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1 — INTRODUGCAO

A homeose, fendmeno, j4 pela sua natureza, tio interes-
sante, adquire, sem duvida, enorme significa¢io biolégica, com
a descoberta de seu comportamento hereditario. Data de lon-
gos anos a constatacido de sua transmissibilidade & prole dos
individuos em que pela primeira vez foi notada. Entretanto,
somente com o0 aparecimento na Drosoéfila, ha alguns anos, p6-
de a homeose receber o tratamento experimental que trouxe
para a ciéncia inumeros e importantes fatos da mais alts sig-



108 " Anais da E. S. A. «Luiz de Queiroz»

nifica¢fo. Verificada a conduta dos mutantes homeéticos, di-
ficil tornou-se, entretanto, encontrar uma explicagdo adequa-
da para o modo de agdo dos fatores genéticos a que se atri-
buiam as modificacdes operadas nos orgaos afetados. Foi en-
tdo que GOLDSCHMIDT, ajustando os fatos conhecidos & sua
teoria geral das velocidades das reagdes controladas pelos gens,
elaborou uma teoria, que & primeira vista, pareceu esclarecer
suficientemente a questdo. Contudo, um exame aprofundado
daquilo que me pareceu constituir alicerces as concepcdes te6-
ricas do consagrado autor, logo levou-me & verifica¢do da in-
seguranca das bases em que se acentava a explixcacdo do fe-
némeno. Eis porque, hd cérca de 3 anos (1941) submeti a teo-
ria da homeose a detido exame critico que concluiu pelo seu
completo abandono, elaborando, eu, entdo, nova teoria, assen-
tada em bases inteiramente outras. E como os mais recentes
trabalhos s6bre o assunto tém confirmado os pontos de vista
por mim externados contra a explicagdo de GOLDSCHMIDT,
resolvi retomar a questdo, estudando o que de mais importan-
te existe no momento a favor de uma melhor compreensio da
homeose hereditaria, refor¢ando, a0 mesmo tempo, com o re-
sultado experimental do trabalho de diversos autores, os supor-
tes em que se firmam os argumentos por mim anteriormente
apresentados.

O presente trabalho se inicia pelo estudo do desenvolvi-
mento normal dos discos imaginais dos insetos holometabdli-
cos, para sé entdo passar a tratar da homeose, de seu compor-
tamento hereditario e das teorias que pretendem explica-la.

2 — DISCOS IMAGINAIS E SEU DESENVOLVIMENTO

% sabido que em certos insetos, como os Dipteros, por exem-
plo, as pecas bucais, as antenas, os olhos, as patas, as asas e
outros 6rgdos do adulto formam-se & custa do desenvolvimento
de estruturas larvais conhecidas pelo nome de discos imagi-
nais (KORSCHELT 1936, DAWYDOFF 1928). Bsses discos pro-
vém da hipoderme da larva e se constituem, cada qual a seu
tempo, permanecendo alguns na periferia, enquanto outros,
conservando-se presos & hipoderme por meio de um tubo bas-
tante delgado, aprofundam-se mais ou menos no organismo,
estabelecendo contato com o sistema nervoso e com outros 6r-
gaos internos. O tubo que liga o disco 4 hipoderme da larva
néo € senéo o pesco¢o de um saco em cujo interior se acha en-
vaginado o disco propriamente dito. (Cavidade peripodal).

No decurso da metamorfose, que se realiza no estado pu-
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pal, os orgdos larvarios viao sendo histolisados, enquanto os do
adulto se vdo progressivamente organizando dos discos ima-
ginais que se desenvolvem. Primeiramente os discos se desen-
vaginam e aos poucos se vdo conformando até que adquirem
a estrutura caracteristica dos 6rgaos a que correspondem. Os
discos dos apéndices formados por articulos, como as patas e
as antenas, iniciam a segmentacdo ainda no periodo larval, de
maneira que ao desenvaginar-se, no fim do periodo pré-pupal,
j4& se pode néles distinguir um certo numero de partes.

