 2 10 2 [148]
Paeoniaceae Paeonia rockii 10 2 8 2 8,3 6 6 4 2 4 2 2 2 [148]
Paeoniaceae Paeonia tenuifolia 10 2 6 2 2 8,3 6 6 2 2 2 6 2 [148]
Paeoniaceae Paeonia veitchii 10 2 4 4 2 8,3 10 10 4 4 2 10 2 [148]
Passifloraceae Passiflora actinia 18 2 nd nd nd 1,7 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora alata 18 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora amethystina 18 2 12 6 29 6 6 4 2 2 4 [150]
Passifloraceae Passiflora capsularis 12 2 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora cincinnata 18 2 14 4 2,2 4 4 4 2 2 [150]
Passifloraceae Passiflora edmundoi 18 2 nd nd nd 25 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora edulis f. flavicarpa 18 2 14 4 25 4 4 2 2 2 2 [150]
Passifloraceae Passiflora elegans 18 2 nd nd nd 1,7 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora foetida 20 4 nd nd nd 15 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora galbana 18 2 nd nd nd 1,7 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora glandulosa 18 2 nd nd nd 1,7 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora haematostigma 24 4 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora laurifolia 18 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora misera 2x 12 2 nd nd nd 0,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora misera 6x 36 6 nd nd nd nd 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora morifolia 12 2 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora mucronata 18 2 nd nd nd 2,5 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora pentagona 24 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora rubra 12 2 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora suberosa 24 4 nd nd nd 0,8 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Passifloraceae Passiflora tricuspis 12 2 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [149]
Pinaceae Abies alba 24 2 14 10 11,9 10 10 10 6 4 [151]
Pinaceae Larix decidua 24 2 12 12 nd 6 6 4 2 2 4 [152]
Pinaceae Larix gmelinii 24 2 18 6 12,5 6 6 6 2 4 [153]
Pinaceae Larix leptolepis 24 2 18 6 8,3 4 4 4 4 [153]
Pinaceae Larix principis-rupprechtii 24 2 12 12 35 6 6 4 2 2 4 [154]
Pinaceae Picea abies 24 2 20 4 6,7 12 12 12 6 6 [152]
Pinaceae Picea asperata 24 2 18 6 4,5 8 8 8 2 4 2 [155]
Pinaceae Picea breweriana 24 2 20 4 4,2 14 10 8 2 6 2 6 [155]
Pinaceae Picea crassifolia 24 2 18 6 11,6 8 8 8 2 6 [156]
Pinaceae Picea engelmannii 24 2 20 4 4,7 12 12 12 2 4 2 2 2 [155]
Pinaceae Picea glauca 24 2 20 4 9,6 14 14 14 2 6 2 4 [157]
Pinaceae Picea jezoensis var. hondoensis 24 2 22 2 4.8 10 10 10 4 2 2 2 [155]
Pinaceae Picea koraiensis 24 2 18 6 11,2 10 10 10 2 6 2 [156]
Pinaceae Picea koyamai 24 2 18 6 3,7 8 8 8 2 4 2 [155]
Pinaceae Picea mariana 24 2 20 4 3,9 10 10 10 2 4 2 2 [155]
Pinaceae Picea obovata 24 2 20 4 3,9 12 12 12 2 6 2 2 [155]
Pinaceae Picea omorika 24 2 20 4 11,6 16 16 14 2 4 2 2 8 [158]
Pinaceae Picea pungens var. glauca 24 2 18 6 3,9 26 20 14 6 2 4 4 4 12 [155]
Pinaceae Picea rubens 24 2 20 4 4,0 8 8 8 2 4 2 [155]
Pinaceae Picea schrenkiana 24 2 20 4 4,2 10 10 10 6 4 [155]
Pinaceae Picea sitchensis 24 2 18 6 9,3 10 10 10 2 4 2 2 [157]
Pinaceae Pinus armandii 24 2 22 2 17,7 20 18 16 2 10 4 4 2 [159]
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Pinaceae Pinus bungeana 24 2 24 16,6 8 8 8 8 [159]
Pinaceae Pinus densata 24 2 24 12,0 18 14 14 8 6 4 [160]
Pinaceae Pinus densiflora 24 2 22 2 12,0 14 14 14 10 4 [161]
Pinaceae Pinus elliottii var. elliottii 24 2 22 2 14,9 16 16 16 10 2 2 2 [162]
Pinaceae Pinus koraiensis 24 2 24 20,8 18 18 18 6 10 2 [159]
Pinaceae Pinus massoniana 24 2 24 12,0 20 18 18 12 6 2 [160]
Pinaceae Pinus merkusii 24 2 22 2 14,0 16 14 12 2 8 8 [160]
Pinaceae Pinus nigra 24 2 22 2 12,0 18 18 18 10 2 6 [161]
Pinaceae Pinus strobus 24 2 24 20,1 18 18 18 6 10 2 [159]
Pinaceae Pinus sylvestris 24 2 22 2 12,0 14 14 14 10 4 [161]
Pinaceae Pinus tabuliformis 24 2 22 2 14,0 24 16 14 2 8 10 6 [160]
Pinaceae Pinus taeda 24 2 22 2 12,0 34 22 20 2 10 12 6 2 4 [163]
Pinaceae Pinus thunbergii 24 2 22 2 12,0 14 14 14 10 4 [161]
Pinaceae Pinus wallichiana 24 2 24 20,8 20 18 16 2 6 8 4 2 [159]
Pinaceae Pinus yunnanensis 24 2 24 13,5 20 16 16 10 8 2 [160]
Plantaginaceae Plantago arenaria 12 2 10 2 25 4 4 4 4 [164]
Plantaginaceae Plantago lagopus 12 2 8 4 2,3 4 4 4 4 4 [164]
Plantaginaceae Plantago lanceolata 12 2 8 4 2,3 4 4 4 2 2 2 2 [164]
Plantaginaceae Plantago major 12 2 6 6 2,2 4 4 4 4 [164]
Plantaginaceae Plantago ovata 8 2 4 4 2,5 4 4 4 2 2 2 2 [165]
Plantaginaceae Plantago rhodosperma 24 4 8 16 25 4 4 2 2 2 2 [164]
Plantaginaceae Plantago rugelii 24 4 8 16 25 2 2 2 2 [164]
Poaceae Aegilops bicornis 14 2 6 8 8,3 6 6 4 2 2 4 [166]
Poaceae Aegilops biuncialis k2682 28 4 nd nd nd 8,9 12 12 2 10 6 4 2 [167]
Poaceae Aegilops biuncialis k3007 28 4 nd nd nd 8,3 12 10 6 4 8 2 2 4 2 [167]
Poaceae Aegilops caudata 14 2 2 6 6 8,3 4 4 2 2 4 [166]
Poaceae Aegilops columnaris i571173 28 4 nd nd nd 6,5 6 6 2 4 4 2 [167]
Poaceae Aegilops comosa 14 2 8 6 8,3 14 14 8 6 10 2 2 [166]
Poaceae Aegilops cylindrica TA2204 28 4 12 8 8 8,3 6 6 4 2 4 2 [168]
Poaceae Aegilops geniculata tal702 28 4 nd nd nd 9,1 12 12 4 8 10 2 [167]
Poaceae Aegilops kotschyi K201 28 4 nd nd nd 8,6 8 8 2 6 4 4 [167]
Poaceae Aegilops longissima 14 2 4 10 8,3 10 8 4 4 4 4 2 [166]
Poaceae Aegilops mutica 14 2 10 4 8,3 6 6 6 4 2 [166]
Poaceae Aegilops neglecta 6x 42 6 nd nd nd 9,4 12 12 6 6 6 2 2 2 [167]
Poaceae Aegilops peregrina KU141 28 4 nd nd nd 6,8 8 8 4 4 4 4 [167]
Poaceae Aegilops searsii 14 2 12 2 8,3 8 6 4 2 2 4 2 [166]
Poaceae Aegilops sharonensis (Caesarea) 14 2 nd nd nd 8,3 4 4 2 2 2 2 [169]
Poaceae Aegilops sharonensis Kishon 14 2 nd nd nd 8,3 5 4 4 2 2 1 [169]
Poaceae Aegilops sharonensis TA1995 14 2 8 6 8,3 6 6 4 2 2 4 [166]
Poaceae Aegilops speltoides Kishon genétipo 4-2 14 2 nd nd nd nd 6 6 4 2 6 [169]
Poaceae Aegilops speltoides TA1789/TA1783 14 2 10 4 8,3 4 4 4 4 [166]
Poaceae Aegilops speltoides Ts24 / Ts84 / gen6tipo4-1 14 2 12 2 8,3 4 4 4 4 [169]
Poaceae Aegilops tauschii 14 2 10 4 8,3 4 4 4 2 2 [166]
Poaceae Aegilops triuncialis k2472 28 4 nd nd nd 9,1 8 8 8 4 4 [167]
Poaceae Aegilops umbellulata 14 2 2 6 6 8,3 4 4 2 2 4 [170]
Poaceae Aegilops umbellulata TA1830/TA1823 14 2 4 6 4 8,3 6 6 4 2 4 2 [166]
Poaceae Aegilops uniaristata 14 2 6 8 8,3 20 10 4 6 8 4 8 [166]
Poaceae Arrhenatherum album 28 4 20 8 nd 4 4 4 4 [171]
Poaceae Arrhenatherum elatius 28 4 20 8 nd 4 4 4 4 [171]
Poaceae Arrhenatherum thorei 28 4 28 nd 4 4 4 4 [171]
Poaceae Avena canariensis k293 14 2 10 4 6,3 4 4 2 2 4 [172]
Poaceae Avena clauda k200 14 2 4 6 4 6,6 4 4 4 4 [173]
Poaceae Avena insularis k-2102 28 4 20 8 58 10 10 4 6 4 2 4 [174]
Poaceae Avena longiglumis k1810 14 2 10 4 6,3 4 4 2 2 4 [172]
Poaceae Avena magna k-1787 28 4 16 12 58 10 10 2 8 4 2 4 [174]
Poaceae Avena murphyi CC7120 28 4 nd nd nd 6,6 4 4 2 2 4 [175]
Poaceae Avena murphyi k-2088 28 4 18 10 58 6 6 6 4 2 [174]
Poaceae Avena sativa cv.Prevision 42 6 nd nd nd 6,6 6 6 6 6 [175]
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Poaceae Avena strigosa 2080 14 2 nd nd nd 6,6 4 4 4 2 2 [176]
Poaceae Avena strigosa Pl 258729 14 2 8 6 6,6 4 4 2 2 2 2 [175]
Poaceae Brachypodium ABR113 30 4 nd nd nd 2,8 4 4 2 2 2 2 [177]
Poaceae Brachypodium ABR114 20 2 nd nd nd 33 2 2 2 2 [177]
Poaceae Brachypodium distachyon ABR1 10 2 6 4 5,6 2 2 2 2 [178]
Poaceae Brachypodium phoenicoides PI1253503 28 4 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium pinnatum Pl 251445 28 4 nd nd nd 2,6 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium pinnatum P1230114 18 2 nd nd nd 43 3 3 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium pinnatum P1345982 18 2 nd nd nd 2,9 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium retusum 38 4 nd nd nd 33 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium rupestre P14196 18 2 nd nd nd 2,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium rupestre ssp. rupestre 18 2 nd nd nd 4,1 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium sylvaticum PI237792 18 2 nd nd nd 2,9 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium sylvaticum P1269842 18 2 nd nd nd 3,4 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium sylvaticum P1318962 18 2 nd nd nd 2,9 5 5 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Brachypodium sylvaticum ssp. glaucovirens 16 2 nd nd nd 4,2 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Dasypyrum breviaristatum 28 4 nd nd nd 6,6 8 8 8 8 [179]
Poaceae Dasypyrum villosum 14 2 12 2 6,6 2 2 2 2 [179]
Poaceae Deschampsia cespitosa 26 4 8 12 6 3.2 6 6 4 2 2 4 2 [180]
Poaceae Festuca scariosa 14 2 10 4 58 4 2 2 2 2 [181]
Poaceae Helictotrichon pubescens 14 2 14 58 4 4 4 2 2 [180]
Poaceae Hordelymus europaeus 28 4 22 6 7.8 4 4 4 4 [182]
Poaceae Hordeum arizonicum 42 6 20 22 9,1 16 14 6 8 6 2 6 2 [183]
Poaceae Hordeum bogdanii H240 14 2 10 4 6,6 6 6 4 2 2 2 2 [184]
Poaceae Hordeum brachyantherum Nevski 28 4 20 8 75 14 12 6 6 2 2 2 4 4 [185]
Poaceae Hordeum brachyantherum ssp. Californicum H3317 14 2 8 6 58 2 2 2 2 [184]
Poaceae Hordeum brevisubulatum (Trinius) Link 28 4 22 6 5,0 18 14 10 4 4 6 6 2 [185]
Poaceae Hordeum brevisubulatum ssp. violaceum H315 14 2 10 4 9,1 10 8 6 2 2 4 4 [184]
Poaceae Hordeum bulbosum 6R52xJ1R132 14 2 10 4 5,0 2 2 2 2 [185]
Poaceae Hordeum chilense John Innes line 1 14 2 10 4 58 4 4 2 2 2 2 [185]
Poaceae Hordeum chilense TACBOWO0115 14 2 8 6 58 4 4 2 2 2 2 [186]
Poaceae Hordeum cordobense H6429 14 2 10 4 58 6 6 4 2 2 2 2 [184]
Poaceae Hordeum depressum 28 4 16 12 55 8 8 4 4 2 2 4 [183]
Poaceae Hordeum euclaston H6036 14 2 10 4 6,6 4 4 2 2 2 2 [184]
Poaceae Hordeum flexuosum H1116 14 2 8 6 6,6 4 4 2 2 2 2 [184]
Poaceae Hordeum glaucum Steud. 14 2 12 2 58 4 4 4 2 2 [185]
Poaceae Hordeum guatemalense H2299 28 4 nd nd nd 75 13 9 3 6 4 4 3 2 [183]
Poaceae Hordeum jubatum H1922 28 4 nd nd nd 6,6 10 10 4 6 2 4 4 [183]
Poaceae Hordeum lechleri 42 6 nd nd nd 8,3 14 14 6 8 8 6 [183]
Poaceae Hordeum marinum Hudson ssp. Marinum 14 2 6 8 6,6 2 2 2 2 [185]
Poaceae Hordeum murinum L. 2x 14 2 10 4 58 4 4 2 2 2 2 [185]
Poaceae Hordeum murinum ssp. leporinum 28 4 18 10 6,4 8 8 2 6 6 2 [187]
Poaceae Hordeum muticum H6479 14 2 10 4 58 4 4 2 2 4 [184]
Poaceae Hordeum parodii h6294 42 6 20 22 10,0 18 14 6 8 4 8 4 2 [183]
Poaceae Hordeum pubiflorum ssp. Pubiflorum H1296 14 2 10 4 8,3 4 4 2 2 2 2 [184]
Poaceae Hordeum pusillum H2083 14 2 10 4 58 4 4 2 2 2 2 [184]
Poaceae Hordeum roshevitzii H7046 14 2 10 4 75 8 6 2 4 4 2 2 [184]
Poaceae Hordeum secalinum 28 4 18 4 6 7,0 6 6 4 2 4 2 2 [187]
Poaceae Hordeum tetraploidum 28 4 16 12 75 10 10 4 6 2 2 2 4 [183]
Poaceae Hordeum vulgare cv. Betzes 14 2 12 2 6,6 4 4 4 [186]
Poaceae Hordeum vulgare cv. Golden Promise 14 2 nd nd nd 58 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [188]
Poaceae Hordeum vulgare ssp spontaneum (C. Koch) Thell 14 2 12 2 6,6 12 12 10 2 2 6 4 [185]
Poaceae Leymus alaicus 28 4 18 10 nd 14 13 7 6 7 2 1 4 [182]
Poaceae Leymus mollis 28 4 12 16 nd 6 6 2 4 2 2 2 [182]
Poaceae Leymus racemosus 28 4 18 8 2 10,6 6 6 2 4 2 2 2 [189]
Poaceae Lolium multiflorum 14 2 8 6 58 6 6 6 2 2 2 [190]
Poaceae Lolium perenne Ba 11254 / Ba 11778 14 2 8 6 6,6 7 7 5 2 2 5 [190]
Poaceae Lolium persicum 14 2 nd nd nd 50 4 4 4 4 [190]
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Poaceae Lolium remotum 14 2 10 4 75 4 4 4 2 2 [190]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Ba11921 genétipo b 14 2 8 6 11,0 7 7 5 2 4 2 1 [191]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Ba11921 gendtipo ¢ 14 2 12 2 75 8 7 7 3 2 3 [191]
Poaceae Lolium rigidum var. Rigidum Bal1921-2 14 2 1 3 6,6 9 9 7 2 2 5 2 [190]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Bal11921 genétipo 5 (€) 14 2 8 6 9,6 6 6 4 2 6 [191]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Ba11921 gendtipo a 14 2 10 4 9,1 6 6 6 4 2 [191]
Poaceae Lolium rigidum var. Rigidum Ba11921-1 14 2 nd nd nd 75 9 9 7 2 1 2 6 [190]
Poaceae Lolium rigidum var. rottbollioides 14 2 10 4 6,6 4 4 4 2 2 [190]
Poaceae Lolium temulentum 14 2 10 4 75 4 4 4 4 [190]
Poaceae Miscanthus saccharifiorus 76 4 nd nd nd 33 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [192]
Poaceae Miscanthus sinensis 38 2 nd nd nd 3,9 2 2 2 2 [192]
Poaceae Oryza australiensis 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [193]
Poaceae Oryza brachyantha 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [193]
Poaceae Oryza glaberrima 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Oryza grandiglumis 48 4 nd nd nd nd 16 16 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Oryza latifolia W0019/ W0542 48 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Oryza minuta 48 4 nd nd nd nd 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Oryza officinalis 24 2 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [193]
Poaceae Oryza punctata BBCC 48 4 nd nd nd nd 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Oryza punctata W1577 / W1593 24 2 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Oryza punctata W1582 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [193]
Poaceae Oryza rufipogon W0107/w1623 24 2 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Oryza sativa ssp. Indica 24 2 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [193]
Poaceae Oryza sativa ssp. japonica cv. Nipponbare 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [194]
Poaceae Paspalum exaltatum 4x 40 4 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [195]
Poaceae Paspalum haumanii 2x 20 2 8 12 nd 4 4 2 2 2 2 [195]
Poaceae Paspalum intermedium 2x 20 2 8 12 nd 4 4 2 2 2 2 [195]
Poaceae Paspalum quadrifarium 2x 20 2 12 8 nd 5 5 3 2 4 1 [195]
Poaceae Paspalum quadrifarium 4x 40 4 nd nd nd nd 7 7 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [195]
Poaceae Paspalum quarinii 4x 40 4 nd nd nd 25 7 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [195]
Poaceae Phalaris coerulescens 14 2 10 4 3,9 2 2 2 2 [196]
Poaceae Psathyrostachys fragilis 14 2 8 6 nd 10 8 4 4 6 4 [182]
Poaceae Psathyrostachys huashanica 14 2 8 6 nd 6 6 6 2 2 2 [182]
Poaceae Psathyrostachys stoloniformis 14 2 10 4 11,6 14 10 6 4 9 5 [197]
Poaceae Pseudoroegneria stipifolia 14 2 6 8 75 4 4 4 2 2 [198]
Poaceae Saccharum officinarum 'Black Cheribon’ 80 8 70 10 23 8 8 6 2 8 [199]
Poaceae Saccharum officinaruf x spontaneum C236-51 113 12 nd nd nd 2,4 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [200]
Poaceae Saccharum officinaruf x spontaneum My5514 102 11 nd nd nd 45 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [200]
Poaceae Saccharum robustum Mol4503 60 6 50 10 4,2 6 6 6 6 [199]
Poaceae Saccharum robustum NG77230 80 8 72 8 2,2 8 8 6 2 8 [199]
Poaceae Saccharum spontaneum AP85-361 32 4 nd nd nd 31 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [201]
Poaceae Saccharum spontaneum NG51-2 80 10 72 8 2,4 10 10 8 2 10 [199]
Poaceae Secale cereale 14 2 6 8 58 2 2 2 2 [202]
Poaceae Sorghum bicolor 20 2 nd nd nd 4,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [203]
Poaceae Sorghum halepense 40 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [203]
Poaceae Sorghum versicolor 2x 10 2 nd nd nd 6,6 2 2 2 2 [203]
Poaceae Sorghum versicolor 4x 20 4 nd nd nd 58 4 4 4 4 [203]
Poaceae Taeniatherum caput-medusae 14 2 10 4 nd 2 2 2 2 [182]
Poaceae Thinopyrum bessarabicum 14 2 8 6 75 4 4 2 2 2 2 [198]
Poaceae Thinopyrum distichum 28 4 16 12 55 4 4 2 2 2 2 [204]
Poaceae Thinopyrum elongatum 14 2 8 6 75 4 4 2 2 2 2 [198]
Poaceae Thinopyrum ponticum 70 10 nd nd nd 10,0 17 17 17 17 [205]
Poaceae Triticum turgidum 28 4 nd nd nd nd 4 4 4 2 2 [204]
Poaceae Zeamays L. cv Seneca 60 20 2 10 10 4.2 2 2 2 2 [206]
Poaceae Zingeria biebersteiniana 4 2 4 4,2 6 2 2 2 2 2 [207]
Podocarpaceae Podocarpus totara 34 2 nd nd nd 5,6 2 2 2 2 [208]
Polygonaceae Rumex acetosa 14 2 2 2 10 2,8 4 4 4 4 4 [209]
Polygonaceae Rumex acetosd 15 2 3 2 10 44 4 4 4 4 4 [209]
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Ranunculaceae Anemone hortensis 16 2 8 2 6 8,2 4 4 4 2 2 2 2 [210]
Ranunculaceae Hepatica acutiloba 14 2 0 2 2 11,0 2 2 2 2 2 [211]
Ranunculaceae Hepatica asiatica 17626 14 2 12 2 58 2 2 2 2 2 [211]
Ranunculaceae Hepatica asiatica 3220 14 2 12 2 8,3 4 4 2 2 2 2 2 [211]
Ranunculaceae Hepatica henryi 28 4 24 4 9,4 4 4 4 4 4 [211]
Ranunculaceae Hepatica insularis 14 2 12 2 12,5 2 2 2 2 2 [211]
Ranunculaceae Hepatica maxima 14 2 0 2 2 78 2 2 2 2 2 [211]
Ranunculaceae Hepatica nobilis var. nobilis / japonica 14 2 12 2 78 2 2 2 2 2 [211]
Ranunculaceae Hepatica nobilis var. pubescens 28 4 24 4 4,7 6 6 2 4 4 2 4 [211]
Ranunculaceae Hepatica transsilvanica 28 4 2 2 4 7,6 4 4 4 4 4 [211]
Ranunculaceae Pulsatilla cernua 16 2 nd nd nd 11,3 4 4 4 2 2 2 2 [212]
Ranunculaceae Pulsatilla chinensis 16 2 nd nd nd 12,7 4 4 4 2 2 2 2 [212]
Ranunculaceae Pulsatilla davurica 16 2 nd nd nd 12,7 4 4 4 2 2 2 2 [212]
Ranunculaceae Pulsatilla koreana 16 2 nd nd nd 9,9 4 4 4 2 2 2 2 [212]
Ranunculaceae Pulsatilla tongkangensis 16 2 nd nd nd 57 4 4 4 4 4 [212]
Ranunculaceae Ranunculus cantoniensis 32 4 8 8 16 45 4 4 4 4 4 [213]
Ranunculaceae Ranunculus chinensis 16 2 4 2 10 4,7 2 2 2 2 2 [213]
Ranunculaceae Ranunculus silerifolius Matsuyama/Karatsu 16 2 4 8 4 6,0 2 2 2 2 2 [214]
Ranunculaceae Ranunculus silerifolius Mugi/Otaru 16 2 2 6 8 6,0 2 2 2 2 2 [214]
Ranunculaceae Ranunculus trigonus 16 2 6 2 8 58 2 2 2 2 2 [213]
Rosaceae Rosa canina 35 5 nd nd nd nd 5 5 5 3 2 3 2 [215]
Rosaceae Rosa chinensis var. Spontanea 14 2 4 10 nd 2 2 2 2 [216]
Rosaceae Rosa foliolosa 14 2 6 8 nd 6 6 4 2 6 [217]
Rosaceae Rosa gigantea 14 2 6 8 nd 2 2 2 2 [216]
Rosaceae Rosa laevigata 14 2 nd nd nd 33 2 2 2 2 [218]
Rosaceae Rosa marretii 14 2 4 8 2 nd 2 2 2 2 [217]
Rosaceae Rosa moschata 14 2 4 8 2 nd 2 2 2 2 2 [216]
Rosaceae Rosa multiflora 14 2 4 10 nd 2 2 2 2 [216]
Rosaceae Rosa odorata 14 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 [218]
Rosaceae Rosa roxburghii 14 2 10 4 1,7 2 2 2 2 [218]
Rosaceae Rosa rugosa 14 2 4 10 nd 2 2 2 2 [217]
Rosaceae Rosa wichurana 14 2 6 6 2 nd 2 2 2 2 2 [216]
Rosaceae Rosa willmottiae 14 2 6 6 2 nd 2 2 2 2 [217]
Rubiaceae Coffea canephora 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 [219]
Rubiaceae Coffea eugenioides 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [219]
Rubiaceae Coffea heterocalyx 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [219]
Rubiaceae Coffea humilis 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [219]
Rubiaceae Coffea liberica var. dewevrei 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [219]
Rubiaceae Coffea liberica var. liberica 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [219]
Rubiaceae Coffea milloti 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 [219]
Rubiaceae Coffea pseudozanguebariae 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 [219]
Rubiaceae Coffea salvatrix 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [219]
Rubiaceae Coffea sessiliflora 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [219]
Rutaceae Atalantia monophylla 18 2 nd nd nd 2,4 2 2 2 2 [220]
Rutaceae Bergera koenigii 18 2 nd nd nd 2,2 5 5 5 2 3 [220]
Rutaceae Boronia clavata 14 2 nd nd nd 31 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [221]
Rutaceae Boronia denticulata 18 2 nd nd nd 2,4 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [221]
Rutaceae Boronia heterophylla 'Red’ 15 2 nd nd nd 31 11 11 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [221]
Rutaceae Boronia megastigma 14 2 nd nd nd 31 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [221]
Rutaceae Boronia molloyae 16 2 nd nd nd 2,4 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [221]
Rutaceae Citrus hystrix 18 2 nd nd nd 2,4 5 5 5 2 3 [220]
Rutaceae Citrus maxima 18 2 18 3,6 4 4 4 4 [222]
Rutaceae Citrus medica 18 2 18 2,5 2 2 2 2 [223]
Rutaceae Citrus reshni 18 2 18 1,7 2 2 2 2 [224]
Rutaceae Citrus reticulata cv. Cravo 18 2 18 1,7 2 2 2 2 [224]
Rutaceae Clausena excavata 36 4 nd nd nd 2,2 8 8 8 2 6 [220]
Rutaceae Fortunella obovata 18 2 nd nd nd 2,5 4 4 4 2 2 [220]
Rutaceae Glycosmis pentaphylla 54 6 nd nd nd nd 6 6 6 6 [220]
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Rutaceae Merrilia caloxylon 18 2 nd nd nd 2,2 2 2 2 2 [220]
Rutaceae Murraya paniculata 18 2 nd nd nd 25 2 2 2 2 [220]
Rutaceae Poncirus trifoliata Fawcett 18 2 18 25 6 6 6 4 2 [225]
Rutaceae Poncirus trifoliata Flying Dragon/ Rubidoux 18 2 18 25 6 6 6 4 2 [225]
Rutaceae Poncirus trifoliata Pomeroy 18 2 18 25 7 6 6 4 3 [225]
Rutaceae Severinia buxifolia 18 2 nd nd nd 2,3 2 2 2 2 [220]
Rutaceae Swinglea glutinosa 18 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [220]
Salicaceae Populus trichocarpa 38 2 nd nd nd 0,8 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [226]
Sapindaceae Cardiospermum grandiflorum 20 2 12 4 4 1,8 4 4 4 4 4 [227]
Sapindaceae Paullinia elegans 24 2 8 8 8 1,8 6 6 6 6 6 [228]
Sapindaceae Paullinia meliaefolia 24 2 12 2 10 2,9 4 4 4 4 4 [228]
Sapindaceae Paullinia pinnata 24 2 8 8 8 25 6 6 2 4 4 2 4 [228]
Sapindaceae Paullinia rhomboidea 24 2 12 6 6 15 2 2 2 2 [228]
Sapindaceae Urvillea chacoensis 22 2 2 20 1,6 6 6 6 6 [229]
Sapindaceae Urvillea filipes 22 2 nd nd nd 2,0 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [229]
Sapindaceae Urvillea laevis 24 2 8 16 2,7 6 6 6 6 [229]
Scrophulariaceae  Nemesia anisocarpa 18 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [230]
Scrophulariaceae  Nemesia barbata 18 2 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [230]
Scrophulariaceae  Nemesia fruticans 18 2 nd nd nd 3,3 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [230]
Scrophulariaceae  Nemesia macroceras 18 2 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [230]
Solanaceae Capsicum annuum ‘chilsungcho'’ 'hot piment' 24 2 20 2 2 6,0 2 2 2 2 [231]
Solanaceae Capsicum annuum CM334 24 2 20 2 2 4,5 4 4 2 2 2 [231]
Solanaceae Capsicum baccatum PBC81 24 2 22 2 4,8 8 8 8 6 2 [231]
Solanaceae Capsicum frutescens 3CA129 24 2 20 4 4,2 4 4 2 2 4 [231]
Solanaceae Capsicum frutescens Tabasco 24 2 22 2 75 2 2 2 2 [231]
Solanaceae Cestrum laevigatum 16 2 14 2 5,0 4 4 4 4 [232]
Solanaceae Cestrum megalophylum 16 2 14 2 6,6 5 5 5 5 [232]
Solanaceae Cestrum amictum 16 2 12 2 2 8,8 4 4 2 2 4 2 [233]
Solanaceae Cestrum capsulare 16 2 14 2 6,6 4 4 2 2 4 [232]
Solanaceae Cestrum corymbosum 16 2 14 2 6,6 4 4 2 2 4 2 [232]
Solanaceae Cestrum intermedium 16 2 10 4 2 9,7 6 6 4 2 4 2 2 [233]
Solanaceae Cestrum sendtnerianum 16 2 8 6 2 7,9 8 6 4 2 4 4 [233]
Solanaceae Cestrum strigilatum 16 2 10 6 7,9 6 6 4 2 4 2 [233]
Solanaceae Lycianthes australe 24 2 10 14 1,7 2 2 2 2 [234]
Solanaceae Nicotiana alata 18 2 6 2 10 58 4 4 4 2 2 2 2 [235]
Solanaceae Nicotiana arentsii 48 4 nd nd nd nd 10 10 8 2 10 [236]
Solanaceae Nicotiana attenuata 24 2 10 10 4 8,3 4 4 4 4 [237]
Solanaceae Nicotiana bonariensis 18 2 2 16 75 12 10 10 8 4 8 4 [235]
Solanaceae Nicotiana clevelandii 48 4 32 12 4 6,9 6 6 6 2 4 [237]
Solanaceae Nicotiana forgetiana 18 2 6 2 10 6,3 4 4 4 4 4 [235]
Solanaceae Nicotiana glutinosa 24 2 14 10 2,5 4 4 4 4 [238]
Solanaceae Nicotiana kawakamii 1 24 2 10 6 8 8,9 4 4 4 4 [239]
Solanaceae Nicotiana kawakamii 2 24 2 10 6 8 3,5 6 6 2 4 4 2 4 [238]
Solanaceae Nicotiana langsdorffii 18 2 8 4 6 6,8 4 4 4 4 4 [235]
Solanaceae Nicotiana longiflora 20 2 2 18 6,6 4 4 4 4 4 [235]
Solanaceae Nicotiana nesophila 48 4 36 10 2 4,8 4 4 4 4 [240]
Solanaceae Nicotiana nudicaulis 48 4 36 10 2 nd 4 4 4 4 [240]
Solanaceae Nicotiana obtusifolia 24 2 22 2 6,6 6 6 4 2 6 [240]
Solanaceae Nicotiana otophora 24 2 12 2 10 1,9 4 4 4 4 4 [238]
Solanaceae Nicotiana paniculata TW99 24 2 18 6 6,4 4 4 2 2 4 [241]
Solanaceae Nicotiana plumbaginifolia 20 2 2 18 6,9 8 4 4 4 4 4 4 [235]
Solanaceae Nicotiana quadrivalvis 48 4 32 12 4 54 6 6 4 2 4 2 2 [237]
Solanaceae Nicotiana repanda 48 4 36 10 2 nd 6 6 6 2 4 [240]
Solanaceae Nicotiana rustica [cvs. asiatica, brasilia, ...] 48 2 36 12 6,2 10 10 4 6 10 [241]
Solanaceae Nicotiana setchellii 24 2 4 14 6 33 4 4 4 4 4 [238]
Solanaceae Nicotiana stocktonii 48 4 36 10 2 33 4 4 2 2 4 2 [240]
Solanaceae Nicotiana sylvestris 24 2 14 8 2 58 6 6 4 2 6 [240]
Solanaceae Nicotiana tabacum 48 4 20 22 6 3,5 8 8 4 4 8 4 [238]
Solanaceae Nicotiana tomentosa 24 2 8 14 2 39 4 4 2 2 4 2 [238]
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Solanaceae Nicotiana tomentosiformis 24 2 8 6 10 2,6 4 4 2 2 4 2 [238]
Solanaceae Nicotiana undulata 24 2 18 6 75 6 6 2 4 6 [241]
Solanaceae Nicotiana wigandioides 24 2 nd nd nd nd 4 4 2 2 4 [236]
Solanaceae Solanum americanum 24 2 nd nd nd 19 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum amygdalifolium 24 2 nd nd nd 1,1 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum chilense 24 2 nd nd nd 2,0 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [242]
Solanaceae Solanum chmielewskii 24 2 20 4 18 2 2 2 2 [242]
Solanaceae Solanum corneliomulleri 24 2 nd nd nd 2,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [242]
Solanaceae Solanum corymbiflorum 24 2 14 10 6,5 4 4 2 2 4 [234]
Solanaceae Solanum granuloso-leprosum 24 2 8 16 11 2 2 2 2 [234]
Solanaceae Solanum guaraniticum 24 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum habrochaites 24 2 14 10 2,0 4 4 2 2 2 2 [242]
Solanaceae Solanum lycopersicum cv. Caline IPA6 24 2 14 10 18 2 2 2 2 [242]
Solanaceae Solanum mauritianum 24 2 nd nd nd 18 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum neorickii 24 2 nd nd nd 2,1 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [242]
Solanaceae Solanum palinacanthum 24 2 6 12 6 2,3 2 2 2 2 [234]
Solanaceae Solanum paniculatum 24 2 14 10 1,6 2 2 2 2 [234]
Solanaceae Solanum pennellii var. puberulum 24 2 10 12 2 21 4 4 4 2 [242]
Solanaceae Solanum pimpinellifolium 24 2 nd nd nd 19 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [242]
Solanaceae Solanum pinnatisectum 275236 /275233 24 2 4 20 4.8 2 2 2 2 [243]
Solanaceae Solanum pseudocapsicum 24 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum scuticum 24 2 nd nd nd 2,2 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum sisymbriifolium 24 2 nd nd nd 2,3 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum trachytrichium 24 2 14 10 13 2 2 2 2 [234]
Solanaceae Solanum tuberosum US-W1 24 2 12 8 4 2,8 2 2 2 2 2 [244]
Solanaceae Solanum tuberosum V0123-25 48 4 8 28 12 4,0 4 4 4 4 4 [243]
Solanaceae Solanum variabile 24 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Solanum viarum 24 2 nd nd nd 15 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [234]
Solanaceae Vassobia breviflora 24 2 16 8 1,6 4 4 2 2 4 [234]
Theaceae Camellia japonica 30 2 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [245]
Theaceae Camellia pitardii 30 2 nd nd nd nd 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [245]
Theaceae Camellia reticulata 2x 30 2 nd nd nd nd 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [245]
Theaceae Camellia reticulata 4x 60 4 nd nd nd nd 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [245]
Theaceae Camellia reticulata 6x 90 6 nd nd nd nd 18 18 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [245]
Theaceae Camellia saluenensis 30 2 nd nd nd nd 5 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [245]
Theaceae Camellia yunnanensis 30 2 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [245]
Zamiaceae Ceratozamia mexicana 16 2 12 4 15,7 8 6 4 2 2 6 2 [246]
Zamiaceae Zamia angustifolia 16 2 12 2 2 11,2 6 6 2 2 2 2 4 2 [246]
Zamiaceae Zamia furfuracea 18 2 10 2 6 11,1 14 14 8 6 14 6 [246]
Zamiaceae Zamia integrifolia 16 2 12 2 2 10,5 6 6 2 2 2 2 4 2 [246]
Zamiaceae Zamia loddigesii 18 2 10 2 6 11,1 14 14 8 6 14 6 [246]
Zamiaceae Zamia muricata 23 2 7 16 10,7 20 20 4 16 20 16 [246]
Zamiaceae Zamia pumila 16 2 12 2 2 15,0 7 7 3 2 2 2 4 2 1 [246]
Zamiaceae Zamia pygmaea 16 2 12 2 2 12,0 6 6 2 2 2 2 4 [246]
Zamiaceae Zamia vazquezii 18 2 10 2 6 12,2 10 10 4 6 6 4 6 [246]
Total 5387 5159 544 1324 461 134 282 136 260 119 248 395 2 416

