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MAPEAMENTO GENÉTICO DO CARÁTER NUDA EM AVEIA HEXAPLOIDE 1 
 
 
Autora: Kelly Pellizzaro 
Orientador: Luiz Carlos Federizzi 
 
 
RESUMO 
 
 
A aveia nuda (Avena sativa subsp. nudisativa) é caracterizada por produzir 

espiguetas multiflora e grãos sem casca. O caráter nuda em aveia apresenta 
expressividade incompleta, apresentando grãos com casca junto com grãos sem 
casca, este fator a torna menos competitiva no mercado em comparação à aveia 
com casca (Avena sativa L.). O objetivo deste trabalho foi estimar o número de 
genes que governam o caráter multiflora/nuda, desenvolver mapas genéticos de 
ligação a partir de marcadores SNP e identificar marcadores moleculares ligados 
a este caráter em duas populações de aveia. As populações de progênies 
utilizadas, F2:5 e F2:6 são oriundas dos cruzamentos: UFRGS 01B7114-1-3 
(espigueta normal e grãos com casca) x UFRGS 006013-1 (espigueta multiflora e 
grãos sem casca) e URS Taura (espigueta normal e grãos com casca) x UFRGS 
017004-2 (espigueta multiflora e grãos sem casca). Os genótipos parentais com a 
característica multiflora/nuda foram avaliados nas estações de crescimento de 
2012 e 2013. As linhagens das progênies F2:5 e F2:6 foram avaliadas visualmente 
quanto ao tipo de panícula e classificadas em: (i) panícula normal (grãos com 
casca), (ii) panícula multiflora (grãos sem casca) e, (iii) segregante, quando 
ambos os fenótipos foram observados entre plantas de uma mesma linhagem. 
Através da plataforma de genotipagem "GoldenGate Genotyping Assay", foram 
identificados marcadores SNP nos dois cruzamentos. De acordo com a avaliação 
fenotípica da característica multiflora/nuda nos genótipos parentais, observou-se 
que houve variação na expressão desta característica entre os genótipos 
parentais e entre os anos avalidos. Com a análise genética nas duas populações 
foi observado que na população UFRGS 01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1, um 
gene governa o caráter multiflora/nuda e na população URS Taura x UFRGS 
017004-2, dois genes atuam sobre a característica. Os dados fenotípicos obtidos 
em cada população foram acrescentados ao conjunto de marcadores 
moleculares, polimórficos entre os genótipos parentais e com padrão de 
segregação esperado de acordo com as proporções de Mendel, para o 
desenvolvimento dos mapas genéticos de ligação. Na população UFRGS 
01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1, os marcadores fenotípicos foram mapeados no 
grupo de ligação 32 e na população URS Taura x UFRGS 017004-2, no grupo de 
ligação 15 juntamente com outros 8 marcadores moleculares. Este resultado é 
pioneiro em aveia nuda e, embora iniciais, representam avanço significativo no 
entendimento dos fatores genéticos e moleculares que envolvem a característica 
multiflora/nuda em aveia hexaplóide.  

 
1 Tese de Doutorado em Fitotecnia, Faculdade de Agronomia, Universidade Federal do Rio Grande 
do Sul, Porto Alegre, RS, Brasil, (82 p.) Abril, 2014.  
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GENETIC MAPPING OF NAKED TRAIT IN HEXAPLOID OATS 1 
 
 
Author: Kelly Pellizzaro 
Adviser: Luiz Carlos Federizzi 
 
 
ABSTRACT 
 
 
The naked oat (Avena sativa subsp. Nudisativa) is characterized by producing 

multiflora spikelets and naked kernels. The naked oat trait has incomplete expressivity, 
showing naked kernels with covered grain, this factor makes it less competitive in the 
market compared to Avena sativa L.. The aim of this study was to estimate the number of 
genes that govern the multiflorous/naked character, developing genetic linkage maps from 
SNP markers and identify molecular markers linked to this trait in two oat populations. 
The F2:5 and F2:6 populations used are derived from the crosses: UFRGS 01B7114-1-3 
(normal spikelet and covered grain) x UFRGS 006013-1 (multiflorous spikelet and naked 
grain) and URS Taura (normal spikelet and covered grain) x UFRGS 017004-2 
(multiflorous spikelet and naked grain). Parental genotypes with characteristic 
multiflorous/naked were evaluated during the growing seasons of 2012 and 2013. The F2:5 
and F2:6 progenies were visually evaluated about the type of panicle and classified as: (i) 
Normal panicles (covered grain), (ii) panicle multiflorous (naked grain), and (iii) 
segregating, when both phenotypes were observed between plants of the same progenies. 
Through genotyping "GoldenGate Genotyping Assay" platform, SNP markers were 
identified in the two crosses. According to the phenotypic evaluation of multiflorous/naked 
trait in the parental genotypes, it was observed that there was a variation in the expression 
of this trait from parental genotypes and the different years. With genetic analysis in both 
populations was observed in the UFRGS-01B7114 1-3 x UFRGS 006013-1 population that 
a gene governs the character multiflorous/naked and URS Taura x UFRGS 017004-2 
population two genes governs this trait. The phenotypic data obtained for each population 
were added to a set of molecular markers polymorphic between the parents and with 
segregation pattern expected according to Mendel's ratios for the development of genetic 
linkage maps. In the UFRGS 01B7114 1-3 x UFRGS 006013-1 population, the phenotypic 
markers were mapped on linkage group 32 and the URS Taura x UFRGS 017004-2 
population, in linkage group 15 together with 8 molecular markers. This result is a pioneer 
in naked oats and although early, represent significant advances in understanding the 
genetic and molecular factors related to characteristic multiflorous/naked in hexaploid oats. 

 
 
 
 
 
 

 
 

1Doctoral thesis in Agronomy, Faculdade de Agronomia, Universidade Federal do Rio Grande do 
Sul, Porto Alegre, RS, Brazil. (82 p.) April, 2014. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

A aveia branca, Avena sativa L. é um cereal de múltiplos propósitos. Como 

espécie cultivada oferece inúmero benefícios para o sistema de produção 

agrícola, sendo utilizada como alternativa para a rotação de culturas, 

proporcionando melhoria nas propriedades físicas, químicas e biológicas do solo. 

Como alimento, possui excelentes qualidades nutricionais e funcionais para 

alimentação humana e animal. A presença da fibra solúvel β-glicana contribui 

para a diminuição nos níveis séricos de colesterol total. Além de possuir valores 

elevados dos aminoácidos essenciais lisina, metionina e cistina, apresenta níveis 

mais altos de proteínas que outros cereais, como: arroz, milho, cevada, centeio e 

trigo. 

O percentual de casca em aveia, corresponde a mais de 25% do peso total 

do grão colhido, este valor é considerado alto e muitas vezes indesejável. Uma 

subespécie da Avena sativa L., denominada de aveia nuda (Avena sativa subsp. 

nudisativa) apresenta vantagem por produzir grãos sem casca. Apesar de seu 

cultivo ser relativemente longo na agricultura, a produção de aveia nuda no 

cenário mundial é baixa e no Brasil ainda não há variedades no mercado.  

A aveia nuda possui morfologia diferente da aveia branca comum, além de 

produzir grãos sem casca, a panícula apresenta formação de espiguetas 

multiflora. A expressão da característica de grãos sem casca é variável mesmo 
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em genótipos homozigotos, indicando que esta característica é influenciada pelo 

ambiente, o que representa uma dificuldade para o melhoramento genético.  

Os mecanismos genéticos que controlam a expressão do caráter nuda em 

aveia já foram investigados em diversos estudos mas, ainda não foram 

elucidados. Alguns autores sugerem atuação de um único gene, porém outros 

trabalhos relatam a existência de até quatro genes controlando o caráter. 

Também há hipóteses da atuação de genes modificadores agindo juntamente 

com genes maiores. Trabalhos moleculares são escassos na literatura e, até o 

momento, não há uma resposta clara para o tema. A identificação do número de 

genes envolvidos no caráter em estudo, bem como o conhecimento da variação 

na expressão desta característica em diferentes genótipos e a identificação de 

marcadores moleculares ligados a regiões genômicas associadas a este caráter 

serão de grande importância para o melhoramento genético. 

Diante do exposto, os objetivos deste trabalho foram: 

a) Caracterizar a frequência de espiguetas que possuem grãos com casca nas 

panículas dos genótipos parentais, UFRGS 006013-1 e UFRGS 017004-2 que 

possuem a característica multiflora/nuda; 

b) Analisar a segregação da característica multiflora/nuda em progênies F2:5 e F2:6 

oriundas dos cruzamentos: UFRGS 01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1 e URS 

Taura x UFRGS 017004-2 e estimar o número de genes que controlam esta 

característica nas duas populações; 

d) Desenvolver mapas genéticos de ligação nas populalções de mapeamento, 

UFRGS 01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1 e URS Taura x UFRGS 017004-2, a 

partir de marcadores SNP e identificar marcadores ligados aos marcadores 

fenotípicos da característica multiflora/nuda.  



 

 

 

 

 

2 REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

2.1 Avena sativa L. origem e domesticação 

O gênero Avena pode apresentar espécies com três níveis de ploidia: 

diplóides (2n=2x=14 cromossomos), tetraplóides (2n=4x=28 cromossomos) e 

hexaplóides (2n=6x=42 cromossomos), com número básico de cromossomos 

igual a sete (Matz, 1969). A aveia branca (Avena sativa L.), pertence à família 

Poaceae, tribo Avenae, é hexaplóide e dentre as gramíneas cultivadas tem o 

maior genoma (Thomas, 1992). O genoma hexaplóide da aveia é uma 

combinação de três diferentes genomas AA, CC, DD provenientes de três 

espécies ancestrais diplóides (Loskutvov & Rines, 2011). A formação da espécie 

hexaplóide se deu naturalmente por meio de dois eventos distintos. 

Primeiramente, o cruzamento entre duas espécies diplóides, formando um 

híbrido, seguida da duplicação cromossômica formando uma espécie tetraplóide 

(provavelmente AACC). Posteriormente, o cruzamento da espécie tetraplóide com 

uma espécie diplóide formando um híbrido, acompanhado da duplicação 

cromossômica para formar a espécie hexaplóide (AACCDD). Estudos 

citogenéticos a partir de populações selvagens do Mediterrâneo concluiram que 

Avena pilosa e Avena strigosa são as variantes básicas dos genomas C e A, 

respectivamente (Rajhathy, 1963). O genoma DD é bastante similar ao genoma A 

e é provável que seja apenas uma variação do mesmo, sendo que nenhuma 

espécie diplóide conhecida o possui (Rines et al., 2006). 
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Como o trigo e a cevada, a maioria das espécies de aveia são nativas da 

bacia do Mediterrâneo ou da região do Crescente Fértil no Sudoeste da Ásia e do 

Oriente Médio (Murphy & Hoffman, 1992). No entanto, estudos mais recentes 

relatam que a espécie Avena sativa L. juntamente com outras espécies de Avena, 

originaram-se na Ásia Menor (Loskutov, 2008), hoje denominada de península de 

Anatólia, situada entre o mar Negro e o mar Mediterrâneo. A domesticação 

ocorreu muito mais tarde que o trigo e a cevada e provavelmente fora do centro 

de diversidade (Murphy & Hoffman, 1992). Diversas espécies de Avena 

dispersaram-se a partir do centro de origem como planta invasora do trigo e da 

cevada no final do período pré-histórico, como ocorreu com A. strigosa na 

Espanha, A. byzantina na Etiópia e A. sativa na Turquia (Loskutov, 2008). 

 

2.2 Avena sativa L. como espécie cultivada  

Os primeiros registros de aveia cultivada são do período da ocupação 

Romana na Europa. Escritos do século 18 descrevem a aveia sendo utilizada 

como ração para cavalos e gado na Inglaterra e outras partes da Europa. E como 

importante alimento da dieta humana na Escócia, País de Gales e Irlanda. 

Primeiramente a Avena sativa L. de primavera foi levada pelos colonizadores do 

Norte da Europa para os Estados Unidos, Sul do Canadá, Austrália e Nova 

Zelândia onde se tornou uma importante cultura de inverno (Rines et al., 2006). 

 A aveia deixou de ter importância somente como forragem e alimentação 

animal, devido ao reconhecimento de suas propriedades benéficas para a saúde 

humana (Campbell, 1996). A aveia branca supera outros cereais nos níveis de 

proteína, variando entre 12% e 20% na semente descascada e 9-15% no grão 

inteiro, dependendo do genótipo e das condições ambientais de desenvolvimento 

(Peterson, 1992). A aveia também apresenta teores elevados dos aminoácidos 
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essenciais lisina, metionina e cisteína, de lipídeo o qual é constituído 

principalmente por ácidos graxos insaturados oléico (C18:1) e linoléico (C18:2) 

(Morris, 1990; Welch, 1995). Estas características tornam a aveia importante fonte 

para uma alimentação saudável. 

Na América Latina, sua introdução provavelmente ocorreu através dos 

imigrantes espanhóis, principalmente no Uruguai e Argentina, para a alimentação 

animal. Hoje no Brasil, a aveia representa uma ótima alternativa agronômica e 

econômica nos cultivos de inverno, proporcionando aos agricultores a adoção da 

semeadura direta, contribuindo diretamente na conservação do solo e maior 

sustentabilidade dos sistemas agrícolas (Federizzi, 2002). 

Na produção mundial, a aveia é a sexta espécie mais cultivada entre os 

cereais. Na safra de 2012, a área colhida foi de 10 milhões de hectares (ha), com 

produção de cerca de 21 milhões de toneladas, sendo que a Rússia foi o maior 

produtor com 4 milhões de toneladas, seguido pelo Canadá, Polônia, Austrália e 

Finlândia. O Brasil ocupa o 17° lugar no ranking mundial (Faostat, 2013). No 

Brasil, a área plantada de aveia em grão nas safras de 2012/2013 e 2013/2014 foi 

em torno de 169 e 170 mil ha, nos dois anos e a produção total foi de 361 e 379 

mil toneladas, respectivamente. A região Sul do país foi responsável por cerca 

96% da área plantada, destacando-se os estados do Rio Grande do Sul e Paraná 

com produções de 275 e 94 mil toneladas, respectivamente (Conab, 2014). 

O melhoramento genético de aveia é recente no Brasil, com pouco mais de 

30 anos, mas os avanços obtidos possibilitaram aumentos significativos no 

rendimento da cultura e fizeram com que o país alcançasse a autosuficiência, 

aliada à boa qualidade do produto final (Federizzi, 2002). 
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2.3 Características morfológicas  

A planta de aveia possui colmos lisos e eretos formados por bainhas 

foliares. Os colmos são constituídos por 4 a 5 nós e internós, sendo que o último 

internó é denominado de pedúnculo. As folhas constituem de uma lâmina plana, 

pecíolo e bainha com lígula. Possui raízes pequenas, numerosas, fibrosas e 

cobertas com pelos radiculares (Leonard & Martin, 1963). 

A inflorescência em forma de panícula é uma característica diferente da 

maioria dos outros cereais. Em Avena sativa L., a panícula possui um eixo 

principal do qual surgem ramos axilares laterais agrupados ou alternados junto 

aos nós. Cada um destes termina em uma espigueta única. Cada panícula possui 

de 20 a 120, espiguetas sendo que cada uma destas geralmente contém de 2 a 4 

flores que são compostas de lema, pálea e órgãos reprodutivos, isto é, o ovário e 

três estames. A lema é uma redução das duas brácteas que fecham e ficam 

aderidas na base da semente (Martin et al, 1975), sendo mais rígidas que as 

glumas. As duas glumas possuem tamanhos similares e apresentam textura fina 

como papel após o amadurecimento. Na base da flor estão duas lodículas, que no 

início do florescimento incham, forçando a abertura da lema e pálea e permitem a 

polinização. Após a polinização, as lodículas murcham e as flores fecham. 

Geralmente somente as duas flores basais na espigueta são férteis (White, 1995). 

Na parte externa do grão está a casca, que consiste de duas camadas, a 

pálea e a lema. Esta fornece proteção para o grão e contém estruturas 

fotossintéticas e vasculares importantes para o desenvolvimento. Com a 

maturação do grão a casca perde esta atividade metabólica. Na Avena sativa L., a 

casca compreende a lema e a pálea e constitui aproximadamente 25% do peso 

do grão colhido. Esta é uma grande proporção quando comparada com cevada 

onde a lema e a pálea constituem aproximadamente 10% do peso do grão colhido 
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(White, 1995). A alta proporção de lema e pálea no grão de aveia incrementa seu 

conteúdo de fibra e reduz o conteúdo de carboidratos digeríveis quando 

comparado com trigo e cevada (Welch, 1995). 

 

2.4 Aveia nuda 

Uma variante da espécie Avena sativa L. é denominada de aveia nuda, que 

como o nome sugere, é caracterizada pela produção de grãos sem casca. 

Inicialmente foi classificada como sendo uma espécie separada, denominada de 

Avena nuda L., no entanto, atualmente é considerada uma subespécie da A. 

sativa L. e designada de Avena sativa subsp. nudisativa (Rodionova et al., 1994). 

Originada da região montanhosa do Noroeste da China, sua história é 

relativamente longa na agricultura. Relatos na literatura indicam que a aveia nuda 

foi conhecida na China no século cinco A.D. (Zhukovsky, 1964). Com análises de 

dados de diversidade de aveia nuda foi identificado, entre as amostras coletadas, 

que três variedades botânicas tiveram origem na China e quatro na Mongólia, das 

quais, duas são estritamente endêmicas da região da Mongólia. As restantes 

formas de aveia nuda, representando duas variantes mais comuns, foram 

originárias da parte ocidental da Rússia ou outros países Europeus (Loskutov, 

2008). 

Uma das características morfológicas na panícula da aveia nuda que difere 

da aveia com casca, é o fato de não ter a lema e a pálea aderida à cariopse, 

possuindo debulha livre. Outra característica importante é que, enquanto a aveia 

com casca possui duas, ocasionalmente três e raramente quatro flores por 

espigueta, a aveia nuda apresenta uma espigueta multiflora com até 12 flores. O 

hábito multiflora possui a presença de ráquilas longas entre o eixo da gluma e a 

primeira espigueta, e entre a primeira e segunda espigueta. As ráquilas da aveia 
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nuda são mais alongadas, provavelmente por que continuam a crescer de acordo 

com o padrão de desenvolvimento dos ramos da panícula. A presença de 

aumento no pedicelo, equivalente ao ponto de fixação da lema, fornece uma 

evidência adicional de que as ráquilas da aveia nuda são estruturas semelhantes 

aos ramos da panícula (Helen et al., 1996).  

Uma vez que a lema da aveia nuda é uma estrutura semelhante a gluma, a 

deposição de lignina está em conformidade com a distribuição típica dentro de 

uma gluma ao invés de uma lema normal (como ocorre na aveia com casca). 

Uma hipótese relatada é que durante a evolução da aveia nuda a unidade de 

bráctea primitiva sofreu alteração para produzir a lema, que substitui a gluma para 

encobrir as flores dentro da espigueta (Helen et al., 1996). Onde o caráter nuda é 

expresso plenamente, parece que uma gluma ou estrutura equivalente à gluma é 

produzida no ponto em que normalmente haveria uma lema.  