No inicio, os discos imaginais nfo passam de simples es-
pessamentos da hipoderme, s6 podendo porisso ser reconheci-
dos pelo exame de cortes histolégicos. Mais tarde, porém, &
medida que se vao desenvolvendo, j4 se vai tornando possivel
encontra-los pela disseca¢do da larva. Nota-se, entdo, uma
certa ordem no aparecimento dos discos, de sorte que cada
qual sé podera ser encontrado em larvas acima de determinada
idade.

Na Drosophila, que de todos os insetos é o mais interessan-
te para a discussdo do problema que temos em vista, os discos
imaginais aparecem, segundo CHEN (1929), resumido por
STRASBURGER (1935), na seguinte ordem, em larvas manti-
das & temperatura de 25°C :

1) Os complexos discos éculo-antenais € os discos dorsais
medianos, depois de 16 horas, isto &, em larvas de mais de 16
horas de idade;

2) Os discos dorsais posteriores, depois de 24 horas;

3) Os discos podais e dos 6rgdos copuladores, depois de 32
horas;

4) Os discos labiais, depois de 40 horas;
5) Os discos dorsais anteriores, depois de 56 horas.

E interessante constatar que os discos imaginais desde que
aparecem no organismo da larva ja se encontram determina-
dos, produzindo cada um o 6rgédo do adulto que lhe cabia pro-
duzir. Isto quer dizer, que um disco de antena, de 6lho ou de
pata, assim que se deixa reconhecer como tal e pode portanta
ser submetido & experimentacéo, ja se apresenta como uma es-
trutura predestinada a produzir, respectivamente, uma ante-
na, um 6lho ou uma pata do adulto. Essa determinacéo dos dis-
cos, que traduz sua capacidade para produzir os respectivos or-
ghos €, pois, especifica e se deve, segundo demonstram as ex-
periéncias de transplantagdo, a fatores que residem nos pro-
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prios discos. E como, sob o pontos de vista de sua constitui¢do
histolégica, os discos ndo diferem fundamentalmente entre si,
segue-se que o que os distingue quanto & sua capacidade organo-
formadora, deve ser algum fator de ordem substancial, isto é,
qualquer elemento. provavelmente quimico, contido em suas
células.

Que o fator determinante dos discos encontra-se néles pro-
prios, prova-o o fato dos discos transplantados ndo se deixa-
rem influenciar pela regido do corpo para onde forem levados,
produzindo, onde quer que seja, o0 mesmo 6rgido que produzi-
riam caso n&o houvessem sido removidos de sua posi¢cdo nor-
mal. Que a determinacéo dos discos se deve a causas intrinse-
cas, demonstra-se também pelo fato de ndo haver no organis-
mo que se desenvolve normalmente, em momento algum, qual-
quer subtancia que se difundisse & semelhan¢a de um hormoé-
nio e ao atingir os discos fosse capaz de alterar a sua preesta-
belecida potencialidade. As experiéncias de transplantacdo de
discos de varias idades em larvas em diferentes estadios de
desenvolvimento mostram que qualquer que seja a idade dos
discos ou das larvas, o disco que conseguir desenvolver-se dara
exatamente a estrutura que déle se esperava.