a: nd, dados néo disponiveis; nc, ndo calculado
b: ¢, brago curto; I, brago longo; bt, sitios ocupando todo o braganina it, intersticial-terminal; ip, intersticial-proxah p, proximal; cen, regido pericentromérica
c: Veja as referéncias completas no final da tabela
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Tabela S2. Distribui¢do dos sitios de DNATr por regido cromossdmica em cariotipos com sitio
unico ou sitios multiplos

Total dos sitios nos dois bragos*

No. de
Sitios cariotipos p ip it t bt
Unico 213 102 30 42 156 96
23.9%  7.0%  99% 36,6% 22,5%
Miltiplos 503 576 223 667 1563 450
16,6%  64% 192%  44,9%  12,9%
Total 716 678 253 709 1719 546

17,4%  6,5% 182% 44,0% 14,0%
* p: sitios na regido proximal e pericentroméricos; ip: intersticial-proximal; it: intersticial-
terminal; t: terminal; bt: ocupando todo o braco
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Tabela S3. Variacao intra-especifica na posi¢cdo ¢ nimero dos sitios de DNAr entre 85
citotipos diploides de 35 espécies de angiospermas

Espécie

N° de

Sem

Com
variagao
em
numero ¢

citotipos variacdo posi¢ao

Com Com
variagdo  variacao
s6 em s6 em

nimero  posi¢ao

Aegilops sharonensis
Aegilops speltoides
Aegilops umbellulata
Allium fistulosum
Alstroemeria aurea
Arabidopsis thaliana
Arachis batizocoi
Arachis williamsii
Artemisia tridentata
Avena strigosa
Brachyscome dichromosomatica
Brachyscome lineariloba
Brassica cretica
Byblis rorida
Capsicum annuum
Capsicum frutescens
Cryptomeria japonica
Cucumis sativus
Hepatica asiatica
Hordeum chilense
Hordeum vulgare
Lens tomentosus
Lolium rigidum

Lotus japonicus
Nicotiana kawakamii
Phaseolus lunatus
Phaseolus vulgaris
Poncirus trifoliata
Ranunculus silerifolius
Raphanus sativus
Rumex acetosa

Scilla scilloides
Spinacia oleracea
Trifolium nigrescens
Vicia benghalensis

3

BN W NN NN W A NN NI WDRN NN NN DNDDNDDNDNDWREDNDDNDDNDDNDDNDDNDDNDND W

+

_|_
+

+

Total

11

14 1
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Tabela S4. Instabilidade na posi¢ao dos sitios unicos de DNAr entre 158 cariotipos diploides

de 35 géneros

Posigao Numero de caridtipos / nimero cromossomico e posicao dos sitios
Género variavel de DNAr 458°
Achyrocline 2/2n=28 p
Arachis + 3/2:2n=20 p; 1: 2n=20 ip
Aristolochia 6/2n=14t
Brachypodium + 2/ 1:2n=10t; 1: 2n=20 p
Brachyscome + 8/2:2n=4it; 1: 2n=4 t; 1: 2n=61it; 1: 2n=8 t; 1: 2n=10t; 1: 2n=12
t; 1:2n=16t
Byblis 3/2n=16t
Callisia 4/2:2n=14t; 1: 2n=14 bt; 1: 2n=16t
Capsicum 2/2n=24t
Citrus + 3/1:2n=18 p; 2: 2n=18 t
Coffea 3/ 2n=22 bt
Crepidiastrum 3/2n=10p
Daucus 8/ 2: 2n=18 bt; 1: 2n=20 t; 3: 2n=20 bt; 2: 2n=22 bt
Grindelia 2/2n=12ip
Haplopappus 3/2n=10 ip
Hepatica 5/ 2n=14 bt
Hordeum + 3/ 1: 2n=14 ip; 2: 2n=14 it
Hypochaeris + 9/ 6: 2n=8 p; 3: 2n=8 t
Juniperus 2/ 2n=22 ip
Lachenalia + 11/ 3: 2n=14 p; 3: 2n=14 it; 5: 2n=16t
Lathyrus + 6/ 1: 2n=14 p; 3: 2n=14it; 2: 2n=14t
Lens + 7/5:2n=14p; 1: 2n=14t; 1: 2n=14 bt
Linum 4/2:2n=16 p; 2: 2n=18 p
Medicago + 2/ 1: 2n=16 p; 1: 2n=16 it
Musa + 2/1:2n=22p; 1: 2n=22t
Nothoscordum 2/ 2n=10 bt
Phaseolus 3/1: 2n=22t; 2: 2n=22 bt
Ranunculus 4/ 2n=16 bt
Rosa 11/10: 2n=141t; 1: 2n=14 bt
Scilla 2/1:2n=16 p; 1: 2n=18 p
Solanum 8/ 4:2n=24t; 4: 2n=24 bt
Theobroma 2/2n=20t
Torenia 2/1:2n=16 p; 1: 2n=18 p
Tragopogon 2/2n=12t
Trifolium 4/1: 2n=14p; 2: 2n=16 p; 1: 2n=16 bt
Vicia + 15/ 1: 2n=12 p; 2: 2n=12 it; 7: 2n=14 p; 4: 2n=14 ip; 1: 2n=14 it
Total 12 (34,3%)

a: p, proximal; ip: intersticial-proximal; it, intersticial-terminal; t: terminal; bt: todo o braco
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Tabela SS. Instabilidade do nimero de sitios de DNAr em 93 géneros, compreendendo um
total de 644 cariotipos diploides

N°de Com Numero
Género caridtipos  variagdo de sitios
Achyrocline 2 2
Aegilops 16 + 4-20
Allium 5 + 2-9
Aloe 10 + 4-6
Alstroemeria 6 + 10 - 32
Arabidopsis 3 + 4-8
Arachis 25 + 2-9
Argyranthemum 3 4
Aristolochia 7 2
Artemisia 17 + 4-9
Avena 5 4
Boronia 5 + 2-11
Brachypodium 10 + 2-6
Brachyscome 10 + 2-4
Brassica 12 + 2-10
Byblis 4 + 2-4
Callisia 7 + 2-4
Camellia 5 + 4-8
Capsicum 5 + 2-8
Cestrum 8 + 4-8
Citrus 5 + 2-5
Clivia 4 + 2-6
Coffea 10 + 2-4
Crepidiastrum 3 2
Cryptomeria 2 + 2-3
Cucumis 2 + 6-10
Daucus 9 + 2-4
Dendrobium 3 + 2-6
Echinodorus 3 4
Epimedium 14 + 4-8
Gossypium 4 + 6-8
Grindelia 2 2
Haplopappus 3 2
Helianthus 6 + 4-8
Hepatica 6 + 2-4
Hordeum 19 + 2-12
Humulus 2 + 2-4
Hypochaeris 28 + 2-6
Ipheion 2 + 10- 14
Ipomoea 5 + 4-8
Juniperus 2 2
Lachenalia 12 + 2-4
Lactuca 4 4
Larix 4 + 4-6
Lathyrus 7 + 2-4
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Lens

Lilium
Linum
Lolium
Lotus
Lupinus
Maxillaria
Medicago
Musa
Muscari
Nemesia
Nicotiana
Nothoscordum
Oryza
Paeonia
Paspalum
Passiflora
Paullinia
Phaseolus
Picea

Pinus
Plantago
Poncirus
Psathyrostachys
Pulsatilla
Quercus
Ranunculus
Raphanus
Ribes

Rosa
Rumex
Scilla
Silene
Sinapis
Solanum
Sorghum
Spinacia
Theobroma
Thinopyrum
Torenia
Tragopogon
Trifolium
Urvillea
Vasconcellea
Vicia

Vigna
Xeranthemum
Zamia
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Total

644 71 (76,3%)

113



Tabela S6. Variagao intra-genérica no nimero de sitios por regido cromossomica, avaliando a
presenca de sitios multiplos em 55 géneros com uma ou mais espécies com sitios Uinicos

Localizagdo Géneros com sitios

dos sitios ~ Géneros com sitios ~ Géneros com sitios multiplos na mesma
Ginicos anicos multiplos b regido dos sitios Gnicos b
Proximal 11 2 0

Ip 5 2 1

It 6 2 2

Terminal 33 19 14

a, ip: intersticial-proximal; it: intersticial-terminal; b, a segunda e terceira coluna indicam uma
fracdo do total de géneros da primeira coluna.
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Tabela S7. Variacdo do niamero de sitios por complemento monoploide (SCM) entre citotipos
com diferentes niveis de ploidia em 26 espécies (59 cariotipos)

Compara-
coes de
Numero de sitios por SCM em
No. de citotipos complemento relagdo ao
analisados monoploide diploide®
Espécie e niveis de ploidia 2x  4x 6x 2x 4x 6% 4x 6x
Artemisia bigelovii 1 1 2,0 2,0 =
Artemisia herba-alba 1 1 2,0 2,0 =
Artemisia nova 1 1 3,0 3,0 =
Artemisia tridentata 2 1 3,0 3,0 =
Artemisia tripartita 1 1 3,0 3,0 =
Brachypodium pinnatum 2 1 1,0,1,5 1,0 =
Byblis filifolia 1 1 1,0 1,0 =
Caesalpinia ferrea 1 1 1 3,0 3,0 3,0 = =
Camellia reticulata 1 1 1 3,0 3,0 3,0 = =
Hepatica nobilis 1 1 1,0 1,5 >
Hordeum brachyantherum 1 1 1,0 3,5 >
Hordeum brevisubulatum 1 1 5,0 4.5 <
Hordeum murinum 1 1 2,0 2,0 =
Hypochaeris incana 1 1 2,0 1,5 <
Ipheion uniflorum 1 1 5,0 5,0 =
Ipomoea trifida 1 1 3,0 2,5 <
Juniperus chinensis 1 1 1,0 1,0 =
Medicago sativa 1 1 1,0 1,0 =
Oryza punctata 2 1 1,0; 3,0 3,0 =
Paspalum quadrifarium 1 1 2,5 1,8 <
Passiflora misera 1 1 2,0 2,0 =
Raphanus sativus 2 1 2,0;3,0 20 =
Sinapis alba 2 1 3,0;40 4,0 =
Solanum tuberosum 1 1 1,0 1,0 =
Sorghum versicolor 1 1 1,0 1,0 =
Vicia amoena 1 1 1,0 2,3
Total 31 25 3

a, =: igual ao diploide; <: menor que o diploide; >: maior que o diploide; * Espécies com
diferentes numeros de sitios nos citdtipos diploides, sendo um deles igual ao do poliploide
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Tabela S8. Variacdo intra-especifica entre citotipos com diferentes niveis de ploidia na
posi¢do dos sitios de DNAr 45S em 18 espécies

Espécie

Numero de citotipos
analisados

)
)
N
>

6x

Posig¢oes diferentes
nos poliploides em
relacao aos
diploides

4x 6x*

Artemisia bigelovii
Artemisia nova
Artemisia tridentata
Artemisia tripartita
Byblis filifolia
Caesalpinia ferrea
Hepatica nobilis
Hordeum brachyantherum
Hordeum brevisubulatum
Hordeum murinum
Hypochaeris incana
Ipheion uniflorum
Juniperus chinensis
Medicago sativa
Raphanus sativus
Solanum tuberosum
Sorghum versicolor
Vicia amoena

T T = T N T e e S e S e S e S N e T e T e e T e T O TR SN
[ S S S T . T = T e S e e S e S e T o T . T S e S S S =Y

+

Total

20 18 1

a, ndo foram observadas diferengas entre hexaploides e diploides
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Tabela S9. Variacao do nimero de sitios de DNAr por complemento monoploide (SCM) entre cariotipos com diferentes niveis de ploidia de 48

géneros
Numero de caridtipos analisados por Comparagdes de SCM em
nivel de ploidia Média de SCM relagdo aos diploides*
Género 2x  3x  4x  5x  6x  8x 10x 2x  3x 4x 5x  6x 3x 4x  5x 6x 8x 10x
Aegilops 16 8 1 3,5 2,3 2,0 < <
Agave 1 1 1 1 1 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 = = = =
Allium 5 1 2,3 1,0 <
Aloe 10 2 1 2,4 2,8 2,0 > <
Arabidopsis 3 1 2,7 3,0 >
Arachis 25 2 2,7 2,4 <
Aristolochia 7 2 1,0 0,7 <
Artemisia 17 9 2,6 2,3 <
Avena 5 4 1 2,0 1,9 1,0 < <
Brachypodium 10 4 1,6 1,1 <
Brassica 12 8 2,9 3,0 >
Byblis 4 3 1,3 0,8 <
Caesalpinia 1 1 1 3,0 3,0 3,0 = =
Callisia 7 1 1,4 0,5 <
Camellia 5 1 1 2,9 3,0 3,0 > >
Centaurea 1 1 3,0 3,0 =
Dasypyrum 1 1 1,0 2,0 >
Daucus 9 1 1,1 0,5 <
Diplotaxis 1 1 4.0 1,5 <
Emilia 1 1 1,0 2,0 >
Helianthus 6 1 1 2,7 2,0 2,0 < <
Hepatica 6 3 1,2 1,2 =
Hordeum 19 8 3 2,6 2,7 2,7 > >
Hypochaeris 28 3 1,7 1,5 <
Ipheion 2 2 6,0 3,0 <
Ipomoea 5 2 2 3,2 2,5 2,5 < <
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Iris 1 6 2 3,0 1,8 2,2 <
Juniperus 2 1 1,0 1,0 =
Linum 4 2 1,0 0,5 <
Medicago 2 1 1,0 1,0 =
Miscanthus 1 1 1,0 1,0 =
Nicotiana 20 8 2,7 1,5 <
Nothoscordum 13 11 3,7 1,4 <
Oryza 9 4 1,7 2,6 >
Paspalum 3 3 2,2 1,7 <
Passiflora 16 4 1 2,3 1,5 2,0 <
Pimpinella 1 1 1,0 1,0 =
Plantago 5 2 2,0 0,8 <
Ranunculus 4 1 1,0 1,0 =
Raphanus 2 1 2,5 2,0 <
Rosa 12 1 1,2 1,0

Sinapis 3 1 33 4,0 >
Solanum 24 1 1,1 1,0 <
Sorghum 2 2 1,0 1,0 =
Thinopyrum 2 1 1 2,0 1,0 1,7 <
Trifolium 9 2 1 1,6 0,8 1,0 <
Tripogandra 1 1 1 4,0 1,0 2,3

Vicia 29 1 1,3 2,3 >
Total 372 1 124 2 19 1 1

* =: SCM igual ao(s) diploide, <: diminui¢do de SCM, >: Aumento de SCM.