Durante o desenvolvimento da espigueta de aveia com casca ocorre a 

formação de primórdios com seis flores, no entanto, somente algumas se 

desenvolvem (Bonnett, 1995). Desta forma, pode-se afirmar que nos estádios 

iniciais de desenvolvimento, a aveia com casca tem característica multiflora. A 

lignificação da lema na aveia nuda acontece mais tarde, na maturação da 

panícula, enquanto que na aveia com casca ocorre pouco antes da emergência 

da panícula na bainha foliar. Isso foi manifestado como uma mudança na 

especificidade no tecido de deposição de lignina e não como uma falha na 

lignificação ou atraso na deposição (Helen et al., 1996). 

Para iniciar o processo de lignificação, as células vegetais primeiramente 

apresentam expansão da parede celular primária, seguindo de novas deposições 

de celulose, hemicelulose, pectina e proteínas estruturais. A lignina das 

gramíneas é formada pela desidrogenação dos alcoóis conferil, sinapil e cumaril. 
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As monocotiledôneas utilizam tanto fenilalanina como tirosina como precursor 

preferencial para a síntese de monolignanos, portanto, as gramíneas podem 

utilizar qualquer um dos dois aminoácidos para a síntese de lignina. Os 

aminoácidos aromáticos fenilalanina e tirosina, que são os precursores dos 

alcoóis, são formados a partir do ácido shiquímico. O processo de lignificação 

abrange desde a biossíntese de monolignóis, seu transporte do citoplasma para a 

parede celular e a polimerização na parede celular. Inicialmente, a lignificação 

ocorre em locais definidos da parede celular e da lamela média. Depois, a 

propagação ocorre em polímeros através da parede celular (Araújo & Cavali, 

2006).  

A aveia nuda retém a capacidade metabólica para síntese de depósito de 

lignina e o tempo fisiológico do início da lignificação é semelhante em aveia nuda 

e com casca. No entanto, nas lemas de aveia nuda, a deposição de lignina é mais 

restrita que em aveia com casca, tanto na distribuição como na quantidade. Este 

efeito torna a lema mais fina e menos rígida para envolver o grão (Ougham et al., 

1996). É observada expressão parcial desta característica, ocorrendo variação no 

grau de expressão da característica nuda dentro de uma única planta e até 

mesmo em uma única panícula. São quatro principais fenótipos de aveia nuda: i) 

grãos completamente sem casca; ii) parcialmente sem casca; iii) parcialmente 

com casca e iv) completamente com casca. Foi sugerido que a variação no 

fenótipo é devido ao efeito de genes modificadores sobre o gene que controla o 

caráter (Jenkins & Hanson, 1976).  

Grãos com casca tendem a ocorrer no verticilo basal da inflorescência e 

em partes terminais dos ramos da inflorescência. Em casos extremos o grão 

terminal da espigueta pode ser com casca. Quando ocorre a formação de grãos 

com casca em espiguetas que normalmente seriam formadas somente por grãos 
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sem casca tem-se um fenótipo mosaico. A formação de espiguetas com fenótipo 

mosaico é afetada pelo ambiente e o sinal de desenvolvimento é atenuado com o 

tempo, tornando-se mais intensa na parte basal da inflorescência, que é 

desenvolvida mais tarde (Boland & Lawes, 1973). 

Estudos relatam que temperaturas baixas durante o período de lignificação 

da lema, podem influenciar na expressão do caráter nuda. Com temperatura 

controlada há maior proporção de grãos sem casca do que em condições normais 

de campo (Lawes & Boland, 1974). Em temperatura de 25˚C a expressão de 

grãos sem casca foi completa nas cultivares estudadas, enquanto que a 20˚C 

algumas cultivares apresentaram grãos parcialmente sem casca, e a 15˚C 

somente uma cultivar apresentou grãos completamente sem casca. O 

desenvolvimento das plantas de aveia em condições de seca também aumenta o 

número de grãos com casca (Cuddeford, 1995).  

A utilização de aveia como alimento funcional tem aumentado 

gradativamente, especialmente pelas qualidades nutricionais. As fibras solúveis 

de aveia, cujo componente principal é a β-glicana,  possuem propriedades 

fisiológicas únicas que contribuem para a redução do colesterol. Além de conter 

compostos secundários, como avenantramidas, que possuem propriedades 

antioxidantes (Burnette et al., 1992; Peterson, 1992). 

A aveia nuda produz grãos de maior energia, proteínas e lipídios e 

menores teores de fibra em comparação com a aveia que possui casca. 

Cultivares nudas possuem maior quantidade de ácido linoléico, amido e 

aminoácidos essenciais que as cultivares com casca (Givens et al., 2003). 

Cultivares de aveia nuda apresentaram valores de proteína bruta de 18,79 a 

23,41% (Alves et al., 2005), já em cultivares de aveia com casca q quantidade de 

proteína varia em torno de 12,4%, estes valores podem variar dependendo das 
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condições de cultivo (Welch, 1995). Estes resultados evidenciam a importância da 

aveia nuda para a alimentação humana e animal. Neste sentido, muitos esforços 

estão voltados para a redução no conteúdo da casca na aveia convencional e no 

melhoramento de variedades nudas (Campbell, 1996). 

A aveia nuda apresenta a vantagem de não possuir casca e 

alternativamente ser oferecida na dieta de aves, por apresentar alto teor de ácidos 

graxos poli-insaturados, que conferem características importantes para a 

produção de ovos e carne (Lopez-Bote et al., 1998). Possui também grande 

potencial na participação das dietas de suínos, aves e equinos, uma vez que a 

aveia convencional não é adequada para monogástricos, devido a baixa 

digestibilidade e ao baixo conteúdo de energia metabolizável da casca (Peltonen-

Sainio et al., 2004). Além das aplicações alimentares, a aveia nuda pode ser 

usada em processo como a malteação (Peterson, 1998; Wilhelmson et al., 2001) 

onde fornece um sabor especial para o processamento adicional de produtos à 

base de malte de aveia (Heinio et al., 2002). 

 

2.5 Bases genéticas do caráter nuda 

O mecanismo genético que controla o caráter nuda em aveia é pouco 

conhecido tanto em termos de localização cromossômica, sequência de 

nucleotídeos do DNA, a estrututra dos genes envolvidos, como o padrão de 

expressão destes genes. O número de genes envolvidos no caráter nuda não é 

consenso, sendo descritos na literatura de um a quatro genes.  

Trabalhos realizados com populações F2 propuseram que este caráter é 

governado por um único gene com proporção de segregação para o caráter nuda 

de 1 planta com grãos sem casca : 2 plantas mosaico: 1 planta com casca, o que 

sugere atuação de um único gene codominante sobre o caráter (Love & 
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McRosstie, 1919; Chou apud Jensen (1966); Kibite & Taylor, 1994). Em outros 

trabalhos foi obtido segregação nas proporções de 3:1 (3 plantas com grãos sem 

casca ou mosaico: 1 planta com casca), sendo que panículas com fenótipo 

mosaico produziram grãos sem e com casca. As proporções de plantas com 

grãos sem casca e plantas mosaico variaram de cruzamento para cruzamento, 

mas, constituíram cerca de 75% das plantas F2. A proporção de 3:1 sugere que o 

caráter nuda é monogênico (Norton, 1907; Zinn & Surface, 1917; Gaines, 1917; 

Clamot apud Hoekstra et al. 2003). 

A informação de que o caráter nuda é governado por um gene é também 

apoiada pelo trabalho de Boland & Lawes (1973), que analisaram três gerações 

(F1, F2 e F3) dos cruzamentos de uma linhagem com casca e outra nuda. O 

caráter nuda seria governado por um gene principal, o qual é influenciado por 

genes modificadores, proporcionando as classes nuda e mosaico. Fenótipos sem 

casca seriam determinados pelo alelo dominante N-1 e fenótipos com casca 

seriam influenciados pelo alelo recessivo n-1, entretanto, é sugerida a existência 

de dois genes modificadores com dominância incompleta (Moule, 1972). Com 

base nas proporções observadas na geração F2 foi proposto o modelo de um 

gene maior, N-1, e três genes modificadores na expressão do caráter nuda. Este 

modelo asume relação epistática e resulta em razão de segregação de 35 plantas 

com grãos sem casca mais plantas mosaico: 29 plantas com casca (Jenkins & 

Hanson, 1976). 

O gene N-1 possui importante papel na expressão do caráter de espiguetas 

nudas e multifloras em aveia hexaplóide. Genótipos que possuem o gene N-1 

produzem uma lema não lignificada e fina, como a gluma, proporcionando 

debulha livre aos grãos (Simons et al., 1978). Neste sentido, aveia nuda é 

semelhante ao trigo e centeio (Valentine, 1995). Quando o gene N-1 está 
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presente em um determinado genótipo, algumas características são percebidas 

durante o desenvolvimento como: hábito multiflora, alongamento das ráquilas e 

redução da lignificação da lema (Ougan et al., 1996). A presença de espiguetas 

multifloras está associada com a presença de grãos sem casca e é utilizada como 

um marcador morfológico para a seleção desta característica (Marshall & Shaner, 

1992). 

Apenas um trabalho propôs que os caracteres nuda e multiflora são 

condicionados por dois locos gênicos diferentes (Kibite & Taylor, 1994), 

discordando de Simons et al. (1978) que propunham que as duas características 

eram controladas por um único gene. Foi proposto o símbolo Mf-1 para descrever 

o gene dominante que condiciona espigueta multiflora (Kibite & Taylor, 1994). No 

mesmo trabalho os autores relatam que os dados de segregação conjunta para os 

locos N-1 e Mf-1 mostraram um efeito epistático de N-1 sobre o loco Mf-1, de tal 

forma que quase todos os genótipos com espigueta multiflora (Mf-1/-) foram nus e 

as plantas com espiguetas normais (mf-1/mf-1) possuíam grãos com casca. 

Porfim, o caráter nuda em aveia foi proposto como uma característica 

complexa controlada por alelos em quatro diferentes locos (designados como N-1, 

N-2, N-3 e N-4). N-1 sendo o principal deles que condiciona grãos sem casca. Os 

alelos dos outros três locos interagem com N-1 e entre si para modificar o grau de 

expressão do caráter. Um fenótipo completamente nuda se expressaria quando 

os alelos dominantes estão presentes nos locos N-1 e N-2. Genótipos com alelos 

homozigotos recessivos (n-1/n-1) para o loco N-1 sempre teriam grãos com 

casca, genótipos N-1/n-1 podem ter um fenótipo nuda ou mosaico dependendo 

dos alelos presentes nos demais locos (Kibite, 2002). A ocorrência de grãos com 

casca se dá em diversas proporções dependendo dos alelos presentes nos locos 

N-2 e N-3. O loco N-4 reverte os efeitos dos outros três. Em uma condição 
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homozigota recessiva (n-4/n-4) sofre a inibição de qualquer alelo dominante nos 

outros três locos. Quando o loco N-4 é homozigoto dominante (N-4/N-4) e o loco 

N-1 está em uma condição heterozigota, será produzido um fenótipo com casca 

(Kibite, 2002). 

Em cruzamentos com genitores brasileiros de aveia nuda e com casca, foi 

proposto que o caráter nuda em aveia é governado por um gene dominante de 

grande efeito, não sendo sugerida a interferência de genes modificadores para o 

caráter. Foram observadas três classes distintas na geração F2, 1:2:1 sendo nuda, 

mosaico e com casca, respectivamente (Brenner, 2007). Este autor também relata 

que assim como o caráter nuda, a característica multiflora possui herança 

monogênica sendo que os dois caracteres são fortemente ligados. Recentemente, 

Valentini et al. (2014), estudando o número de genes que controla a herança da 

característica nuda em aveia hexaplóide, em uma população segregante 

(gerações F2 e F3), observou na geração F2 proporção fenotípica de 3:9:4 

(nuda:segregante:casca). Na geração F3 os resultados mostraram concordância 

com a geração anterior sugerindo que o caráter nuda é herdado por dois genes, 

sendo que a maior expressão deste caráter ocorre no terço superior das 

panículas.  

Um dos fatores limitantes para a aceitação da aveia nuda no mercado é a 

expressão incompleta do caráter nuda que impede as indústrias de utilizarem os 

grãos diretamente, sem processamento, para a produção de flocos. A não 

existência de cultivares de aveia nuda no Brasil é devido a expressão incompleta 

do caráter que ainda não é bem compreendida e necessita de estudos. Com o 

conhecimento dos fatores que influenciam a característica nuda será possível 

direcionar o melhoramento genético desta subespécie na busca por novas 

variedades com expressão completa do caráter (Brenner, 2007).  
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2.6 Marcadores SNP em plantas 

Marcadores SNP (single nucleotide polymorphism) é o polimorfismo de 

sequência de DNA mais comum entre alelos, no qual ocorre a substituição de 

uma base nucleotídica por outra. Nestes polimorfismos também estão inclusos 

pequenas inserções ou deleções (indels) que diferanciam os alelos, determinando 

importante e abundante fonte de diversidade intra e interespecífica de sequência 

de nucleotídeos do DNA (Ferreira & Grattapaglia, 2009). No geral, a frequência de 

SNPs em plantas é de 1 a cada 100-300 pares de bases (Edwards et al., 2007; 

Xu, 2010). 

Os SNPs são distribuídos em regiões como íntrons, éxons, regiões 

intergênicas, promotores ou enhancers. A localização de um SNP no genoma de 

um organismo pode ser um fator relevante na formação de determinado fenótipo, 

por exemplo, quando localizado na região codificadora de um gene pode mudar a 

formação da proteína. Já quando localizado no íntron pode modificar o splicing do 

mRNA, assim como, se estiver localizado no promotor pode mudar a expressão 

gênica (Krawezak et al., 1992). A descoberta de SNPs em espécies com 

genomas diploides é um processo relativamente simples quando comparado com 

genomas poliploides, que possuem vários obstáculos para desenvolver estes 

marcadores. Um dos grandes problemas nos genomas poliploides é a natureza 

altamente repetitiva (Meyers et al., 2001).  

A utilização de marcadores SNP em estudos genéticos tem aumentado 

significativamente a densidade de mapas de ligação em vários organismos e 

facilitado o mapeamento de genes candidatos e/ou QTLs associados com 

características de interesse. Muitas características importantes para o 

melhoramento genético de plantas são controladas por QTLs de pequeno efeito e 

a seleção genômica, utilizada no melhoramento animal (Meuwissen et al., 2001), 



16 

 

tem ganhado interesse no melhoramento de plantas. Neste sentido, a 

genotipagem com grande número de marcadores é fundamental (Ganal et al., 

2012). 

Entre os sistemas mais utilizados em plantas, baseado no sistema de 

matriz, está o ensaio GoldenGate que consiste de protocolos em várias etapas, 

baseado na tecnologia Illumina´s BeadArray/BeadChip. O sistema GoldenGate 

permite a genotipagem de um grande número de amostras usando um único 

ensaio multiplex que pode incluir um grande número de amostras (Deschamps et 

al., 2012). Esta tecnologia envolve a geração de centenas de amostras usando 

extensão alelo-específica, seguido da ligação e amplificação com 

oligonucleotideos universais. Subsequentemente, os produtos fluorescentes são 

hibridizados com esferas pré-revestidas em uma matriz e intensidades de sinais 

são então determinadas usando o software Illumina´s BeadArray Reader. Um 

genótipo que é homozigoto para um alelo SNP exibirá um sinal em ambos os 

canais. Além disso, a intensidade de sinal é quantificada e combinada para alelos 

específicos usando o software BeadStudio (Illumina, San Diego, CA) (Eckert et 

al., 2008; Hyten et al., 2008). 

Matrizes de genotipagem estão sendo frequentemente desenvolvidas para 

um grande número de espécies, tanto para obter informações mais precisas sobre 

a constituição genética, como para auxiliar no melhoramento de plantas. Para 

muitas espécies, matrizes de primeira geração com número de marcadores entre 

5000 e 100000 foram ou estão sendo desenvolvidas. Através do uso de 

tecnologias de sequenciamento de alto rendimento e o aumento na 

disponibilidade de sequências de referência genômicas de alta qualidade, pode-

se esperar que as matrizes de genotipagem com grande número de SNPs estarão 



17 

 

disponíveis nos próximos anos para praticamente todas as principais espécies de 

plantas cultivadas (Ganal et al., 2012). 

O conhecimento genômico de aveia está em desvantagem com relação a 

outras espécies de cereais. No entanto, o uso de técnicas moleculares no 

melhoramento de aveia pode ser uma ferramenta importante que facilitaria o 

conhecimento e a seleção de algumas características complexas. Embora os 

programas de melhoramento assistidos por marcadores moleculares ainda estão 

em andamento (Tinker et al., 2009), a falta de progresso é principalmente 

atribuída ao número limitado de marcadores mapeados disponíveis nesta cultura. 

Outros fatores negativos, que complicam o desenvolvimento de trabalhos 

moleculares em aveia, é o fato de ser hexaplóide e não possuir o genoma 

sequenciado.  

 

2.7 Mapeamento molecular em aveia 

A construção de mapas genéticos detalhados e com alto nível de cobertura 

do genoma é o primeiro passo para algumas das aplicações dos marcadores 

moleculares no melhoramento genético de plantas, entre elas: i) permite análise 

detalhada de características quantitativas e qualitativas e a localização de genes 

ou QTLs; ii) facilita a introgressão de genes desejáveis ou QTLs através da 

seleção assistida; ii) permite o mapeamento comparativo entre diferentes 

espécies, para avaliar a similaridade e função entre genes na expressão do 

fenótipo; iv) fornece estrutura para ancorar com mapas físicos baseados na 

translocação de cromossomos, sequência de nucleotídeos do DNA ou outras 

medidas diretas e v) é o primeiro passo para a clonagem posicional de genes 

responsáveis por características importantes (Semagn et al., 2006). 
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O primeiro mapa genético em aveia hexaplóide foi desenvolvido em uma 

população proveniente do cruzamento entre Kanota x Ogle (O´Donoughe et al., 

1995). Posteriormente, Wight et al. (2003), atualizou este trabalho incluindo mais 

marcadores e linhagens na população, obtendo um mapa com 29 grupos de 

ligação. Em trabalho utilizando germoplasma de aveia originário de diversos 

países, foi construído um mapa integrado no qual foram utilizados 1010 

marcadores DArT (Diversity Arrays Technology) (Tinker et al., 2009) e 287 

marcadores identificados previamente por Wight et al. (2003).  

Recentemente foi desenvolvido o mapa consenso em aveia no qual foram 

utilizados dados de mapeamento em 6 diferentes populações, incluindo 985 

marcadores SNPs e 68 marcadores DArT previamente identificados, formando 21 

grupos de ligação com um mapa de 1838,8 cM. Os grupos de ligação foram 

atribuídos para os 21 cromossomos usando análise de deleções SNP em 

linhagens monossômicas. Neste trabalho também foram realizados alinhamentos 

cromossômicos com espécies modelos como arroz e Brachypodium para 

identificar possíveis regiões sintênicas entre as espécies (Oliver et al., 2013). 