De acordo com os dados de CHEN (1929) acima referidos, os
discos podais da Drosophila s6 depois de 32 horas é que se tor-
nam distintos. Por conseguinte, as larvas que tiverem menos
de 32 horas de idade ndo podem fornecer discos imaginais de
patas para a transplantacdo. Mesmo que o pudessem, seria im-
praticavel a operacdao em larvas de tdo reduzidas dimensdes.
Entretanto, teria enorme interésse para a ciéncia, constatar se
os discos imaginais, quando ainda simples espessamentos da
hipoderme da larva, ja estdo definitivamente determinados.
Neste estado nédo é ainda possivel operar diretamente com 2les.
Porém GEIGY (1931), submetendo ovos de Drosophila de di-
ferentes idades & acio dos raios ultra-violetas, conseguiu nao
s6 alterar de maneira diversa a estrutura das patas do adulto,
como até mesmo suprimi-las. Isso prova, pelo menos, que de-
terminados apéndices do adulto podem ser atingidos, modifi-
cados e suprimidos quando o inseto se encontra ainda no esta-
do de 6vo, ndo passando os discos imaginais nessa ocasiao de
simples areas ainda ndo conformadas do embrido ou do blaste-
ma. Prova, por conseguinte, que tecidos embrionarios ou sim-
ples células destinados a produzir 6rgéos imaginais ja se acham
determinados no 6vo, revelando nas estruturas corresponden-
tes do adulto os efeitos das causas que sobbre éles agiram.

Os olhos e as antenas da Drosophila originam-se de um
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complexo disco 6culo-antenal, cuja parte posterior, ligada ao
hemisfério cerebral por meio de delicado pedunculo, correspon-
de ao 6lho e cuja parte anterior, mais fina, corresponde & an-
tena. Além disso, o complexo 6culo-antenal da também forma-
¢io a parte da parede da cabeca. O modo de origem do com-
plexo em questdo, de um diverticulo da parede dorsal da. cavi-
dade bucal, e a capacidade formativa especifica de 'cada uma
de suas partes, mostram que uma mesma estrutura larval, his-
tologicamente homogénea, pode achar-se diferenciada em re-
gides constitucionalmente distintas, cada qual se incumbindo,
de conformidade com a sua prépria constitui¢do, da formacéo
de um determinado 6rgéo do adulto. E como na mesma estru-
tura existem regides destinadas a producdo de Orgios diferen-
tes, segue-se que a capacidade 6rgano-formativa de cada nar-
te esta determinada nas células que a constituem e néo depen-
de, especificamente, de nenhuma influéncia extrinseca que
lhe pudesse chegar através de humores circulantes, & guiza
de hormoénios, que entédo atingiriam e modificariam ao mesmo

tempo todas as partes da estrutura. Em outras palavras, se a
regido anterior do complexo 6culo-antenal sempre se desen-
volve em antena e a posterior em 6lho, é porque estas regides,
apesar-de pertencerem a um mesmo todo morfolégico, possuen:
uma potencialidade organogénica individual e distinta, que se
ndo deixa influenciar pela regifo vizinha de que é direta con-
tinuacdo. Quer dizer, que cada parte do complexo sé6 produzi-
ré aquilo para que se acha préviamente destinada em conse-
quéncia de um determinismo biolégico que reside nas células
que a constituem. Para onde quer que cada parte seja experi-
mentalmente transportada, se as condi¢des do novo meio per-
mitirem o desenvolvimento, ela ai dard a estrutura que dela se
esperava. Provam-no as inimeras experiéncias de transplanta-
¢do realizadas, com os mais variados fins, por diversos pesqui-
sadores.

BODENSTEIN (1941), dividindo longitudinalmente ao meio
discos podais de Drosophila e implantando separadamente o3
fragmentos no abdome de larvas da mesma idade, pode veri-
ficar que nas estruturas oriundas de uma das metades forma-
vam-se as garras tarsais, enquanto que nas provenientes da
outra metade n&o havia traco algum de tais 6rgios. Combi-
nando ésses resultados com os obtidos pela implantacdo de
fragmentos provenientes da divisdo dos discos por um plano
transversal, péde aquéle autor localizar na parte central do
disco uma pequena area responsavel pela formacéo das garras.
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E por se encontrar essa area exatamente no centro, ela ficaréd
de um lado ou de outro do plano longitudinal, passando s6 pa-
ra um dos fragmentos resultantes, ou, sendo atingida pelo ins-
trumento utilizado na pratica da secgdo, podera ser destruida,
ficando neste caso ambas as partes destituidas da area forma-
dora de garras. Assim explica BODENSTEIN a auséncia de gar-
ras em alguns casos em que essas estruturas eram esperadas.