118



Figura S1. Distribuicdo dos sitios de DNAr em representantes da familia Alliaceae,
considerando-se a variagdo por género (a) e a densidade de sitios por regido cromossdmica
(b). A linha diagonal representa a posi¢ao do telomero em bragos de diferentes tamanhos
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Figura S2. Distribuicdo dos sitios de DNAr em representantes da familia Asteraceae,
considerando-se a variagdo por género (a) ¢ a densidade de sitios por regido cromossomica
(b). A linha diagonal representa a posi¢cdo do telomero em bragos de diferentes tamanhos
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Figura S3. Distribuicdo dos sitios de DNAr em representantes da familia Fabaceae,
considerando-se: (a) a variagdo por género; (b) densidade de sitios por regido cromossdmica;
A linha diagonal representa a posicao do telomero em bracos de diferentes tamanhos; (c) p,
proximais; ip, intersticial-proximal; it, intersticial-terminal; t, terminal; bt, ocupando todo o
braco. Numeros entre paréntesis em c indicam quantidade de cariotipos compilados nessa
amostra
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Figura S4. Distribuicdo dos sitios de DNAr em representantes da familia Pinaceae,
considerando-se a varia¢do por género (a) e a densidade de sitios por regido cromossdmica
(b). A linha diagonal representa a posi¢do do telomero em bragos de diferentes tamanhos
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Figura S5. Distribuicdo dos sitios de DNAr em representantes da familia Poaceae,
considerando-se a variagdo por género (a) ¢ a densidade de sitios por regido cromossomica
(b). A linha diagonal representa a posi¢do do telomero em bracos de diferentes tamanhos
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Figura S6. Distribuicdo dos sitios de DNAr em representantes da familia Ranunculaceae,
considerando-se a variagdo por género (a) e a densidade de sitios por regido cromossdmica
(b). A linha diagonal representa a posi¢do do telomero em bragos de diferentes tamanhos
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Figura S7. Distribuicdo dos sitios de DNAr em representantes da familia Solanaceae,
considerando-se: (a) a variacdo por género; (b) densidade de sitios por regido cromossomica
A linha diagonal representa a posicao do telomero em bracos de diferentes tamanhos; (c) p,
proximais; ip, intersticial-proximal; it, intersticial-terminal; t, terminal; bt, ocupando todo o
braco. Numeros entre paréntesis em c indicam quantidade de cariotipos compilados nessa

amostra.

tamanho do brago cromossémico (um o

9% de sitios

: %\ o Cestrum
T Lycianthes

7

Nicotiana
s * Solanum
' % Vassobia

T T T T T

1 2 3 4 5

distancia do centrémero ao sitio (Hm)

100 ~

80 -

40 -

tamanho do brago cromossémico (um) U‘

1 2 3 4

' Densidade
de sitios

150

T
100

50

5 6

distancia do centrdmero ao sitio (pm)

it

B Nicotiana (28)
W Solanum (12)
B Cestrum (8)

1 Capsicum (5)
B [gssobia (1)

W Lycianthes (1)

123



5. MANUSCRITO A SER SUBMETIDO A REVISTA BMC PLANT
BIOLOGY: : Distribui¢ao cromossomica dos sitios de DNAr 5S e sua associacao
com sitios de DNAr 45S em plantas

Fernando Roa Ovallel, Isabelle Meunierz, Marcelo Guerra'

! Universidade Federal de Pernambuco, Departamento de Botanica, Recife, PE, Brasil

* Universidade Federal Rural de Pernambuco. Departamento de Ciéncia Florestal, Area de
Manejo. Av. Dom Manoel de Medeiros, s/n. Aflitos. 52171-030. Recife, PE, Brasil

TITULO ABREVIADO: Distribui¢do do DNAr 5S em plantas

PALAVRAS-CHAVE: DNAr 5S, ligacdo com sitios de DNAr 45S, sitios multiplos,
variabilidade intra-especifica, mapeamento, citogenética, meta-analise

Autor para correspondéncia:

Marcelo Guerra

Universidade Federal de Pernambuco

Centro de Ciéncias Biologicas

Departamento de Boténica

Laboratério de Citogenética Vegetal

Rua Nelson Chaves, s/n

Cidade Universitaria

50.670-420, Recife-PE, Brasil

Tel.: + 55 81 2126 8846. Fax: + 55 81 2126 8348.

Email: msfguerra@hotmail.com

124



RESUMO

Foi construida uma base de dados com informagdes da literatura sobre a posi¢do e o niimero
de sitios de DNAr 5S de plantas, buscando identificar padrdes de distribui¢ao ao longo do
cromossomo. Foi também avaliada a frequéncia de sitios de DNAr 5S e 45S no cromossomo.
Os dados revelaram que o nimero médio e o nimero mais frequente de sitios de DNAr 5S por
conjunto diploide ¢ dois. A analise da distribui¢ao dos sitios revelou que a maioria (59%) dos
sitios ocorre no brago curto, principalmente na regido proximal. Nos cariotipos com sitio
unico, que corresponde a maioria dos caridtipos, este se encontra predominantemente na
regido proximal (50%), enquanto naqueles com sitios multiplos, cromossomos pequenos (< 3
um) apresentam maior frequéncia de sitios proximais e cromossomos médios ou grandes (> 3
um) apresentam mais comumente sitios terminais ou intersticiais. Variagdo intra-especifica e
intra-genérica no nimero de sitios de DNAr 5S foi observada em aproximadamente metade
das espécies ou géneros e de posicdo em cerca de 1/4 das espécies ou géneros sendo mais
rara. Comparando citdtipos diploides e poliploides de uma mesma espécie foi observada uma
tendéncia a conservacao da posicao e numero dos sitios nos poliploides. Por outro lado, em
38% dos géneros houve reducdo nos poliploides do nimero de sitios por complemento
monoploide, sugerindo uma progressiva “diploidizacdo” do numero de sitios. A distribuicao
geralmente proximal ou terminal do DNAr 5S parece mais similar a de DNA satélites ndo-
codificantes que a de outros genes e difere da distribuicdo predominantemente terminal dos
sitios de DNAr 45S. A frequéncia da ocorréncia de sitios de DNAr 5S e 45S no mesmo
cromossomo parece nao divergir do esperado ao acaso. A maior coincidéncia desses dois
sitios em posicdes adjacentes foi no brago curto, refletindo a distribuicao prépria de cada um
dos sitios. Portanto, a frequente proximidade entre esses sitios parece ter razdes mais
relacionadas a dinamica das sequéncias repetidas em tandem do que a alguma interagao

funcional.
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Introduciao

Algumas espécies de plantas apresentem uma densidade génica relativamente
homogénea ao longo dos bragos cromossémicos [1, 2], enquanto em outras 0S Cromossomos
possuem regides ricas e regiodes pobres em genes [3-5]. Em mamiferos, regides ricas em genes
correspondem as bandas R e sdo intercaladas com regides pobres em genes (bandas G) [6]. A
distribui¢do dos genes ao longo do genoma parece ndo ser inteiramente aleatoria. Genes co-
expressos de maneira dependente do ciclo celular, ou do estdgio do desenvolvimento, ou
ainda tecido-especificos, tendem a estar proximamente localizados no genoma [7, 8]. Por
exemplo, em Arabidopsis, uma analise de genes co-expressos na raiz revelou que o numero de
genes agrupados era maior que o esperado ao acaso [9]. Em alguns casos, a manutencao da
ligagdo de genes ¢ critica para o funcionamento dos mesmos, como por exemplo, no loco de
auto-incompatibilidade de espécies da familia Brassicaceae, que possui genes que definem o
genotipo do poélen e outros que possibilitam seu reconhecimento (revisado em [10]). Em
outros casos, locos de distintos cromossomos interagem durante a intérfase influindo na
organizagdo espacial de regides cromossdmicas e eventualmente propiciam rearranjos, como
se observa em varios tipos de cancer humano [11].

A organizagdo dos cromossomos no nucleo pode estar envolvida na regulagdo
transcricional, porém, ndo ¢ possivel estabelecer regras gerais para todos os genes. Por
exemplo, alguns genes se associam a heterocromatina perinuclear em seu estado inativo,
enquanto outros ndo, ¢ alguns genes saem (loop out) de seu territorio cromossdmico — regiao
do nucleo interfasico ocupada por um cromossomo - quando ativos, enquanto outros nao [12].
Os territorios cromossomicos de certos cromossomos ndo-homologos em camundongo
ocorrem proximos em frequéncias maiores que as esperadas ao acaso. Entretanto, em
humanos e Arabidopsis apenas os territorios cromossémicos de cromossomos portadores de
RON (regido organizadora do nucléolo) aparecem repetidamente associados [13, 14].

Os genes de RNAr 58S, 18S, 5.8S e 25S, cujos produtos sao processados no nucléolo,
constituem familias génicas organizadas em tandem, com centenas a milhares de copias por
genoma em plantas [15, 16]. A nomenclatura desses genes provem de seu valor de
sedimentacdo, sendo que esse valor é variavel para diferentes organismos [17, 18]. Por isto, os
valores de sedimentagdo geralmente se utilizam de uma forma apenas nominal [18], e neste
estudo foram utilizados os mais frequentemente usados. Os RNAr participam da formagao dos
ribossomos e sdo transcritos por RNA polimerases diferentes, ocorrendo geralmente em sitios
cromossOomicos distintos. Entretanto, em plantas superiores, a ocorréncia do DNAr 5S e 45S

(18S-5.8S-25S) em posicdes adjacentes tem sido reportada em algumas espécies de diversos
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géneros como Aegilops [19], Phaseolus [20], Trifolium [21], Pinus [22], Citrus [23] e
Aristolochia [24]. Além disso, em algas criptomonadas (criptofitas), Marchantia polymorpha
(hepatica), Funaria hygrometrica (musgo) e algumas asteraceas, as duas familias génicas
encontram-se reunidas em uma Unica unidade de repeticio [25-27]. Em outros casos, os genes
de RNATr 58S estdo ligados a outras familias génicas, como as histonas [28, 29].Curiosamente,
os genes de RNAr 18S, 5.8S e 26S ocupam geralmente a regido terminal do cromossomo
[30], enquanto a distribuicdo dos sitios de DNAr 5S ndo tem sido sistematicamente
investigada em plantas.

No presente trabalho, foi analisado o padrao geral de distribuicao dos sitios de DNAr
5S em cromossomos de plantas visando verificar se esses genes ocupam regioes preferenciais
do cromossomo e se algumas caracteristicas cariotipicas ou cromossdmicas (tamanho e
morfologia cromossdmica) influenciam essa distribuicdo. Para briofitas foram encontradas
informagoes para apenas dois géneros (Marchantia ¢ Pellia) sendo que em M. polymorpha os
sitios sdo terminais, enquanto em P. epyphilla e P. borealis sdo intersticiais ou terminais [31,
32]. Além disso, para pteridofitas ndo foram encontrados dados na literatura. Por essa razao
esses grupos ndo foram incluidos nesta analise. Como nos poliploides ha uma tendéncia a
“diploidiza¢ao” e redugdo do genoma poliploide [33, 34], foi avaliado o efeito da poliploidia
no numero e posi¢ao dos sitios de DNAr 5S. Além disso, devido a relacdo funcional dos
RNAr 5S e 18S, 5.8S e 25S foi avaliado se os sitios de DNAr 5S e 45S se encontravam no
mesmo cromossomo numa frequéncia maior que a esperada ao acaso, o que poderia indicar

uma eventual selecdo positiva para essa ligacao.

Material e Métodos

Foram compiladas informagdes sobre o caridtipo e a posicao dos sinais de DNAr 5S revelados
por FISH de 778 espécies de gimnospermas e angiospermas, as quais foram organizadas
numa base de dados (Tabela S1, Material suplementar). Para a analise do nimero de sitios de
DNAr 58S por caridtipo foi considerada a amostra total. Diferentes aspectos da distribuig@o
dos sitios foram analisados em apenas parte da amostra total, uma vez que nem sempre foi
possivel posicionar claramente os sitios em relagdo ao centrdmero e algumas analises
dependiam, por exemplo, de uma amostra com varios citotipos por espécie ou varios

caridtipos por género.

Determinacéo do tamanho cromossémico e posi¢ao dos sitios de DNAr 5S
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O tamanho cromossdmico em micrometros foi claramente indicado em apenas 24 dos 222
trabalhos consultados. Em outros 170 artigos havia uma escala em micrémetros junto com a
fotografia da metéafase, o que permitiu avaliar o tamanho cromossomico. Em alguns poucos
casos, nos quais ndo havia nenhuma informagao de tamanho cromossomico, este dado foi
estimado a partir de outras publica¢des para as mesmas espécies. Por exemplo, em Abies alba
0 niimero e posi¢ao relativa dos sitios de DNAr 5S foram obtidos do trabalho de Puizina et al.
[35] e o tamanho do cromossomo portador dos sitios de DNAr 5S foi baseado em Besendorfer
et al. [36].

A posicdo do sitio de DNAr 5S foi determinada em relagdo a regido do brago
cromossomico, independentemente do tamanho cromossomico. Para isso, o brago
cromossomico foi dividido em quatro regides [proximal (p), intersticial-proximal (ip),
intersticial terminal (it) e terminal (t)], cada uma equivalente a 25% do tamanho total do
brago. Além disso, alguns sitios pareciam coincidir com a posi¢do do centromero, ndo sendo
possivel determinar em qual dos bragos se encontravam. Esses sitios foram considerados
como sitios centroméricos (cen), ndo implicando que estariam de fato na regido funcional do
centromero. Em algumas poucas espécies, os sitios pareciam ocupar todo o brago
cromossomico e foram referidos como “bt”. No caso dos cromossomos holocinéticos os sitios
foram considerados terminais, se pareciam teloméricos, ou intersticiais. Todas as medi¢des

foram realizadas com Adobe Professional 9.0 (Adobe Inc.) na versdo digital dos trabalhos.

Distribuicéo dos sitios de DNAr 5S por brago, morfologia e tamanho cromossémico

Para verificar se os sitios de DNAr apresentavam preferéncia por um dos bracos
cromossomicos, foram comparados pelo teste exato de Fisher o nlimero de sitios observados
nos bracos curtos e nos bracos longos com o numero esperado numa distribuicdo ao acaso em
cromossomos com diferentes morfologias. A morfologia cromossomica foi baseada nos
valores de razdo entre bragos (arm ratio = ar) propostos por Guerra [37], considerando apenas
trés tipos cromossdmicos: metacéntricos (ar < 1,5), submetacéntricos (ar > 1,5 < 3,0) e
acrocéntricos (ar > 3,0). Para essa andlise, foram levados em conta 368 cariotipos com
morfologia cromossomica bem definida e com sitio tnico (um sitio de DNAr 5S por
complemento cromossomico haploide). A razdo para considerar diferencialmente os sitios
unicos ¢ que teoricamente esses sdo sempre funcionais. A andlise estatistica foi feita
utilizando o programa Epicalc 2000 (Brixton Health).

Foi também avaliada a influéncia do tamanho cromossémico médio do caridtipo na

distribuicao dos sitios de DNAr 5S ao longo do cromossomo. Para isto a amostra foi dividida
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arbitrariamente em trés classes com tamanhos amostrais similares: cariotipos com tamanho

cromossdmico médio menor que 3 um, entre 3 € 6 pum e maior que 6 pum.

Presenca dos sitios de DNAr 5S e 45S no mesmo cromossomo

Em 311 dos caridtipos com sitio unico de DNAr 5S existia apenas um ou dois sitios de DNAr
458, permitindo verificar facilmente se a frequéncia em que os sitios ocorriam no mesmo
cromossomo era maior que a esperada ao acaso, numa analise combinatdria. Nesta analise, os
cariotipos do mesmo género com sitios ligados em idéntica posi¢do, foram considerados
réplicas, ou seja, foram agrupados numa tunica observacdo, e os caridtipos com sitios nao-
ligados também foram considerados réplicas, diminuindo a amostra original de 311 para 156
caridtipos. Desses, foram selecionados os 133 caridtipos correspondentes aos numeros
cromossomicos mais representados (2n = 10 a 2n = 32) para calcular as frequéncias
esperadas.

Considerando os 485 caridtipos de angiospermas com sitios multiplos de DNAr 5S
e/ou 458 foi possivel avaliar o efeito do aumento do nimero de sitios na ocorréncia de sitios
ligados. Para avaliar se a ocorréncia de sitios no mesmo cromossomo era influenciada pela
abundancia relativa de sitios por cromossomo, foi utilizado o “niimero médio de sitios por
cromossomo (SPC)”, somando-se o numero total de sitios de DNAr 5S e 45S e dividindo-se
pelo ntimero total de cromossomos (2n). Foi quantificada a ocorréncia de cariotipos com
sitios de DNAr 5S e 45S no mesmo cromossomo, no mesmo brago cromossomico e sitios
localizados de maneira aparentemente contigua (sitios adjacentes). Para esses ultimos foi

avaliado se havia preferéncia por alguma regido cromossdmica.

Resultados
Namero de sitios de DNAr 5S por cariotipo
Foram analisados dados de 743 espécies pertencentes a 166 géneros de 49 familias, sendo 694
espécies e 158 géneros de 45 familias de angiospermas e as demais de gimnospermas. Além
dessas, foram analisadas 35 espécies com cromossomos holocinéticos, as quais serdo tratadas
em um topico a parte. Algumas espécies apresentaram variabilidade intra-especifica,
principalmente devido a mudangas no nivel de ploidia € no nimero ou posi¢ao dos sitios de
DNAr 58S, o que resultou em um total de 848 caridtipos com cromossomos monocéntricos.

O numero de sitios por caridtipo variou de dois a 20, com moda e mediana igual a dois
(Tabela 1). Algumas poucas espécies de monocotileddoneas apresentaram numero de sitios

excepcionalmente altos e foram excluidos da amostra por serem muito atipicos. Foram
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retiradas dessa amostra Tulipa fosteriana, com 71 sitios, T. gesneriana, com 45 e 56 sitios
[38], Alstroemeria hookeri, com 29 ¢ 33 sitios [39], Iris juncea, com 30 sitios e I. boissieri
com 36 sitios [40]. Entre as eudicotiledoneas e monocotiledoneas diploides ndo foram
observadas diferengas no niimero de sitios de DNAr 5S pelo teste de Mann-Whitney. A
Figura 1 mostra que cariotipos de angiospermas com maior numero de sitios sao
progressivamente mais raros. A porcentagem de cariotipos com sitio Uinico em gimnospermas
(42,0 %) foi menor que em angiospermas (54,1 %), sem diferencgas significativas. O nimero
de sitios de DNAr 5S das gimnospermas e das angiospermas, e a média para esses dois grupos

(3,7+ 2,6 vs. 3,3 £ 1,3, respectivamente), ndo mostraram diferengas significativas (Tabela 1).

Distribuigdo dos sitios de DNAr 5S ao longo do cromossomo

Da amostra total de 848 caridtipos, em 682 foi possivel determinar em qual braco
cromossomico e em qual regido desse brago se encontravam os sitios de DNAr 5S (Figura 2).
Tanto na amostra de cariotipos com sitio unico quanto nos cariotipos com sitios multiplos, a
maioria dos sitios foi localizada no brago curto (64,8% em gimnospermas e 58,6% em
angiospermas). O percentual observado de sitios uUnicos no braco curto diferiu
significativamente (p < 0,001) do esperado numa distribuicao ao acaso, indicando que esses
sitios se localizam preferencialmente nesse braco (Tabela 2).

Considerando a localizacdo dos sitios nas regides dos bracos cromossdmicos
observou-se que a posi¢do proximal foi a mais frequente para caridtipos com sitio Uinico
(50%). Por outro lado, para cariotipos com sitios multiplos a frequéncia de sitios em posi¢ao
terminal (31%) foi similar a proximal (32%). Da amostra total, a porcentagem de cariotipos
com ao menos um sitio proximal foi 49%, enquanto 37% dos caridtipos apresentaram ao
menos um sitio terminal. Poucos sitios de DNAr 5S (0,5%) pareceram ocupar todo o brago
cromossomico (sitios bt) (Figura 2; Tabela S2, Material suplementar). A posigdo proximal,
foi a mais comum em nove das 15 familias melhor representadas. A Figura 3a ilustra a
distribuicdo dos sitios em oito familias de angiospermas, incluindo algumas com sitios
predominantemente proximais (Alliaceae, Ranunculaceae, Fabaceae, Solanaceae) e outras
preferencialmente terminais ou intersticiais (Aristolochiaceae, Poaceae, Berberidaceae,
Asteraceae). Nos 65 géneros de angiospermas com trés ou mais caridtipos analisados, 43,1%
dos géneros apresentaram a maioria dos sitios em posi¢des proximais € 21,5% em posicao
terminal. Além disso, para essa mesma amostra, 39 géneros (60%) apresentaram mais de 60%
dos sitios de DNAr 5S na mesma regido cromossomica (Tabela S3, Material suplementar). A

Figura S1 (Material suplementar) ilustra a distribui¢do dos sitios em cinco desses 39 géneros.

130



Entre as gimnospermas, a maioria dos géneros apresentou os sitios na regido proximal ou

terminal (Figura 3b).

Distribuicéo de sitios unicos e maltiplos de acordo com o tamanho cromossémico medio do
cariétipo
Essa andlise incluiu 571 espécies nas quais foi possivel determinar a posicdo dos sitios de
DNAr 5S e o tamanho cromossdmico médio em micrometros. Foram excluidos dessa amostra
os raros sitios bt (12), todos localizados em bragos curtos pequenos em cinco espécies. Entre
as espécies com sitio unico, a posicdo proximal do brago curto foi a mais frequente,
independente do tamanho cromossomico médio (setas na Figura 4). As espécies com sitio
unico que se desviaram desse padrdo apresentaram sitios geralmente terminais (Figura 4),
como nos géneros Aristolochia e Aloe.

Nas espécies com sitios multiplos, os sitios terminais e intersticiais foram mais
frequentes em caridtipos com tamanho cromossomico médio superior a 3 um, enquanto
naquelas com tamanho cromossomico médio menor que 3 pum o0s sitios ocorreram

preferencialmente na posi¢ao proximal (Figura 4).

Variabilidade intra-especifica e intra-genérica no nivel diploide

Para verificar se o numero e a posi¢do dos sitios de DNAr 5S se conservam em citotipos
estritamente relacionados, foram selecionadas 32 espécies para as quais se dispde de dados de
DNAr 5S em dois ou mais citotipos diploides. Foi considerado que citétipos com sitios na
mesma regido (proximal, intersticial-proximal, etc.) apesar de estar em bragos cromossdmicos
diferentes (curto ou longo) ndo apresentam variagdo na posicdo. Em 17 espécies o nimero e a
posicdo de sitios foram constantes nos diferentes citdtipos. Foram observados polimorfismos
s6 de numero de sitios em seis dessas espécies e variacdo de nimero e posi¢ao dos sitios em
outras seis. Trés espécies apresentaram mudancas sé na posicao dos sitios. Apenas uma delas,
Ranunculus silerifolius, apresentou variagao na posi¢ao do sitio acompanhada de mudanca da
morfologia do cromossomo portador do sitio (Tabela S4, Material suplementar).

Foi examinada também a variagdo intra-genérica da localizagdo do sitio de DNAr 5S
em 51 géneros com dados para dois ou mais cariotipos com sitio inico. Em 37 desses géneros
as posicdes foram bem conservadas entre todas as espécies (Tabela S5, Material
suplementar). Entre os 14 géneros que apresentaram variagdo na posi¢ao dos sitios, apenas em
Xeranthemum a mudanga de posig¢do ocorreu junto com mudanga de nimero cromossémico,

enquanto nos outros géneros as mudangas de posicao foram observadas entre espécies com o
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mesmo numero cromossdmico. Além disso, nos 37 géneros com numero cromossdomico
constante, sete apresentaram variagdo na posicao dos sitios (Arachis, Citrus, Hordeum,
Lilium, Lolium, Ranunculus e Solanum) e apenas em Ranunculus, houve mudanca de posigao
do sitio associada a mudan¢a da morfologia cromossdmica. A variagdo no nimero de sitios
também foi analisada em 83 géneros com dois ou mais cariotipos diploides. Em 40 (48,2%)
dos géneros o numero de sitios foi conservado entre todos os cariétipos (Tabela S6, Material

suplementar).