Os trabalhos de mapeamento de QTLs em aveia normalmente estão 

associados a características agronômicas e se observa que há poucos registros 

na literatura de trabalhos com genótipos brasileiros. Entre estes, pode-se 

destacar, trabalhos como a identificação de 16 QTLs associados a 9 

características agronômicas, na população oriunda do cruzamento UFRGS 8 e 

UFRGS 930605 (Cover et al., 2011). Para a característica do florescimento e 

resposta a vernalização foram identificados QTLs associados na população 

UFRGS 8 x UFRGS 930605 e UFRGS 881971 x Pc68/5*Starter (Nava et al., 

2012) e em outas três populações de linhagens recombinantes (Locatelli et al., 

2007).  
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De modo geral, em aveia também são encontrados outros trabalhos com 

análise de QTLs. Entre estes foram identificadas QTLs associados ao conteúdo 

de óleo, que foram identificados em uma população de linhagens recombinantes  

do cruzamento entre Dal (alto teor de óleo) x Exeter (baixo teor de óleo). Para 

esta população foi desenvolvido um mapa de 1271,8 cM a partir de marcadores 

DArT. Além do conteúdo de óleo foram identificados QTLs associados a outras 

características agronômicas nesta população (Hizbai et al., 2012).  

O mapeamento de QTLs para resistência a alguns patógenos também tem 

sido realizado na cultura da aveia. Recentemente foi identificado uma região 

genômica no cromossomo 17A/7C que confere resistência para a acumulação da 

micotoxina deoxynivalenol (DON) causada pelo patógeno Fusarium spp. A 

população utilizada foi genotipada com marcadores DArT, AFLP (Amplified 

Fragment Length Polymorphism), SSR (Simple Sequence Repeats) e SNP (He et 

al., 2013). Em outro estudo, foram detectados QTLs para resistência parcial de 

ferrugem da folha (Puccinia coronata f. sp. avenae Eriks). O mapa foi gerado em 

uma população de 158 linhagens segregantes F6 (MN841801-1 (resistente) x 

Noble-2 (suscetível), foram utilizados marcadores RFLP e AFLP e o mapa 

apresentou 1509,0 cM (Portyanko et al., 2005). 

Em aveia nuda, em um trabalho realizado com uma população derivada do 

cruzamento entre Terra (nuda) x Marion (com casca), foi identificado no grupo de 

ligação TM_5, quatro marcadores DArT (opt-0334,  opt-0719, opt-5047 e opt-

13594) que estavam fortemente associados com o fenótipo nuda (Gardner et al., 

2010). Em uma população com os mesmos genótipos parentais, Terra x Marion, 

foi desenvolvido um mapa de ligação com 430 marcadores do tipo AFLP, RFLP, 

RAPD (Random amplification of polymorphic DNA) e SCAR (Sequence 

Characterized Amplified Region). Neste trabalho foram identificados diversos 
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QTLs associados a características agronômicas e também o loco (N-1) que 

controla o caráter nuda/casca. O gene N-1 foi localizado no grupo de ligação 

TM_5 e está entre  os marcadores RFLP, cd0482 e act_cta133 (DeKoeyer et al., 

2004).  

A Avena sativa L. assim como a Avena sativa subsp. Nudisativa 

apresentam grande potêncial como cultura para alimentação humana e animal. 

Neste sentido, é de grande importância o avanço nos estudos moleculares para 

um melhor entendimento do mecanismos envolvidos em determinadas 

caracterísiticas bem como a utilização de novas tecnologias que facilitem a 

seleção destas características importantes para o melhoramento genético. 

 

2.8 Aspectos moleculares do desenvolvimento floral em cereais 

Em monocotiledôneas, a arquitetura da inflorescência depende da iniciação 

de meristemas específicos (McSteen et al., 2000). Em milho o processo ocorre na 

seguinte ordem: Meristemas de ramificações (MR), meristemas par de espiguetas 

(MPE), meristema de espigueta (ME) e por fim o meristema floral (MF). A 

espigueta é a unidade floral fundamental de todas as monocotiledôneas (Clifford, 

1987), esta consiste de duas folhas brácteas, chamadas de glumas, que 

abrangem um número variável de flores. Os MPEs e MEs em milho são 

determinados. O MPE produz um ME e então termina a sua atividade através da 

própria diferenciação em ME. Da mesma forma, o ME produz um MF e então 

termina se tornando um MF.  

No arroz, a arquitetura da panícula é basicamente controlada por dois 

fatores principais: (i) o número de ramos primários, que são regulados pelo ritmo 

de abortamento do meristema da inflorescência, e (ii) o número de meristemas 

laterais em cada ramo principal, o qual é determinado pelo tempo de conversão 
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dos meristemas dos ramos no meristema da espigueta. As espiguetas em arroz 

iniciam seu desenvolvimento a partir do primeiro ou segundo ramo da 

inflorescência. Tem destino determinado e consistem de duas glumas 

rudimentares e uma única flor funcional.  

A identidade do ME é controlada pela ação dos genes ortólogos branched 

silkless 1 (bd1) em milho (Chuck et al., 2002) e frizzy panicle (fzp1) em arroz 

(Komatsu et al., 2003). Em mutantes BD1 e fzp1, o meristema da espigueta 

determinado é substituído por um meristema de ramificação indeterminado. Os 

genes fzp1 e BD1, codificam membros da família de fatores de transcrição 

ERF/APETALA2 (AP2), e possuem função de reprimir o destino do meristema de 

ramificação lateral indeterminado. Outros dois genes parólogos AP2-like, 

INDETERMINATE SPIKELET1 (IDS1) e SISTER OF INDETERMINATE 

SPIKELET1 (SID1), desempenham multiplos papeis na arquitetura da 

inflorescência em milho. A perda de função em mutantes IDS1 retarda o tempo de 

conversão do meristema da espigueta para o meristema floral e faz com que 

ocorra perda na determinância das espiguetas, gerando multiplas flores (Chuck et 

al, 1998). O gene SNB (Supernumerary Bract) em arroz está estreitamente 

relacionado com SID1 e IDS1 do milho e a perda de função de SNB também 

provoca o atraso na transição do meristema espigueta para o meristema floral, 

produzindo glumas extras antes de iniciar as flores (Lee et al., 2006). 

Em arroz, o gene SNB é importante no controle da determinância das 

espiguetas e no desenvolvimento das flores (Zhu et al., 2009). Um dos papeis de 

SNB e OsIDS (gene IDS em arroz) pode ser o de prevenir a determinação 

precoce da inflorescência e meristemas de ramificação. Devido ao fato de que 

SNB e OsIDS1 serem expressos ao longo dos meristemas de ramificação e 

espiguetas, é sugerido que ocorra uma regulação pós-transcricional, que reduz a 
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ação dos genes AP2 no meristema da espigueta. Quando estes meristemas 

começam a se desenvolver, a expressão de miR172 é recrutada e posteriormente 

os transcritos de SNB e OsIDS1 são esgotados, garantindo o desenvolvimento 

das espiguetas na posição e no tempo correto. Portanto, é sugerido que o miR172 

funciona como um dos principais determinantes da ramificação, no 

desenvolvimento das espiguetas e destino das células do meristema (Lee & An, 

2012). 

Em milho, foi identificado um mutante, denominado de ts6, este carrega 

uma mutação no sítio de ligação do miR172 no gene ids1. Neste caso, ambos, 

MPEs bem como MEs no pendão e espigas dão origem a um número 

incrementado de espiguetas e flores, respectivamente, pois os meristemas 

tornam-se indeterminados (Chuck et al., 2007). Em cevada foi identificado um 

mutante em que um elemento transponível Ds modificado, foi inserido na 

sequência madura miRNA de um suposto miR172 ortólogo na cevada, impedindo 

a produção de um miRNA maduro funcional que parece ser um componente 

regulatório no modelo ABC do desenvolvimento floral. O fenótipo de espiguetas 

indeterminadas, ocasionado por esta mutação é semelhante ao observado no 

mutante ts6 em milho (Brown & Bregitzer, 2011). 

Estudos em milho, arroz e cevada mostram que o miR172 é um importante 

regulador na fase de transição a na determinação da identidade dos órgãos florais 

em monocotiledôneas (Chuck et al., 2007; Zhu et al., 2009; Nair et al., 2010). O 

miR172 foi um dos primeiros genes MIRNA em plantas a ser identificado. Ele gera 

uma sequência madura miR172 com 21 nucleotídeos que regula a abundância 

e/ou tradução de genes fatores de transcrição APETALA2 (AP2), específicos de 

plantas (Park et al., 2002; Chen, 2004).  
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No arroz, a família miR172 contém quatro membros (MIR172a-d) e tem 

como alvo 5 genes AP2-like: Os03g60430, Os04g55560, Os05g0340, 

Os06g43220 e SNB. A expressão dos diferentes membros da família MIR172 e 

consequentemente seus miRNAs maduros dependem do estágio de 

desenvolvimento e tipo de tecido. O nível de expressão é controlado pelo 

comprimento do dia e pela temperatura (Lee et al., 2010). A expressão do miR172 

em arroz varia consideravelmente durante os estágios de desenvolvimento e 

órgãos reprodutivos (Zhu et al., 2009). A super-expressão de miR172 em arroz 

provoca atraso na reinteração de estruturas semelhantes a bráctea. Também 

podem ser observadas alterações morfológicas na lema e palea tais como: 

múltiplas camadas, estruturas torcidas, degeneradas ou a substituídas por 

estruturas semelhantes a folhas. Alteração no número e/ou morfologia das 

lodículas podem afetar o desenvolvimento floral e consequentemente a formação 

de grãos nus (Zhu et al., 2009). 

 

 



 

 

 

 

 

3 MATERIAL E MÉTODOS 

 

3.1 Local, clima e solo 

Os experimentos foram conduzidos na Estação Experimental Agronômica 

(EEA) da Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS). A EEA está 

localizada no município de Eldorado do Sul, RS a 30° 05' 27'' de latitude Sul e 51° 

40' 18'' de longitude Oeste, com altitude de 46m (Bergamaschi & Guadagnin, 

1990). O solo da região segundo a classificação brasileira de solos é do tipo 

argissolo vermelho distrófico típico (Embrapa, 1999). O clima é do tipo Cfa 

(subtropical úmido), de acordo com a classificação de Köppen-Geiger. A 

precipitação média anual é de 1400mm, sendo que os meses de junho, julho e 

agosto são os mais chuvosos (Bergamaschi & Guadagnin, 1990). 

 

3.2 Fenotipagem dos genótipos parentais 

Os genótipos parentais UFRGS 017004-2 e UFRGS 006013-1, que 

possuem a característica multiflora/nuda, foram caracterizados quanto à formação 

de espiguetas mosaíco. O fenótipo de espiguetas mosaíco é caracterizado 

quando ocorre a presença de grãos com casca e grãos sem casca na mesma 

espigueta. Este fenótipo é observado em espiguetas que normalmente seriam 

formadas somente por grãos sem casca. A análise fenotípica foi realizada nos 

anos de 2012 e 2013. De cada genitor foram trilhadas dez panículas, das quais, 
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cada uma foi derivada de uma planta diferente. Desta forma, a análise foi 

composta por 10 plantas de cada genótipo parental em cada ano de avaliação.  

Cada panícula foi separada em três partes antes de ser trilhada, sendo 

elas: terço superior, médio e inferior. A divisão foi realizada através da 

observação de dois entrenós mais extensos em comprimento (Valentine, et al., 

2014). A presença destes entrenós facilita a divisão da panícula em três partes 

semelhantes. Em cada terço as espiguetas foram trilhadas separadamente 

observando-se o tipo de grão (sem casca ou com casca) que era formado. 

Quando foi observada a presença de grãos com e sem casca na mesma 

espigueta, este fenótipo foi denominado de mosaíco (Figura 1). Os resultados da 

quantidade de espiguetas mosaico em cada terço (superior, médio e inferior) 

foram expressos em porcentagem, com relação ao número total de espiguetas 

naquele terço. 

 

Terço superior

Terço médio 

Terço inferior 

Espigueta mosaíco 

FIGURA 1. Desenho representativo de uma panícula do genitor multiflora/nuda 
com formação de espiguetas mosaico. Eldorado do Sul, RS, 2013 e 
2014.  

 Legenda: Grãos vermelhos = Grãos com casca; Grãos azuis = Grãos sem casca. 
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3.3 Avanço de gerações  

Em todas as gerações, a adubação de base foi de 300 kg/ha-1 da fórmula 

5-30-15 NPK e as adubações de cobertura consistiram em duas aplicações de 90 

kg/ha-1 de ureia (37,8 kg de N), quando as plantas atingiram  o estádio de quatro 

e seis folhas expandidas. O controle de plantas daninhas foi realizado através de 

capinas manuais. O controle de doenças fungicas foi realizado com o fungicida 

Tebuconazole, na concentração de 200 g de ingrediente ativo por litro (dose de 

750 mL/ha-1 do produto comercial). Também, foi realizado o controle de insetos, 

principalmente pulgões, através do inseticida Dimetoato, na concentração de 500 

mg/litro (dose de 500 mL/ha-1 do produto comercial). O tratamento de sementes 

foi realizado com inseticida Imidacloprid na dose de 60 mL.kg-1 do produto 

comercial Gaucho FS (suspensão concentrada de 600 g.L-1). 

O avanço de gerações foi conduzido a partir da geração F2 até progênies 

F2:6. O método utilizado foi o SPD (Single Panicle Descent). Este método consiste 

em utilizar todas as sementes de uma única panícula, ao acaso/sem seleção, 

para o próximo plantio. O avanço de geração foi realizado em duas populações 

obtidas pelos seguintes cruzamentos: cruzamento I: UFRGS 01B7114-1 (panícula 

normal e grãos com casca) x UFRGS 0060131 (panícula multiflora e grãos sem 

casca) e cruzamento II: URS Taura (panícula normal e grãos com casca) x 

UFRGS 017004-2 (panícula multiflora e grãos sem casca). O número de 

genótipos no cruzamento I foi de 144 genótipos e no cruzamento II de 191 

genótipos.  

A genealogia dos genótipos parentais está representada na Tabela 1. Em 

2008, estes genitores foram semeados em parcelas de quatro linhas de três 

metros de comprimento, espaçadas 30 centímetros uma da outra. Durante a fase 

reprodutiva foi realizado o cruzamento entre os genótipos pelo método da flor 
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fechada (Bertagnolli & Federizzi, 1994). Em 2009, as sementes F1 obtidas dos 

cruzamentos foram semeadas a campo, em uma linha. Todas as plantas foram 

colhidas em "bulk", dando origem às sementes F2, na qual foi dado início o 

avanço de gerações.  

 

TABELA 1. Genealogia dos genótipos parentais utilizados nos cruzamentos I e II.   
EEA/UFRGS, Eldorado do Sul, RS, 2010. 

 Genitores Genealogia Grão Espigueta
 

Cruz. I 
UFRGS 

01B7114-1-3 
(PC68/5*STARTER F4) x UFRGS 

10 
Com 
casca N 

UFRGS 
006013-1 

(COCKER492/STARTER-1 F3 ) x 
UFRGS 10 

Sem 
casca MF 

 
Cruz. II URS TAURA UFRGS 970216-2 x UFRGS 

970461 
Com 
casca N 

UFRGS 
017004-2 

(COCKER 492/STARTER-1 F3) x 
UFRGS 8 

Sem 
casca MF 

Legenda: N = Normal; MF= Multiflora; Cruz.= Cruzamento. 

 

Geração F2: O experimento foi instalado no dia 15 de julho de 2010, sob 

sistema de plantio direto, sobre resteva de soja. Os genótipos foram conduzidos 

na forma de plantas espaçadas, em linhas de três metros de comprimento e 

espaçamento de 0,30 m entre linhas. Em cada uma das linhas foram semeadas 

manualmente dez sementes, com distância média de 30 cm entre plantas. Para 

cada população, os genótipos parentais foram semeados nas duas primeiras 

linhas seguidos pelas linhas dos genótipos segregantes F2. Na geração F2, cada 

planta dentro de cada linha, foi colhida separadamente e em bulk, isto é, as 

panículas de uma mesma planta foram colhidas todas juntas. Uma panícula, ao 

acaso, de cada bulk deu origem a uma progênie F2:3 (progênie F3 derivada de F2) 

Progênie F2:3: Para compor a progênie F2:3, foi retirada uma panícula ao 

acaso, de cada bulk de panículas colhido na geração F2. Cada panícula inteira foi 

trilhada separadamente e deu origem a uma linha de 1 metro. Cada linha 
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correspondendo a um indivíduo na progênie F2:3. O plantio foi realizado a mão 

com espaçamento de 0,30 m entre linhas, no dia 03 de janeiro de 2011 no telado 

da EEA/UFRGS. No início e no final de cada população foram semeadas duas 

linhas de cada genótipo parental. Ao atingirem a maturação fisiológica, cada 

progênie F2:3 (linha) foi colhida separadamente em bulk, isto é, todas as panículas 

de todas as plantas de cada linha foram colhidas junto. Este critério foi adotado 

porque as panículas produzidas foram pequenas e com baixa produção de 

sementes, devido ao cultivo ter sido realizado durante o verão, isto é, fora da 

estação normal de cultivo da aveia. Cada bulk foi trilhado separadamente e todas 

as sementes do bulk foram utilizadas para cultivar a geração seguinte.  

Progênie F2:4: A semeadura das progênies F2:4, foi realizada no dia 05 de 

julho de 2011. As sementes obtidas no bulk da geração anterior foram semeadas 

em covas com espaçamento de 0,30 m entre covas. No início e no final de cada 

população foram semeados os genótipos parentais. Cada cova foi colhida 

separadamente e em bulk.  

Progênie F2:5: O plantio das progênies F2:5 foi mecanizado e realizado no 

dia 29 de junho de 2012. De cada bulk, colhido na geração anterior foi retirada 

uma panícula ao acaso e trilhada separadamente. Todas as sementes de cada 

panícula foram semeadas em uma linha dupla de 3 metros com espaçamento de 

0,30 m, cada linha correspondente a um genótipo. No início e final de cada 

população foram semeadas duas linhas com os genótipos parentais. Ao atingirem 

a maturação fisiológica cada linha (genótipo) foi colhida separadamente em bulk, 

isto é, todas as panículas de todas as plantas da linha foram colhidas junto.  

Progênie F2:6: O plantio das progênies F2:6 foi realizado mecanicamente no 

dia 18 de junho de 2013. De cada bulk, colhido na geração anterior, foi retirado 

uma panícula ao acaso e trilhada individualmente. As sementes obtidas em cada 
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panícula foram semeadas em linhas duplas de 3 metros de comprimento com 

espaçamento de 0,30 m. Cada linha correspondendo a um genótipo. Os 

genótipos parentais foram semeados no início e no final de cada população. Na 

maturidade fisiológica foi realizada a colheita de 2 a 3 panículas de cada planta da 

linha. Foram colhidas de 5 a 10 plantas dentro de cada linha (genótipo).  

 

3.4 Avaliação fenotípica das progênies F2:5 e F2:6 sob condições de 

campo 

As linhagens recombinantes avaliadas neste item participaram do avanço 

de geração como relatado no item 3.3. A avaliação fenotípica foi realizada em 

progênies F2:5 (2012) e F2:6 (2013). Todas as plantas de cada linhagem 

recombinante, oriundas dos cruzamentos: UFRGS 01B7114-1  x UFRGS 006013-

1 e URS Taura x UFRGS 017004-2, foram avaliadas visualmente de acordo com 

o tipo de panícula que produziam. Desta forma, cada linhagem recombinante foi 

classificada em: (i) normal (com casca), quando todas as plantas da linhagem 

apresentavam panículas normais, (ii) segregante, quando ambos os fenótipos, 

panícula multiflora e panícula normal foram observados entre as plantas de uma 

mesma linhagem recombinante e, (iii) multiflora, quando todas as plantas da 

linhagem recombinante apresentavam o fenótipo de panícula multiflora. Entende-

se por panícula normal aquela que não é multiflora, normalmente são produzidas 

duas flores férteis. Em panículas normais ocorre a formação de grãos com casca 

(Figura 2A). Panícula multiflora é aquela em que se observa espiguetas com pelo 

menos uma lema mais fina (menos lignificada) e semelhante a gluma. 