Os resultados de BODENSTEIN demonstram que também
nos discos imaginais destinados a formar as patas do adulto
existe uma diferenciacio regional e que as garras s6 se desen-
volvem & custa de uma determinada area dos discos. S6 os frag-
mentos que contiverem essa 4area produzirdo garras. Os dela
destituidos serio incapazes de regeneri-la e por conseguinte
nao poderéio dar origem aquelas armas tarsais.

N&o sabemos ainda quantas areas potencialmente distin-
tas existem num disco imaginal. Se todos os segmentos de uma
pata transplantada no estado de disco imaginal para o abdome
de uma larva fossem bem caracterizados como o ultimo arti-
culo tarsal pelas garras que possuie o primeiro do tarso do ma-
cho ‘pela presenca do “pente sexual”, talvez viéssemos a desco-
brir serem os discos verdadeiros mosdicos de areas de valor
formativo diferente, correspondendo as diversas partes da pata
do adulto (fémur, tibia, tarso), as quais poderiam por seu tur-
no subdividir-se em 4reas mais limitadas destinadas a forma-
¢éo de garras, esporas, pentes e outras estruturas menores.

3 — HOMEOSE

E o fenémeno caracterizado pelo aparecimento no adulto
de certos 6rgéos em lugar daqueles que deveriam formar-se no
desenvolvimento normal do ser. Nos Artrépodes os casos mais
conhecidos referem-se & substitui¢ho de uma pata por uma
outra pertencente a um par diferente, de uma antena por uma
pata, de um 6lho por uma antena, de uma asa por outra, etc.
(KORSCHELT 1927, PRZIBRAM 1909, BATESON 1894).

A substituicido experimental de antenas por patas em Fas-
midas levada a efeito por CUENOT (1921) e outros investiga-
dores, o desenvolvimento de antenas em lugar dos olhos provo-
cado pela extirpagio do pedunculo ocular em Crusticeos De-
cépodes (HERBST 1896) e varios outros casos da mesma na-
tureza, ligam estreitamente a homeose aos fenémenos de re-
generacéo. '

Conforme as circunsténcias, o érgéo extirpado, ao regene-
rar-se, reproduz o mesmo 6rgf&o ou se desenvolve em um 6rgao
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inteiramente diferente. No primeiro caso fala-se simplesmen-
te em regeneracdo; no segundo, em homeose. Esta ultima s6
difere da primeira pela forma do 6rgdo envolvido no fendéme-
no. Ambas, porém, traduzem um mesmo processo de nova for-
magcdo de 6rgdos em substituicdo aqueles que foram suprimi-
dos do organismo. Sem essa faculdade que o organismo traz
em potencialidade, de reconstruir partes que ja se haviam cons-
tituido no decurso de um desenvolvimento normal, & custa de
reservas latentes, a homeose néo seria possivel e nem tado pou-
co a regeneracéo. Mas hd casos observados principalmente nos
Insetos, nos quais o 6rgéio diferente nao aparece em substitui-
¢éo a outro préviamente formado e sim surge como uma es-
trutura de primeira formacao. Bstes sdo verdadeiros érros da
natureza, devidos aos quais. um esh6¢o do qual se esperava o
desenvolvimento de uma antena ou de ume asa, produz direta-
mente uma pata ou um haltere. Nesse grupo se incluem os
casos de homeose hereditaria, que passaremos a estudar.

4 — HOMEOSE HEREDITARIA

Intimeros autores tém feito referéncias & homeose heredi-
taria observada na natureza em diversas ordens de Insetos.
Porém, que me conste, sdmente na Drosophila tem ésse feno-
meno sido suficientemente estudado, razio pela qual deixarei
de mencionar os outros casos.