Variabilidade intra-especifica e intra-genérica entre diploides e poliploides

Muitas espécies apresentaram citotipos diploides e poliploides que diferiam pouco em outros
parametros cariologicos. Em um subconjunto de 21 espécies que apresentavam dados para um
ou mais citdtipos com diferentes niveis de ploidia, o nimero de sitios de DNAr 5S por
complemento monoploide (SCM) foi constante em 17 das espécies. Em apenas trés
poliploides (Hordeum brevisubulatum, Hordeum murinum ¢ Vicia amoena) houve aumento
do niimero de SCM, enquanto em uma unica espécie houve reducdo desse niimero (Hordeum
brachyantherum). Entre caridtipos de um mesmo género, numa amostra de 46 géneros, cerca
da metade (21) ndo apresentou variagdo no numero médio de SCM, enquanto 18 apresentaram
diminui¢do nos poliploides (Tabela S7, Material suplementar). Nesse caso foi usado o
nimero médio de sitios porque em varios casos houve variacdo entre os diploides ou entre os
poliploides. Em apenas dez géneros houve aumento no nimero médio de SCM nos
poliploides (Tabela 3; Tabela S8, Material suplementar). Também foi analisado se as
posigdes ocupadas por sitios de DNAr nos poliploides eram as mesmas que nos diploides. Em
16 espécies com poliploidia intra-especifica as posi¢des foram mantidas em 13 (81%) delas

(Tabela S9, Material suplementar).

Ligacao dos sitios de DNAr 5S e 45S

Em uma amostra de 158 géneros foi observado que em 58,9% deles os sitios de DNAr 5S e
45S ocorreram ao menos uma vez no mesmo cromossomo e que 43,7% dos géneros
apresentaram ao menos um par de sitios de DNAr 5S e 45S adjacentes. Para avaliar a
influéncia do numero de sitios de DNAr 5S e 45S na frequéncia de sitios no mesmo
cromossomo, foram analisados separadamente caridtipos com sitio Unico e com sitios
multiplos. Entre os 163 caridtipos com sitio inico de DNAr 58S e de 458, 14,1% apresentou os

sitios no mesmo cromossomo e em 9,8% dos casos, os sitios foram adjacentes. Entretanto, nos
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654 cariotipos com sitios multiplos de DNAr 5S e/ou 458 essas frequéncias foram 56,6% e
37,8%, respectivamente.

De uma amostra de 133 cariotipos (2n = 10 a 2n = 32) com sitio unico de DNAr 5S e
um ou dois sitios de DNAr 45S o nimero observado de caridtipos com sitios de DNAr 5S e
45S no mesmo cromossomo aparentemente nao diferiu do esperado ao acaso para a maioria
dos niimeros cromossOmicos. Entretanto, para espécies com 2n = 18 foi observado um
niimero cinco a seis vezes maior que o esperado de caridtipos com sitios ligados (Tabela 4).

Para verificar o efeito do numero de sitios por cromossomo na frequéncia de caridtipos
com sitios ligados, a amostra de 485 cariotipos de angiospermas com sitios multiplos de
DNAr 58S e/ou 458 foi dividida em cinco classes de acordo com o nimero médio de sitios por
cromossomo (SPC). Foi observado um aumento na frequéncia de caridtipos com sitios no
mesmo cromossomo proporcional ao aumento no numero de SPC, passando de 17% no grupo
de caridtipos com menor nimero de SPC a 84% no grupo com maior nimero de SPC. Da
mesma forma, as porcentagens de sitios de DNAr 5S e 45S no mesmo brago cromossdmico e
adjacentes aumentaram de forma proporcional ao nimero de SPC (Figura 5). A porcentagem
de géneros com sitios DNAr 5S e 45S no mesmo cromossomo também aumentou
proporcionalmente ao numero de SPC. Considerando apenas os 113 caridtipos com sitios
adjacentes (386 sitios) e posi¢ao inequivocamente determinada, a maioria dos sitios

adjacentes (46,4%) foi localizada na regido terminal e apenas 19,4% na regido proximal.

Distribuicéo dos sitios de DNAr 5S em cromossomos holocinéticos

Um caso especial de distribuicdo cromossomica do DNAr 5S ocorre no grupo de
espécies com cromossomos holocinéticos, 0os quais ndo apresentam uma constricdo primaria
(centrdmero). Nesse caso, a amostra foi de 40 caridtipos pertencentes a 35 espécies de seis
géneros de angiospermas. O numero de sitios de DNAr 5S por caridtipo foi pequeno,
inclusive nos poliploides, sendo os valores da mediana e da moda de sitios por cariotipo (dois)
iguais aos observados no grupo de monocéntricos (Tabela 1). A maioria dos sitios de DNAr
5S (66%) foi localizada em posi¢do terminal e o restante em posi¢ao intersticial. Apenas em
cinco das 35 espécies foram encontrados sitios de DNAr 5S e 45S no mesmo cromossomo e

apenas em duas delas esses sitios foram adjacentes.

Discussio
A andlise de 816 caridtipos de 749 espécies revelou que cerca da metade dos cariotipos

apresentou apenas um par de sitios de DNAr 58S, enquanto os caridtipos com maior numero de
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sitios foram progressivamente mais raros. Isto poderia indicar uma capacidade limitada de
dispersdo desses sitios ou a inativagao e, posteriormente, eliminagdo dos sitios extras [41]. Em
Arabidopsis thaliana, por exemplo, apenas dois dos seus quatro sitios possuem unidades de
DNAr 5S que sao transcritas [42]. Hasterok et al. [41] sugeriram que o silenciamento dos
sitios de DNAr 5S poderia ser um passo prévio a sua delecdo. Os numeros
extraordinariamente altos de sitios de DNAr 5S observados em algumas espécies de Tulipa
[38], Iris [40] e Alstroemeria [39], entre outros, poderiam estar revelando a presenca de
pseudogenes, como demonstrado em Tulipa fosteriana [38]. Em alguns casos, a amplificacao
de trechos de sequéncias génicas e intergénicas do DNAr 5S pode formar blocos de DNA
satélite fora dos sitios de genes de RNAr 5S [43-45]. Apesar de que as gimnospermas
apresentam em média um tamanho gendmico maior que as angiospermas [46], o que poderia
resultar num numero maior de sitios para o primeiro grupo, ndo foram observadas diferencas

significativas no numero de sitios entre esses grupos.

Distribuigcdo dos sitios de DNAr 5S ao longo do cromossomo

Ao contrario do que era esperado para uma distribuicao aleatoria dos sitios de DNAr
5S nos bragos cromossdmicos, a maioria deles foi localizada no brago cromossémico curto.
De maneira semelhante, a maioria dos sitios de DNAr 45S também foi observada nesse brago
cromossomico [30] (Roa et al. em preparacdo). Contudo, as causas dessa distribuicdo para
esses sitios sdo desconhecidas.

Os sitios unicos de DNAr 5S presentes na maioria das espécies se localizaram
preferencialmente na regido proximal, enquanto os sitios multiplos ocorrem em proporgdes
similares nas regides proximal e terminal. A distribui¢do proximal foi mais acentuada em
cromossomos pequenos (< 3um), tanto em espécies com sitios Unicos quanto naquelas com
sitios multiplos. Aumentando o tamanho dos cromossomos e o numero de sitios, aumenta
também a porcentagem de sitios terminais. Por isto, a posicao terminal poderia favorecer o
espalhamento dos sitios de DNAr 5S por recombinacdo ectdpica, o que foi proposto para o
DNAr 458 [47]. A preferéncia dos sitios pelas regides proximal e terminal, ¢ semelhante a
distribuicdo das sequéncias de DNA satélite, que geralmente sdo proximais ou subteloméricas,
como mostram trabalhos de sequenciamento ¢ FISH ([2, 48-51]. Guerra [52], comparando a
distribui¢do das bandas C (geralmente ricas em DNA satélite) em cerca de 100 angiospermas,
observou que elas ocorrem mais frequentemente nas regides proximais e terminais, sendo que

em cromossomos pequenos elas sdo preferencialmente proximais.
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Variabilidade intra-especifica e intra-genérica dos sitios de DNAr

Aproximadamente a metade das espécies e géneros analisados apresentou variagdo no
numero de sitios de DNAr 5S. A variagao no numero de sitios de DNAr 45S, uma familia
génica também repetida em tandem, tem sido frequentemente associada a eventos de
recombinacdo ectopica [47, 53]. Contudo, a recombinagdo ectopica deve desempenhar um
papel menor na varia¢do no nimero de sitios de DNAr 58S, uma vez que os sitios de DNAr 5S
raramente sofrem evolugdo em concerto entre diferentes locos, um processo também mediado
por recombinag¢do ectopica [15, 54]. Shibata e Hizume [55] e Besendorfer et al. [36]
mostraram, citoldgica e molecularmente pela amplificagdo de varias sequéncias de diferentes
unidades de repeticdo do DNAr 5S e sua localizagdo por FISH, em Allium schoenoprasum e
Abies alba, respectivamente, que a homogeneizag¢do do espacador dos genes de RNAr 5S ¢
loco especifica.

Na metade das espécies que apresentaram variagdo no numero de sitios, foram
observados sitios adicionais em posi¢des diferentes, sendo mudancas na posi¢do mais raras
que no numero de sitios. Somente trés espécies mostraram variagdo apenas da posi¢do dos
sitios de DNAr 5S, e em apenas uma delas ocorreu um rearranjo cromossdmico associado a
mudanga de posi¢do [56]. Similarmente, na maioria dos 14 géneros que apresentaram
variabilidade na posicao dos sitios de 5S, essa variacdo ocorreu de forma independente da
morfologia ou nimero cromossomico, como por exemplo, em Daucus [57], Lachenalia [58] e
Nicotiana [59, 60]. Isto sugere que as mudangas de posigdo dos sitios de DNAr 5S raramente
estdo associados a rearranjos cromossomicos ou alternativamente, poderiam ser resultado de
inversoes paracéntricas. Além disso, a posi¢ao dos sitios poderia variar pela transposicao sem
rearranjos estruturais mediada provavelmente por elementos moéveis [53, 61, 62], ou outros
mecanismos de re-inser¢ao de sequéncias repetidas. Por exemplo, Cohen et al. [63] sugeriram
que circulos extracromossomicos de DNA satélite (eecDNA) poderiam sofrer replicacdo de
circulo rolante e integrar-se no genoma. Em diversas espécies, como Arabidopsis e
Brachyscome dichromosomatica foi reportada a ocorréncia de eecDNA de DNAr 5S, que
teoricamente poderiam ser re-integrados no genoma [63, 64].

Mudangas no numero de sitios podem também ser causadas por elementos
transponiveis. Raskina et al. [61] observaram que membros da populagdo Kishon de Aegilops
speltoides possuiam dois sitios de DNAr 5S e “sitios adicionais” em posigdes diversas em
alguns citotipos chegando a ser observados até oito sitios de DNAr 5S. A analise por FISH
revelou que apenas os “sitios adicionais” de DNAr 5S co-localizaram com os transposons

Em/Spm. Portanto, estes tGltimos poderiam ser responsaveis pelas mudangas do numero de
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sitios de DNAr 5S. Pela técnica de PCR foi confirmada a formagao de complexos transitorios
de DNAr 5S com transposons Em/Spm durante a meiose pela andlise comparada de anteras e
de meristema de raizes [61, 62].

Na analise intra-especifica de citdtipos com diferentes niveis de ploidia, o padrao mais
frequente foi a conservagdo dos sitios duplicados, enquanto no nivel intra-genérico foi
observada uma tendéncia nos poliploides a reduzir o nimero de sitios de DNAr 5S. Isso
sugere que a reducdo do nimero de sitios de DNAr 5S ¢ um processo progressivo, apos a
duplicacdo do genoma [60, 65]. A tendéncia a diminuicdo do nimero de sitios de DNAr 5S e
45S é comum em alopoliploides e poderia ser resultado do silenciamento de alguns sitios [60,
66]. Ao menos em um alopoliploide do género Arabidopsis, os sitios de DNAr 5S localizados
na heterocromatina centromérica teriam sido perdidos por mecanismos associados a presenga

de elementos transponiveis nessa regido [67].

Ligacdo dos locos de DNAr 5S e 45S
Apesar de 50% dos cariotipos apresentarem ao menos um par de sitios de DNAr 5S e 45S no
mesmo cromossomo, essa distribui¢do parece depender do numero de sitios no caridtipo.
Analisando apenas a amostra de cariotipos com sitios unicos de DNAr 5S e 45S e levando em
consideragdao os diferentes numeros cromossomicos, a frequéncia de caridtipos em que os
sitios ocorreram no mesmo cromossomo nao diferiu do esperado, exceto para 2n = 18. Essa
diferenga provavelmente se deveu ao fato de que 62% da amostra com 2n = 18 foi composta
pelos géneros (Atalantia, Citrus, Merrilia, Murraya, Severinia, Swinglea) da subfamilia
Aurantioideae (Rutaceae), que conservam uma ligagao ancestral do DNAr 5S e 45S [68].
Quando os sitios de DNAr 5S e 45S foram adjacentes, geralmente estavam no brago
curto, € na regido terminal. Isto parece estar relacionado com a distribuicdo do DNAr 458,
que ¢ fortemente concentrada na regido terminal e a tendéncia dessas duas familias génicas
ocorrerem mais frequentemente no brago curto [30, 52] (Roa et al. em preparacao). Ao lado
disso, o espaco fisico restrito dos bragos curtos, principalmente em espécies com
cromossomos pequenos, € o tamanho dos sinais obtidos na FISH com sondas de sequéncias
repetidas em tandem podem contribuir para que esses sitios pare¢am mais proximamente
posicionados. Mesmo nas poucas linhagens de Asteraceae em que os sitios de DNAr 5S e 45S
estdo integrados numa uUnica unidade de repeti¢do ocorre variagdo na posicdo desse sitio.
Esses sitios de DNAr podem ser terminais, como em Artemisia, Tagetes, Helichrysum e
Coreopsis [27, 69], ou proximais, como em Achyrocline [70]. O evento de integragdo das

unidades de DNAr 5S e 458S ocorreu entre 10 e 50 milhdes de anos atras se conserva até hoje
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em varias subfamilias [27, 69].

E pouco provavel que haja alguma vantagem na ligacio dos sitios de DNAr 58 e 458,
cujos genes sdo transcritos por polimerases diferentes. Em varios grupos essa ligacdo parece
ser a condicao ancestral, como em Aurantioideae (Rutaceae) e Asteroideae (Asteraceae), mas
ndo ocorre atualmente em todas as espécies [27, 68]. Por outro lado, andlise da ligacdo do
DNAr 5S com outros genes em espécies de fungos, nematodides e crustaceos revelou que os
genes de RNAr 5S nem sempre aparecem na mesma fita codificante que os genes de RNAr
18S-5.8S-25S e em algumas espécies os genes de RNAr 5S estdo ligados a outras familias
génicas, como as histonas [28, 29, 71-77].

A interagdo dos sitios de DNAr 5S e 45S durante a intérfase poderia eventualmente
facilitar a co-regulagdo desses genes [78]. Porém, em duas espécies de Petunia e Crepis, em
que os sitios de DNAr 5S e 45S ocorrem no mesmo brago cromossomico, os sitios de DNAr
5S ndo estavam associados ao nucléolo na intérfase [79]. Por outro lado, Highett et al. [80]
observaram em Pisum sativum, que possui quatro sitios de DNAr 5S e dois de DNAr 45S em
distintos cromossomos [81], uma forte associagdo entre um ou mais sitios de DNAr 5S e o
nucléolo. Similarmente, o sequenciamento de dominios cromossdmicos associados ao
nucléolo de humanos, revelou a presenga de genes de RNAr 5S e de diferentes RNAt, que se
encontram em diferentes cromossomos [78]. Portanto, mesmo que a co-regulacdo dos genes
de RNAr 58S e 458 fosse facilitada pela proximidade dos sitios de DNAr 5S e 458S, ndo seria

necessaria a presenca desses sitios no mesmo cromossomo.
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Tabela 1. Nimero de sitios de DNAr 5S por complemento cromossdmico somatico (2n) em
angiospermas com cromossomos monocéntricos ou holocinéticos e em gimnospermas
(monocéntricos)

Angiospermas
Gimnospermas Total
Monocéntricos Holocinéticos

No. de caridtipos 798 40 50 888
M¢édia de sitios 3,7£2,6 29+1,9 33+1,3 3,61 £2,5
Mediana 2 2 4 2
Moda 2 2 4 2
Variagdo 2-20 2-10 2-8 2-20

Cariotipos com sitio tnico 432 (54,1%) 29 (72,5%) 21 (42,0%) 482 (54,3%)

Tabela 2. Posi¢do dos sitios de DNAr 5S por brago cromossdmico em caridtipos com sitio
unico ou sitios multiplos

. No. de Sitios
Sitios caridiinos centro-
P brago curto méricos braco longo
Unicos 371 420 (56,6%) 2(0,3%) 320(43,1%) p<0,001°
Multiplos 311 1027 (60,0%) 20 (1,2%) 664 (38,8%)
Total 682 1447 (59,0%) 22 (0,9%) 984 (40,1%)

a, teste exato de Fisher indicando valores diferentes dos esperados ao acaso
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Tabela 3. Variagdo intra-especifica e intra-genérica do numero de sitios de DNAr 5S entre

diploides e poliploides

Numero e porcentagem de espécies ou géneros
com quantidade de sitios nos poliploides”:

Numero de

espécies ou

géneros = 2X <2x > 2X
Variagao intra-especifica 21 17 (81%) 1 (5%) 3 (14%)
Variagdo intra-genérica 46 21 (46%) 18 (39%) 11 (24%)

a: Na analise intra-especifica foram comparados os numeros de sitios por complemento
monoploide, enquanto na andlise intra-genérica foram comparadas as médias do numero de
sitios por complemento monoploide

Tabela 4. Ocorréncia de sitios de DNAr 5S e 45S no mesmo cromossomo em caridtipos com
sitio tnico de DNAr 5S e um ou dois sitios de DNAr 458

Sitios Cariotipos com sitios de

de Numero de  DNAr 5S e 45S no

DNAr  caridtipos® _mesmo cromossomo
2n 458 Observados  Esperados
10 1 6 1 1,2
12 1 6 2 1,0
14 1 13 2 1,9
16 1 8 1 1,0
18 1 10 6 1,1
20 1 6 0 0,6
22 1 12 1 1,1
24 1 0 0,4
32 1 4 1 0,3
12 2 11 4 3.4
14 2 10 4 2,7
16 2 10 5 2,3
18 2 11 5 2,3
20 2 5 2 1,0
22 2 5 2 0,9
24 2 11 4 1,8

a: caridtipos do mesmo género, mesmo nimero cromossomico e distribuicao similar de sitios
foram contados como um s6. Apenas sdo apresentados os niimeros cromossOmicos mais

frequentes na amostra.
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poliploides. a, angiospermas, b, gimnospermas
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Figura 2. Frequéncia de sitios de DNAr 5S ao longo do cromossomo. a, angiospermas; b,

gimnospermas; cen, regido centromérica; p, proximais; 1ip, intersticial-proximal; it,
intersticial-terminal; t, terminal; bt, ocupando todo o brago
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Figura 3. Distribuicdo dos sitios de DNAr 5S ao longo do brago nos clados melhor
amostrados de angiospermas (a) e gimnospermas (b). A posicao do sitio foi localizada em
uma das quatro regides do brago cromossdmico ou em todo o braco. p, proximal; ip,
intersticial-proximal; it, intersticial-terminal; t, terminal; bt, ocupando todo o braco. Entre
paréntese aparece o numero de caridtipos analisados de cada clado
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Figura 4. Distribuicao dos sitios ao longo dos bracos cromossOmicos em espécies com
diferentes tamanhos cromossomicos médios. Amostra: 571 espécies de angiospermas e
gimnospermas. Setas indicam as regides com maiores porcentagens de sitios de DNAr 5S
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Tabela S1. Caracteristicas cariotipicas e distribuicdo dessite DNAr 5S em caridtipos de angiospermas @gsmermas com as respectivas referéncias bibliogsafiistadas abaixo)

Morfologia

Crom. com
cromossomica DNAr 58 Num. de sitios por reg. do croarh?