Normalmente, espiguetas multiflora possuem mais que três flores e formato mais 

alongado que espiguetas normais (Figura 2B). Com as proporções observadas foi 



30 

calculado o teste do chi-quadrado (χ2), para testar a aderência das hipóteses 

genéticas às proporções fenotípicas esperadas, como descrito no item 3.5.  

 

BA

Espigueta
normal

Espigueta
multiflora

 

A 

FIGURA 2. Tipos de panículas encontradas nas linhagens segregantes.  
A: Panícula Normal; B: Panícula Multiflora. EEA, Eldorado do Sul, RS, 
2013.  

 

3.5 Determinação do número de genes controlando o caráter 

multiflora/nuda 

Para a determinação do número de genes que influencia o caráter 

multiflora/nuda foram utilizadas as duas populações obtidas como descrito no item 

3.3. Os testes foram realizados nas progênies F2:5 e F2:6 de cada uma das 

populações utilizando a fenotipagem descrita no item 3.4. A partir das proporções 

observadas foi realizado o teste do qui-quadrado (χ2) para testar a aderência das 

hipóteses genéticas às proporções fenotípicas esperadas de acordo com a 

equação descrita por Steel & Torrie (1980): 

χ2= ∑(Fo-FE)2/FE. Com n-1 graus de liberdade 

Em que:  
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FO= Número de linhagens observados para determinada classe fenotípica; 

FE= Número de linhagens esperado para determinada classe fenotípica; 

n = número de classes fenotípicas. 

Para calcular a proporção esperada de genótipos em homozigose e 

heterozigose nas progênies F2:5 e F2:6 foi expandido o binômio, descrito por Allard 

(1999).  

[1+(2m-1)]n  

Em que:  

n = número de genes   

m = número de gerações de autofecundação. 

A proporção esperada de genótipos em homozigose e heterozigose para o 

caráter em progênies F2:5 e F2:6 depende da hipótese do número de genes 

testados. Para um gene foi testada a hipótese de segregação 1:1 e para dois 

genes a hipótese de segregação 3:1. 

 

3.6 Avaliação da frequência de espiguetas mosaico em progênies 

F2:6 do cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2 com a 

característica multiflora  

A análise foi realizada em panículas de 23 linhagens recombinantes do 

cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2, que apresentaram a característica 

de panícula multiflora, tanto na progênie F2:5 quanto na F2:6 nos anos de 2012 e 

2013, respectivamente. Para cada linhagem recombinante foram avaliadas 5 

panículas (cada panícula era proveniente de uma planta diferente). Em cada 

panícula, as espiguetas foram analisadas separadamente e foi avaliada a 

formação de grãos com casca em espiguetas que normalmente seriam de grãos 

sem casca, o que caracteriza uma espigueta com fenótipo mosaico. O número 
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total de espiguetas mosaico de cada panícula foi representado em porcentagem 

com relação ao total de espiguetas com grãos sem casca na panícula. 

 

3.7 Genotipagem com marcadores SNPs em linhagens 

recombinantes de aveia 

3.7.1 Material vegetal 

A genotipagem foi realizada nos genótipos parentais (Tabela 1), e em 94 

linhagens recombinantes de cada uma das respectivas populações F2:5 (UFRGS 

01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1 e URS Taura x UFRGS 017004-2), que foram 

obtidas conforme descrição no item 3.3. O critério de analisar um número menor 

de linhagens recombinantes foi adotado para diminuir custos e obter resultados 

em duas populações de cruzamentos diferentes. Para a genotipagem, as 94 

linhagens recombinantes de cada população, foram selecionadas de acordo com 

a porcentagem de linhagens em cada classe: multiflora/nuda, normal/casca e 

segregante (multiflora e normal), com base no total de genótipos da população.  

Devido ao fato de que nas progênies F2:5 as panículas de todas as plantas 

em cada linhagem recombinante foram colhidas juntas (bulk), para a extração de 

DNA genômico, foi realizado um bulk de sementes de forma que todas as 

panículas, de cada linhagem recombinante, colhidas na progênie F2:5 fossem 

representadas. Em cada linhagem recombinante foram retiradas duas sementes 

de cada panícula colhida. O bulk de sementes foi colocado para germinar em 

papel germitest umedecido, por 7 dias em câmara incubadora do tipo B.O.D 

(Biochemical Oxigen Demand), sob temperatura de 22°C. Após este período, uma 

pequena amostra de tecidos de todas as plantas de cada linhagem foi coletada. O 

material vegetal foi armazenado em tubo eppendorf de 1,5 mL e macerado com 

nitrogênio líquido. Procedeu-se então a extração de DNA genômico. 
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3.7.2 Extração de DNA genômico 

A extração de DNA foi realizada através do método modificado de Lodhi et 

al. (1994). Em cada amostra de tecido vegetal macerado foi adicionado 600 μL de 

tampão de extração (CTAB 1%; PVP 2%; Tween 0,5%;  [1M] Tris-HCl pH 8,0 50 

mM; [0,5M] EDTA (mL) 20 mM; [5M] NaCl 1,1M; [10M]LiCl 0,4 M e β-

mercaptoetanol) com uma pequena quantidade de pvpp (polivinilpolipirrolidona) e 

agitado em vórtex para completa homogeneização. Após as amostras 

permaneceram incubadas em banho maria a 60°C por 25 minutos, adicionou-se 

600 μL de CIA (clorofórmio:álcool isoamílico 24:1) e misturou-se gentilmente por 

inversão de tubo por 4 minutos para formar uma emulsão.  

Após a incubação, as amostras foram centrifugadas a 10000 G por 10 

minutos em temperatura ambiente e a fase aquosa superior foi transferida para 

um novo tubo devidamente identificado. Na sequência, adicionou-se 250 μL de 

NaCl 5M  na solução aquosa recuperada da etapa anterior. As amostras foram 

agitadas em vórtex e se adicionou 750 μL de isopropanol gelado (-20°C). Após 

agitar novamente em vórtex, foram refrigeradas a 4°C por 15-20 minutos. Nesta 

etapa ocorre a precipitação do DNA e formação do pellet.  

Posteriormente, centrifugou-se a 10000 G por 10 minutos em temperatura 

ambiente. O sobrenadante foi descartado e o pellet lavado em etanol 75% gelado 

(1000 μL). Após eliminar todo o excesso de álcool da amostra, o pellet foi secado 

à 37°C em estufa por 10 minutos e em seguida resuspenso em 50-100 µL de TE 

(10 mM Tris-HCl pH 8,0 - 1 mM EDTA pH 8,0) + RNAse 20 µg/mL (Qiagen Inc., 

Chatworth, CA) . Para correta ação da RNAse, as amostras foram incubadas em 

banho maria a 50°C por 15 minutos. Os parâmetros de qualidade e concentração 

do DNA foram determinados em gel de agarose 1,5% e em espectrofotômetro.  
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3.7.3 Concentração e submissão do DNA para genotipagem de alta  

densidade por marcadores SNP 

O DNA de todas as linhagens foi diluído para a concentração de trabalho 

de 50 ng/µL. Uma alíquota composta por 20 µL de DNA de cada linhagem foi 

submetida para análise genotípica no Biosciences Research Laboratory, United 

States Department of Agriculture (USDA) - Agricultural Research Service (ARS), 

localizado em Fargo, ND. Marcadores SNP foram detectados entre as linhagens 

utilizando a plataforma de genotipagem "GoldenGate Genotyping Assay". Esta 

plataforma é composta por 6.000  marcadores SNP desenvolvidos para aveia e 

comercializada pela empresa Illumina (http://www.illumina.com).  

 

3.8 Construção dos mapas genéticos de ligação  

Os grupos de ligação foram construídos utilizando o programa 

computacional JoinMap, versão 4.0 (Van Ooijen, 2006). Através deste programa 

foi possível determinar a ordem e a distância de ligação entre os marcadores. Os 

grupos de ligação foram determinados usando-se LOD (Logarithm of the odds) 

6.0 e frequência de recombinação máxima de 40%. As frequências de 

recombinação foram convertidas em distâncias genéticas (centiMorgans - cM) 

através da função Kosambi disponível no próprio aplicativo (Kosambi, 1944). 

O mapa genético foi desenvolvido com dados genotípicos de 93 linhagens 

recombinantes, na população do cruzamento UFRGS 01B7114-1-3 x UFRGS 

006013-1. Nesta população, uma das linhagens genotipadas foi excluída do 

mapeamento por conter mais de 50% de dados perdidos. Na população do 

cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2 o mapa genético foi desenvolvido 

com dados genotípicos de 94 linhagens. Para o desenvolvimento do mapa da 

foram utilizados marcadores polimórficos entre os genótipos parentais e com 
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padrão de segregação conforme esperado para a geração F2:5. No total, para a 

população UFRGS 01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1 foram utilizados 633 

marcadores SNP, e para a população URS Taura x UFRGS 017004-2, 614 

marcadores.  

Os dados fenotípicos obtidos para cada linhagem nas duas populações, 

conforme relatado no item 3.4, foram incorporados aos dados genotípicos para o 

desenvolvimento do mapa genético. Para cada classe fenotípica foi atribuído um 

código, de acordo com as exigências do programa JoinMap, versão 4.0. Desta 

forma: às linhagens que apresentaram característica fenotípica de panícula 

normal foi atruibuído o código "a" ; às linhagens que apresentaram característica 

fenotípica de panícula multiflora, o código "b" e às linhagens que apresentaram 

característica segregante (presença de panículas multiflora e panículas normais 

nas plantas de uma mesma linhagem), foi atribuído o código "h". Os marcadores 

fenotípicos do cruzamento UFRGS 01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1 foram 

denominados de Naked01_2012 (fenotipagem em progênies F2:5, ano de 2012) e 

Naked02_2013 (fenotipagem em progênies F2:6, ano de 2013). Já no cruzamento 

URS Taura x UFRGS 017004-2 foram denominados de Naked03_2012 

(fenotipagem em progênies F2:5, ano de 2012) e Naked04_2013 (fenotipagem em 

progênies F2:6, ano de 2013). 

Após a construção individual dos mapas genéticos em cada cruzamento foi 

realizada a integração entre os dois mapas, utilizando aplicativo do próprio 

programa JoinMap. Foram integrados somente os grupos de ligação, que 

possuiam pelo menos 2 marcadores em comum com algum grupo de ligação do 

outro cruzamento. A integração deu origem a grupos de ligação consenso entre 

os dois cruzamentos. Além destes, cada cruzamento possui grupos de ligação 

próprios, que não foram agrupados.  
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3.9 Ancoragem dos grupos de ligação 

Após a integração dos dois mapas, foi realizado a ancoragem de cada 

grupo de ligação ao mapa consenso da aveia, desenvolvido a partir de seis 

populações com marcadores SNP e DArT (Oliver et al., 2013). Esta análise foi 

realizada utilizando o programa excel através da busca por marcadores em 

comum, entre cada grupo de ligação e o grupo de marcadores correspondentes a 

cada cromossomo no mapa consenso. A ancoragem do grupo de ligação 15 do 

cruzamento II com o cromossomo 16A foi represetada graficamente utilizado o 

programa MapChart (Voorrips, 2001).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

4 RESULTADOS 

 

4.1 Avaliações fenotípicas  

4.1.1 Avaliação da frequência de espiguetas mosaico em genótipos 

parentais com característica de grãos nuda  

Na análise fenotípica realizada nos genótipos parentais multiflora/nuda 

(UFRGS 017004-2 e UFRGS 006013-1) foi possível observar expressão 

diferenciada da característica nuda entre os dois genótipos nos dois anos de 

avaliação. No ano de 2012, o genitor UFRGS 017004-2 apresentou em todas as 

espiguetas somente grãos sem casca. No ano de 2013 o resultado foi igual ao 

ano anterior. Em todas as 10 panículas trilhadas não houve formação de grãos 

com casca em nenhuma espigueta.  

Na avaliação fenotípica realizada para o genitor UFRGS 006013-1 

observou-se a ocorrência de grãos com casca em espiguetas multiflora, que 

normalmente formariam grãos sem casca, formando espiguetas mosaico. No ano 

de 2012, das 10 panículas analisadas, metade apresentaram espiguetas mosaico. 

A porcentagem de espiguetas mosaico nestas panículas variou de 8 a 29% 

(Figura 3). No ano de 2013, no mesmo genitor, houve um incremento na 

ocorrência de espiguetas mosaico. Todas as 10 panículas trilhadas apresentaram 

formação de espiguetas mosaico. Nestas, a ocorrência de espiguetas mosaico 

variou de 9 a 60% (Figura 3).  
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FIGURA 3. Porcentagem de espiguetas mosaico na panícula do genitor 
multiflora/nuda UFRGS 006013-1. Eldorado do Sul, RS, 2012 e 
2013. 

 

No genitor que apresentou variação, a análise das espiguetas foi realizada 

dividindo a panícula em três terços, superior, médio e inferior. No ano de 2012, no 

terço superior, das dez panículas trilhadas somente uma apresentou espiguetas 

mosaico. No ano de 2013, três panículas apresentaram formação de 13 a 38% de 

espiguetas mosaico  no terço superior da panícula (Figura 4A). No ano de 2012, 

no terço médio foram observadas 5 panículas com presença de espiguetas 

mosaico, com variação de 13 a 47%. No ano seguinte, no terço médio, todas as 

panículas analisadas apresentaram formação de espiguetas mosaico, variando de 

7 a 71% (Figura 4B).  

No terço inferior  em 2012, cinco panículas apresentaram espiguetas 

mosaico, com variação de 6 a 38%. No ano de 2013, todas as panículas 

apresentaram variação de 20 a 100% na formação de espiguetas mosaico (Figura 

4C). No ano de 2013 a ocorrência de espiguetas mosaico no genitor UFRGS 

006013-1 foi maior do que no ano de 2012. Tanto na porcentagem de espiguetas 

mosaico como no número de plantas que apresentaram tais variações (Figura 4).  
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FIGURA 4. Distribuição das espiguetas mosaico nos terços, superior, médio e 
inferior em panículas do genitor multiflora/nuda UFRGS 006013-1. 
Eldorado do Sul, RS, 2012 e 2013.  
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4.1.2.1 

4.1.2 Avaliação fenotípica das progênies F2:5 e F2:6 sob condições de 

campo  

A análise fenotípica das linhagens obtidas dos cruzamentos: UFRGS 

01B71114-1-3  x  UFRGS 006013-1 e URS Taura x UFRGS 017004-2 foi 

realizada nos anos de 2012 e 2013. Durante os dois anos foi identificado o tipo de 

panícula que cada linhagem produzia (multiflora/nuda, normal/casca ou 

segregante (multiflora e normal na mesma linhagem). Para facilitar o 

entendimento, as populações oriundas dos dois cruzamentos serão apresentadas 

separadamente. 

 

Cruzamento I: UFRGS 01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1  

A análise fenotípica das linhagens recombinantes do cruzamento UFRGS 

01B7114-1-3 x UFRGS 006013-1 foi realizada nas progênies F2:5 e F2:6. Devido a 

proporção observada de genótipos heterozigotos ter sido acima da proporção 

esperada, foram utilizadas somente as classes de genótipos homozigotos para o 

cálculo do qui-quadrado. 

Nas progênies F2:5 (2012),  foi observado que 54,0 linhagens apresentaram 

panículas multiflora/nuda e 63,0 apresentaram segregação para a característica 

de panículas normais/casca. Considerando a hipótese de que um gene influencia 

o caráter, as proporções esperadas para progênies F2:5 seriam de 67,5 genótipos 

multiflora e 67,5 genótipos com panículas normais. Na progênie F2:6 (2013), foram 

observadas 55,0 linhagens com a característica multiflora/nuda e 73,0 linhagens 

com panículas normais/casca. Para esta geração, considerando a hipótese de um 

gene seria esperado 69,7 linhagens multiflora e 69,7 genótipos com panículas 

normais. O valor do teste de qui-quadrado foi de 0,7 nas progênies F2:5 e de 2,52 

nas progênies F2:6 (P>0,05) aceitando a hipótese proposta de um gene (Tabela 2). 
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TABELA 2. Frequências observadas e esperadas para o caráter multiflora em 
progênies de aveia F2:5 e F2:6, do cruzamento UFRGS 01B7114-1-3 x 
UFRGS 006013-1. EEA/UFRGS, Eldorado do Sul, RS, 2012 e 2013. 

 
 

Fenótipo 

FO FE χ2 P FO FE χ2 P 
F2:5 F2:6 

Multiflora 54 58,5   55 64   
Normal 63 58,5   73 64   
Total 117  0,7 0,4 128  2,5 0,11 

Legenda: FO= Frequência observada; FE= Frequência esperada; χ2= qui-quadrado; P= 
Probabilidade 
 

4.1.2.2 Cruzamento II: URS Taura x UFRGS 017004-2 

A análise fenotípica das linhagens recombinantes do cruzamento URS 

Taura x UFRGS 017004-2 foi realizada nas progênies F2:5 e F2:6. Como na 

população do cruzamento I, devido a proporção observada de genótipos 

heterozigotos ter sido acima da proporção esperada, foram utilizadas somente as 

classes de genótipos homozigotos para o cálculo do qui-quadrado. Nas progênies 

F2:5 foi observado que 48 linhagens apresentavam a característica de panícula 

multiflora e 112 apresentavam panícula do tipo normal. Nestas progênies, 

considerando a atuação de dois genes influenciando o caráter, é esperado que, 

aproximadamente 88% dos indivíduos apresentem locos em homozigose nos dois 

locos.  

Os resultados observados sugerem uma proporção de 3:1 (normal: 

multiflora), sendo assim, os resultados esperados nestas condições, em 

progênies F2:5 são: 120 linhagens com panículas normais e 40 linhagens com 

panícula multiflora. O valor do qui-quadrado obtido para progênies F2:5 foi de 2,1 

que se adequou satisfatoriamente (P>0,05) à hipótese proposta de dois genes 

(Tabela 3). Para a progênie F2:6, testando o modelo de dois genes é esperado que 

94% das linhagens estejam em homozigose. Desta forma, os resultados 

esperados para esta geração foram: 43 linhagens para a classe de panícula 
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multiflora e 129 linhagens para a classe de panícula normal. O valor do qui-

quadrado obtido foi de 1,5 que se adequou satisfatoriamente (P>0,05) à hipótese 

proposta de dois genes (Tabela 3). 

 

TABELA 3. Frequências observadas e esperadas para o caráter multiflora em 
progênies F2:5 e F2:6. Cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2. 
EEA/UFRGS, Eldorado do Sul, RS, 2012 e 2013. 