— o £

% g £ g8 8 T oy

S o o B § 2 < 8 o E 2 8

8 8 ¢ g 858 2 £ 8 & 8 5 g

5 83 8§ E S 882¢c. g £ % § E S g <2

- L. > 5 © =2 e EZ E 2 o T =2 = 8 - o c = 2 . . C

Familia Espécie n 2 2 23 28¢5 5 682 3 2 L 85T § & 8 2 & = & & & Referéncias
Alliaceae Allium cepa 16 2 8 6 2 7,9 4 2 2 2 2 [1]
Alliaceae Allium commutatum 16 2 10 6 6,7 2 2 2 2 [2]
Alliaceae Allium cyaneum 16 2 10 4 2 6,0 6 4 4 4 [3]
Alliaceae Allium fistulosum ‘Motokura’ 16 2 10 4 2 8,2 2 2 2 2 [4]
Alliaceae Allium schoenoprasum var. foliosum 16 2 14 2 7,9 2 2 2 2 [5]
Alliaceae Allium tuberosum 32 4 20 8 4 10,5 8 8 8 4 4 [6]
Alliaceae Ipheion recurvifolium 4x 20 4 4 16 9,0 4 4 2 2 4 [71
Alliaceae Ipheion tweedieanum 2x 14 2 14 8,5 2 2 2 2 [71
Alliaceae Ipheion uniflorum 2x 12 2 2 10 8,8 2 2 2 2 [7]1
Alliaceae Ipheion uniflorum 4x 24 4 2 2 2 8,1 4 4 4 4 [7]
Alliaceae Nothoscordum aff ostenii 10 2 6 4 10,0 4 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum arenarium 10 2 6 4 17,4 2 2 2 2 [8]
Alliaceae Nothoscordum bivalve afim 18 4 14 4 12,3 10 4 4 2 2 4 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum bonariense 1 26 4 22 4 13,6 13 6 6 2 1 2 6 2 Luiz Gustavo Souza (com. pgssoal
Alliaceae Nothoscordum bonariense 2 26 4 21 5 13,1 10 5 5 3 1 1 5 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum felipponei 10 2 6 4 12,1 8 4 4 2 4 2 7]
Alliaceae Nothoscordum gaudichaudianum 2x afim 8 2 8 11,6 4 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum gaudichaudianum 4x 16 4 16 12,5 4 4 2 2 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum gracile1716 19 4 13 6 17,5 4 4 4 4 [9]
Alliaceae Nothoscordum hirtellum 10 2 6 4 14,2 2 2 2 2 [7]
Alliaceae Nothoscordum izaguirreae 24 4 24 12,7 13 8 8 5 8 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum macrostemon1710 10 2 6 4 19,5 2 2 2 2 [9]
Alliaceae Nothoscordum minarum 10 2 6 4 14,0 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense 1151/1326 afim 8 2 8 11,2 4 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense 1300 8 2 8 10,8 6 4 4 2 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense 4x afim 16 4 14 2 10,8 9 77 2 5 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum montevidense NM afim 8 2 8 16,6 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum nudicaule1714 18 4 14 4 17,3 4 4 4 4 [9]
Alliaceae Nothoscordum nudicaule1717 19 4 13 6 22,7 4 4 4 4 9]
Alliaceae Nothoscordum nudum 10 2 6 4 15,4 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Nothoscordum pulchellum 10 2 6 4 18,6 2 2 2 2 [10]
Alliaceae Nothoscordum sp. 1707 15 4 9 6 22,3 3 3 3 3 9]
Alliaceae Nothoscordum vittatum 10 2 6 4 13,3 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Speea triloba 12 2 6 4 2 15,5 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alliaceae Tristagma sp. 8 2 6 2 9,0 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Alstroemeriaceae Alstroemeria aurea 1090 16 2 6 2 8 12,6 12 8 2 2 2 1 4 3 4 [11]
Alstroemeriaceae Alstroemeria aurea 4193,4201,4202 16 2 6 2 8 11,4 12 8 4 2 2 2 4 2 4 [11]
Alstroemeriaceae Alstroemeria hookeri 4175, 4187, 4189 16 2 6 2 8 15,7 33 14 4 2 8 2 3 6 9 8 [12]NI
Alstroemeriaceae Alstroemeria hookeri 4181 16 2 4 4 8 11,3 29 14 2 4 8 3 3 5 10 6 [11]NI
Alstroemeriaceae Alstroemeria inodora 16 2 4 2 10 11,0 8 8 2 6 2 4 2 [12]
Alstroemeriaceae Alstroemeria ligtu 4178, 4179, 4180, 4184, 4185 16 2 4 6 6 15,7 16 100 4 2 4 6 2 2 [11]
Alstroemeriaceae Alstroemeria pelegrina Inia s/n 16 2 6 2 8 15,9 6 4 4 2 4 [11]
Alstroemeriaceae Alstroemeria presliana 4192 16 2 8 2 6 12,4 20 14 6 2 6 2 2 2 4 4 2 [11]
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Familia Espécie n 2 2 23 28¢5 5 682 3 2 L 85T 5 & 8 2 2 = & & & Referéncias
Amaranthaceae  Beta vulgaris 18 2 18 2,5 2 2 2 2 [13]
Amaranthaceae  Chenopodium berlandieri subsp. nuttaliae ‘Huauzentl 36 4 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [14]
Amaranthaceae  Chenopodium berlandieri subsp. nuttaliae ‘Quelite’ 36 4 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [14]
Amaranthaceae  Chenopodium berlandieri subsp. zschackei 36 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [14]
Amaranthaceae  Chenopodium quinoa 'Surimi* 36 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [14]
Amaranthaceae  Spinacia oleracea {) 12 2 6 6 3,3 4 4 4 2 2 [15]
Amaryllidaceae Clivia caulescens 22 2 2 14 6 9,9 2 2 2 2 [16]
Amaryllidaceae Clivia gardenii 22 2 2 14 6 6,4 2 2 2 2 [16]
Amaryllidaceae Clivia miniata 22 2 2 14 6 6,4 2 2 2 2 [16]
Amaryllidaceae Clivia nobilis 22 2 2 14 6 9,9 2 2 2 2 [16]
Anacardiaceae Spondias cytherea 32 4 nd nd nd 0,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [17]
Anacardiaceae Spondias mombin 32 4 12 12 8 1,0 2 2 2 2 [17]
Anacardiaceae Spondias purpurea 32 4 12 12 8 1,0 2 2 2 2 [17]
Anacardiaceae Spondias sp. (umbu caja) 32 4 nd nd nd 0,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [17]
Anacardiaceae Spondias tuberosa 32 4 12 12 8 1,0 2 2 2 2 [17]
Anacardiaceae Spondias venulosa 32 4 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [17]
Apiaceae Anethum graveolens 22 2 6 4 2 47 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Apium graveolens 22 2 2 20 57 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Carum carvi 20 2 10 6 4 51 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Coriandrum sativum 22 2 2 20 4,0 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Cuminum cyminum 14 2 6 8 7,7 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus broteri 20 2 14 4 2 3,8 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus capillifolius 18 2 10 6 2 3,3 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus carota 18 2 8 6 4 31 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus crinitus 22 2 4 14 4 4,4 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus glochidiatus 4 4 nd nd nd 2,5 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus guttatus 20 2 16 4 4,6 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus hispidifolius 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus littoralis 20 2 10 10 55 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus muricatus 20 2 12 6 2 5,6 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Daucus pusillus 22 2 6 14 2 3,6 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Foeniculum vulgare 22 2 18 2 2 3,8 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Orlaya grandiflora 20 2 6 2 2 3,9 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Pastinaca sativa 22 2 16 6 55 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Petroselinum crispum 22 2 16 4 2 8,5 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Pimpinella anisum 20 2 nd nd nd 4,2 2 2 2 2 [18]
Apiaceae Pimpinella saxifraga 40 4 nd nd nd 3,3 8 8 8 8 [18]
Apiaceae Thapsia garganica 22 2 12 2 8 54 2 2 2 2 [19]
Arecaceae Elaeis guineensis 32 2 16 14 2 4,0 2 2 2 2 [20]
Aristolochiaceae  Aristolochia baetica 14 2 2 10 2 3,7 2 2 2 2 [21]
Aristolochiaceae  Aristolochia birostris 14 2 14 1,5 2 2 2 2 [21]
Aristolochiaceae  Aristolochia brasiliensis 14 2 12 2 2,0 2 2 2 2 [21]
Aristolochiaceae  Aristolochia clematitis 14 2 nd nd nd 2,1 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [21]
Aristolochiaceae  Aristolochia cymbifera 14 2 12 2 25 2 2 2 2 [21]
Aristolochiaceae  Aristolochia gigantea 14 2 6 4 4 2,2 2 2 2 2 [21]
Aristolochiaceae  Aristolochia loefgrenii 14 2 12 2 2,1 2 2 2 2 [21]
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Aristolochiaceae  Aristolochia paucinervis 34 6 10 24 1,7 4 4 4 4 [21]
Aristolochiaceae  Aristolochia serpentaria 32 6 nd nd nd 3,0 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [21]
Asparagaceae Agave angustifolia (hexaploide) 180 6 nd nd nd nd 6 6 6 6 [22]
Asparagaceae Agave angustifolia var. letona 120 4 nd nd nd nd 4 4 4 4 [22]
Asparagaceae Agave fourcroydes var. kitam ki 90 3 nd nd nd nd 3 3 3 3 [22]
Asparagaceae Agave fourcroydes var. yaax ki 150 5 nd nd nd nd 5 5 5 5 [22]
Asparagaceae Agave tequilana 60 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [22]
Asparagaceae Hyacinthella dalmatica 20 2 8 6 6 3,2 2 2 2 2 [23]
Asparagaceae Lachenalia aloides var. aloides/ var aurea 14 2 2 10 2 1,5 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia carnosa 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia liliflora 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia longibracteata 14 2 2 10 2 1,5 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia muirii 14 2 12 2 15 4 4 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia namaquensis 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia pusilla 14 2 4 4 6 2,1 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia rubida 14 2 2 12 2,9 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia splendida 16 2 8 4 4 2,2 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia unicolor 16 2 8 4 4 3,2 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia variegata 14 2 2 10 2 1,5 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Lachenalia viridiflora 14 2 2 10 2 1,8 2 2 2 2 [24]
Asparagaceae Ornithogalum longibracteatum 54 6 18 36 4,0 6 6 6 6 [25]
Asparagaceae Scilla scilloides genome A 16 2 4 6 6 4,1 2 2 2 2 [26]
Asparagaceae Scilla scilloides genome B 18 2 6 6 6 45 4 4 2 2 4 [26]
Asphodelaceae Aloe acutissima 14 2 6 8 7,1 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe ammophila 14 2 6 8 55 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe arborescens 14 2 6 8 7,1 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe bakeri 14 2 6 8 7,1 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe ciliaris 42 6 2 20 20 55 6 6 6 6 [27]
Asphodelaceae Aloe glauca 14 2 6 8 6,5 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe morijensis 14 2 6 8 6,0 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe ngobitensis 28 4 4 10 14 7,1 4 4 4 4 [27]
Asphodelaceae Aloe nyeriensis 28 4 6 6 16 7,1 4 4 4 4 [27]
Asphodelaceae Aloe peckii 14 2 6 8 8,2 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe scobinifolia 14 2 4 2 8 7,1 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe tenuior 14 2 2 6 6 4.4 2 2 2 2 [27]
Asphodelaceae Aloe vera 14 2 6 8 7,1 2 2 2 2 [27]
Asteraceae Achyrocline flaccida 28 2 2 24 2 1,9 2 2 2 2 [28]
Asteraceae Achyrocline satureioides 28 2 2 24 2 2,0 2 2 2 2 [28]
Asteraceae Artemisia absinthium 18 2 14 4 4,3 4 4 4 4 [29]
Asteraceae Artemisia annua 18 2 16 2 2,2 4 4 2 2 4 [30]
Asteraceae Artemisia argillosa 36 4 30 6 6,3 10 10 6 4 10 [31]
Asteraceae Artemisia barrelieri 36 4 nd nd nd 3,6 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [30]
Asteraceae Artemisia bigelovii 2x 18 2 14 4 4,0 4 4 2 2 4 [32]
Asteraceae Artemisia bigelovii 4x 36 4 28 8 4,0 8 8 4 4 8 [32]
Asteraceae Artemisia cana ssp. Bolanderi 18 2 14 4 6,2 6 6 4 2 6 [31]
Asteraceae Artemisia capillaris 18 2 nd nd nd 1,7 9 9 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [33]
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Asteraceae Artemisia chamaemelifolia 18 2 12 6 31 4 4 2 2 4 [29]
Asteraceae Artemisia filifolia 18 2 nd nd nd 4,8 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [31]
Asteraceae Artemisia fragrans 18 2 nd nd nd 2,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [30]
Asteraceae Artemisia herba-alba subsp. valentina 18 2 nd nd nd 4,0 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [30]
Asteraceae Artemisia japonica 36 4 nd nd nd 2,5 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [33]
Asteraceae Artemisia nova 2x 18 2 12 6 58 6 6 2 4 6 [32]
Asteraceae Artemisia nova 4x 36 4 24 12 58 12 12 4 8 12 [32]
Asteraceae Artemisia pygmaea 18 2 nd nd nd 71 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [31]
Asteraceae Artemisia rigida 18 2 16 2 5,6 8 8 6 2 8 [31]
Asteraceae Artemisia stolonifera 36 4 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [33]
Asteraceae Artemisia tridentata ssp. tridentata 4x 36 4 28 8 58 12 12 4 8 12 [32]
Asteraceae Artemisia tridentata ssp. wyomingensis 18 2 14 4 9,1 6 6 2 4 6 [34]
Asteraceae Artemisia tridentata subsp. Spiciformis 18 2 14 4 4,7 2 2 2 2 [30]
Asteraceae Artemisia tripartita ssp. Rupicola 18 2 14 4 58 6 6 2 4 6 [31]
Asteraceae Artemisia tripartita ssp. tripartita 4x 36 4 28 8 58 12 12 4 8 12 [32]
Asteraceae Artemisia vulgaris 16 2 14 2 37 4 4 2 2 4 [29]
Asteraceae Brachyscome breviscapis D 8 2 4 2 2 47 4 4 2 2 2 2 [35]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica A1 4 2 2 2 10,8 2 2 2 2 [35]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica A2 4 2 2 2 10,8 2 2 2 2 [35]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica A4 4 2 2 2 11,2 2 2 2 2 [36]
Asteraceae Brachyscome dichromosomatica var alba A3 4 2 2 2 11,6 2 2 2 2 [35]
Asteraceae Brachyscome eriogona 8 2 4 4 12,5 4 4 4 2 2 [35]
Asteraceae Brachyscome lineariloba B 12 2 4 8 55 6 6 2 4 4 2 [35]
Asteraceae Brachyscome lineariloba C 16 2 4 10 2 5,2 8 8 2 6 4 2 2 [35]
Asteraceae Brachyscome lineariloba E 10 2 2 8 7,9 5 5 2 3 1 2 2 [35]
Asteraceae Brachyscome muelleri 6 2 4 2 10,1 2 2 2 2 [35]
Asteraceae Centaurea oxylepis 44 4 nd nd nd 2,6 8 8 8 6 2 [37]
Asteraceae Centaurea phrygia 22 2 16 6 2,6 4 4 4 2 2 [37]
Asteraceae Crepis capillaris 6 2 2 4 7,9 2 2 2 2 [38]
Asteraceae Dendranthema boreale 18 2 nd nd nd 6,6 2 2 2 2 [39]
Asteraceae Dendranthema chanetii 36 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [39]
Asteraceae Dendranthema horaimontana 18 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [39]
Asteraceae Dendranthema japonica 18 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [39]
Asteraceae Dendranthema lavandulifolia 18 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [39]
Asteraceae Dendranthema occidentali-japonense 54 6 nd nd nd nd 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [39]
Asteraceae Dendranthema wakasaense 36 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [39]
Asteraceae Dendranthema yoshinagantha 36 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [39]
Asteraceae Emilia fosbergii 20 4 2 18 1,2 4 4 4 4 [40]
Asteraceae Emilia sonchifolia 10 2 10 47 2 2 2 2 [40]
Asteraceae Grindelia anethifolia 12 2 8 4 9,4 2 2 2 2 [41]
Asteraceae Grindelia prunelloides 12 2 8 4 8,2 2 2 2 2 [41]
Asteraceae Haplopappus glutinosus 10 2 10 10,1 6 4 4 4 2 [41]
Asteraceae Haplopappus grindelioides 10 2 10 8,5 2 2 2 2 [41]
Asteraceae Haplopappus stolpii 10 2 10 10,1 2 2 2 2 [41]
Asteraceae Helianthus annuus HA89 34 2 18 8 8 49 4 4 4 2 2 [42]
Asteraceae Hieracium transylvanicum 18 2 4 14 3,7 2 2 2 2 [43]
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Asteraceae Hypochaeris acaulis 8 2 2 2 4 3,3 2 2 2 2 [44]
Asteraceae Hypochaeris alba 156 8 2 4 4 4,0 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris angustifolia 8 2 6 2 3.3 2 2 2 2 [46]
Asteraceae Hypochaeris apargioides 8 2 2 2 4 59 2 2 2 2 [44]
Asteraceae Hypochaeris brasiliensis 8 2 4 4 35 2 2 2 2 [47]
Asteraceae Hypochaeris caespitosa 148 16 4 8 8 4,0 4 4 4 4 [45]
Asteraceae Hypochaeris elata 18506 8 2 2 2 4 3,0 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris glabra 10 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [48]
Asteraceae Hypochaeris grisebachi 8 2 4 4 4,0 2 2 2 2 [47]
Asteraceae Hypochaeris hookeri 18044 8 2 2 2 4 3,0 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris incana 18022 16 4 8 8 2,7 4 4 4 4 [45]
Asteraceae Hypochaeris incana 5640 8 2 4 4 3.3 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris laevigata 12 2 4 8 1,4 2 2 2 2 [48]
Asteraceae Hypochaeris maculata 10 2 10 3,3 2 2 2 2 [48]
Asteraceae Hypochaeris megapotamica 8 2 2 2 4 1,2 2 2 2 2 [48]
Asteraceae Hypochaeris microcephala 8 2 4 4 35 2 2 2 2 [47]
Asteraceae Hypochaeris palustris 8 2 4 4 2,8 2 2 2 2 [44]
Asteraceae Hypochaeris pampasica 8 2 4 4 4,7 2 2 2 2 [47]
Asteraceae Hypochaeris parodii 18057 8 2 2 2 4 3,3 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris patagonica 6202 8 2 4 4 33 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris petiolaris 122 8 2 4 4 1,0 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris pinnatifida 1003 8 2 2 2 4 3,5 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris radicata 8 2 2 6 3.3 2 2 2 2 [48]
Asteraceae Hypochaeris robertia 8 2 6 2 4,0 2 2 2 2 [48]
Asteraceae Hypochaeris rosengurttii 8 2 4 4 58 2 2 2 2 [47]
Asteraceae Hypochaeris sessiliflora 18549 8 2 4 4 35 2 2 2 2 [45]
Asteraceae Hypochaeris spathulata 8 2 2 2 4 49 2 2 2 2 [44]
Asteraceae Hypochaeris taraxacoides 18508 16 4 8 8 2,9 4 4 4 4 [45]
Asteraceae Hypochaeris tenuifolia 8 2 4 4 2,9 2 2 2 2 [44]
Asteraceae Hypochaeris thrincioides 8 2 4 4 3,8 2 2 2 2 [44]
Asteraceae Hypochaeris variegata 8 2 4 4 35 2 2 2 2 [47]
Asteraceae Lactuca saligna 18 2 4 12 2 3,4 2 2 2 2 [49]
Asteraceae Lactuca sativa cv. Rusty 18 2 6 12 4,0 2 2 2 2 [49]
Asteraceae Lactuca serriola 18 2 6 12 3,9 2 2 2 2 [49]
Asteraceae Lactuca virosa 18 2 2 10 6 6,5 2 2 2 2 [49]
Asteraceae Leucanthemella linearis 18 2 18 10,8 8 8 8 4 2 [50]
Asteraceae Nipponanthemum nipponicum 18 2 18 6,6 4 4 2 2 2 [50]
Asteraceae Siebera pungens 20 2 16 4 11,0 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Tragopogon dubius 12 2 4 4 4 10,0 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Tragopogon porrifolius 12 2 4 4 4 8,3 4 4 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Tragopogon pratensis 12 2 4 4 4 5,6 2 2 2 2 [52]
Asteraceae Xeranthemum annuum 12 2 4 8 43 2 2 2 2 [51]
Asteraceae Xeranthemum cylindraceum 20 2 4 16 4,1 4 4 2 2 4 [51]
Asteraceae Xeranthemum longipapposum 14 2 12 2 6,3 2 2 2 2 [51]
Berberidaceae Epimedium acuminatum 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium alpinum 12 2 6 6 4,2 4 4 4 4 [53]
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Berberidaceae Epimedium baojingense 12 2 6 6 5,0 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium davidii 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium dolichostemon 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium ecalcaratum 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium letorrhizum 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium lishihchenii 12 2 6 6 5,0 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium pauciflorum 12 2 6 6 3,9 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium pubescens 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium pubigerum 12 2 6 6 4,2 4 4 4 4 [53]
Berberidaceae Epimedium sagittatum 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium shuichengense 12 2 6 6 5,0 2 2 2 2 [53]
Berberidaceae Epimedium wushanense 12 2 6 6 4,2 2 2 2 2 [53]
Betulaceae Alnus firma 112 16 94 18 0,8 8 8 8 8 [54]
Betulaceae Alnus pendula 28 4 10 18 1,3 2 2 2 2 [54]
Betulaceae Alnus serrulatoides 28 4 14 14 1,1 4 4 2 2 4 [54]
Betulaceae Betula maximowicziana 28 2 18 10 1,1 4 4 2 2 4 [54]
Betulaceae Betula platyphylla var. japonica 28 2 14 14 0,6 2 2 2 2 [54]
Betulaceae Carpinus japonica 16 2 8 8 0,9 4 4 2 2 2 2 [54]
Betulaceae Carpinus tschonoskii 64 8 54 10 1,1 8 8 2 6 6 2 [54]
Brassicaceae Aethionema schistosum 48 4 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Alyssum spinosum 32 4 nd nd nd 3,2 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Arabidopsis arenosa 3651 32 4 nd nd nd 1,7 12 12 4 8 12 [56]
Brassicaceae Arabidopsis halleri ssp. gemmifera Ashibi 16 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [57]
Brassicaceae Arabidopsis thaliana Ler 10 2 6 2 2 1,2 6 6 4 2 4 2 [58]
Brassicaceae Arabidopsis thaliana Nossen-0 10 2 4 4 2 2,1 4 4 2 2 2 2 [56]
Brassicaceae Arabis alpina 16 2 nd nd nd 3,3 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Brassica campestris 20 2 nd nd nd 2,5 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [59]
Brassicaceae Brassica carinata cv. S-67 34 4 12 22 1,7 4 4 4 2 2 [60]
Brassicaceae Brassica carinata 'yellow dodolla’ 34 4 nd nd nd 2,5 4 4 4 2 2 [61]
Brassicaceae Brassica cretica 4 18 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [61]
Brassicaceae Brassica cretica 5 18 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [61]
Brassicaceae Brassica fruticulosa (F) subsp. fruticulosa 16 2 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [61]
Brassicaceae Brassica juncea '685' 36 4 nd nd nd 31 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [61]
Brassicaceae Brassica juncea cv. Malopolska 36 4 nd nd nd 2,3 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [60]
Brassicaceae Brassica napus '429' 38 4 nd nd nd 3,9 9 9 5 4 2 5 2 [61]
Brassicaceae Brassica napus cv Madora (AACC) 38 4 nd nd nd 3,0 16 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [62]
Brassicaceae Brassica napus cv. Marita 38 4 nd nd nd 2,2 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [59]
Brassicaceae Brassica napus subsp. oleifera cv. "Lirajet" 38 4 nd nd nd 3,9 14 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [63]
Brassicaceae Brassica nigra 16 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [59]
Brassicaceae Brassica oleracea var. alboglabra line DHdA12 18 2 nd nd nd 3,0 4 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [64]
Brassicaceae Brassica oleracea var. alboglabra No. 4003 18 2 16 2 2,6 2 2 2 2 [65]
Brassicaceae Brassica oleracea var. capitata cv "Braunschweiger" 18 2 nd nd nd 3,3 4 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [63]
Brassicaceae Brassica oxyrrhina 18 2 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [61]
Brassicaceae Brassica rapa K-151 20 2 nd nd nd 2,2 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [65]
Brassicaceae Brassica rapa ssp. pekinensis (cv. Chiifu 401) 20 2 0 8 2 3,2 6 6 2 2 2 4 2 [66]
Brassicaceae Brassica tournefortii 1412 20 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [61]
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Brassicaceae Diplotaxis muralis '690' 42 4 nd nd nd 3,0 6 6 2 4 2 2 2 [61]
Brassicaceae Diplotaxis siifolia 20 2 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Eruca vesicaria subsp sativa 22 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [61]
Brassicaceae Erucastrum gallicum 30 4 nd nd nd 4,6 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Raphanus sativus '186' 18 2 nd nd nd 4,2 4 4 2 2 2 [61]
Brassicaceae Raphanus sativus oilradish cv Pegletta (RR) 18 2 nd nd nd 1,7 4 4 4 2 2 [62]
Brassicaceae Raphanus sativus var Agata. Autotetraploide 36 4 nd nd nd 3,3 8 8 4 4 4 [61]
Brassicaceae Rorippa palustris 32 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Sinapis alba cv Kastor (SS) 24 2 nd nd nd 0,8 4 4 4 4 [62]
Brassicaceae Sinapis alba subsp. dissecta 24 2 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [61]
Brassicaceae Sinapis alba subsp. dissecta '774' autotetraploide 48 4 nd nd nd 2,5 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [61]
Brassicaceae Sinapis arvensis 18 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Sisymbrium officinale 14 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Brassicaceae Thlaspi arvense 14 2 nd nd nd 2,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [55]
Byblidaceae Byblis aquatica 16 2 14 2 21 2 2 2 2 [67]
Byblidaceae Byblis filifolia 2x 16 2 16 2,5 4 4 4 4 [67]
Byblidaceae Byblis filifolia 4x 32 4 32 2,5 8 8 8 4 4 [67]
Byblidaceae Byblis guehoi 32 4 32 2,5 12 12 12 12 [67]
Byblidaceae Byblis liniflora 32 4 28 4 25 10 10 10 10 [67]
Byblidaceae Byblis rorida A 16 2 12 4 25 2 2 2 2 [67]
Byblidaceae Byblis rorida B 16 2 12 4 25 3 3 3 3 [67]
Campanulaceae Lobelia brasiliensis 28 2 nd nd nd nd 4 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [68]
Cannabaceae Humulus japonicus 16 2 6 10 1,6 2 2 2 2 [69]
Cannabaceae Humulus lupulus® 20 2 14 6 3,8 4 4 4 2 2 [70]
Caricaceae Carica papaya 18 2 18 1,7 6 6 6 4 2 [71]
Caricaceae Vasconcellea cundinamarcensis 18 2 12 6 1,7 2 2 2 2 [71]
Caricaceae Vasconcellea goudotiana 18 2 14 4 1,7 2 2 2 2 [71]
Caryophyllaceae  Silene chalcedonica 24 2 22 2 3.3 2 2 2 2 [72]
Caryophyllaceae  Silene cintrana 24 2 8 16 25 2 2 2 2 [73]
Caryophyllaceae  Silene latifolia® 24 2 6 18 3,0 6 6 6 2 2 [72]
Caryophyllaceae  Silene pendula 24 2 12 12 1,7 8 8 6 2 2 4 2 [72]
Caryophyllaceae  Silene rothmaleri 24 2 8 16 25 2 2 2 2 [73]
Caryophyllaceae  Silene vulgaris 24 2 16 8 1,7 4 4 2 2 2 2 [72]
Commelinaceae  Callisia cordifolia 14 2 2 12 7.8 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Callisia filiformis 14 2 14 51 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Callisia fragrans 12 2 6 6 13,3 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Callisia gentlei var. elegans 12 2 2 10 6,0 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Callisia monandra 14 2 6 6 2 3,6 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Callisia multiflora 28 4 12 16 3,2 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Callisia repens 12 2 4 8 4,0 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Callisia warszewicziana 16 2 2 4 10 47 2 2 2 2 [74]
Commelinaceae  Rhoeo spathacea 12 2 5 6 1 8,3 8 7 3 3 1 2 2 [75]
Commelinaceae  Tripogandra diuretica 64 8 8 12 44 2,9 3 3 3 3 [76]
Commelinaceae  Tripogandra glandulosa 16 2 2 14 57 2 2 2 2 [76]
Commelinaceae  Tripogandra serrulata 48 6 6 2 40 52 6 6 6 6 [76]
Convolvulaceae  Cuscuta approximata 28 4 + nc 6 6 2 4 [717]
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Convolvulaceae  Ipomoea batatas 1 90 6 nd nd nd 0,8 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea batatas 2 90 6 nd nd nd 1,7 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea leucantha 30 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea setosa 30 2 nd nd nd 2,4 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea tabascana 60 4 nd nd nd 1,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea tiliacae 30 2 nd nd nd 1,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea trifida 30 2 nd nd nd 1,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea trifida 4x 60 4 nd nd nd 15 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Convolvulaceae  Ipomoea triloba 30 2 nd nd nd 1,6 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [78]
Cucurbitaceae Cucumis sativus cv. Winter Long 14 2 12 2 2,4 2 2 2 2 [79]
Cucurbitaceae Cucumis sativus inbred line 9930 14 2 14 2,5 2 2 2 2 [80]
Cupressaceae Juniperus chinensis var. procumbens 4 4 44 5,0 4 4 4 4 [81]
Cupressaceae Juniperus chinensis var. sargentii 22 2 22 58 2 2 2 2 [81]
Cupressaceae Juniperus lutchuensis 22 2 22 5,0 2 2 2 2 [81]
Cyperaceae Diplacrum capitatum 36 nd + nc 2 2 0 2 [82]
Cyperaceae Eleocharis acutangula 54 10 + nc 4 4 0 4 [83]
Cyperaceae Eleocharis bonariensis 20 4 + nc 4 4 0 4 [83]
Cyperaceae Eleocharis capillacea 10 2+ nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis confervoides 40 8 + nc 2 2 0 2 [82]
Cyperaceae Eleocharis contracta 20 4 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis debilis 30 6 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis filiculmis 30 6 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis flavescens 10 2+ nc 2 2 2 0 [83]
Cyperaceae Eleocharis geniculata 2 10 2+ nc 2 2 2 0 [83]
Cyperaceae Eleocharis geniculata 4 20 4 + nc 2 2 2 0 [83]
Cyperaceae Eleocharis interstincta 40 8 + nc 4 4 0 4 [83]
Cyperaceae Eleocharis laeviglumis 60 12 + nc 4 4 0 4 [83]
Cyperaceae Eleocharis liesneri 50 10 + nc 4 4 0 4 [83]
Cyperaceae Eleocharis loefgreniana 20 4 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 10-4 10 2+ nc 2 2 0 2 [84]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 6 6 2 + nc 2 2 2 0 [84]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 7 7 2 0+ nc 2 2 1 1 [84]
Cyperaceae Eleocharis maculosa 8 8 2 + nc 2 2 1 1 [84]
Cyperaceae Eleocharis minima 20 4 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis montana 40 8 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis nana 20 4 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis niederleinii 20 4 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis obtusetrigona 52 10 + nc 4 4 0 4 [83]
Cyperaceae Eleocharis plicarhachis 54 10 + nc 4 4 0 4 [83]
Cyperaceae Eleocharis sellowiana 2 10 2+ nc 2 2 2 0 [83]
Cyperaceae Eleocharis sellowiana 4 20 4 + nc 2 2 2 0 [83]
Cyperaceae Eleocharis sp. 100 2+ nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Eleocharis subarticulata 6 2 + nc 2 2 2 0 [83]
Cyperaceae Eleocharis viridans 20 4 + nc 2 2 0 2 [83]
Cyperaceae Fimbristylis cymosa 50 nd + nc 2 2 0 2 [82]
Cyperaceae Fimbristylis dichotoma 30 nd + nc 4 4 2 2 [82]
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Cyperaceae Kyllinga brevifolia 120 nd + nc 10 10 nd nd [82]
Cyperaceae Rhynchospora cephalotes 19 nd + nc 2 2 2 0 [82]
Cyperaceae Rhynchospora ciliata 10 2+ nc 2 2 2 0 [82]
Cyperaceae Rhynchospora contracta 18 nd + nc 2 2 2 0 [82]
Cyperaceae Rhynchospora holoschoenoides 20 nd + nc 2 2 2 0 [82]
Cyperaceae Rhynchospora pubera 10 2+ nc 10 10 6 4 [82]
Cyperaceae Rhynchospora tenuis 2x 4 2 + nc 2 2 2 0 [82]
Euphorbiaceae Manihot dichotoma 36 4 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 [85]
Euphorbiaceae Manihot esculenta 'Alpim Bravo' 36 4 nd nd nd 1,8 2 2 2 2 [85]
Fabaceae Arachis batizocoi pi298639 20 2 16 4 35 2 2 2 2 [86]
Fabaceae Arachis batizocoi S30079 20 2 14 6 3,6 6 6 2 4 2 [87]
Fabaceae Arachis benensis 20 2 16 4 25 2 2 2 2 [87]
Fabaceae Arachis cardenasii 20 2 118 2 34 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis chiquitana 20 2 118 2 3.3 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis correntina 20 2 16 4 3.3 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis cruziana 20 2 16 4 2,8 6 6 4 2 2 [87]