 
 

Fenótipo 

FO FE χ2 P FO FE χ2 P 
 F2:5    F2:6   

Multiflora 48,0 40,0   50 43,0   
Normal 112,0 120,0   122 129,0   
Total 160,0  2,1 0,05 172  1,5 0,22 

Legenda: FO= Frequência observada; FE= Frequência esperada; χ2= qui-quadrado; P= 
Probabilidade 
 

4.1.3 Avaliação da frequência de espiguetas mosaico em progênies 

F2:6 do cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2 com a 

característica multiflora  

Foram analisadas 23 progênies (F2:6) que apresentaram característica de 

panícula multiflora nas progênies F2:5 e mantiveram este fenótipo na geração 

seguinte. De cada linhagem foram avaliadas 5 panículas e foi observado que em 

algumas panículas houve a formação de espiguetas mosaico. Na Tabela 4 estão 

listados os seis genótipos que apresentaram esta variação. Na linhagem 150, as 

panículas 1, 2, 4 e 5 apresentaram a formação de espiguetas mosaico nas 

proporções de 13,64, 22,03, 31,25 e 13,21%, respectivamente. Nas linhagens 158 

e 185 somente uma panícula de cada linhagem apresentou proporção de 

espiguetas mosaico de 27 e 15%, respectivamente. Nas linhagens 202 e 272 

foram observadas duas panículas com espiguetas mosaico em cada linhagem 

com proporções de 12,5 e 62,5% (linhagem 202), 21 e 43% (linhagem 272). Já na 

linhagem 340 quatro das cinco panículas apresentaram proporções de 25,6, 32,3, 
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6,4 e 10,3% de espiguetas mosaico (Tabela 4). Nas demais 17 linhagens 

analisadas, não foi observado a formação de espiguetas mosaico. 

 

TABELA 4. Frequência de espiguetas mosaico, em porcentagem (%), em 
linhagens segregantes de aveia do cruzamento URS Taura x 
UFRGS 017004-2 em progênies F2:6. EEA/UFRGS, Eldorado do Sul, 
RS, 2012 e 2013. 

 
Linhagem 

Panícula 
1 2 3 4 5 

150 13,6 22,0 0 31,25 13,2 
158 0 0 0 0 27,0 
185 0 0 15,0 0 0 
202 12,5 0 0 0 62,5 
272 0 0 21,0 0 43,0 
340 25,6 32,3 6,4 0 10,3 

 

4.2 Avaliações genotípicas  

4.2.1 Mapas genéticos de ligação 

Polimorfismos genéticos de marcadores SNP foram detectados nas 

linhagens recombinantes das duas populações de aveia: UFRGS 01B71114-1-3 x 

UFRGS 006013-1 e URS Taura x UFRGS 017004-2. Estes resultados permitiram 

a construção de mapas genéticos de ligação nos dois cruzamentos. No 

cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1, dos 633  marcadores 

SNP, identificados como polimórficos entre os genótipos parentais, 501 

apresentaram padrão de segregação mendeliana e foram utilizados na formação 

dos grupos de ligação do mapa genético. Para o cruzamento URS Taura x 

UFRGS 017004-2, dos 614 marcadores SNP polimórficos entre os genótipos 

parentais, 435 segregaram de acordo com as proporções mendelianas e foram 

agrupados em grupos de ligação.  

Nos mapas genéticos foram identificados grupos de ligação que possuíam 

pelo menos 2 marcadores em comum entre as duas populações, permitindo o 
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agrupamento entre tais grupos. No mapa do cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x 

UFRGS 006013-1, 23 grupos de ligação e  no cruzamento URS Taura x UFRGS 

017004-2, 25 possuiam marcadores em comum. Desta forma, com o 

agrupamento foram obtidos 20 grupos de ligação consenso entre as duas 

populações (Figura 5). Além dos grupos de ligação consenso das duas 

populações, o cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1 possui 19 

grupos de ligação e o cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2 possui 22 

grupos de ligação que não foram agrupados. Sendo assim, os mapas genéticos 

possuem 39 e 42 grupos de ligação, respectivamente. O tamanho abrangido pelo 

mapa da população do cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1, 

foi de 1265, 4 cM. Na população do cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2, 

o mapa genético foi de 1213,7 cM, considerando os grupos de ligação integrados 

entre os dois cruzamentos mais os grupos de ligação dos respectivos 

cruzamentos. (Figura 5).  

Os dados fenotípicos obtidos nas linhagens recombinantes do cruzamento 

UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1, nos anos de 2012 e 2013, foram 

mapeados no grupo de ligação 32. O marcador fenotípico, Naked01_2012, está a 

6,1 cM do marcador GMI_ES_c5923_221, e  Naked02_2013 está a 12,5 cM de 

distância do marcador molecular. Para o cruzamento URS Taura x UFRGS 

017004-2, os marcadores fenotípicos Naked03_2012 e Naked04_2013, foram 

agrupados no grupo de ligação 15, juntamente com os marcadores moleculares: 

GMI_ES17_c5923_221, GMI_ES22_c7478_431, GMI_GBS_86198, 

GMI_DS_LB_3908, GMI_ES02_c1538_477, GMI_GBS_31651, 

GMI_ES_CC18060_346 e GMI_ES22_c7747_621. Os marcadores moleculares 

mais próximos aos marcadores fenotípicos são: GMI_ES17_c5923_221, 

GMI_ES22_c7478_431, GMI_GBS_86198, GMI_DS_LB_3908, que estão a 11,5, 



45 

 

16,3, 21,3 e 24,7 cM, respectivamente, distante do marcador Naked03_2012 e 

15,1, 19,9, 24,9, 28,3 cM, respectivamente do marcador Naked04_2013 (Figura 

5). 

 

4.2.2  Análise dos dados genotípicos 

4.2.2.1 Cruzamento I: UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1 

No mapa genético deste cruzamento, foi observado que os marcadores 

fenotípicos, Naked01_2012 e Naked02_2013, estão ligados ao marcador 

molecular GMI_ES17_c5923_221 (Figura 5). De acordo com resultados obtidos 

com a análise genotípica nas 94 linhagens recombinantes, foi observado que das 

54 linhagens que apresentaram alelo do genitor UFRGS 01B71114-1-3 

(normal/casca) para o loco GMI_ES17_c5923_221, 38 tiveram fenótipo de 

panícula normal/casca nos dois anos analisados e 16 apresentaram segregação 

em ambos ou em um dos dois anos analisados. Entre as 36 linhagens 

recombinantes que apresentaram alelo do genitor UFRGS 006013-1 

(multiflora/nuda) no mesmo loco, 30 apresentaram fenótipo de panículas 

multiflora/nuda nos dois anos e 5 apresentaram segregação em ambos ou em um 

dos dois anos (Tabela 5). 

 



46 

GMI_ES22_c19410_3060.0
GMI_ES02_c12288_6950.4
GMI_ES17_c8969_1693.9
GMI_ES02_c14478_1549.8
GMI_ES02_c27120_20814.6
GMI_ES14_c2285_37714.7
GMI_ES01_c9972_24915.0
GMI_DS_oPt-13151_66515.4
GMI_ES03_c9677_42715.8
GMI_ES13_c626_11115.9
GMI_DS_LB_1083416.8
GMI_ES03_c6094_41419.2
GMI_ES15_c7632_38423.1
GMI_ES01_c19245_17826.2
GMI_ES14_c118_50230.8
GMI_ES05_c2066_50332.4
GMI_GBS_3960633.2
GMI_ES17_c6425_18833.8
GMI_ES05_c1416_38839.0
GMI_ES22_c9294_22755.9
GMI_ES02_c20190_10556.1
GMI_ES13_c7995_67861.8
GMI_ES17_c3050_31662.7
GMI_ES17_c1981_65064.4
GMI_ES01_c27869_51265.3
GMI_GBS_8051165.4
GMI_ES05_c4438_30266.0
GMI_ES01_c2436_405 GMI_ES21_c6485_43166.2
GMI_ES22_c16302_27666.5
GMI_ES02_c1833_40866.6
GMI_GBS_10031966.7
GMI_ES_LB_1195867.0
GMI_DS_LB_6019 GMI_ES_LB_1197467.1
GMI_ES_LB_1163367.3
GMI_GBS_9682667.7
GMI_ES02_c16381_58468.1
GMI_ES15_c8191_41569.1
GMI_ES05_c3954_48269.3
GMI_ES05_c5597_80370.4
GMI_DS_LB_9310 GMI_GBS_265972.0
GMI_ES02_c1493_32396.9
GMI_ES17_c15455_93104.7
GMI_GBS_81931105.0
GMI_ES02_c6920_143105.6
GMI_ES02_c6920_272105.8
GMI_ES05_c9397_421106.4
GMI_ES03_c16835_129106.5
GMI_ES02_c16331_464109.5
GMI_GBS_7284110.0
GMI_ES15_c19218_469113.9
GMI_ES05_c4422_582115.1
GMI_ES01_c21179_347121.1
GMI_ES01_c3388_616121.9

2_3 (I)_19_38 (II)*
GMI_ES22_c19565_2890.0
GMI_ES15_c12291_6895.3
GMI_ES17_c1186_1427.9
GMI_GBS_72158.6
GMI_ES15_c6191_3709.1
GMI_ES02_c21425_1939.2
GMI_ES14_c13589_1719.7
GMI_ES02_c15089_19610.2
GMI_ES17_c8805_45410.9
GMI_ES02_c2714_37311.7
GMI_ES_CC13394_33212.2
GMI_ES22_c3573_19712.5
GMI_ES17_c4716_70012.8
GMI_ES07_c4037_54813.1
GMI_ES17_c9953_26113.2
GMI_ES05_c2881_76014.6
GMI_DS_LB_578114.7
GMI_ES15_c16762_31014.9
GMI_GBS_3597915.2
GMI_ES15_c6914_66315.3
GMI_ES01_c3247_53315.4
GMI_ES14_c5192_26016.2
GMI_ES17_c8372_12916.6
GMI_DS_LB_1007018.7
GMI_ES01_c9205_212 GMI_ES02_c16428_44619.3
GMI_ES15_c12600_23019.4
GMI_ES22_c897_67819.7
GMI_ES14_c9418_47220.1
GMI_ES14_c6413_41420.4
GMI_ES17_c7344_41121.6
GMI_ES14_c7506_17021.7
GMI_ES17_c11159_50422.2
GMI_GBS_8971323.6
GMI_ES11_c1405_122025.2
GMI_ES02_c346_53526.7
GMI_ES17_c20170_65927.9
GMI_ES22_c12688_37828.9
GMI_DS_LB_545129.3
GMI_ES01_c17476_9230.1
GMI_DS_oPt-1466_32331.0
GMI_ES05_c18726_49631.6
GMI_ES05_c11331_44136.2
GMI_ES02_c17364_28837.3
GMI_DS_LB_567338.3
GMI_GBS_5324438.6
GMI_ES02_c13236_17841.6
GMI_ES14_c904_20544.4
GMI_ES14_c2020_46049.9

3_5 (I)_39 (II)*
GMI_ES17_c3370_2930.0

GMI_ES22_c7656_14412.2

GMI_ES_LB_1160116.5
GMI_DS_LB_890816.9
GMI_ES02_c31937_21221.3
GMI_DS_LB_354722.1
GMI_ES01_c8903_102723.2
GMI_ES22_c942_61723.6
GMI_ES05_c9914_31825.3
GMI_DS_LB_9458 GMI_ES03_c793_119325.5
GMI_ES07_c1546_339 GMI_ES05_c2498_57525.6
GMI_DS_LB_160625.7
GMI_ES01_c791_107226.4
GMI_ES01_c15886_57326.7
GMI_ES03_c3152_50627.0
GMI_ES02_c12844_48828.1
GMI_DS_LB_176628.4
GMI_ES05_c21567_44328.7
GMI_ES01_lrc8208_41328.8
GMI_ES02_c11794_63629.1
GMI_ES01_c2879_30030.5
GMI_ES03_c1428_65731.1
GMI_ES17_c425_42131.3
GMI_ES22_c9447_47131.5
GMI_ES22_c12518_24933.0
GMI_ES01_c2742_49737.3

4 (I)_7 (II)*

GMI_ES02_c38800_4180.0

GMI_ES02_c4792_3725.5
GMI_DS_LB_20877.2
GMI_ES02_c14642_6629.1
GMI_ES02_c22898_583 GMI_ES_CC9711_432
GMI_ES22_c1771_5079.4
GMI_ES03_c22699_3539.5
GMI_ES17_c1033_262 GMI_DS_LB_105409.6
GMI_ES02_c16019_31813.5
GMI_DS_CC8923_20314.5
GMI_GBS_76935 GMI_DS_LB_642715.0
GMI_ES01_c11978_13015.1
GMI_ES01_c18387_21315.8
GMI_ES05_c13442_20116.9
GMI_ES02_c38081_36317.8
GMI_GBS_7093817.9
GMI_DS_LB_145421.2
GMI_DS_LB_578022.5
GMI_ES15_c11400_36123.1
GMI_ES05_c16641_10325.1
GMI_ES05_lrc8775_50026.0
GMI_ES14_c654_58926.4
GMI_ES02_c3243_37528.4
GMI_ES_LB_585828.5
GMI_ES01_c10641_51128.6
GMI_DS_CC11622_24728.7
GMI_DS_LB_92028.8
GMI_ES03_c18978_18129.0
GMI_ES01_c11895_35429.2
GMI_ES02_c35475_97 GMI_ES01_lrc10725_43429.4
GMI_ES01_c8085_36529.7
GMI_ES02_c345_48429.8
GMI_ES_LB_979730.0
GMI_ES17_c29_44230.2
GMI_ES17_c18781_7431.1
GMI_ES15_c9419_30433.3
GMI_ES01_lrc17667_35736.3
GMI_ES02_c10224_11836.9

5 (I)_1 (II)*

GMI_GBS_794530.0
GMI_ES14_c1598_2616.1
GMI_ES03_c2447_6786.4
GMI_GBS_8916510.0
GMI_ES17_c7736_56510.3
GMI_DS_LB_203610.4
GMI_DS_LB_385814.0
GMI_DS_LB_618514.1
GMI_ES03_c9556_22115.3
GMI_ES15_c3908_38018.0
GMI_ES01_c22911_43518.5
GMI_GBS_633818.8
GMI_ES05_c14820_21219.0
GMI_ES01_c3067_51319.6
GMI_ES15_c16679_33020.5
GMI_GBS_9797122.5
GMI_ES_CC11019_29023.8
GMI_ES15_c5652_49127.8
GMI_ES15_c1370_53729.0
GMI_DS_CC885_41930.8
GMI_ES05_c14023_25832.9
GMI_ES03_c16861_12634.2
GMI_ES15_c6229_56635.0
GMI_GBS_226835.1
GMI_ES03_c8970_55235.6
GMI_GBS_7570337.0
GMI_ES14_c1203_60540.4
GMI_ES_CC14616_6846.1
GMI_ES14_c8161_41246.8
GMI_ES14_c3103_22148.0
GMI_ES15_c10413_39548.2
GMI_ES14_c8283_37248.8
GMI_ES15_c12794_11451.8
GMI_ES02_c13712_506 GMI_ES02_c13712_38352.4
GMI_DS_LB_189452.7
GMI_ES17_c8116_73453.2
GMI_ES01_c13021_25453.3
GMI_ES01_c30278_39654.1
GMI_ES02_c22082_50754.5
GMI_ES14_c3199_536 GMI_ES14_c8253_49355.1
GMI_ES06_c12467_22655.6
GMI_ES15_c5908_27855.9
GMI_DS_LB_1029156.1
GMI_ES_LB_11702 GMI_ES15_c7511_58056.4
GMI_ES01_c719_99256.6
GMI_ES17_c15844_38156.7
GMI_ES02_c11747_56356.9
GMI_ES05_c13603_25957.4
GMI_GBS_2192357.5
GMI_ES02_c12590_883 GMI_ES03_c17370_6357.7
GMI_ES01_c8777_202 GMI_ES14_c3293_433
GMI_ES02_c14384_59158.0
GMI_ES15_c2773_49158.1
GMI_ES17_c13199_13758.3
GMI_ES01_c1793_45060.0
GMI_ES17_c2917_53361.0
GMI_ES01_c3447_95263.2

7_15 (I)_2 (II)*

GMI_ES03_c3525_3080.0
GMI_ES03_c13250_5600.5
GMI_DS_LB_81521.4
GMI_DS_LB_75231.5

GMI_ES05_c1774_1744.2

GMI_ES01_c11827_4146.4
GMI_DS_CC1149_3447.5

GMI_ES17_c5784_75212.8
GMI_GBS_39413 GMI_GBS_9787214.7
GMI_ES05_c5558_28815.5
BA_grs_c8269_15817.3
GMI_DS_CC5134_22917.8
GMI_ES_CC15160_6317.9
GMI_ES_CC15057_5118.5

GMI_DS_CC10993_7022.8
GMI_GBS_8424123.2
GMI_DS_LB_290223.9

GMI_ES02_c25482_47533.7

9 (I)_17 (II)*

GMI_ES14_c2965_1930.0
GMI_ES_LB_98170.3
GMI_ES17_c3397_1670.5
GMI_ES_CC4354_2967.9
GMI_ES05_c21184_3368.4
GMI_ES03_c11316_3019.1
GMI_DS_LB_749310.5
GMI_DS_LB_1032915.2
GMI_ES22_c4889_6026.1
GMI_ES01_c1721_147127.2
GMI_ES14_c2073_52830.1
GMI_ES17_c1761_20231.9
GMI_ES01_c4491_14732.4
GMI_ES22_c15592_48533.7
GMI_ES02_c14977_94734.8
GMI_GBS_6606235.8
GMI_ES14_c1948_24336.2
GMI_ES01_c27997_13536.5
GMI_ES03_c1994_23236.8
GMI_ES_CC3511_39541.6
GMI_ES05_c2185_60542.3
GMI_GBS_1943842.4
GMI_GBS_2485843.1
GMI_ES_CC7903_31244.4
GMI_ES01_c26202_13244.6
GMI_DS_LB_601145.0
GMI_ES03_c884_52847.9
GMI_GBS_6152759.2
GMI_ES14_c1439_8360.1

GMI_ES05_c20099_21566.6

GMI_ES17_c8241_37872.9

10_26 (I) - 10_22 (II)*

GMI_ES15_c14779_890.0

GMI_GBS_608584.5
GMI_ES05_c9640_3175.0
GMI_ES01_c16941_515.1
GMI_ES05_c8916_6355.5
GMI_ES15_c1111_5597.3
GMI_ES_LB_361110.0

GMI_ES_LB_844912.7

GMI_ES02_c12535_32616.5
GMI_ES15_c7380_29617.5

GMI_ES14_c1865_38419.8

GMI_ES04_c4455_67325.9
GMI_ES14_c12956_10328.6
GMI_ES14_c11284_60629.4
GMI_ES03_c1068_26229.5
GMI_ES02_c17401_92829.7
GMI_ES_LB_1115129.9
GMI_ES14_c2532_57130.3
GMI_ES05_c1299_88430.8
GMI_ES22_c2548_55931.0
GMI_ES02_c19630_12631.5
GMI_ES17_c11967_39633.3
GMI_ES02_c16349_29433.7
GMI_ES17_c9625_41935.7
GMI_ES03_c15150_16036.8
GMI_ES_LB_428637.1
GMI_ES02_c15898_12638.6
GMI_ES07_c2953_69039.5

11 (I)_4 (II)*

GMI_ES14_c11853_2510.0

GMI_ES_CC14968_1015.0
GMI_GBS_180835.9
GMI_ES02_lrc33175_4966.2

GMI_GBS_2358011.8

GMI_ES03_c20602_15916.8
GMI_ES02_c840_52518.1

GMI_ES02_lrc38280_700 GMI_ES02_c14349_25821.5
GMI_ES05_c11180_279 GMI_ES14_c1469_329
GMI_ES01_c12979_48821.6
GMI_ES17_c9671_78222.5
GMI_ES02_c6122_16723.0
GMI_ES05_c2682_28124.6
GMI_ES02_lrc13785_43327.1