Fabaceae Arachis diogoi 20 2 118 2 34 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis duranensis 20 2 118 2 2,9 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis glandulifera 20 2 6 6 8 3,8 2 2 2 2 [89]
Fabaceae Arachis gregoryi 20 2 16 4 2,9 2 2 2 2 [87]
Fabaceae Arachis helodes 20 2 118 2 2,9 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis herzogii 20 2 118 2 37 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis hypogaea 40 4 38 2 34 4 4 4 2 2 [86]
Fabaceae Arachis ipaensis 20 2 20 2,9 2 2 2 2 [86]
Fabaceae Arachis kempff-mercadoi 20 2 18 2 3,6 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis krapovickasii 20 2 12 8 35 6 6 2 4 2 [87]
Fabaceae Arachis kuhlmannii 20 2 18 2 4,0 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis magna 20 2 118 2 31 2 2 2 2 [87]
Fabaceae Arachis monticola 40 4 38 2 33 4 4 4 2 2 [86]
Fabaceae Arachis schininii 20 2 18 2 2,9 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis stenosperma 20 2 118 2 3,6 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis trinitensis 20 2 20 2,9 2 2 2 2 [87]
Fabaceae Arachis valida 20 2 20 3,3 2 2 2 2 [87]
Fabaceae Arachis villosa 20 2 18 2 3,8 2 2 2 2 [88]
Fabaceae Arachis williamsii CTES 20 2 20 2,9 2 2 2 2 [87]
Fabaceae Arachis williamsii W1118 20 2 18 2 35 2 2 2 2 [86]
Fabaceae Caesalpinia ferrea var. ferrea 4x 48 4 32 16 31 4 4 4 4 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Fabaceae Caesalpinia ferrea var. ferrea 6x 72 6 48 24 31 6 6 6 6 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Fabaceae Caesalpinia ferrea var. parvifolia 24 2 16 8 3,0 2 2 2 2 Luiz Gustavo Souza (com. pessoal)
Fabaceae Cicer arietinum 16 2 nd nd nd 2,8 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [90]
Fabaceae Crotalaria juncea 16 2 16 2,5 2 2 2 2 [91]
Fabaceae Glycine max 40 2 nd nd nd 1,7 2 2 2 2 [92]
Fabaceae Lathyrus annuus 14 2 12 2 8,4 4 4 4 2 [93]
Fabaceae Lathyrus aphaca 14 2 4 10 6,2 4 4 2 2 2 2 [93]
Fabaceae Lathyrus cicera 14 2 12 2 8,2 6 6 4 2 4 2 [93]
Fabaceae Lathyrus clymenum 14 2 8 6 5,8 6 4 2 2 4 2 [93]
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Fabaceae Lathyrus ochrus 14 2 6 8 7,0 4 2 2 2 2 [93]
Fabaceae Lathyrus sativus 14 2 6 8 8,6 4 4 2 2 2 2 [93]
Fabaceae Lathyrus tingitanus 14 2 8 6 11,7 6 4 4 2 2 2 [93]
Fabaceae Lens culinaris ssp. orientalis 14 2 6 6 2 4,2 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lens ervoides 14 2 4 10 4,2 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lens lamottei 14 2 4 10 4,2 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lens nigricans 14 2 4 10 4,2 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lens odemensis 14 2 4 10 4,2 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lens tomentosus 120 14 2 4 10 4,2 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lens tomentosus 133 14 2 2 12 4,7 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lens tomentosus 149 14 2 4 10 58 4 4 4 2 2 [94]
Fabaceae Lotus burttii 12 2 10 2 2,2 2 2 2 2 [95]
Fabaceae Lotus filicaulis 12 2 8 2 2 14 2 2 2 2 [96]
Fabaceae Lotus japonicus Gifu 12 2 10 2 1,9 2 2 2 2 [96]
Fabaceae Lotus japonicus Miyakojima MG-20 12 2 8 4 1,6 2 2 2 2 [971
Fabaceae Lupinus angustifolius 40 2 36 4 0,8 8 8 6 2 8 [98]
Fabaceae Lupinus cosentinii 32 2 22 10 1,7 2 2 2 2 [98]
Fabaceae Medicago glomerata 16 2 nd nd nd 3,3 4 4 2 2 2 2 [99]
Fabaceae Medicago sativa ssp. coerulea / ssp. falcata 16 2 nd nd nd 3,3 4 4 2 2 2 2 [99]
Fabaceae Medicago sativa ssp. falcata 4x / ssp. sativa 32 4 nd nd nd 3,3 8 8 6 2 4 4 [99]
Fabaceae Phaseolus acutifolius var. latifolius 22 2 20 2 2,6 6 6 6 2 2 2 [100]
Fabaceae Phaseolus coccineus 22 2 12 6 4 2,6 4 4 2 2 2 2 [100]
Fabaceae Phaseolus lunatus fa02 22 2 14 8 3.3 4 2 4 2 2 [101]
Fabaceae Phaseolus lunatus G26460, G2585, fal8, "vermelinh®22 2 14 8 3.3 2 2 2 2 [101]
Fabaceae Phaseolus vulgaris cv Calima 22 2 6 14 2 1,6 4 4 4 2 2 [102]
Fabaceae Phaseolus vulgaris cv Saxa5 22 2 6 14 2 1,6 4 4 4 2 2 [102]
Fabaceae Phaseolus vulgaris cv Saxa6é 22 2 6 14 2 1,6 4 4 4 2 2 [102]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Jalo EEP558' 22 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [103]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Jamapa’ 22 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [103]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Pajarito’ G24404 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [103]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Pajarito’ G24423 22 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [103]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Pinto U1114' 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [103]
Fabaceae Phaseolus vulgaris 'Wax' 22 2 12 8 2 2,2 4 4 2 2 2 2 [100]
Fabaceae Pisum sativum L. cv Griine Victoria 14 2 8 4 2 6,6 8 8 6 2 2 2 2 [104]
Fabaceae Trifolium ambiguum 48 6 nd nd nd 2,5 6 6 6 6 [105]
Fabaceae Trifolium campestre 14 2 14 2,5 2 2 2 2 [106]
Fabaceae Trifolium dubium 30 2 30 2,3 4 4 4 4 [106]
Fabaceae Trifolium hybridum 16 2 nd nd nd 2,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [105]
Fabaceae Trifolium micranthum 16 2 16 2,5 2 2 2 2 [106]
Fabaceae Trifolium nigrescens ssp. meneghinianum 16 2 12 4 0,8 2 2 2 2 [107]
Fabaceae Trifolium nigrescens ssp. nigrescens 16 2 12 4 0,8 2 2 2 2 [107]
Fabaceae Trifolium nigrescens ssp. petrisavii 16 2 12 4 0,8 2 2 2 2 [107]
Fabaceae Trifolium occidentale 16 2 nd nd nd 2,5 4 4 2 2 2 [105]
Fabaceae Trifolium pratense R130 14 2 4 10 21 6 4 2 2 2 2 2 [108]
Fabaceae Trifolium repens 32 4 nd nd nd 2,5 4 4 2 2 4 [105]
Fabaceae Trifolium uniflorum 32 4 nd nd nd 2,5 4 4 4 4 [105]
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Fabaceae Vicia amoena var. amoena 24 4 6 10 8 6,5 10 100 4 2 4 1 2 3 4 [109]
Fabaceae Vicia amoena var. sericea 12 2 2 8 2 5,0 4 4 2 2 2 [109]
Fabaceae Vicia amphicarpa 12 2 nd nd nd 3,9 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [110]
Fabaceae Vicia angustifolia 12 2 nd nd nd 43 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [110]
Fabaceae Vicia benghalensis A 14 2 nd nd nd 4,2 4 4 2 2 2 2 [111]
Fabaceae Vicia benghalensis B 14 2 nd nd nd 4,2 4 4 4 2 2 [111]
Fabaceae Vicia bithynica 12 2 nd nd nd 31 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [110]
Fabaceae Vicia cordata 10 2 nd nd nd 3,3 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [110]
Fabaceae Vicia cracca 12 2 nd nd nd 6,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [109]
Fabaceae Vicia dasycarpa 14 2 14 5,8 4 4 4 4 [110]
Fabaceae Vicia dumetorum 12 2 4 6 2 6,6 2 2 2 2 [109]
Fabaceae Vicia eriocarpa 14 2 14 6,6 4 4 4 4 [110]
Fabaceae Vicia faba 12 2 2 10 10,0 4 2 2 2 2 [112]
Fabaceae Vicia galilaea 14 2 2 12 58 2 2 2 2 [110]
Fabaceae Vicia grandiflora 14 2 8 6 6,6 4 4 2 2 4 [113]
Fabaceae Vicia hyaeniscyamus 14 2 2 12 7,5 2 2 2 2 [110]
Fabaceae Vicia hybrida 12 2 12 6,6 2 2 2 2 [110]
Fabaceae Vicia incisa 12 2 6 2 4 58 2 2 2 2 [110]
Fabaceae Vicia johannis ssp johannis 14 2 nd nd nd 5,0 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [110]
Fabaceae Vicia johannis ssp procumbens 14 2 2 12 8,3 2 2 2 2 [110]
Fabaceae Vicia macrocarpa 12 2 4 8 7,0 2 2 2 2 [110]
Fabaceae Vicia narbonensis "IFYN574' 14 2 2 12 10,0 2 2 2 2 [113]
Fabaceae Vicia nigra 10 2 nd nd nd 58 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [110]
Fabaceae Vicia pannonica 12 2 8 4 6,6 4 4 4 4 [113]
Fabaceae Vicia pseudorobus 12 2 6 2 4 7,5 4 4 2 2 2 [109]
Fabaceae Vicia sativa 12 2 nd nd nd 73 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [110]
Fabaceae Vicia sativa "Ebena’ 12 2 nd nd nd 3,9 4 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [113]
Fabaceae Vicia serratifolia 14 2 14 9,1 4 4 4 2 2 [110]
Fabaceae Vicia varia 14 2 8 6 4,2 4 4 4 4 [110]
Fabaceae Vicia villosa 14 2 2 12 6,6 4 4 4 4 [110]
Fabaceae Vigna radiata 22 2 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [90]
Fabaceae Vigna unguiculata 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [114]
Fagaceae Quercus cerris 24 2 22 2 2,9 2 2 2 2 [115]
Fagaceae Quercus michauxii 24 2 22 2 2,8 2 2 2 2 [115]
Fagaceae Quercus petraea 24 2 22 2 31 2 2 2 2 [115]
Fagaceae Quercus pubescens 24 2 22 2 2,4 2 2 2 2 [115]
Fagaceae Quercus robur 24 2 22 2 31 2 2 2 2 [115]
Grossulariaceae  Ribes petraeum 16 2 12 4 2,4 4 2 2 2 2 [116]
Grossulariaceae  Ribes rubrum 16 2 12 4 nd 2 2 2 2 [116]
Grossulariaceae  Ribes uva-crispa 16 2 nd nd nd nd 4 2 2 2 2 [116]
Iridaceae Iris boissieri 36 4 nd nd nd nd 36 36 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
Iridaceae Iris filifolia Malaga 34 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
Iridaceae Iris filifolia Nador 30 4 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
Iridaceae Iris juncea 32 4 nd nd nd nd 30 30 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
Iridaceae Iris latifolia 42 6 nd nd nd nd 14 14 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
Iridaceae Iris serotina 34 4 nd nd nd nd 18 18 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
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Iridaceae Iris setosa 38 2 nd nd nd 6,6 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Iridaceae Iris tingitana 28 4 nd nd nd nd 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
Iridaceae Iris versicolor 108 6 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Iridaceae Iris virginica 70 4 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [118]
Iridaceae Iris xiphium 34 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [117]
Liliaceae Lilium bosniacum 24 2 2 2 20 14,5 2 2 2 2 [119]
Liliaceae Lilium brownii 24 2 2 2 20 11,8 2 2 2 2 [120]
Liliaceae Lilium carniolicum 24 2 4 20 12,8 2 2 2 2 [121]
Liliaceae Lilium longiflorum 24 2 2 2 20 23,8 6 6 6 4 [122]
Liliaceae Lilium pomponium 24 2 2 2 20 13,3 2 2 2 2 [121]
Liliaceae Lilium pyrenaicum 24 2 2 2 20 12,8 2 2 2 2 [121]
Liliaceae Lilium rubellum 24 2 2 4 18 22,5 14 8 4 4 2 2 10 [122]
Liliaceae Tulipa fosteriana 'Red Emperor' 24 2 9 15 7,3 80 24 9 15 2 16 1 2 7 31 18 3 [123]
Liliaceae Tulipa gesneriana 'Christmas Dream' 24 2 2 16 6 10,4 39 24 2 16 6 15 2 4 8 10 [123]
Liliaceae Tulipa gesneriana '‘Queen of night' 24 2 18 6 11,1 54 24 18 6 20 2 4 2 6 18 2 [123]
Linaceae Linum angustifolium 30 4 nd nd nd 1,8 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [124]
Linaceae Linum austriacum 18 2 18 2,1 4 2 2 2 [124]
Linaceae Linum decumbens 16 2 16 2,4 4 4 4 2 2 [124]
Linaceae Linum grandiflorum 16 2 16 2,0 4 4 4 2 2 [124]
Linaceae Linum perenne 18 2 18 2,4 4 2 2 2 [124]
Linaceae Linum usitatissimum 30 4 26 4 1,6 8 8 6 2 2 2 [124]
Linderniaceae Torenia baillonii 16 2 4 10 2 1,7 6 6 4 2 6 [125]
Linderniaceae Torenia fournieri 18 2 6 12 1,7 2 2 2 2 [125]
Malvaceae Gossypium arboreum 26 2 26 1,7 2 2 2 2 [126]
Malvaceae Gossypium herbaceum 26 2 26 1,7 2 2 2 2 [126]
Malvaceae Gossypium raimondii 26 2 26 1,7 2 2 2 2 [126]
Malvaceae Gossypium thurberi 26 2 26 1,7 2 2 2 2 [126]
Malvaceae Theobroma cacao 20 2 20 1,6 2 2 2 2 [127]
Malvaceae Theobroma grandiflorum 20 2 20 1,7 2 2 2 2 [127]
Musaceae Musa beccarii 18 2 nd nd nd 1,4 5 5 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [128]
Musaceae Musa 'Calcutta 4" 22 2 nd nd nd 1,5 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [128]
Musaceae Musa laterita 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [128]
Musaceae Musa schizocarpa 22 2 16 6 11 6 6 4 2 2 2 [128]
Musaceae Musa textilis 20 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [128]
Orchidaceae Cephalanthera damasonium 36 4 10 16 10 58 4 4 4 2 2 [129]
Orchidaceae Cephalanthera longifolia 32 4 6 16 10 5,9 6 4 2 2 2 2 [129]
Orchidaceae Cephalanthera rubra 4 4 8 26 10 51 2 2 2 2 [129]
Orchidaceae Dendrobium aggregatum 38 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [130]
Orchidaceae Dendrobium aphyllum 38 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [130]
Orchidaceae Dendrobium moschatum 40 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [130]
Orchidaceae Maxillaria acicularis 38 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [131]
Orchidaceae Maxillaria desvauxiana 40 2 nd nd nd 2,4 3 3 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [131]
Orchidaceae Maxillaria discolor 42 2 nd nd nd 2,1 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [131]
Orchidaceae Maxillaria notylioglossa 38 2 nd nd nd 1,4 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [131]
Passifloraceae Passiflora actinia 18 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora alata 18 2 nd nd nd 25 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
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Passifloraceae Passiflora amethystina 18 2 12 6 2,9 2 2 2 2 [133]
Passifloraceae Passiflora capsularis 12 2 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora cincinnata 18 2 14 4 2,2 2 2 2 2 [133]
Passifloraceae Passiflora edmundoi 18 2 nd nd nd 2,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora edulis f. flavicarpa 18 2 14 4 25 2 2 2 2 [133]
Passifloraceae Passiflora elegans 18 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora foetida 20 4 nd nd nd 15 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora galbana 18 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora glandulosa 18 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora haematostigma 24 4 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora laurifolia 18 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora misera 2x 12 2 nd nd nd 0,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora misera 6x 36 6 nd nd nd nd 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora morifolia 12 2 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora mucronata 18 2 nd nd nd 2,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora pentagona 24 4 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora rubra 12 2 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora suberosa 24 4 nd nd nd 0,8 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Passifloraceae Passiflora tricuspis 12 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [132]
Pinaceae Abies alba 24 2 14 10 11,9 4 4 2 2 2 2 [134]
Pinaceae Larix decidua 24 2 12 12 nd 2 2 2 2 [135]
Pinaceae Larix gmelinii 24 2 18 6 12,5 2 2 2 2 [136]
Pinaceae Larix leptolepis 24 2 18 6 8,3 2 2 2 2 [136]
Pinaceae Larix principis-rupprechtii 24 2 12 12 35 2 2 2 2 [137]
Pinaceae Picea abies 24 2 20 4 6,7 2 2 2 2 [135]
Pinaceae Picea asperata 24 2 18 6 45 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea breweriana 24 2 20 4 4,2 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea crassifolia 24 2 18 6 11,6 4 2 2 2 2 [139]
Pinaceae Picea engelmannii 24 2 20 4 47 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea glauca 24 2 20 4 9,6 2 2 2 2 [140]
Pinaceae Picea jezoensis var. hondoensis 24 2 22 2 4.8 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea koraiensis 24 2 18 6 11,2 4 2 2 2 2 [139]
Pinaceae Picea koyamai 24 2 18 6 37 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea mariana 24 2 20 4 3,9 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea obovata 24 2 20 4 3,9 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea omorika 24 2 20 4 11,6 2 2 2 2 [141]
Pinaceae Picea pungens var. glauca 24 2 18 6 3,9 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea rubens 24 2 20 4 4,0 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea schrenkiana 24 2 20 4 4,2 4 2 2 2 2 [138]
Pinaceae Picea sitchensis 24 2 18 6 9,3 2 2 2 2 [140]
Pinaceae Pinus armandii 24 2 22 2 17,7 6 6 6 4 2 [142]
Pinaceae Pinus bungeana 24 2 24 16,6 4 4 4 2 2 [142]
Pinaceae Pinus densata 24 2 24 12,0 3 3 3 1 2 [143]
Pinaceae Pinus densiflora 24 2 22 2 12,0 4 4 4 2 2 [144]
Pinaceae Pinus elliottii var. elliottii 24 2 22 2 14,9 6 6 6 2 4 [145]
Pinaceae Pinus koraiensis 24 2 24 20,8 8 8 8 6 2 [142]
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Pinaceae Pinus massoniana 24 2 24 12,0 2 2 2 2 [143]
Pinaceae Pinus merkusii 24 2 22 2 14,0 4 4 4 2 2 [143]
Pinaceae Pinus nigra 24 2 22 2 12,0 4 4 4 2 2 [144]
Pinaceae Pinus strobus 24 2 24 20,1 4 4 4 4 [142]
Pinaceae Pinus sylvestris 24 2 22 2 12,0 4 4 4 2 2 [144]
Pinaceae Pinus tabuliformis 24 2 22 2 14,0 4 4 4 2 2 [143]
Pinaceae Pinus taeda 24 2 22 2 12,0 4 4 4 2 2 [146]
Pinaceae Pinus thunbergii 24 2 22 2 12,0 4 4 4 2 2 [144]
Pinaceae Pinus wallichiana 24 2 24 20,8 4 4 4 2 2 [142]
Pinaceae Pinus yunnanensis 24 2 24 13,5 4 4 4 2 2 [143]
Plantaginaceae Plantago arenaria 12 2 10 2 25 4 2 2 2 2 [147]
Plantaginaceae Plantago lagopus 12 2 8 4 2,3 2 2 2 2 [147]
Plantaginaceae Plantago lanceolata 12 2 8 4 2,3 4 4 2 2 2 [147]
Plantaginaceae Plantago major 12 2 6 6 2,2 4 2 2 2 2 [147]
Plantaginaceae Plantago ovata 8 2 4 4 25 2 2 2 2 [148]
Plantaginaceae Plantago rhodosperma 24 4 8 16 25 2 2 2 2 [147]
Plantaginaceae Plantago rugelii 24 4 8 16 25 2 2 2 2 [147]
Poaceae Aegilops bicornis 14 2 6 8 8,3 4 4 4 4 [149]
Poaceae Aegilops biuncialis k2682 28 4 nd nd nd 8,9 8 8 8 8 [150]
Poaceae Aegilops biuncialis k3007 28 4 nd nd nd 8,3 8 8 6 2 4 2 [150]
Poaceae Aegilops caudata 14 2 2 6 6 8,3 4 4 2 2 2 2 [149]
Poaceae Aegilops columnaris i571173 28 4 nd nd nd 6,5 8 6 2 4 2 4 2 [150]
Poaceae Aegilops comosa 14 2 8 6 8,3 4 4 2 2 4 [149]
Poaceae Aegilops cylindrica TA2204 28 4 12 8 8 8,3 8 8 4 4 4 4 [151]
Poaceae Aegilops geniculata tal702 28 4 nd nd nd 9,1 6 6 6 2 4 [150]
Poaceae Aegilops kotschyi K201 28 4 nd nd nd 8,6 8 8 2 6 2 6 [150]
Poaceae Aegilops longissima 14 2 4 10 8,3 4 4 4 2 2 [149]
Poaceae Aegilops mutica 14 2 10 4 8,3 4 4 4 2 2 [149]
Poaceae Aegilops neglecta 6x 42 6 nd nd nd 9,4 14 12 4 8 4 4 4 2 [150]
Poaceae Aegilops peregrina KU141 28 4 nd nd nd 6,8 8 8 2 6 4 4 [150]
Poaceae Aegilops searsii 14 2 12 2 8,3 4 4 2 2 2 2 [149]
Poaceae Aegilops sharonensis (Caesarea) 14 2 nd nd nd 8,3 4 4 4 2 2 [152]
Poaceae Aegilops sharonensis Kishon 14 2 nd nd nd 8,3 6 6 2 4 2 [152]
Poaceae Aegilops sharonensis TA1995 14 2 8 6 8,3 4 4 4 2 2 [149]
Poaceae Aegilops speltoides Kishon genotipo 4-2 14 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [152]
Poaceae Aegilops speltoides TA1789/TA1783 14 2 10 4 8,3 2 2 2 2 [149]
Poaceae Aegilops speltoides Ts24 / Ts84 / genotipo4-1 14 2 12 2 8,3 2 2 2 2 [152]
Poaceae Aegilops tauschii 14 2 10 4 8,3 4 4 4 2 2 [149]
Poaceae Aegilops triuncialis k2472 28 4 nd nd nd 9,1 8 8 8 4 4 [150]
Poaceae Aegilops umbellulata 14 2 2 6 6 8,3 4 4 2 2 2 2 [153]
Poaceae Aegilops umbellulata TA1830/TA1823 14 2 4 6 4 8,3 4 4 2 2 2 2 [149]
Poaceae Aegilops uniaristata 14 2 6 8 8,3 4 4 4 2 2 [149]
Poaceae Avena canariensis k293 14 2 10 4 6,3 4 2 2 2 2 [154]
Poaceae Avena clauda k200 14 2 4 6 4 6,6 4 2 2 2 2 [155]
Poaceae Avena insularis k-2102 28 4 20 8 58 8 6 2 4 2 2 2 2 [156]
Poaceae Avena longiglumis k1810 14 2 10 4 6,3 4 2 2 2 2 [154]
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Poaceae Avena magna k-1787 28 4 16 12 58 8 6 2 4 2 2 4 [156]
Poaceae Avena murphyi CC7120 28 4 nd nd nd 6,6 6 4 2 2 2 2 2 [157]
Poaceae Avena murphyi k-2088 28 4 18 10 58 8 6 2 4 2 2 4 [156]
Poaceae Avena sativa cv.Prevision 42 6 nd nd nd 6,6 12 8 8 4 4 4 [157]
Poaceae Avena strigosa 2080 14 2 nd nd nd 6,6 4 2 2 2 2 [158]
Poaceae Avena strigosa Pl 258729 14 2 8 6 6,6 4 2 2 2 2 [157]
Poaceae Brachypodium distachyon ABR1 10 2 6 4 5,6 2 2 2 2 [159]
Poaceae Brachypodium phoenicoides PI1253503 28 4 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium pinnatum Pl 251445 28 4 nd nd nd 2,6 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium pinnatum P1230114 18 2 nd nd nd 43 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium pinnatum P1345982 18 2 nd nd nd 2,9 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium retusum 38 4 nd nd nd 3,3 6 6 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium rupestre P14196 18 2 nd nd nd 2,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium rupestre ssp. rupestre 18 2 nd nd nd 41 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium sylvaticum PI1237792 18 2 nd nd nd 2,9 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium sylvaticum P1269842 18 2 nd nd nd 3,4 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium sylvaticum P1318962 18 2 nd nd nd 2,9 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Brachypodium sylvaticum ssp. glaucovirens 16 2 nd nd nd 4,2 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [159]
Poaceae Dasypyrum breviaristatum 28 4 nd nd nd 6,6 4 4 4 4 [160]
Poaceae Dasypyrum villosum 14 2 12 2 6,6 2 2 2 2 [160]
Poaceae Deschampsia cespitosa 26 4 8 12 6 3,2 9 7 4 3 4 2 [161]
Poaceae Festuca scariosa 14 2 10 4 58 2 2 2 2 [162]
Poaceae Helictotrichon pubescens 14 2 14 58 4 4 4 2 2 [161]
Poaceae Hordelymus europaeus 28 4 22 6 7.8 12 12 10 2 4 8 [163]
Poaceae Hordeum arizonicum 42 6 20 22 9,1 8 6 6 2 2 4 [164]
Poaceae Hordeum bogdanii H240 14 2 10 4 6,6 4 4 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum brachyantherum Nevski 28 4 20 8 7,5 6 4 4 2 4 [166]
Poaceae Hordeum brachyantherum ssp. Californicum H3317 14 2 8 6 58 4 2 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum brevisubulatum (Trinius) Link 28 4 22 6 5,0 5 4 4 4 1 [166]
Poaceae Hordeum brevisubulatum ssp. violaceum H315 14 2 10 4 9,1 2 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum bulbosum 6R52xJ1R132 14 2 10 4 5,0 2 2 2 2 [166]
Poaceae Hordeum chilense John Innes line 1 14 2 10 4 58 4 2 2 2 2 [166]
Poaceae Hordeum chilense TACBOWO0115 14 2 8 6 58 2 2 2 2 [167]
Poaceae Hordeum cordobense H6429 14 2 10 4 58 4 2 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum depressum 28 4 16 12 55 6 4 4 2 4 [164]
Poaceae Hordeum euclaston H6036 14 2 10 4 6,6 4 2 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum flexuosum H1116 14 2 8 6 6,6 2 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum glaucum Steud. 14 2 12 2 58 2 2 2 2 [166]
Poaceae Hordeum guatemalense H2299 28 4 nd nd nd 75 4 4 4 4 [164]
Poaceae Hordeum jubatum H1922 28 4 nd nd nd 6,6 6 4 4 2 4 [164]
Poaceae Hordeum lechleri 42 6 nd nd nd 8,3 8 6 6 2 4 2 [164]
Poaceae Hordeum marinum Hudson ssp. Marinum 14 2 6 8 6,6 4 4 2 2 2 [166]
Poaceae Hordeum murinum L. 2x 14 2 10 4 58 2 2 2 2 [166]
Poaceae Hordeum murinum ssp. leporinum 28 4 18 10 6,4 6 6 2 4 2 2 2 [168]
Poaceae Hordeum muticum H6479 14 2 10 4 58 4 2 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum parodii h6294 42 6 20 22 10,0 10 6 6 4 6 [164]
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Poaceae Hordeum pubiflorum ssp. Pubiflorum H1296 14 2 10 4 8,3 4 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum pusillum H2083 14 2 10 4 58 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum roshevitzii H7046 14 2 10 4 7,5 2 2 2 2 [165]
Poaceae Hordeum secalinum 28 4 18 4 6 7,0 6 6 2 4 2 4 [168]
Poaceae Hordeum tetraploidum 28 4 16 12 75 6 4 4 2 4 [164]
Poaceae Hordeum vulgare cv. Betzes 14 2 12 2 6,6 8 8 8 2 2 4 [167]
Poaceae Hordeum vulgare cv. Golden Promise 14 2 nd nd nd 58 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [169]
Poaceae Hordeum vulgare ssp spontaneum (C. Koch) Thell 14 2 12 2 6,6 6 6 6 [166]
Poaceae Leymus alaicus 28 4 18 10 nd 5 5 2 3 5 [163]
Poaceae Leymus mollis 28 4 12 16 nd 6 6 6 4 2 [163]
Poaceae Leymus racemosus 28 4 18 8 2 10,6 6 6 6 6 [170]
Poaceae Lolium multiflorum 14 2 8 6 58 2 2 2 2 [171]
Poaceae Lolium perenne Ba 11254 / Ba 11778 14 2 8 6 6,6 2 2 2 [171]
Poaceae Lolium persicum 14 2 nd nd nd 5,0 2 2 2 2 [171]
Poaceae Lolium remotum 14 2 10 4 7,5 2 2 2 1 [171]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Bal11921 Genoty 14 2 8 6 11,0 2 2 1 1 [172]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Bal11921 Genoty 14 2 12 2 7,5 2 2 2 1 [172]
Poaceae Lolium rigidum var. Rigidum Bal1921-2 14 2 11 3 6,6 2 2 2 2 [171]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Ba11921 Genotype €14 2 8 6 9,6 2 2 2 [172]
Poaceae Lolium rigidum var. rigidum ABY-Ba11921 Genotype al4 2 10 4 9,1 2 2 2 2 [172]
Poaceae Lolium rigidum var. Rigidum Ba11921-1 14 2 nd nd nd 75 2 2 2 1 [171]
Poaceae Lolium rigidum var. rottbollioides 14 2 10 4 6,6 2 2 2 2 [171]
Poaceae Lolium temulentum 14 2 10 4 7,5 2 2 2 2 [171]
Poaceae Miscanthus saccharifiorus 76 4 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [173]
Poaceae Miscanthus sinensis 38 2 nd nd nd 3,9 2 2 2 2 [173]
Poaceae Oryza australiensis 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [174]
Poaceae Oryza brachyantha 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [174]
Poaceae Oryza eichingeri 24 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [175]
Poaceae Oryza grandiglumis 48 4 nd nd nd nd 2 2 2 2 [175]
Poaceae Oryza longistaminata 24 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [175]
Poaceae Oryza officinalis 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [174]
Poaceae Oryza punctata W1582 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [174]
Poaceae Oryza rhyzomatis 24 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [175]
Poaceae Oryza rufipogon 24 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [175]
Poaceae Oryza sativa ssp. Indica 24 2 nd nd nd nd 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [174]
Poaceae Paspalum exaltatum 4x 40 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [176]
Poaceae Paspalum haumanii 2x 20 2 8 12 nd 2 2 2 2 [176]
Poaceae Paspalum intermedium 2x 20 2 8 12 nd 2 2 2 2 [176]
Poaceae Paspalum quadrifarium 2x 20 2 12 8 nd 2 2 2 2 [176]
Poaceae Paspalum quadrifarium 4x 40 4 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [176]
Poaceae Paspalum quarinii 4x 40 4 nd nd nd 2,5 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [176]
Poaceae Phalaris coerulescens 14 2 10 4 3,9 4 4 2 2 2 [177]
Poaceae Psathyrostachys fragilis 14 2 8 6 nd 4 4 4 4 [163]
Poaceae Psathyrostachys huashanica 14 2 8 6 nd 2 2 2 2 [163]
Poaceae Saccharum officinarum 'Black Cheribon' 80 8 70 10 2,3 8 8 8 8 [178]
Poaceae Saccharum officinaruf x spontaneum C236-51 113 12 nd nd nd 2,4 12 12 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [179]
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Poaceae Saccharum officinaruf x spontaneum My5514 102 11 nd nd nd 45 10 10 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [179]
Poaceae Saccharum robustum Mol4503 60 6 50 10 4,2 6 6 6 6 [178]
Poaceae Saccharum robustum NG77230 80 8 72 8 2,2 8 8 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [178]
Poaceae Saccharum spontaneum AP85-361 32 4 nd nd nd 31 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [180]
Poaceae Saccharum spontaneum NG51-2 80 10 72 8 2,4 10 10 10 10 [178]
Poaceae Secale africanum 14 2 8 6 58 4 4 4 2 [181]
Poaceae Secale cereale 14 2 6 8 58 6 6 2 4 2 2 [182]
Poaceae Secale vavilovii 14 2 6 8 58 6 6 2 4 4 [183]
Poaceae Taeniatherum caput-medusae 14 2 10 4 nd 4 4 2 2 4 [163]
Poaceae Thinopyrum distichum 28 4 16 12 55 8 8 2 6 4 [184]
Poaceae Thinopyrum ponticum 70 10 nd nd nd 10,0 20 20 20 20 [185]
Poaceae Triticum dicoccoides 28 4 16 12 7,5 8 8 8 6 [186]
Poaceae Triticum turgidum 28 4 nd nd nd nd 6 6 2 4 4 2 [184]
Poaceae Triticum urartu 14 2 6 8 6,6 4 4 4 4 [186]
Poaceae Zea mays L. cv Seneca 60 20 2 10 10 4,2 2 2 2 2 [187]
Poaceae Zingeria biebersteiniana 4 2 4 4,2 4 4 4 2 2 [188]
Podocarpaceae = Podocarpus totara 34 2 nd nd nd 5,6 2 2 2 2 [189]
Polygonaceae Rumex acetosa 14 2 2 2 10 2,8 4 4 2 2 2 [190]
Polygonaceae Rumex acetosd 15 2 3 2 10 4,4 4 4 2 2 2 [190]
Ranunculaceae  Anemone hortensis 16 2 8 2 6 8,2 4 4 2 2 2 2 [191]
Ranunculaceae Hepatica acutiloba 14 2 0 2 2 11,0 2 2 2 2 [192]
Ranunculaceae Hepatica asiatica 17626 14 2 12 2 58 2 2 2 2 [192]
Ranunculaceae Hepatica asiatica 3220 14 2 12 2 8,3 2 2 2 2 [192]
Ranunculaceae Hepatica henryi 28 4 24 4 9,4 2 2 2 2 [192]
Ranunculaceae Hepatica insularis 14 2 12 2 12,5 2 2 2 2 [192]
Ranunculaceae Hepatica maxima 14 2 0 2 2 7,8 2 2 2 2 [192]
Ranunculaceae Hepatica nobilis var. nobilis / japonica 14 2 12 2 7.8 2 2 2 2 [192]
Ranunculaceae Hepatica nobilis var. pubescens 28 4 24 4 4,7 4 4 4 4 [192]
Ranunculaceae Hepatica transsilvanica 28 4 22 2 4 7,6 4 4 2 2 4 [192]
Ranunculaceae Pulsatilla cernua 16 2 nd nd nd 11,3 4 4 2 2 2 2 [193]
Ranunculaceae Pulsatilla chinensis 16 2 nd nd nd 12,7 4 4 2 2 2 2 [193]
Ranunculaceae Pulsatilla davurica 16 2 nd nd nd 12,7 4 4 2 2 2 2 [193]
Ranunculaceae Pulsatilla koreana 16 2 nd nd nd 9,9 6 6 2 4 2 4 [193]
Ranunculaceae Pulsatilla tongkangensis 16 2 nd nd nd 57 3 3 1 2 1 2 [193]
Ranunculaceae Ranunculus cantoniensis 32 4 8 8 16 45 4 4 4 [194]
Ranunculaceae Ranunculus chinensis 16 2 4 2 10 47 2 2 2 2 [194]
Ranunculaceae Ranunculus silerifolius Matsuyama/Karatsu 16 2 4 8 4 6,0 2 2 2 2 [195]
Ranunculaceae Ranunculus silerifolius Mugi/Otaru 16 2 2 6 8 6,0 2 2 2 2 [195]
Ranunculaceae Ranunculus trigonus 16 2 6 2 8 58 2 2 2 2 [194]
Rosaceae Rosa canina 3 5 nd nd nd nd 8 8 5 3 8 [196]
Rosaceae Rosa chinensis var. Spontanea 14 2 4 10 nd 4 4 4 2 2 [197]
Rosaceae Rosa foliolosa 14 2 6 8 nd 2 2 2 2 [198]
Rosaceae Rosa gigantea 14 2 6 8 nd 3 3 4 2 1 [197]
Rosaceae Rosa marretii 14 2 4 8 2 nd 2 2 2 2 [198]
Rosaceae Rosa moschata 14 2 4 8 2 nd 3 3 1 2 3 [197]
Rosaceae Rosa multiflora 14 2 4 10 nd 3 3 3 2 1 [197]