GMI_ES02_c4352_14529.2
GMI_ES05_c5211_39531.4
GMI_GBS_110472 GMI_ES01_c8522_26833.0
GMI_ES02_lrc38264_31633.1
GMI_GBS_11526633.8
GMI_ES05_c6960_54435.8
GMI_ES15_c5429_11737.0
GMI_ES05_c83_46437.7

13 (I)_8 (II)*

 

FIGURA 5. Mapa genético de ligação com marcadores SNP. (I) cruzamento 
UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1; (II) cruzamento URS 
Taura x UFRGS 017004-2; * Integração entre grupos de ligação dos 
cruzamentos I e II. UFRGS, Porto Alegre, RS, 2014.  
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GMI_ES17_c2750_10010.0

GMI_ES_CC2652_43210.2
GMI_ES03_c19054_4810.5
GMI_ES02_c18621_282 GMI_ES_CC7307_48911.6
GMI_GBS_11643313.2
GMI_ES22_c14022_36213.9
GMI_DS_CC1217_97 GMI_DS_LB_781616.0
GMI_ES14_c19359_427 GMI_DS_LB_395716.1
GMI_ES01_c13746_583 GMI_ES15_c6796_46516.4
GMI_ES17_c18155_18516.8
GMI_GBS_11290217.7
GMI_ES14_c13157_41719.3

GMI_GBS_454226.2
GMI_GBS_8219527.1
GMI_ES01_c8882_17628.0
GMI_ES03_c10553_36729.5

GMI_GBS_1699136.0

14 (I)_13 (II)*
GMI_ES02_c8186_4430.0

GMI_ES14_c16660_2286.1

GMI_GBS_850937.6
GMI_DS_LB_1251 GMI_ES05_c1719_2397.7
GMI_ES15_c15904_3247.8
GMI_ES14_c18911_6717.9
GMI_ES15_c7821_3878.5
GMI_ES15_c4463_5089.6
GMI_ES03_c14257_42010.3

GMI_ES01_c9825_61513.9

GMI_ES01_c9095_19415.4

GMI_ES01_c22619_14317.0

16 (I)_24 (II)*
GMI_DS_LB_18590.0
GMI_ES03_c2622_1200.2
GMI_ES17_c12536_4300.8
GMI_ES_LB_117571.5

GMI_DS_LB_959111.5
GMI_ES_CC11933_31412.0
GMI_ES02_c7694_42312.1
GMI_ES02_c12737_30612.4

GMI_ES05_c13908_35417.5
GMI_GBS_1232817.7

GMI_ES01_c16437_19829.0

GMI_ES14_c5480_27739.4
GMI_ES02_c3556_502 GMI_ES05_c4098_42641.5
GMI_GBS_60431 GMI_ES17_c8098_83242.0

17 (I)_23_27 (II)*

GMI_ES02_c29912_2490.0

GMI_ES14_c2441_2152.5

GMI_ES14_c1511_37810.0
GMI_ES15_c5457_19011.3
GMI_ES17_c5464_21912.3
GMI_ES05_c758_25212.7

GMI_GBS_1464314.8
GMI_ES15_c9943_21915.1

GMI_DS_LB_207220.8
GMI_GBS_3055121.5

GMI_ES15_c10501_39823.8
GMI_ES17_c15366_11624.8
GMI_ES03_c3002_36924.9
GMI_DS_LB_451725.2
GMI_GBS_8852825.9
GMI_ES17_c2276_22426.7
GMI_ES15_c8164_56327.3
GMI_GBS_957828.2

18_36 (I)_14 (II)*

GMI_ES05_c1138_4840.0

GMI_ES03_c5706_9213.3

GMI_GBS_20495.2
GMI_ES17_c18602_4976.2

GMI_ES14_c18247_45613.3

GMI_ES02_c16427_39416.3
GMI_ES14_c11797_37117.6
GMI_ES03_c9025_52917.8
GMI_ES14_c1981_35118.7

GMI_ES02_lrc23486_26222.1

19 (I)_30 (II)*

GMI_DS_LB_15410.0

GMI_ES22_c12811_646.2
GMI_GBS_852009.0
GMI_ES05_c4188_4589.1
GMI_ES17_c6672_31310.7
GMI_ES22_c5928_82211.2
GMI_ES15_c15112_31711.7
GMI_ES_CC11826_8412.3
GMI_ES_LB_364912.7
GMI_ES17_c244_109813.5
GMI_GBS_11593813.7
GMI_ES03_c9114_46413.9
GMI_ES_CC10629_40114.0
GMI_ES03_c9339_36814.1

GMI_ES14_c4507_49918.3

GMI_ES01_c8363_41529.4

22 (I)_9 (II)*

GMI_ES02_lrc23397_5430.0
GMI_DS_LB_64422.8

GMI_ES22_c13006_46711.9
GMI_ES14_c13344_29214.0
GMI_ES01_c17342_8114.9

GMI_ES01_c21700_17323.8
GMI_GBS_3486026.3
GMI_GBS_756329.2
GMI_ES02_c1167_55631.1
GMI_ES01_c14622_32834.5
GMI_ES02_c19247_23834.7
GMI_ES05_c23466_19038.3
GMI_ES01_c15143_21039.3

GMI_ES11_c13605_33947.5
GMI_ES02_c13726_29851.0

GMI_ES15_c6161_13366.2

GMI_DS_LB_286271.0

24 (I)_12 (II)*

GMI_ES17_c14443_930.0

GMI_ES14_c2753_5873.3

GMI_ES17_c2417_8875.5
GMI_DS_A3_74_2925.6
GMI_ES02_c23736_1666.7

GMI_ES_LB_120938.0

GMI_ES05_c22678_48617.0

GMI_ES05_c2809_68018.2

25 (I)_25 (II)*
GMI_DS_LB_13480.0

GMI_ES17_c3665_2576.0

GMI_DS_LB_81478.5
GMI_ES22_c3683_2659.0

GMI_ES01_c241_35611.3

GMI_ES01_c15405_38913.8
GMI_GBS_7059714.6

GMI_DS_LB_476919.3

27 (I)_33 (II)*

 
 

continuação FIGURA 5. Mapa genético de ligação com marcadores SNP. (I) 
cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-
1; (II) cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2; * 
Integração entre grupos de ligação dos cruzamentos I e 
II. UFRGS, Porto Alegre, RS, 2014. 
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GMI_ES02_lrc37077_7350.0

GMI_GBS_10029513.2

GMI_ES01_c17867_331 GMI_ES22_c13166_51320.8

GMI_ES15_c5533_63137.4

GMI_ES03_c2934_22042.6

GMI_ES_LB_986146.2
GMI_ES02_c4510_18347.1
GMI_DS_CC7795_7750.1

GMI_ES14_c617_37059.0

28 (I)_21 (II)*
GMI_GBS_856300.0

GMI_ES01_c11287_3354.6

GMI_GBS_296516.6

GMI_ES17_c19068_53112.2

GMI_ES03_c1903_67813.7

GMI_ES15_c3333_50915.4

GMI_ES01_c11620_20117.6
GMI_GBS_5291617.7

GMI_ES02_c2412_830 GMI_ES05_c3000_65121.2
GMI_ES05_c5613_12722.1

33 (I)_16 (II)*
GMI_ES03_c1075_7530.0
GMI_ES01_c9768_19111.9
GMI_ES01_c15198_53414.2
GMI_DS_LB_1016715.5
GMI_ES05_c1833_589 GMI_ES01_c11287_33516.8
GMI_DS_LB_176523.5
GMI_ES14_c6038_30330.6
GMI_ES_LB_918731.9
GMI_ES_LB_989233.5
GMI_ES15_c11150_26734.4
GMI_ES17_c8182_18734.8
GMI_ES01_c17597_18935.4
GMI_ES03_c12215_55335.7
GMI_DS_CC5384_16336.3
GMI_ES02_c3764_27436.4
GMI_ES15_c926_27036.5
GMI_ES03_c5236_18236.6
GMI_ES14_c6336_20837.9
GMI_ES03_c11222_63638.2
BA_grs_c7937_25938.4
GMI_ES05_c2330_37038.5
GMI_ES22_c15684_15738.7
GMI_GBS_6151438.9
GMI_ES01_c15859_246 GMI_ES01_lrc21199_411
GMI_ES03_c10561_484 GMI_ES_LB_996239.1
GMI_ES02_c9694_35040.4
GMI_DS_LB_939141.1
GMI_DS_LB_889541.4
GMI_DS_CC3171_21843.1
GMI_ES01_c21672_25445.8
GMI_ES01_c14973_16448.5
GMI_ES02_c12285_76149.8
GMI_ES14_c14683_44252.9
GMI_ES02_c20191_12954.4
GMI_ES01_c30497_105 GMI_ES02_c5312_65757.1
GMI_ES14_c1496_46358.2
GMI_ES03_c1628_30358.7
GMI_GBS_10766859.9
GMI_ES22_c6018_27861.9
GMI_DS_CC9305_5363.4
GMI_GBS_4523464.2
GMI_ES03_c10975_242 GMI_ES03_c5208_224
GMI_DS_oPt-14877_11765.0
GMI_ES15_c10291_11865.3
GMI_ES15_c10568_49266.9
GMI_ES14_c1182_79667.2
GMI_ES17_lrc9623_475102.5
GMI_DS_LB_7936109.7
GMI_ES15_lrc19345_370111.0
GMI_ES22_c11318_631111.9
GMI_ES14_c2066_436113.5
GMI_DS_LB_1269113.8
GMI_ES01_c13987_302114.4
GMI_ES_CC7684_273115.2
GMI_ES18_c3370_505116.0
GMI_ES22_c18971_225123.0

1 (I)

GMI_ES22_c5531_4010.0
GMI_ES17_c6498_891.6

GMI_ES02_c16547_65712.4
GMI_GBS_8324613.7
GMI_ES15_c9331_35314.0

GMI_ES14_c7751_24829.3
GMI_ES02_c16915_190 GMI_ES01_c6605_424
GMI_GBS_5322735.6

GMI_ES01_c2622_62241.3

GMI_ES17_c1163_42851.8

GMI_ES14_c3229_65566.4
GMI_ES14_c6603_55071.3
GMI_ES02_c1838_17376.4
GMI_ES_LB_12096 GMI_ES15_c3903_463
GMI_ES15_c7196_29981.1
GMI_ES01_c24344_18683.0
GMI_ES_CC10979_5484.6
GMI_ES02_c39455_45786.7
GMI_ES03_c4994_54488.2
GMI_DS_LB_8648 GMI_ES17_c11262_12989.7

GMI_DS_LB_948896.5

6 (I)
GMI_ES01_c2902_3280.0
GMI_ES22_c16_620.9
GMI_DS_LB_63392.0
GMI_ES14_lrc6920_447 GMI_ES02_c25233_225
GMI_DS_LB_104572.3
GMI_ES02_c13356_5992.7
GMI_ES22_c4822_803.0
GMI_DS_LB_3024.2

GMI_ES02_c4451_4236.2

GMI_ES17_c3973_58711.4

GMI_ES02_lrc16798_33014.9
GMI_ES12_c1496_21115.2

GMI_DS_LB_754718.2

GMI_GBS_8675121.5

GMI_ES05_c3095_37523.4

GMI_ES05_c8958_46324.8

8 (I)

GMI_GBS_783130.0

GMI_GBS_2200 GMI_ES17_c1063_6741.0
GMI_ES22_c449_5371.3
GMI_ES17_c4200_9111.4

GMI_ES_CC10804_287 GMI_DS_LB_1206
GMI_ES15_c6925_619 GMI_ES_CC10674_280
GMI_ES22_c1445_196

3.6
GMI_GBS_980343.9

GMI_ES02_c37525_2944.8
GMI_ES02_c16386_2625.1

GMI_GBS_737955.5

12 (I)

GMI_ES_CC6557_5630.0

GMI_ES22_c9230_1962.0 GMI_ES14_c3581_7222.3
GMI_GBS_999263.2

GMI_ES01_c4288_4614.8

GMI_ES17_c7898_3849.6

GMI_ES14_c6021_23414.1
GMI_ES14_c9508_468 GMI_ES05_c4394_50515.0

20 (I)
GMI_ES17_c9765_990.0

GMI_GBS_1116613.7

GMI_DS_LB_16625.2

GMI_ES_LB_115467.7

GMI_ES17_c4686_48612.3

GMI_GBS_3798317.4

GMI_ES15_lrc19156_98 GMI_ES05_c13201_12520.7

21 (I)

GMI_GBS_1126640.0

BA_grs_c10611_2590.7

GMI_ES03_c2977_393 GMI_ES02_c4698_4311.6
GMI_ES08_c5133_8352.0

GMI_DS_LB_1773 GMI_GBS_1084026.3

GMI_ES_LB_90267.3

23 (I)
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GMI_ES17_c4478_1560.0

GMI_ES15_c3300_2361.7

41 (I)

GMI_ES_CC9561_3430.0

GMI_ES01_c9256_3205.7
GMI_GBS_176977.2

GMI_ES11_c9638_78627.2

GMI_GBS_10190532.8
GMI_DS_LB_130734.2

29 (I)
GMI_ES03_c227_13760.0
GMI_ES17_c327_9720.6

GMI_ES05_c2253_43410.6

GMI_ES01_lrc29198_65019.6

GMI_ES_LB_497639.2

30 (I)
GMI_ES14_c13851_1780.0
GMI_GBS_896070.3

GMI_ES15_c3249_5103.6

GMI_GBS_196044.9

31 (I)
Naked02_20130.0

Naked01 _20126.4

GMI_ES17_c5923_22112.5

32 (I)

GMI_DS_oPt-18064_1510.0

GMI_ES17_c14126_1054.8

GMI_ES22_c7720_1378.9

34 (I)

GMI_GBS_14638 GMI_DS_A3_468_4010.0

35 (I)

GMI_ES03_c14909_900.0

GMI_ES03_c6083_5914.2

37 (I)

GMI_ES22_c18942_308 GMI_ES03_c17272_2130.0

38 (I)

GMI_ES05_c2748_662 GMI_ES05_c8781_4970.0

39 (I)

GMI_ES17_c899_5710.0

GMI_ES05_lrc18863_2603.0

40 (I)

GMI_ES05_lrc16528_4720.0

GMI_ES03_c21572_2246.7

42 (I)

GMI_ES05_c24963_586 GMI_ES22_c2904_3560.0

GMI_DS_LB_34883.6

GMI_DS_LB_107217.6
GMI_ES02_c19514_8819.5
GMI_ES12_c8736_49011.9
GMI_GBS_7113213.6
GMI_DS_LB_1040015.9

GMI_DS_LB_1040119.5
GMI_GBS_2444221.7
GMI_DS_LB_624122.7
GMI_ES02_lrc27323_9525.3
GMI_GBS_7276826.0

GMI_DS_LB_1048929.3
GMI_ES01_c20367_33130.6

GMI_ES14_c8386_54944.9
GMI_GBS_1377347.2

6 (II)

GMI_ES14_c9104_4140.0
GMI_ES_CC10618_2071.2
GMI_ES22_c1834_4541.6

GMI_ES02_c933_5843.7
GMI_ES02_c24274_3264.4
GMI_GBS_275414.8
GMI_ES17_c7355_4345.6
GMI_GBS_264185.9

GMI_ES05_c2236_66412.6

GMI_GBS_102362 GMI_ES02_c12727_42314.5

GMI_DS_A3_213_35220.0

11 (II)
GMI_ES22_c7747_6210.0

GMI_ES_CC18060_3464.8
GMI_GBS_316515.2
GMI_ES02_c1538_4775.5

GMI_DS_LB_390814.4

GMI_GBS_8619817.8

GMI_ES22_c7478_43122.8

GMI_ES17_c5923_22127.6

Naked04_201339.1

Naked03_201242.7

15 (II)
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GMI_ES05_lrc10874_6050.0

GMI_ES05_c9987_5172.1

40 (II) GMI_DS_LB_4590.0

GMI_ES22_c18339_4403.0

41 (II)

GMI_ES01_c8652_7510.0

GMI_ES02_c39455_4574.5

44 (II) GMI_ES03_c10329_740.0

GMI_DS_LB_96004.3

GMI_ES03_c6083_5910.0
GMI_ES02_c14497_5851.4

GMI_ES01_lrc7807_64910.8
GMI_GBS_10322811.1

GMI_ES15_c11747_35413.5
GMI_ES05_c9748_437 GMI_ES01_c20699_35014.1
GMI_ES14_c9038_673 GMI_ES_LB_359615.6

GMI_ES01_c2902_32828.6

18 (II)
GMI_ES02_c13827_9870.0

GMI_DS_LB_83726.7
GMI_ES14_c18894_6857.0

GMI_GBS_73221 GMI_ES_CC7805_2758.2

GMI_DS_CC5507_90 GMI_ES14_c19465_2579.5

GMI_ES15_c2877_17911.4
GMI_DS_LB_10692 GMI_ES01_c4114_25311.7

20 (II)
GMI_ES03_c2772_4480.0

GMI_ES17_c5162_44510.8

GMI_ES17_c1376_62016.3

GMI_ES03_c2880_22522.9
GMI_ES22_c3771_29123.2
GMI_ES_LB_1107523.5

26 (II)

GMI_GBS_703410.0

GMI_GBS_1021967.0

GMI_GBS_8113913.2

GMI_ES01_c10912_29522.5

28 (II)
GMI_ES17_c13090_3020.0

GMI_DS_CC5000_9118.2
GMI_ES01_c26740_20920.5

GMI_ES17_c4686_48640.6

29 (II)
GMI_DS_LB_60810.0

GMI_GBS_1074914.5
GMI_ES_LB_90685.5

GMI_ES01_c4259_2077.4

31 (II)
GMI_ES_CC13789_830.0

GMI_ES17_c3844_1817.1
GMI_ES01_c15632_3887.4

GMI_GBS_10766410.7

32 (II)

GMI_ES15_c1324_7550.0
GMI_ES05_lrc16528_4720.6

GMI_ES15_c11179_4007.4

GMI_ES14_c12164_4119.7

34 (II) GMI_ES05_c2748_662
GMI_ES05_c8781_497

0.0

GMI_ES15_c2890_38314.0

GMI_ES_LB_509032.7

35 (II)

GMI_ES01_c27692_1910.0

GMI_ES17_c3808_32415.5
GMI_ES03_c857_87916.4

36 (II)

GMI_ES03_c3011_4460.0

GMI_ES22_c10123_850.9

GMI_ES22_c2813_5542.2

37 (II)

GMI_ES22_c17932_5190.0

GMI_ES02_lrc13826_35113.5

42 (II)

GMI_ES05_c497_505 GMI_ES01_c513_7690.0

43 (II)

GMI_GBS_276750.0

GMI_ES05_c12055_2453.0

45 (II)

46 (II)

GMI_ES03_c10320_5320.0

GMI_ES14_c10785_56610.1

47 (II)
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TABELA 5. Dados genotípicos e fenotípicos nas linhagens recombinantes. do 
Cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1 para o loco 
GMI_ES17_c5923_221. UFRGS, Porto Alegre, RS, 2014  

N° de Genótipos Loco Gênico Fenótipo 
GMI_ES17_c5923_221 2012 2013 

01B71114-1-3 BB N N 
UFRGS 006013-1 AA MF MF 

38 BB N N 
5 BB S S 
5 BB S MF 
6 BB S N 
30 AA MF MF 
1 AA S S 
4 AA MF S 
1 AA MF N 

N= panícula normal; MF= panícula multiflora; S= segregante (panículas multiflora e normal). 
 

4.2.2.2 Cruzamento II: URS Taura x UFRGS 017004-2 

 No mapa genético do cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2, os 

marcadores fenotípicos, Naked03_2012 e Naked04_2013 apresentaram ligação 

mais forte com 4 marcadores moleculares: GMI_ES17_c5923_221, 

GMI_ES22_c7478_431, GMI_GBS_86198 e GMI_DS_LB_3908. Analisando os 

dados genotípicos destes locos nas linhagens recombinantes deste cruzamento, 

foram observadas 46 linhagens com alelos do parental URS Taura 

(normal/casca), nos locos GMI_DS_LB_3908, GMI_GBS_86198, 

GMI_ES17_c5923_221 e GMI_ES22_c7478_431. Entre estas linhagens 39 

apresentaram fenótipo de panículas normais nas duas gerações avaliadas e 

grãos com casca na geração F2:6. Sete linhagens segregaram, isto é, 

apresentaram panículas multiflora e panículas normais na mesma linhagem, em 

uma ou ambas as gerações.  

Por outro lado, 33 linhagens apresentaram alelos do parental UFRGS  

017004-2 (multiflora/nuda) nos quatro locos (GMI_DS_LB_3908, 

GMI_GBS_86198, GMI_ES17_c5923_221 e GMI_ES22_c7478_431). Entre estas, 
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21 possuíam fenótipo de espiguetas multiflora nas duas progênies (F2:5 e F2:6) e 

grãos sem casca em F2:6; 6 linhagens apresentaram panículas multiflora nas duas 

gerações e formação de espiguetas mosaico na progênie F2:6 e 6 linhagens 

segregaram, apresentando formação de panículas multiflora e panículas normais, 

em uma ou ambas as gerações (Tabela 6). 

 
TABELA 6. Dados genotípicos e fenotípicos de linhagens com alelos dos 

genótipos parentais. Cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2. 
UFRGS, Porto Alegre, RS, 2014  

Locos Gênicos Fenótipo 

N° de genótipos Panícula Grão 
1 2 3 4 2012 2013 2013 

URS Taura BB BB BB BB N N casca 
UFRGS 017004-2 AA AA AA AA MF MF sem casca

39 BB BB BB BB N N casca 
2 BB BB BB BB S S - 
4 BB BB BB BB S N - 
1 BB BB BB BB S MF - 

21 AA AA AA AA MF MF sem casca
6 AA AA AA AA MF MF msc 
1 AA AA AA AA S N - 
1 AA AA AA AA N S - 
2 AA AA AA AA MF S - 
2 AA AA AA AA S S - 

Legenda: 1= GMI_ES17_c5923_221; 2= GMI_ES22_c7478_431; 3= GMI_GBS_86198; 4= 
GMI_DS_LB_3908; N= panícula normal; MF= panícula multiflora; S= segregante (panículas 
multiflora e normal); - não avaliado; msc= mosaico (grãos com casca e sem casca). 
 

Quando analisados os dados genotípicos das linhagens com alelos 

recombinantes, quanto aos locos GMI_ES17_c5923_221 e 

GMI_ES22_c7478_431, observa-se que 5 linhagens tiveram alelos do pai com 

casca nestes dois locos e apresentaram o fenótipo de panícula normal e grãos 

com casca. Duas linhagens que apresentaram alelos do genitor multiflora/nuda, 

nestes dois locos, apresentaram o fenótipo de característica multiflora, sendo que 

uma apresentou grãos sem casca e a outra apresentou fenótipo mosaico (grãos 

com casca junto com grãos sem casca). Por outro lado, 4 linhagens apresentaram 
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alelos do pai multiflora/nuda no loco GMI_ES22_c7478_431 e alelo do pai 

normal/casca no loco GMI_ES17_c5923_221, entre estas, duas segregaram, 1 

apresentou fenótipo de panícula normal e grãos com casca e 1 apresentou 

fenótipo de panícula multiflora e fenótipo mosaico (Tabela 7).  

 

TABELA 7. Dados genotípicos e fenotípico de linhagens com alelos 
recombinantes. Cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2. 
UFRGS, Porto Alegre, RS, 2014.  

Locos Gênicos Fenótipo 

Genótipo Panícula Grão 
1 2 3 4 2012 2013 2013 

URS Taura BB BB BB BB N N casca 
UFRGS 017004-2 AA AA AA AA MF MF sem casca 

189 BB AA AB AB S N - 
209 BB NC AB BB S N - 
247 BB AA AA AA S S - 
162 BB BB BB AB N N casca 
187 BB BB BB AB N N casca 
232 BB BB BB AB N N casca 
327 BB BB BB AA N N casca 
226 BB BB AB AA N N casca 
199 BB NC AB AB N N casca 
175 BB AA AB AB N N casca 
152 AA AA AA BB MF MF sem casca 
185 AA AA AA AB MF MF msc 
205 BB AA AB AB MF MF msc 

Legenda: 1= GMI_ES17_c5923_221; 2= GMI_ES22_c7478_431; 3= GMI_GBS_86198; 4= 
GMI_DS_LB_3908; NC= Dado perdido; N= panícula normal; MF= panícula multiflora; S= 
segregante (panículas multiflora e normal); - não avaliado; msc= mosaico (grãos com casca e sem 
casca). 
 

4.2.3  Ancoragem dos grupos de ligação ao mapa consenso 

Após a construção do mapa para as duas populações foi possível 

identificar a qual cromossomo cada grupo de ligação pertence através da 

comparação entre os marcadores dos grupos de ligação com os marcadores dos 

21 cromossomos do mapa consenso da aveia hexaploide (Oliver et al., 2013). Na 

tabela 8 estão listados os 21 cromossomos do mapa consenso e os grupos de 
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ligação deste estudo, que possuem marcadores moleculares em comum com os 

marcadores localizados em cada cromossomo. 

Entre os marcadores mapeados no grupo de ligação 15, que possui os 

marcadores fenotípicos para o cruzamento II, dois marcadores, 

GMI_ES02_c1538_477 e GMI_ES_CC18060_346, foram previamente mapeados 

no cromossomo 16 do mapa consenso em aveia (Oliver et al., 2013). O marcador 

GMI_ES02_c1538_477 está mais próximo aos marcadores fenotípicos desta 

população, 33,6 cM de Naked04_2013 e a 37,2 cM de Naked03_2012 (Figura 6). 

 

TABELA 8. Ancoragem dos grupos de ligação aos respectivos cromossomos do 
mapa consenso da aveia. UFRGS, Porto Alegre, RS, 2014. 

Crom. Grupo de ligação Crom. Grupo de ligação 

1C 7,15 (I)_2 (II)*; 12D 17(I)_23,27(II)*, 34 (I) 

2C 12 (I) 13A 8 (I); 18 (II); 36 (II) 

3C 9 (I)_17 (II)*; 6 (II) 14D 10,26 (I)_10,22 (II)* 

4C 23 (I); 11 (II) 15A 25 (I)_25 (II)*; 20 (I); 29 (I); 26(II)

5C 3,5 (I)_39 (II)*; 4(I)_7 (II)* 16A 11 (I)_4(II)*; 15 (II) 

6C 28 (I)_ 21(II)*; 30 (I) 17A-7C 18,36 (I)_14 (II)* 

7C-17A 14 (I)_13 (II)* 18D 6(I) 

8A 5(I)_1 (II)* 19A 2,3 (I)_19,38 (II)*; 13 (I)_8 (II)* 

9D 33 (I)_16 (II)*; 1 (I) 20D 16 (I)_24 (II)*; 20 (II) 

10D-F-1 24 (I)_12 (II); 21D 27 (I)_33 (II)*; 35 (I) 

11A 22 (I)_9 (II)   

Legenda: Crom.= Cromossomo; (I) cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1; (II) 
cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2; * Integração entre grupos de ligação dos 
cruzamentos I e II. 
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Cromossomo 16A [1] Cromossomo 16A  [2] Grupo de ligação 15 (II)

 

FIGURA 6. Ancoragem do grupo de ligação 15 com o cromossomo 16A do mapa 
consenso da aveia. UFRGS, Porto Alegre, RS, 2014 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

5 DISCUSSÃO 

 

Para facilitar o entendimento na discussão dos resultados, serão 

abordadas inicialmente as avaliações fenotípicas realizadas nos genótipos 

parentais com característica multiflora/nuda bem como as diferenças de 

expressão do caráter entre e dentro dos genótipos. Na sequência serão 

analisados os resultados obtidos em condições de campo através da classificação 

das linhagens recombinantes quanto ao tipo de panícula e o modelo genético 

proposto para as duas populações tratadas neste estudo. Também será discutida 

a característica multiflora como marcador morfológico para a característica nuda, 

com base nos resultados obtidos com a observação dos grãos em linhagens 

multiflora da população URS Taura x UFRGS 017004-2. Na sequência, será 

abordada a construção do mapa genético de ligação para as duas populações e a 

identificação de regiões genômicas associadas ao caráter multiflora/nuda em 

aveia hexaplóide. Na sequência serão abordados os aspectos moleculares, 

obtidos pela genotipagem com marcadores SNP, proximamente ligados ao 

caráter multiflora/nuda. Por fim, a ancoragem dos grupos de ligação dos mapas 

genéticos ao mapa consenso da aveia.  

Os genótipos com característica multiflora/nuda apresentam diferenças no 

nível de expressão desta característica mesmo em gerações avançadas de 

autofecundação. Desta forma, foi realizada a análise fenotípica nas linhagens 

parentais multiflora/nuda: UFRGS 006013-1 e UFRGS 017004-2, em dois anos. 
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No ano de 2012, em todas as espiguetas analisadas do genótipo UFRGS 017004-

2, não foi observada a presença de grãos com casca. O mesmo resultado foi 

observado neste genitor no ano de 2013. Estes resultados mostram que no 

genótipo UFRGS 017004-2 a característica é estável. Já para o outro genitor 

UFRGS 006013-1, o resultado foi distinto em comparação ao genitor UFRGS 

017004-2. Nos dois anos de avaliação este genótipo apresentou formação de 

grãos com casca em espiguetas que normalmente seriam de grãos nuda, 

formando o que se denomina de espiguetas mosaico. No ano de 2013, houve 

aumento na ocorrência de espiguetas mosaico, sendo que todas as panículas 

analisadas apresentaram formação de grãos com e sem casca na mesma 

espigueta (Figura 3).  

Estas observações sugerem que, além da constituição genética, o 

ambiente é um fator muito importante na expressão do caráter nuda em aveia. 

Estudos anteriores já relataram a expressão incompleta deste caráter. Em uma 

análise de 89 genótipos nuda, Lawes & Boland (1974) constataram que somente 

10 genótipos produziram 100% de grãos nuda, os demais 79 apresentaram pelo 

menos 5% de grãos com casca. Os resultados encontrados para o genitor 

UFRGS 006013-1 corroboram com Valentine et al. (2014), que observou que a 

característica nuda neste genitor não foi nos dois anos estudados. Por outro lado, 

Valentini et al. (2014) encontrou espiguetas com 100% dos grãos com casca, o 

que não foi encontrado no presente estudo. 

Ao considerar cada terço da panícula separadamente no genitor UFRGS 

006013-1, foi possível analisar como foram distribuídas as espiguetas mosaico 

nas panículas, nos dois anos de avaliação. No ano de 2013, no terço superior a 

formação de espiguetas mosaico ocorreu em um número maior de panículas 
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(Figura 4A) e nos terços médio e inferior, todas as panículas analisadas 

apresentaram porcentagens maiores de espiguetas mosaico (Figura 4B e 4C).  

A formação de espiguetas somente com grãos sem casca é mais 

pronunciada no terço superior, sendo que nos terços médio e basal ocorre a 

formação de espiguetas mosaico. Estes resultados estão de acordo com os 

resultados encontrados por Brenner (2007) e Valentini et al. (2014), que 

analisaram cada terço da panícula separadamente e concluíram que em 

ramificações de segunda e terceira ordem no terço inferior a expressão do caráter 

nuda é menor. Nestas ramificações as espiguetas são formadas por último e 

possuem menor potencial de desenvolvimento dos grãos, quando comparadas as 

demais espiguetas da panícula (Rajala & Peltonen-Sainio, 2004). Outros autores 

também relatam que em aveia nuda, a grande proporção de grãos sem casca 

ocorre sempre no ápice da panícula enquanto grãos com casca são encontrados 

na base da panícula (Clamot apud Hoekstra et al. 2003; Atiyya & William, 1976). 

De acordo com observações da atuação de miRNAs durante o 

florescimento em outras espécies é possível sugerir que em Avena sativa L. tenha 

ocorrido uma mutação em algum gene envolvido na formação da panícula, 

provavelmente um gene responsável pela determinância do meristema floral, e 

desta forma ocasionado as características de espiguetas multiflora e grãos sem 

casca observadas em aveia nuda.  

Aproximadamente 180 genes estão envolvidos no controle do florescimento 

em Arabidopsis (Fornara et al., 2010). O gene não-codificante microRNA, miR172, 

é um destes genes que regula a abundância e/ou tradução do mRNA de fatores 

de transcrição específicos de plantas, como APETALA2 (AP2) e um pequeno 

grupo de genes AP2-like (Aukerman & Sakai, 2003; Schmid et al., 2003; Schwab 

et al., 2005) que contém sequências complementares ao miR172. Para o 
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desenvolvimento normal das espiguetas é necessário que ocorra a inibição da 

expressão de alguns genes, envolvidos na formação dos meristemas no tempo 

correto. Se este processo não acontece, os meristemas tornam-se 

indeterminados e ocorre a formação de flores extras, como observado em milho 

(Chuck et al., 2007). Em seus estudos Bonnet (1966) concluiu que tanto a aveia 

com casca quanto a aveia nuda são multiflora nos primeiros estádios de 

desenvolvimento da panícula. Posteriormente, Jenkins & Hanson (1976) 

sugeriram que um gene interruptor inibe o desenvolvimento de flores extras na 

espigueta de aveia com casca. 

Assim sendo, sugiro que este gene interruptor proposto pelos autores seja 

um miRNA. Durante a formação das espiguetas é necessário que alguns genes, 

responsáveis pela determinância dos meristemas, sejam clivados por miRNAs e 

um miRNA importante durante o desenvolvimento da panícula, é o miRNA 172. 

Quando a clivagem pelo miRNA não ocorre o gene continua a expressar, desta 

forma, os meristemas tornam-se indeterminados ocasionando a formação de 

flores extras. A ocorrência de meristemas indeterminados e a formação de flores 

extras já foi identificada em mutantes de milho e cevada (Chuck et al., 2007; 

Brown & Bregitzer, 2011). É plausível especular que em aveia nuda tenha 

ocorrido uma mutação no sítio de ligação do miRNA em algum gene responsável 

pela determinância das espiguetas. Esta mutação impede a clivagem do mRNA 

do gene responsável pela determinância dos meristemas, tornando o meristema 

floral indeterminado, ocasionando a formação de espiguetas multiflora.  

A ocorrência de grãos com casca em espiguetas multiflora, pode estar 

relacionada a uma disfunção na expressão dos genes responsáveis pela 

formação da lema, ou mesmo em algum gene responsável pela síntese de lignina. 

Uma vez que, em aveia nuda a lema é fina e sem capacidade de envolver o grão. 
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Uma possível explicação para a formação de espiguetas mosaico, pode ser a 

diferença de atuação do miRNA nos diferentes terços da panícula. Como o 

miRNA é fortemente afetado pelo ambiente, em algumas espiguetas pode atuar 

clivando o mRNA de genes alvo e como consequência produzindo grãos com 

casca, formando espiguetas mosaico. Outro fator importante a ser considerado, é 

o tempo de duração na formação da panícula. Em aveia, o desenvolvimento da 

panícula é basípeto, isto é, ocorre do ápice para a base. As espiguetas da parte 

superior se formam antes que as espiguetas medianas e inferiores. Assim, o 

ambiente pode influenciar de maneira diferente na formação das espiguetas nos 

três terços da panícula. A base genética do cruzamento também pode influenciar 

na diferença de expressão da característica multiflora/nuda. Alguns genótipos são 

mais estáveis quanto à expressão desta característica, já outros apresentam mais 

variação como mostrado anteriormente neste trabalho.  

Em estudos anteriores de aveia, também foi constatado que a panícula 

possui desenvolvimento diferenciado em suas três partes. O peso do grão é 

dependente da posição dentro da espigueta e os grãos primários são mais 

pesados que outros grãos da espigueta. Estes resultados podem ser explicados 

pelas possíveis diferenças no transporte de assimilados dentro da espigueta ou 

pelo controle de regulação hormonal (Rajala & Peltonen-Sainio, 2011).  

Em arroz, o desenvolvimento da panícula é semelhante a aveia e estudos 

comprovaram que a falta de sincronização no desenvolvimento da espigueta 

causa variações na qualidade e peso do grão das partes superior e inferior da 

panícula (Mohapatra & Sahu, 1991; Yang et al., 2000). Como as espiguetas 

superiores desenvolvem antes, o enchimento do grão também ocorre 

primeiramente e de forma mais rápida do que nas inferiores, que possuem um 

desenvolvimento mais lento (Naik & Mohapatra, 2000). Além do fato que as 
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espiguetas inferiores são mais sensíveis a fatores ambientais do que espiguetas 

superiores (Qiu et al., 2004; Wu et al., 2007; Zhang et al., 2009). 

O conhecimento da variação da característica multiflora/nuda entre 

genótipos é importante para o melhoramento genético, uma vez que genótipos 

estáveis devem ser escolhidos como genitores em populações segregantes. A 

variação dentro do mesmo genótipo não é desejável, pois além de dificultar 

análises genéticas, estes genótipos instáveis não serão bons genitores, se o 

objetivo do melhoramento for selecionar para a característica nuda. A maioria dos 

estudos com aveia nuda relatam que esta característica é influenciada por um ou 

por poucos genes.  

De acordo com os dados fenotípicos obtidos nas progênies, F2:5 e F2:6, na 

população do cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1 foi proposto 

o modelo de um gene. Pelo teste que qui-quadrado, à hipótese de um gene não 

pode ser rejeitada (P>0,05), nas progênies avaliadas, F2:5 e F2:6 (Tabela 2). Neste 

estudo, foi observado que o número de plantas heterozigotas foi bem maior do 

que o esperado. Tanto nas progênies F2:5 quanto em F2:6, a proporção de 

segregantes observada foi em torno de três vezes mais do que era esperado, 

para estas gerações. Considerando que houve distorção de segregação na classe 

de heterozigoto, foi realizada a análise somente com as classes de genótipos 

homozigotos.  

A alta proporção de linhagens heterozigotas pode estar relacionada a 

atuação de um miRNA fortemente influenciado pelo ambiente, que potencializa a 

ação principalmente naqueles genótipos com expressão incompleta do caráter 

nuda. Além disso, pode ocorrer taxa mais elevada de fecundação cruzada entre 

os genótipos nuda e casca. Segundo Allard (1999), a taxa de fecundação cruzada 

em plantas autógamas é menor que 5%. Mesmo sendo considerada baixa é 
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possível que ocorra, aumentando a frequência de heterozigotos. Além disso a 

distorção de segregação é mais acentuada em populações de linhagens 

recombinantes (RILs) (Veldboom & Lee, 1994; Xu et al., 1997; Lu et al., 2002). 