Morfologia

Crom. com
cromossomica DNAr 5S Num. de sitios por reg. do croarh!J

= o 0 £ —~

o g8 5 £ ¢ 8 g -

2 8 g E 9 €& z g 8 £ g 5 8

o o L @ o O O L @ o =

58 :8:28 3 faz &= g 2

S5 ¢ 8 g53, S 808 T g 3 3

_ _ T s §s5s8e3%F & 6§28 5 8 5 - =2 e S 2 rerenci

Familia Espécie n 2 2 23 28¢5 5 682 3 2 L 85T 5 & 8 2 2 = & & & Referéncias
Rosaceae Rosa rugosa 14 2 4 10 nd 2 2 2 2 [198]
Rosaceae Rosa wichurana 14 2 6 6 2 nd 3 3 1 2 2 [197]
Rosaceae Rosa willmottiae 14 2 6 6 2 nd 2 2 2 2 [198]
Rubiaceae Coffea canephora 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 4 2 [199]
Rubiaceae Coffea eugenioides 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [199]
Rubiaceae Coffea heterocalyx 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [199]
Rubiaceae Coffea humilis 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [199]
Rubiaceae Coffea liberica var. dewevrei 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [199]
Rubiaceae Coffea liberica var. liberica 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [199]
Rubiaceae Coffea milloti 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 4 2 [199]
Rubiaceae Coffea pseudozanguebariae 22 2 nd nd nd 1,7 4 4 4 2 [199]
Rubiaceae Coffea salvatrix 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [199]
Rubiaceae Coffea sessiliflora 22 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [199]
Rutaceae Atalantia monophylla 18 2 nd nd nd 2,4 2 2 2 2 [200]
Rutaceae Bergera koenigii 18 2 nd nd nd 2,2 2 2 2 2 [200]
Rutaceae Citrus hystrix 18 2 nd nd nd 2,4 5 5 5 2 3 [200]
Rutaceae Citrus maxima 18 2 18 3,6 2 2 2 2 [201]
Rutaceae Citrus medica 18 2 18 2,5 2 2 2 2 [202]
Rutaceae Citrus reshni 18 2 18 1,7 2 2 2 2 [203]
Rutaceae Citrus reticulata cv. Cravo 18 2 18 1,7 2 2 2 2 [203]
Rutaceae Clausena excavata 36 4 nd nd nd 2,2 4 4 2 2 2 2 [200]
Rutaceae Fortunella obovata 18 2 nd nd nd 2,5 2 2 2 2 [200]
Rutaceae Glycosmis pentaphylla 54 6 nd nd nd nd 6 6 6 6 [200]
Rutaceae Merrilia caloxylon 18 2 nd nd nd 2,2 2 2 2 2 [200]
Rutaceae Murraya paniculata 18 2 nd nd nd 2,5 2 2 2 2 [200]
Rutaceae Poncirus trifoliata Fawcett 18 2 18 2,5 6 6 6 4 2 [204]
Rutaceae Poncirus trifoliata Flying Dragon/ Rubidoux 18 2 18 2,5 7 6 6 1 4 [204]
Rutaceae Poncirus trifoliata Pomeroy 18 2 18 2,5 6 6 6 4 2 [204]
Rutaceae Severinia buxifolia 18 2 nd nd nd 2,3 2 2 2 2 [200]
Rutaceae Swinglea glutinosa 18 2 nd nd nd 3,3 2 2 2 2 [200]
Salicaceae Populus trichocarpa 38 2 nd nd nd 0,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [205]
Sapindaceae Urvillea chacoensis 22 2 2 20 1,6 2 2 2 2 [206]
Sapindaceae Urvillea filipes 22 2 nd nd nd 2,0 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [206]
Sapindaceae Urvillea laevis 24 2 8 16 2,7 4 4 4 4 [206]
Scrophulariaceae Nemesia anisocarpa 18 2 nd nd nd 1,7 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [207]
Scrophulariaceae Nemesia barbata 18 2 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [207]
Scrophulariaceae Nemesia fruticans 18 2 nd nd nd 3,3 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [207]
Scrophulariaceae Nemesia macroceras 18 2 nd nd nd nd 4 4 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [207]
Solanaceae Capsicum annuum ‘chilsungcho' *hot piment' 24 2 20 2 2 6,0 2 2 2 2 [208]
Solanaceae Capsicum annuum CM334 24 2 20 2 2 45 2 2 2 2 [208]
Solanaceae Capsicum baccatum PBC81 24 2 22 2 4,8 2 2 2 2 [208]
Solanaceae Capsicum chinense 24 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [209]
Solanaceae Capsicum frutescens 3CA129 24 2 20 4 4,2 2 2 2 2 [208]
Solanaceae Capsicum frutescens Tabasco 24 2 22 2 7,5 2 2 2 2 [208]
Solanaceae Capsicum pubescens 24 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [209]
Solanaceae Cestrum laevigatum 16 2 14 2 5,0 2 2 2 2 [210]
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Solanaceae Cestrum megalophylum 16 2 14 2 6,6 2 2 2 2 [210]
Solanaceae Cestrum amictum 16 2 12 2 8,8 2 2 2 2 [211]
Solanaceae Cestrum capsulare 16 2 14 2 6,6 2 2 2 2 [210]
Solanaceae Cestrum corymbosum 16 2 14 2 6,6 2 2 2 2 [210]
Solanaceae Cestrum intermedium 16 2 10 4 9,7 2 2 2 2 [211]
Solanaceae Cestrum sendtnerianum 16 2 8 6 2 7,9 2 2 2 2 [211]
Solanaceae Cestrum strigilatum 16 2 10 6 7,9 2 2 2 2 [211]
Solanaceae Lycianthes australe 24 2 10 14 1,7 2 2 2 2 [212]
Solanaceae Nicotiana alata 18 2 6 2 10 58 2 2 2 2 [213]
Solanaceae Nicotiana arentsii 48 4 nd nd nd nd 4 4 4 2 2 [214]
Solanaceae Nicotiana attenuata 24 2 10 10 4 8,3 2 2 2 2 [215]
Solanaceae Nicotiana bonariensis 18 2 2 16 7,5 2 2 2 2 [213]
Solanaceae Nicotiana clevelandii 48 4 32 12 4 6,9 2 2 2 2 [215]
Solanaceae Nicotiana forgetiana 18 2 6 2 10 6,3 2 2 2 2 [213]
Solanaceae Nicotiana glutinosa 24 2 14 10 2,5 2 2 2 2 [216]
Solanaceae Nicotiana kawakamii 1 24 2 100 6 8 8,9 4 4 4 2 2 [217]
Solanaceae Nicotiana kawakamii 2 24 2 100 6 8 35 4 4 4 2 2 [216]
Solanaceae Nicotiana langsdorffii 18 2 8 4 6 6,8 2 2 2 2 [213]
Solanaceae Nicotiana longiflora 20 2 2 18 6,6 2 2 2 2 [213]
Solanaceae Nicotiana nesophila 48 4 36 10 2 4.8 2 2 2 2 [218]
Solanaceae Nicotiana nudicaulis 48 4 36 10 2 nd 2 2 2 2 [218]
Solanaceae Nicotiana obtusifolia 24 2 22 2 6,6 2 2 2 2 [218]
Solanaceae Nicotiana otophora 24 2 12 2 10 19 4 4 4 2 2 [216]
Solanaceae Nicotiana paniculata TW99 24 2 18 6 6,4 2 2 2 2 [219]
Solanaceae Nicotiana plumbaginifolia 20 2 2 18 6,9 2 2 2 2 [213]
Solanaceae Nicotiana quadrivalvis 48 4 32 12 4 54 2 2 2 2 [215]
Solanaceae Nicotiana repanda 48 4 36 10 2 nd 2 2 2 2 [218]
Solanaceae Nicotiana rustica [cvs. asiatica, brasilia, ...] 48 2 36 12 6,2 4 4 2 2 2 2 [219]
Solanaceae Nicotiana setchellii 24 2 4 14 6 3,3 6 6 6 2 2 2 [216]
Solanaceae Nicotiana stocktonii 48 4 36 10 2 3.3 2 2 2 2 [218]
Solanaceae Nicotiana sylvestris 24 2 14 8 2 5,8 2 2 2 2 [218]
Solanaceae Nicotiana tabacum 48 4 20 22 6 35 4 4 4 4 [216]
Solanaceae Nicotiana tomentosa 24 2 8 14 2 3,9 2 2 2 2 [216]
Solanaceae Nicotiana tomentosiformis 24 2 8 6 10 2,6 2 2 2 2 [216]
Solanaceae Nicotiana undulata 24 2 18 6 7,5 2 2 2 2 [219]
Solanaceae Nicotiana wigandioides 24 2 nd nd nd nd 2 2 2 2 [214]
Solanaceae Petunia hybrida 14 2 0 2 2 7,8 2 2 2 2 [38]
Solanaceae Solanum americanum 24 2 nd nd nd 1,9 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum amygdalifolium 24 2 nd nd nd 1,1 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum chilense 24 2 nd nd nd 2,0 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [220]
Solanaceae Solanum chmielewskii 24 2 20 4 1,8 2 2 2 2 [220]
Solanaceae Solanum corneliomulleri 24 2 nd nd nd 2,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [220]
Solanaceae Solanum corymbiflorum 24 2 14 10 6,5 2 2 2 2 [212]
Solanaceae Solanum granuloso-leprosum 24 2 8 16 11 2 2 2 2 [212]
Solanaceae Solanum guaraniticum 24 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum habrochaites 24 2 14 10 2,0 2 2 2 2 [220]
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Solanaceae Solanum lycopersicum cv. Caline IPA6 24 2 14 10 1,8 2 2 2 2 [220]
Solanaceae Solanum mauritianum 24 2 nd nd nd 1,8 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum neorickii 24 2 nd nd nd 2,1 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [220]
Solanaceae Solanum palinacanthum 24 2 6 12 6 2,3 2 2 2 2 [212]
Solanaceae Solanum paniculatum 24 2 14 10 1,6 2 2 2 2 [212]
Solanaceae Solanum pennellii var. puberulum 24 2 10 12 2 2,1 2 2 2 2 [220]
Solanaceae Solanum pimpinellifolium 24 2 nd nd nd 1,9 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [220]
Solanaceae Solanum pseudocapsicum 24 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum scuticum 24 2 nd nd nd 2,2 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum sisymbriifolium 24 2 nd nd nd 2,3 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum trachytrichium 24 2 14 10 1,3 4 4 2 2 2 [212]
Solanaceae Solanum tuberosum US-W1 24 2 12 8 4 2,8 2 2 2 2 [221]
Solanaceae Solanum variabile 24 2 nd nd nd 1,7 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Solanum viarum 24 2 nd nd nd 1,5 2 2 nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd nd [212]
Solanaceae Vassobia breviflora 24 2 16 8 1,6 2 2 2 2 [212]
Zamiaceae Ceratozamia mexicana 16 2 12 4 15,7 2 2 2 2 [222]
Zamiaceae Zamia angustifolia 16 2 12 2 2 11,2 2 2 2 2 [222]
Zamiaceae Zamia furfuracea 18 2 10 2 6 11,1 2 2 2 2 [222]
Zamiaceae Zamia integrifolia 16 2 12 2 2 10,5 2 2 2 2 [222]
Zamiaceae Zamia loddigesii 18 2 10 2 6 11,1 2 2 2 2 [222]
Zamiaceae Zamia muricata 23 2 7 16 10,7 2 2 1 1 1 1 [222]
Zamiaceae Zamia pumila 16 2 12 2 2 15,0 2 2 2 2 [222]
Zamiaceae Zamia pygmaea 16 2 12 2 2 12,0 2 2 2 2 [222]
Zamiaceae Zamia vazquezii 18 2 10 2 6 12,2 2 2 2 2 [222]
Total 3208 3014 12 460 295 191 489 22 408 161 185 230 36 70

a: nd, dados néo disponiveis; nc, ndo calculado
b: ¢, brago curto; |, brago longo; bt, sitios oqugmtodo o brago; t, terminal; it, intersticialsténal; ip, intersticial-proximal; p, proximal; ceregiéo pericentromérica; int, intersticial

c: Veja as referéncias completas no final da tadétecariétipo ndo incluido na analise
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Tabela S2. Distribui¢ao dos sitios de DNAr 5S por regido cromossdmica em cariotipos com

sitio Gnico ou sitios multiplos

Total dos sitios nos dois bragos*

No. de
Sitios cariotipos p ip it t bt
Unicos 371 370 104 106 162 0
49,9% 14,0% 143% 21,8% 0,0%
Multiplos 311 549 248 374 528 12
32,1%  14,5% 21,9%  30,9% 0,7%
Total 682 919 352 480 690 12
37,5%  143% 19,6% 28,1% 0,5%