Estes resultados indicam que a distorção de segregação é acumulada com 

gerações adicionais de meiose.  

Desde o início dos estudos genéticos com aveia nuda, os trabalhos foram 

realizados na tentativa de determinar o número de genes envolvidos nesta 

característica. Muitos deles afirmam que o caráter nuda é governado por um único 

gene (Norton, 1907; Zinn & Surface,1917; Gaines, 1917; Caporn, 1918; Love & 

McRosstie, 1919; Chou apud Jensen (1961); Clamot apud Hoekstra et al. 2003; 

Boland & Lawes, 1973; Cabral, 2000), corroborando com os resultados 

encontrados neste estudo.  

No entanto, resultados divergentes foram encontrados na outra população 

analisada. De acordo com os resultados da população do cruzamento URS Taura 

x UFRGS 017004-2 foi proposto a atuação de dois genes controlando o caráter 

nuda. As proporções fenotípicas observadas e esperadas nas progênies F2:5 e F2:6 

deste cruzamento, permitiram aceitar a hipótese de dois genes (P>0,05) (Tabela 

3). Entretanto, como na população anterior, o número observado de plantas 

segregantes foi bem maior do que o esperado. Da mesma, forma foi considerado 

que houve distorção de segregação, interferindo a estimativa genética. Assim 

como na população do cruzamento I, os cálculos foram realizados eliminando-se 

os indivíduos heterozigotos.  

Os resultados obtidos de dois genes estão de acordo com os resultados 

encontrados por Valentini et al. (2014), que concluiu que são dois genes, um 

deles com ação modificadora, que atuam na característica nuda. Outros autores 

também sugerem que além de um gene principal, outros genes modificadores 
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atuam na formação dos diferentes fenótipos observados em aveia nuda (Moule, 

1972; Jenkins & Hanson, 1976) e estes genes modificadores podem agir de 

maneira independente do gene principal (Cabral et al., 2000). Os diversos 

resultados de estudos genéticos em aveia nuda encontrados na literatura e a falta 

de concordância entre estes estudos pode ser atribuída às diferenças na 

constituição genética dos genótipos utilizados e ao tipo de análise adotado.  

A presença de espigueta multiflora em panículas de aveia é um marcador 

morfológico da característica nuda, uma vez que grãos sem casca só ocorrem em 

espiguetas com a característica multiflora. Para confirmar esta afirmação foi 

realizado a análise de panículas de algumas linhagens, oriundas do cruzamento 

URS Taura x UFRGS 017004-2. Foram analisadas panículas de linhagens 

recombinantes que apresentaram característica de panícula multiflora nos dois 

anos de estudo. Observou-se que nestas panículas, a proporção de espiguetas 

mosaico foi de aproximadamente 12%. A linhagem UFRGS 017004-2, genitora 

destas linhagens recombinantes, é estável quanto a expressão do caráter nuda e 

este genótipo não variou em nenhum dos anos avaliados, no entanto, houve 

variação em seus descendentes na progênie F2:6.  

A formação de grãos com casca nas espiguetas de grãos nuda nas 

linhagens segregantes, da população tratada neste estudo, pode ser explicada 

pelo fato de que não é possível recuperar cem por cento do genótipo parental na 

progênie e também na geração F2:6 as linhagens não são completamente 

homozigotas e desta forma pode ocorrer segregação. Outro fator é que mesmo 

em aveia nuda o conteúdo de casca pode variar de acordo com o genótipo. 

Geralmente ocorre entre 1 e 6%, atingindo até 13% (Kirkkari et al., 2004), o que 

condiz com os resultados obtidos neste estudo.  
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A presença de grãos com casca em genótipos com característica nuda 

pode ser devido a diversos fatores como variações na temperatura, luz, 

nutrientes, solo (Lawes & Boland, 1974), utilização de herbicidas (Lanoi et al., 

2010) ou como relatado em outras espécies, pela atuação de um miRNA (Chuck 

et al., 2007; Zhu et al., 2009). Sendo assim, espiguetas multiflora podem ser 

consideradas como um marcador morfológico da característica nuda e, como 

relatado anteriormente, pode ocorrer a formação de grãos com casca em 

espiguetas multiflora. No entanto, não é observada a presença de grãos sem 

casca em espiguetas normais, isto é, que não são multifloras. Sempre que ocorre 

a presença de grão sem casca em uma espigueta, esta apresenta fenótipo 

multiflora.  

Um fator importante é que a característica multiflora pode ser menos 

pronunciada, como normalmente é observado em espiguetas mosaico. Neste 

caso, ocorre a formação de duas ou três flores e alguns grãos são totalmente 

envolvidos pela pálea e lema e, aqueles que não são envolvidos possuem a lema 

fina. Por outro lado, espiguetas normais, não apresentam grãos sem casca pois 

apresentam a lema mais expessa e esta envolve totalmente o grão. 

Poucos trabalhos foram relatados sobre os mecanismos genéticos e 

moleculares que atuam na expressão do caráter nuda em aveia hexaplóide. 

Sendo assim, a identificação de marcadores ligados a característica de panículas 

multiflora/nuda é de extrema importância para o avanço nos estudos que visam o 

entendimento deste caráter, uma vez que apresenta expressão complexa.  

No mapeamento genético na população do cruzamento UFRGS 01B71114-

1-3 x UFRGS 006013-1 o número de marcadores SNP mapeados foi maior, 

sendo de 47 marcadores a mais que a população URS Taura x UFRGS 017004-2. 

A falta de ligação de alguns marcadores aos grupos de ligação formados, deve 
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estar associada ao valor do LOD = 6.0 utilizado na construção do mapa, que não 

permitiu o agrupamento de marcadores com baixa probabilidade de ligação 

genética aos grupos formados e também devido a complexidade do genoma da 

aveia. Para a construção dos mapas genéticos destas populações, outros valores 

de LOD foram testados, no entanto, na formação dos grupos de ligação 

ocorreram muitos gaps entre os marcadores. Portanto, optou-se pela utilização de 

LOD = 6.0 devido a melhor organização dos grupos de ligação. 

No mapa do cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1, o 

número de grupos de ligação formados foi menor que na população do 

cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2 (Figura 5). Em alguns grupos de 

ligação das duas populações foi possível fazer o agrupamento, formando grupos 

de ligação consenso, com um número maior de marcadores moleculares, uma 

vez que, a integração permite juntar os marcadores de dois grupos em um único. 

 No entanto, nos dois cruzamentos, alguns grupos não puderam ser 

integrados por não haver marcadores em comum, ou quando possuíam algum 

marcador em comum, não houve ligação suficiente entre os demais marcadores 

do grupo. Nas duas populações o número de grupos de ligação não foi o mesmo 

que o número básico de cromossomos em aveia, que é de 21.  Para se obter um 

mapa genético de ligação que represente de forma consistente os 21 

cromossomos, muitos fatores devem ser melhorados, como o tamanho da 

população em estudo, número de marcadores e o incremento do poder estatístico 

na identificação de ligação.  

Os mapas desenvolvidos neste estudo abrangeram tamanho menor 

quando comparado com o mapa consenso de aveia, construído com seis 

populações de linhagens recombinantes, utilizando marcadores SNP e DArT, que 

foi de 1838 cM. Neste estudo foi estimado que o genoma da aveia possui 
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extensão genética de aproximadamente 2000 cM (Oliver et al., 2013). Desta 

forma, o mapa genético do cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-

1 abrangeu aproximandamente 63% e o mapa do cruzamento URS Taura x 

UFRGS 017004-2 compreendeu aproximadamente 61% da cobertura total do 

genoma. O primeiro mapa desenvolvido em aveia cobria uma distância de 1482 

cM (O´Donoughue et al., 1995) já o mapa desenvolvido por Zhu & Kaeppler, 2003 

em uma população de Ogle x MAM17-5 apresentou 1396,7 cM, estes resultados 

são semelhantes aos resultados encontrados neste estudo. 

Não há relatos na literatura de trabalhos com aveia nuda utilizando 

marcadores SNP. Anteriormente foi desenvolvido, em uma população do 

cruzamento entre os genótipos Terra (nuda) x Marion (com casca), um mapa de 

ligação com QTLs associados utilizando marcadores AFLP, RFLP, RAPD e SCAR 

em linhagens recombinantes. Neste estudo foram identificados QTLs associados 

a algumas características agronômicas e foi sugerido que o gene N-1 estava 

localizado no grupo de ligação 5 (DeKoeyer et al., 2004). Posteriormente Gardner 

et al. (2010), encontraram em uma população derivada do cruzamento entre Terra 

(nuda) x Marion (coberta), um grupo de marcadores DArT (opt-0334, opt-0719, 

opt-5047 e opt-13594) associado ao caráter nuda. Os trabalhos acima relatados 

são os únicos em aveia nuda, relacionados a identificação de regiões genômicas 

associadas ao caráter nuda, encontrados na literatura. No entanto, os marcadores 

identificados nestes estudos não apresentaram associação com os marcadores 

do presente estudo e também não foram mapeados no mapa consenso da aveia 

desenvolvido por Oliver et al. (2013). 

A aveia é uma espécie hexaplóide, este fato traduz a complexidade de seu 

genoma, contudo, é importante enfatizar a necessidade de estudos com 

tecnologias mais recentes e principalmente utilizando genótipos brasileiros. Os 
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marcadores SNP estão diretamente relacionados com a variação na sequência do 

DNA, reduzindo erros de genotipagem em comparação com ensaios baseados na 

discriminação de fragmentos de tamanho ou hibridização. Ensaios com 

marcadores SNPs também são passíveis de tecnologias de elevada capacidade, 

tornando-os uma excelente ferramenta para uso em pesquisa genômica (Oliver et 

al., 2011). 

Na população do cruzamento UFRGS 01B71114-1-3 x UFRGS 006013-1 

foi encontrado um marcador, GMI_ES17_c5923_221, ligado aos marcadores 

fenotípicos Naked01_2012 e Naked02_2013. Foi observado que, linhagens 

recombinantes que possuem alelos do genitor UFRGS 006013-1 (multiflora/nuda) 

para o loco GMI_ES17_c5923_221 tem maior probabilidade de formar panículas 

multiflora com grãos nuda (Tabela 5).  

Por outro lado, linhagens que apresentam alelo do genitor URS Taura no 

loco GMI_ES17_c5923_221 tendem a formar panículas normais e grãos com 

casca. No entanto, de acordo com os dados genotípicos foi observado que 

somente 83% das linhagens, que possuem alelo do genitor UFRGS 006013-1 no 

loco GMI_ES17_c5923_221, apresentaram panículas multiflora nos dois anos 

analisados. Da mesma forma observou-se que, entre as linhagens que possuem 

alelo do genitor UFRGS 01B71114-1-3 no loco GMI_ES17_c5923_221, 70% 

apresentaram fenótipo de panículas normais (Tabela 5).  

Na população do cruzamento URS Taura x UFRGS 017004-2 foi 

encontrado uma região genômica associada com o fenótipo de panículas 

multiflora/nuda (Figura 5). Entre os 8 marcadores moleculares ligados aos 

marcadores fenotípicos, Naked03_2012 e Naked04_2013, os marcadores 

GMI_ES17_c5923_221, GMI_ES22_c7478_431, GMI_GBS_86198 e 

GMI_DS_LB_3908 estão mais próximos. Desta forma, linhagens recombinantes 



68 

 

que possuem alelos do genitor UFRGS 017004-2 para os estes locos, 

GMI_ES17_c5923_221, GMI_ES22_c7478_431, GMI_GBS_86198 e 

GMI_DS_LB_3908, contribuem para a formação de panículas multiflora (grãos 

nuda). Por outro lado, linhagens que possuem alelos do genitor URS Taura em 

tais locos, apresentam fenótipos de panículas normais e grãos com casca.  

No entanto, não é somente a presença do alelo do parental UFRGS  

017004-2 nestes quatro locos que garante fenótipo de grãos 100% nuda e 

formação de panículas multiflora. Foi observado que linhagens com alelos do 

genitor multiflora/nuda nos quatro locos, apresentaram panículas multiflora, 

todavia, ocorreu formação de grãos com casca (espiguetas mosaico) em algumas 

linhagens. Determinadas linhagens com alelos do genitor multiflora/nuda nestes 

quatro locos foram segregantes em um ou nos dois anos avaliados. Por fim, 

linhagens que possuem alelos do parental URS Taura nos quatro locos formaram 

panículas normais e grãos com casca. Mas, também foi observado que algumas 

linhagens nestas condições, segregaram em ou nos dois anos avaliados (Tabela 

6). 

Os locos GMI_ES22_c7478_431 e GMI_ES17_c5923_221, parecem ter 

maior associação para a formação de panículas multiflora e normal. Foi 

observado que as linhagens que possuiam alelos do genótipo parental URS Taura 

nestes locos, tiveram o mesmo fenótipo que URS Taura. Da mesma forma, 

linhagens que possuem alelos do parental UFRGS 017004-2, multiflora/nuda 

nestes dois locos, apresentaram panículas multiflora mas, foi observada formação 

de grãos com casca nestas panículas (Tabela 6). A formação de grãos com casca 

juntamente com grãos sem casca ocorreu mesmo em linhagens com alelos do pai 

nuda no loco identificado. É possível que outra região esteja envolvida na 

expressão deste caráter no entanto, não foi possível identificar neste trabalho. 
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Através do mapeamento comparativo foi possível realizar a ancoragem 

entre, os marcadores moleculares dos grupos de ligação dos mapas genéticos e 

os marcadores localizados no mapa consenso da aveia (Oliver et al., 2013). Desta 

forma foi possível identificar a qual cromossomo cada grupo de ligação pertence 

(Tabela 8). Esta informação pode ser útil para estudos futuros em aveia nuda, 

uma vez que as gramíneas compartilham longas regiões genômicas, muitas 

vezes correspondendo a todo um braço cromossômico, fato denominado de 

sintenia.  

Mesmo que os genomas similares apresentem níveis diferentes de 

complexidade, pode-se utilizar informações obtidas com um genoma menos 

complexo para obter resultados nos estudos genômicos em outras espécies. A 

sintenia entre espécies também pode ser útil para a clonagem de genes 

localizados nas regiões sintênicas. A clonagem destes genes pode ser realizada 

em espécies com genoma mais simples e em seguida ser utilizada como sonda 

na busca do gene homeólogo na espécie de interesse (Pereira et al., 2009). Neste 

estudo, a região genômica associada ao caráter multiflora/nuda em aveia foi 

identificada no grupo de ligação 15 do mapa genético do cruzamento II.  

O grupo de ligação 15 possui dois marcadores em comum com o 

cromossomo 16A. Este cromossomo possui 85,6 cM de comprimento e diversos 

marcadores SNP localizados que possuem homologia com espécies de 

gramíneas modelo, como por exemplo, os marcadores GMI_ES02_c1538_477 e 

GMI_ES_CC18060_346 que apresentam colineriedade com os cromossomos 2 e 

1 de Brachypodium e arroz, respectivamente (Oliver et al., 2013). Estas 

informações podem ser úteis nos estudos da região do grupo de ligação 14, 

identificada neste trabalho como contendo marcadores associados ao caráter 

multiflora/nuda. 
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Com os resultados moleculares obtidos nas duas populações, foi possível 

identificar uma única região associada ao caráter multiflora/nuda. Na análise 

genética obtida com os estudos a campo, foi demonstrado que em uma das 

populações o caráter multiflora/nuda é governado por um gene, apresentando 

proporção de aproximadamente 1:1 (normal/casca:multiflora/nuda) em progênies 

F2:5 e F2:6.  

Na população URS Taura x UFRGS 017004-2 foi observada a proporção 

fenotípica de 3:1 (normal/casca:multiflora/nuda) que indica a presença de 2 genes 

atuando sobre o caráter. No entanto, é possível que tenha ocorrido distorção de 

segregação em favor do fenótipo panícula normal/casca. Este fato pode ter sido 

influenciado pela amostragem durante a condução das populações segregantes 

ou mesmo por desfavorecimento dos genótipos multiflora/nuda por apresentarem 

menor porcentagem de germinação. Desprovida de casca, a aveia nuda é mais 

sensível a danos mecânicos o que pode comprometer a germinação das 

sementes e pode, desta forma, ter diminuído o número de linhagens 

recombinantes com o caráter multiflora/nuda.  

Este trabalho fornece o primeiro conjunto de dados com marcadores SNP 

associados a característica multiflora/nuda e pode auxiliar no desenvolvimento de 

genótipos nuda com mais eficiência nos programas de melhoramento genético de 

aveia. A busca e localização de uma região genômica no genoma de aveia é 

importante para o conhecimento da expressão do caráter. Neste trabalho não 

foram estudadas as causas da variação na expressão fenotípica dos genótipos 

homozigotos para o caráter multiflora/nuda. No entanto, trabalhos futuros devem 

ser realizados para identificar as causas desta variação. Como a herança 

genética é bastante simples, métodos clássicos de melhoramento podem ser 

utilizados para a incorporação do caráter.  
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Os resultados obtidos com este trabalho representam uma base para 

estudos futuros que busquem a elucidação dos mecanismos envolvidos no 

controle do caráter multiflora/nuda em aveia hexaplóide. As populações 

desenvolvidas poderão ser utilizadas em estudos baseados em diferentes 

temperaturas durante o desenvolvimento da panícula, para identificar se a 

temperatura é realmente um fator importante na expressão deste caráter. Além 

disso, poderá ser realizada uma análise da formação de casca nos grãos de 

genótipos com a característica multiflora, e baseado nestas informações, avaliar o 

número de genes envolvidos na característica.  

Por outro lado, pode-se construir oligonucleotídeos iniciadores (primers), 

com as sequências dos marcadores identificados neste estudo, e validar em 

outros genótipos que possuem a característica multiflora/nuda. Através do 

alinhamento de sequências do miRNA172 em outras espécies de gramíneas, 

como arroz e cevada, pode-se construir primers que amplifiquem em aveia e 

identificar o gene precursor deste miRNA nesta espécie. Identificando o gene 

precurssor do miRNA, pode-se fazer estudo de expressão deste gene, durante as 

diferentes fases de desenvolvimento das espiguetas em panícula em aveia. 

Genes alvos do miRNA172 como: SNB e OsIDS (arroz), IDS1 e SID1 (milho), 

também são genes importantes para serem identificados em aveia nuda. Outra 

alternativa é a realização de estudos de expressão destes genes durante o 

desenvolvimento da panícula. Com o desenvolvimento destes trabalhos será 

possível esclarecer muitas questões e obter uma resposta mais clara sobre os 

mecanismos que controlam a característica multiflora/nuda em aveia hexaploide.   

 

 



 

 

 

 

 

6 CONCLUSÕES 

 

1. Existem diferenças na expressão do caráter nuda, entre anos e entre 

genótipos homozigotos do germoplasma brasileiro; 

2. O caráter multiflora/nuda possui herança simples com um ou dois genes 

atuando sobre o caráter; 

3. Foram identificados marcadores moleculares ligados aos marcadores 

fenotípicos do caráter multiflora/nuda de dois anos de estudo, em duas 

populações de linhagens recombinantes, originárias de cruzamentos 

contrastantes. 
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