* p: sitios na regido proximal e pericentroméricos; ip: intersticial-proximal; it: intersticial-

terminal; t: terminal; bt: ocupando todo o braco
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Tabela S3. Posi¢des mais comuns para os sitios de DNAr 5S em 65 géneros de angiospermas

> 60% dos

Posicdo sitios na

mais mesma
Género frequente®  regido
Aegilops t
Agave p +
Allium ip
Alnus t +
Aloe t +
Alstroemeria p
Arabidopsis p +
Arachis p +
Aristolochia t +
Artemisia t +
Avena it
Brachyscome p +
Brassica p +
Byblis p +
Caesalpinia it +
Callisia ip +
Capsicum t +
Cephalanthera t +
Cestrum p +
Citrus t
Clivia ip +
Coffea tp
Daucus p +
Epimedium it +
Gossypium p +
Haplopappus t
Hepatica p +
Hordeum it
Hypochaeris p +
Ipheion itp
Lachenalia p
Lactuca p +
Lathyrus t
Lens itp
Leymus it +
Lilium p +
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Linum
Lolium

Lotus
Medicago
Nicotiana
Nothoscordum
Oryza
Paspalum
Passiflora
Phaseolus
Plantago
Poncirus
Pulsatilla
Quercus
Ranunculus
Raphanus
Ribes

Rosa
Saccharum
Secale
Silene
Solanum
Spondias
Tragopogon
Trifolium
Tripogandra
Triticum
Vicia
Xeranthemum

it

p;p
tp

it
ip;p
ip

it;ip
it
ip

t;it
it

+ o+

_|_

+ o+ + + + 4

a: p, regido proximal; ip, intersticial-proximal; it, intersticial-terminal; t, terminal
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Tabela S4. Variacao intra-especifica no nimero e posi¢cao dos sitios de DNAr 5S entre 79
citotipos diploides de 32 espécies de angiospermas

Com
variagao Com Com
cm variagao variagao
N°de Sem numeroe  s6 em s6 em
Espécie citotipos variagdo posi¢ao nimero  posi¢ao
Aegilops sharonensis 3 +
Aegilops speltoides 3 +
Aegilops umbellulata 2 +
Alstroemeria aurea 2 +
Arabidopsis thaliana 2 +
Arachis batizocoi 2 +
Arachis williamsii 2 +
Artemisia tridentata 2 +
Avena strigosa 2 +
Brachyscome dichromosomatica 4 +
Brachyscome lineariloba 3 +
Brassica cretica 2 +
Byblis rorida 2 +
Capsicum annuum 2 +
Capsicum frutescens 2 +
Cucumis sativus 2 +
Hepatica asiatica 2 +
Hordeum chilense 2 +
Hordeum vulgare 2 +
Lens tomentosus 3 +
Lolium rigidum 7 +
Lotus japonicus 2 +
Nicotiana kawakamii 2 +
Phaseolus lunatus 2 +
Phaseolus vulgaris 4 +
Poncirus trifoliata 3 +
Ranunculus silerifolius 2 +
Raphanus sativus 2 +
Rumex acetosa 2 +
Scilla scilloides 2 +
Trifolium nigrescens 3 +
Vicia benghalensis 2 +
Total 18 4 7 3
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Tabela SS. Instabilidade na posicao dos sitios unicos de DNAr 5S entre 298 caridtipos
diploides de 51 géneros

Posicdo Var.
dos s6 de  Numero de espécies total/ nimero de espécies por posicao e
sitios brago  nimero cromossOmico / nimero cromossomico e posi¢ao dos
Género variavel crom.® sitios de DNAr 5S°
Achyrocline 2/2n=28 p
Aegilops 3/2n=14 it
Allium 3/2n=16 ip
Aloe 10/2n=14t
Arachis + 22/20: 2n=20 p ; 2: 2n=20 it
Aristolochia + 6/2n=14t
Brachyscome 5/4:2n=4p; 1: 2n=6 p
Brassica + 4/1: 2n=16p ; 3: 2n=18 p
Byblis 2/2n=16 p
Callisia + 7/3:2n=12ip ; 3: 2n=141ip ; 1: 2n=16 ip
Capsicum 7/2n=24t
Cestrum 8/2n=16 p
Citrus + 4/2: 2n=18 it ; 2: 2n=18 t
Clivia 4/2n=22 ip
Cucumis 2/2n=14 ip
Daucus + 9/2:2n=18 p; 2: 2n=20 p; 2: 2n=201p ; 2: 2n=22 p; 1: 2n=22't
Dendranthema 2/2n=18 ip
Epimedium 12/2n=12 it
Gossypium 4/2n=26 p
Grindelia 22n=12p
Haplopappus 2/2n=10t
Hepatica 6/2n=14p
Hordeum + 8/3:2n=14p; 1:2n=141p; 2: 2n=141it; 2: 2n=14 t
Hypochaeris + 27/18:2n=8 p; 3: 2n=8 ip ; 4: 2n=8 it ; 1: 2n=10p ; 1: 2n=12p
Ipheion 2/1: 2n=12 it ; 1: 2n=14 it
Juniperus 2/2n=22 p
Lachenalia + 11/1:2n=14p; 1: 2n=14ip ; 4: 2n=14t; 5: 2n=16 p
Lactuca 4/2n=18 p
Larix 4/2n=24 t
Lilium + 5/4:2n=24p ; 1: 2n=24 it
Lolium + 12/10: 2n=14p ; 2: 2n=14 ip
Lotus 4/2n=12p
Nicotiana + 16/ 4: 2n=18 it ; 2: 2n=20 it ;4: 2n=24 p ; 3: 2n=24ip ; 2: 2n=24 t
Nothoscordum + 8/ 1:2n=8p;2:2n=10p; 3: 2n=10it; 2: 2n=10t
Oryza + 4/2n=24p

188



Paspalum 3/2n=20p

Passiflora 3/2n=18 it

Picea + 4/2n=24 ip

Plantago 2/1:2n=8 ip ; 1: 2n=12 ip

Quercus + 5/2n=24 p

Ranunculus + 4/1: 2n=16 p ; 3: 2n=16 ip

Rosa 4/2n=14p

Silene 3/2n=24 ip

Solanum + 9/7:2n=24p; 1: 2n=24ip ; 1: 2n=24 t
Theobroma 2/2n=20 p

Tragopogon 2/2n=12't

Trifolium + 5/ 1: 2n=14 p; 4: 2n=16 p
Vasconcellea 2/2n=18 ip

Vicia + 8/1:2n=121it;3:2n=12t; 1: 2n=14ip ; 2: 2n=14it; 1: 2n=14 t
Xeranthemum + 2/1:2n=12ip ; 1: 2n=14p

Zamia + 8/4:2n=161t;3:2n=181t; 1: 2n=23 t
Total 14 (27,5%)

a: quando a varia¢do foi apenas de bragco cromossomica nao foi considerada
b: p, proximal; ip: intersticial-proximal; it, intersticial-terminal; t: terminal
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Tabela S6. Variacdo do niumero de sitios de DNAr 5S em 83 géneros

N°de Com Numero
Género cariotipos  variagdo de sitios
Achyrocline 2 2
Aegilops 16 + 2-6
Allium 5 + 2-6
Aloe 10 2
Alstroemeria 6 + 6-20
Arabidopsis 3 + 2-6
Arachis 25 + 2-6
Aristolochia 7 2
Artemisia 16 + 2-9
Avena 5 4
Betula 2 + 2-4
Brachypodium 9 2
Brachyscome 10 + 2-8
Brassica 12 + 2-10
Byblis 4 + 2-4
Callisia 7 2
Capsicum 7 2
Cestrum 8 2
Citrus 5 + 2-5
Clivia 4 2
Coffea 10 + 2-4
Cucumis 2 2
Daucus 9 2
Dendranthema 4 2
Dendrobium 3 2
Epimedium 14 + 2-4
Gossypium 4 2
Grindelia 2 2
Haplopappus 3 + 2-6
Hepatica 6 2
Hordeum 19 + 2-8
Humulus 2 + 2-4
Hypochaeris 28 2
Ipheion 2 2
Ipomoea 5 2
Juniperus 2 2
Lachenalia 12 + 2-4
Lactuca 4 2
Larix 4 2
Lathyrus 7 + 4-6
Lens 8 4
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Lilium 7 + 2-14
Linum 4 4
Lolium 12 2
Lotus 4 2
Lupinus 2 + 2-8
Maxillaria 4 + 2-4
Medicago 2 4
Musa 5 + 4-8
Nemesia 4 4
Nicotiana 20 + 2-6
Nothoscordum 13 + 2-8
Oryza 9 2
Paspalum 3 2
Passiflora 16 2
Phaseolus 13 + 2-6
Picea 16 + 2-4
Pinus 16 + 2-8
Plantago 5 + 2-4
Poncirus 3 + 6-7
Psathyrostachys 2 + 2-4
Pulsatilla 5 + 3-6
Quercus 5 2
Ranunculus 4 2
Raphanus 2 4
Ribes 3 + 2-4
Rosa 9 + 2-4
Rumex 2 4
Scilla 2 + 2-4
Secale 3 + 4-6
Silene 6 + 2-8
Sinapis 3 4
Solanum 23 + 2-4
Theobroma 2 2
Torenia 2 + 2-6
Tragopogon 3 + 2-4
Trifolium 9 + 2-6
Urvillea 3 + 2-4
Vasconcellea 2 2
Vicia 29 + 2-4
Vigna 2 4
Xeranthemum 3 + 2-4
Zamia 8 2
Total 603 43 (51,8%)
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Tabela S7. Varia¢do do niimero de sitios de DNAr 5S por complemento monoploide entre
citotipos com diferentes niveis de ploidia em 21 espécies (47 cariotipos)

Comparagdes
Numero de sitios por de SCM em

No. de citotipos complemento relagdo ao

analisados monoploide diploide
Espécie 2x  4x 6x 2x 4x 6x 4x 6x
Artemisia bigelovii 1 1 2,0 2,0 =
Artemisia nova 1 1 3,0 3,0 =
Artemisia tridentata 2 1 1,0; 3,0 3,0 =
Artemisia tripartita 1 1 3,0 3,0 =
Brachypodium pinnatum 2 1 1,0 1,0 =
Byblis filifolia 1 1 2,0 2,0 =
Caesalpinia ferrea 1 1 1 1,0 1,0 1,0 = =
Hepatica nobilis 1 1 1,0 1,0 =
Hordeum
brachyantherum 1 1 2,0 1,5 <
Hordeum brevisubulatum 1 1 1,0 1,3 >
Hordeum murinum 1 1 1,0 1,5 >
Hypochaeris incana 1 1 1,0 1,0 =
Ipheion uniflorum 1 1 1,0 1,0 =
Ipomoea trifida 1 1 1,0 1,0 =
Juniperus chinensis 1 1 1,0 1,0 =
Medicago sativa 1 1 2,0 2,0 =
Paspalum quadrifarium 1 1 1,0 1,0 =
Passiflora misera 1 1 1,0 1,0 =
Raphanus sativus 2 1 2,0 2,0 =
Sinapis alba 2 1 2,0 2,0 =
Vicia amoena 1 1 2,0 2,5
Total 25 20 2

a, =: igual ao diploide; <: menor ao diploide; >: maior que o diploide; * Espécie com
diferentes numeros de sitios nos citdtipos diploides, sendo um deles igual ao do poliploide
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Tabela S8. Variagdo do nimero médio de sitios de DNAr 5S por complemento monoploide (SCM) entre cariotipos com diferentes niveis de

ploidia de 46 géneros

NUmero de cari6tipos analisados

ComparagOes de SCM

em relacdo aos

por nivel de ploidia Média de SCM diploides*
Geénero 2X  3x  4X 5x 6x 8x 2X  3X  4x Bx 6x 8X 33X 4x 5Bbx 6x 8x
Aegilops 16 8 1 1,9 1,9 2,3 >
Agave 1 1 1 1 1 10 10 10 10 1,0 = = =
Allium 5 1 1,6 2,0 >
Aloe 10 2 1 1,0 1,0 1,0 =
Arabidopsis 3 1 2,0 3,0 >
Arachis 25 2 1,2 1,0 <
Aristolochia 7 2 1,0 0,5
Artemisia 16 8 2,5 2,3 <
Avena 5 4 1 2,0 1,9 2,0 <
Brachypodium 9 3 1,0 1,2 >
Brassica 12 8 2,1 2,4 >
Byblis 4 3 1,4 2,5 >
Caesalpinia 1 1 1 1,0 1,0 1,0 =
Callisia 7 1 1,0 0,5 <
Carpinus 1 1 2,0 1,0 <
Centaurea 1 1 2,0 2,0 =
Dasypyrum 1 1 1,0 1,0 =
Daucus 9 1 1,0 0,5 <
Dendranthema 4 3 1 1,0 1,0 1,3 =
Diplotaxis 1 1 2,0 1,5 <
Emilia 1 1 1,0 1,0 =
Hepatica 6 3 1,0 0,8 <
Hordeum 19 8 3 1,8 14 14 <
Hypochaeris 28 3 1,0 1,0 =
Ipheion 2 2 1,0 1,0 =
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Ipomoea 5 2 2 1,0 1,0 1,0 =
Iris 1 6 2 2,0 1,6 1,5 <
Juniperus 2 1 1,0 1,0 =
Linum 4 2 2,0 2,0 =
Medicago 2 1 2,0 2,0 =
Miscanthus 1 1 1,0 1,0 =
Nicotiana 20 8 1,3 0,6 <
Nothoscordum 13 10 1,6 1,9 >
Oryza 9 1 1,0 0,5 <
Paspalum 3 3 1,0 1,0 =
Passiflora 16 4 1 1,0 0,8 1,0 <
Pimpinella 1 1 1,0 2,0 >
Plantago 5 2 1,6 0,5 <
Ranunculus 4 1 1,0 1,0 =
Raphanus 2 1 2,0 2,0 =
Rosa 9 1 1,3 1,6

Sinapis 3 1 2,0 2,0 =
Trifolium 9 2 1 1,4 1,0 1,0

Tripogandra 1 1 1 1,0 10 04

Triticum 1 2 2,0 1,8 <
Vicia 29 1 1,4 2,5 >
Total 334 1 117 2 18 2

* =: SCM igual ao(s) diploide, <: diminuicdo de SCM, >: Aumento de SCM.

194



Tabela S9. Variagdo intra-especifica entre citdtipos com diferentes niveis de ploidia na
posi¢ao dos sitios de DNAr 5S em 16 espécies

Posi¢des
diferentes nos

Numero de poliploides,
citotipos em relagdo
analisados aos diploides

Espécie 2x  4x 6% 4x 6x

Artemisia bigelovii 1 1

Artemisia nova 1 1

Artemisia tridentata 2 1

Artemisia tripartita 1 1

Byblis filifolia 1 1 +

Caesalpinia ferrea 1 1 1

Hepatica nobilis 1 1

Hordeum brachyantherum 1 1

Hordeum brevisubulatum 1 1

Hordeum murinum 1 1 +

Hypochaeris incana 1 1

Ipheion uniflorum 1 1

Juniperus chinensis 1 1

Medicago sativa 1 1

Raphanus sativus 2 1

Vicia amoena 1 1 +

Total 18 16 1
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Figura S1. Distribuicao dos sitios de DNAr 5S ao longo do brago cromossémico em cinco
géneros com mais de 60% dos sitios na mesma regido cromossOmica. p, proximais; ip,
intersticial-proximal; it, intersticial-terminal; t, terminal. Numero de cariotipos amostrados
de cada género indicado entre paréntesis
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6. CONCLUSOES

- A andlise da distribui¢ao dos sitios de DNAr 45S detectados por FISH em 833 espécies de
angiospermas e gimnospermas revelou que o nimero médio de sitios foi menor nas
angiospermas, o que concorda com seu menor tamanho gendmico. Nesse grupo a maioria das
espécies possui apenas um sitio de DNAr 45S por complemento monoploide (sitio Gnico).
Isto parece indicar uma maior pressao para a reducao do niimero de sitios e diploidizacdo nas
angiospermas. As gimnospermas, por outro lado, tendem a apresentar sitios multiplos.

- Uma anélise similar para o DNAr 5S em 749 espécies de angiospermas e gimnospermas nao
revelou diferencas significativas no numero de sitios de DNAr 5S. Nas angiospermas a
maioria das espécies possui apenas um sitio de DNAr 5S por complemento monoploide. Nas
gimnospermas foram observados nimeros similares de cariotipos com apenas um (21) ou
dois sitios (26), enquanto uma minoria apresentou mais que dois sitios (3).

- A maioria dos sitios de DNAr 45S se localiza no braco curto (70%) e na regido terminal
(44% sem incluir os bt e 58% incluindo os bt). O padrdo de distribuigdo terminal parece ser
independente da presenga de centrOmero, uma vez que nas espécies com Cromossomos
holocinéticos, a frequéncia de sitios terminais ¢ ainda mais alta, e poderia estar relacionado a
organizag¢do dos teldmeros ao redor do nucléolo, observada em Arabidopsis.

- A maioria dos sitios de DNAr 5S se localiza no braco curto (59%) e na regido proximal,
especialmente em cariotipos com sitios unicos. Na maioria de familias e géneros analisados
os sitios ocorrem na posicdo proximal e em segundo lugar na regido terminal. Essa
distribuicdo parece similar a de DNAs satélites proximais ou subteloméricos, cujas unidades
de repeti¢do também estdo organizadas em tandem.

- Uma parte dos sitios de DNAr 45S (14%) ocupou todo brago curto dos acrocéntricos. Estes
sitios podem ter sido gerados inicialmente como sitios terminais de telocéntricos, surgidos
por fissdo céntrica ou por eventual encurtamento do braco curto contendo uma RON terminal.
- Os padrdes de distribui¢ao dos sitios de DNAr 45S podem ser conservados em algumas
familias e varidveis em outras, e esta variagdo aparentemente independe de outras
caracteristicas perceptiveis cariologicamente.

- Espécies com sitios multiplos de DNAr 45S tém tendéncia a equilocalizacdo. A
equilocaliza¢do dos sitios multiplos de DNAr 45S parece ser independente da configuragao
de Rabl na intérfase, uma vez que espécies com e sem essa orientagdo (incluindo

cromossomos holocinéticos) apresentam sitios em posi¢oes equilocais.
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- A maioria das espécies e géneros apresenta estabilidade na posi¢do de sitios de DNAr 5S e
de DNATr 458S.

-Cerca de metade das espécies e géneros apresentam estabilidade no numero de sitios de
DNAr 58S, enquanto para o DNAr 45S foi observada uma maior estabilidade.

- Carittipos com diferentes niveis de ploidia de um mesmo género revelam uma tendéncia
nos poliploides (de origem relativamente recente) a diminui¢d@o do niimero de sitios de DNAr
45S por complemento monoploide.

- Para o DNATr 58S existe tendéncia a conservagao do numero de sitios de DNAr 5S dentro de
espécies e a conservar (46%) ou diminuir (39%) o numero de sitios dentro de géneros. Além
disso, na maioria das espécies a posi¢ao dos sitios nos poliploides ¢ estavel em relacdo aos
diploides.

- A frequéncia de cariotipos com sitios de DNAr 5S e 45S no mesmo cromossomo ¢
aleatoria, e a proximidade desses sitios ndo ¢ resultado da acdo da selecdo positiva, mas

apenas uma consequéncia de sua distribui¢do preferencial nos bragos curtos.
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7. RESUMO

Os genes de RNA ribossomal apresentam varias peculiaridades, destacando-se o fato de
serem bem conservados entre as espécies € ocorrerem em arranjos em tandem com centenas a
milhares de copias. Essas caracteristicas permitiram que esses genes fossem localizados por
meio da FISH nos cromossomos metafasicos de um grande ntimero de espécies. Alguns
estudos prévios sugeriram que esses sitios teriam localizacao preferencial no cromossomo. O
presente trabalho teve por objetivo analisar a distribui¢do desses genes nos cromossomos de
uma ampla amostra de caridtipos, verificar se existe alguma tendéncia a distribuicdo ndo -
casual, e avaliar se determinadas caracteristicas cromossOmicas ou cariotipicas poderiam
influenciar esses padroes. Para isso, foi construida uma base de dados a partir da literatura,
contendo informacdes de 1002 caridtipos de 53 familias de angiospermas e quatro de
gimnospermas. Entre as caracteristicas analisadas estdo a posi¢do e o nimero de sitios de
DNAr 5S e 45S, e diversas caracteristicas do caridtipo, tais como morfologia e tamanho
cromossdmico. Nos cariotipos de angiospermas o nimero mais frequente de sitios de DNAr
5S e 45S foi um por complemento haploide, sendo que o numero médio foi maior para o
DNATr 45S. A andlise da posi¢do desses sitios revelou uma frequéncia de sitios no brago curto
maior que a esperada. Além disso, os sitios de DNAr 45S foram observados
preferencialmente em regides cromossOmicas terminais. Curiosamente, os sitios de DNAr
45S que ocorreram nos cromossomos acrocéntricos geralmente ocuparam todo o brago curto,
sugerindo que seu surgimento poderia estar relacionado ao menos em parte, a rearranjos
cromossomicos que geram acrocéntricos. A posi¢do terminal dos sitios de DNAr 45S pode
ser vantajosa por evitar rearranjos deletérios causados por recombinagdo entre sitios de
diferentes cromossomos ou relacionada a organizacdo cromossdmica em intérfase. Por outro
lado, o DNAr 5S ocupa geralmente a posicdo proximal, especialmente em cariotipos com
sitios unicos, e ocorrem tanto na regido proximal como na terminal para cariotipos com sitios
multiplos. Essa distribuicao ¢ similar a de DNA satélites organizados em tandem que ocorrem
preferencialmente na regido proximal e subtelomérica. A andlise da variacdo intra-especifica
entre dipldides revelou que a posi¢@o dos sitios de DNAr 58S e 45S varia menos que o numero
de sitios e uma andlise entre dipldides e polipldoides mostrou que ha uma tendéncia a
conservagdo do numero de sitios de DNAr 5S e 45S por complemento monoploide.
Entretanto, comparando-se caridtipos do mesmo género, observa-se nos poliploides uma
tendéncia a apresentarem um niimero menor que o esperado de sitios de DNAr 45S com base

nos diploides. Essa redu¢do pode estar relacionada ao processo de ‘diploidizagdo’ comum em
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poliploides. Por tultimo, embora em muitos géneros sejam encontradas espécies que
apresentam os dois sitios (5S, 45S) no mesmo cromossomo, foi observado que a frequéncia
desse arranjo nao difere do esperado. Portanto, o presente trabalho revela que os padroes de
distribui¢do dessas duas sequéncias repetidas em tandem sdo diferentes, tendo o DNAr 45S

maiores restricdes em relagdo a sua posi¢ao e maior facilidade de dispersao.

PALAVRAS-CHAVE: DNATr 5S, DNAr 458, FISH, plantas, citogenética, ligagao
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8. ABSTRACT

The ribosomal RNA genes have several peculiarities, especially, the fact that they are well
conserved between species and occur in tandem arrays with hundreds to thousands of copies.
These characteristics allowed the detection of these genes by FISH on metaphase
chromosomes of a large number of species. Some previous studies suggested that these sites
could have a preferential position on chromosomes. This study aimed to examine the
distribution of these genes in the chromosomes of a large sample of karyotypes, in order to
assess if there is a trend for a non-random distribution and whether certain chromosomal or
karyotype characteristics could influence those patterns. A database, with information of
1002 karyotypes of 53 families of angiosperms and four of gymnosperms, including several
karyotype features, such as chromosomes size and morphology and containing information
regarding the position and number of 5S and 45S rDNA sites was built from the literature. In
angiosperms, most karyotypes showed only one site of 5S and/or 45S rDNA per haploid
complement. The analysis of the position of these sites showed a greater than expected
frequency of sites on the short arm. In addition, the 45S rDNA sites were observed preferably
in terminal chromosomal regions. Interestingly, 45S rDNA sites that occurred in acrocentrics
usually occupied the entire short arm, suggesting that its appearance could be related to
chromosomal rearrangements that generate acrocentrics, at least in some karyotypes. The
terminal position of the 45S rDNA sites could be advantageous for preventing deleterious
rearrangements caused by recombination between sites of different chromosomes or related
to the interphase chromosome organization. On the other hand, the 5S rDNA generally
occupies the proximal position, especially in karyotypes with a single site, and occurs both in
the proximal and terminal regions in karyotypes with multiples sites. This distribution is
similar to that of satellite DNAs, which are organized in tandem and occur preferentially in
proximal and subtelomeric regions. Analysis of intraspecific variation between diploids
revealed that the 5S and 45S rDNA sites varies less in position than in the number of sites,
and an analysis of diploids and polyploids showed that there is a trend to conserve the
number of 5S and 45S rDNA sites by monoploid complement. However, when comparing
species of the same genus, a tendency in the polyploids to present a lower than expected
number of 45S rDNA sites is observed, which may be related to the process of diploidization,
commonly found in polyploids. Finally, although in many genera there were species with
both sites (5S, 45S) on the same chromosome, it was observed that the frequency of this

arrangement does not differ from expected. Therefore, this study shows that the distribution
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patterns from these two sequences repeated in tandem are different, and that the 45S rDNA

cluster showed greater restrictions concerning its position and greater chance of dispersion.

KEYWORDS: 5S rDNA, 45S rDNA, FISH, plants, cytogenetics, linkage
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