Na Drosophila, segundo o resumoc de VILLEE (1942), sdo os
seguintes os exemplos conhecidos:

a) Bitérax — Descrito por BRIDGES ¢ MORGAN em 1923.
O metatérax assemelha-se ora mais ora menos ao mesotérax.
Os halteres variam de aspecto, apresentando-se as vezes acha-
tados e providos de nervuras como as asas. As patas metato-
racicas algumas vezes apresentam uma cerda no apice das ti-
bias, caracteristica das patas mesotoracicas. Conhecem-se des-
sa mutacdo diversos alelos que variam quanto a intensidade
de sua manifestac¢do, alguns dos quais se aproximam bastan-
te do tipo normal.

b) Bitoraxéide — Descrito por BRIDGES ¢ MORGAN na
mesma, ocasifo, assemelha-se ao precedente sobretudo pela
forma dos halteres.

¢) Tetraptera — Descrito por AUSTAROFF em 1927 e 1929,
ésse mutante torna-se notiavel pelo seu alto grau de variabili-
dade, sendo que muitos individuos em nada se distinguem da
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forma normal. Em oposi¢cio aos tipos aparentemente normais,
outros existem cujos halteres se desenvolvem exatamente co-
mo as asas metatoricicas. Uma série de formas intermedia-
rias liga os tipos extremos.

d) Aristapédia — Descrita por BALKASHINA em 1929, es-
sa mutacio afeta a arista das antenas, que se transforma em
tarso. £ interessante notar que muitas vezes as antenas ape-
nas se reduzem a dois segmentos, apresentando-se inteiramen-
te destituidas de aristas, enquanto que nos casos extremos,
além dos trés segmentos antenais, os cinco articulos dos tar-
sos também se desenvolvem. O fenotipo desta mutacdo é bas-
tante variavel. Aristapédia-Bridges e aristapédia-Spencer, séo
alelos dessa mutacéo.

e) Proboscipédia — Trata-se de uma mutagio descoberta
por BRIDGES e DOBZHANSKY em 1933, que afeta a armadu-
ra bucal da Drosophila e principalmente a probéscide, cujos
lobos sdao substituidos por um par de apéndices ora parecendo
antenas, ora tarsos- O fené6tipo das moscas exibindo essa muta-
¢do é igualmente muito variavel.

f) Oculipalpi — E a denominacdo que proponho para uma
mutacdo que substitui os olhos por uma espécie de palpo ou
de antena, ou se desenvolve numa estrutura mista em que o
apéndice articulado se acha associado a um 6lho mais ou me-
nos rudimentar. (GOLDSCHMIDT 1940). Aqui, igualmente, o
fendmeno se mostra variavel.

g) Tetriltera — Segundo GOLDSCHMIDT (1940), neste
mutante as asas anteriores sio substituidas por halteres, ha-
vendo uma série progressiva de formas que conduzem aos in-
dividuos providos de 4 halteres.

VILLEE (1942) aponta as seguintes importantes particula-
ridades comuns a ésses mutantes, pelas quais éles se afastam
dos outros.

a) Os fenotipos sdo muito varidveis, formando uma série
que vai do normal até a completa substituicdo de um orgéo
por outro.

b) Nota-se grande variacdo na percentagem dos indivi-
duos homozigotes para a mutacdo que exibem o carater. (Pe-
netracéo).

c) O grau de simetria com que se apresenta o carater va-
ria grandemente. sendo raros os individuos perfeitamente si-
métricos. '
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d) H4 um baixo grau de correlacdo lateral na expressdo do
carater.

5 — DESENVOLVIMENTO DO MUTANTE ARISTAPEDIA

Além da tetriltera (VILLEE 1942a), apenas o mutante aris-
tapédia (BALKASHINA 1929) foi estudado quanto ao desenvol-
vimento embrionario. E visto que GOLDSCHMIDT (1938-1940)
baseou-se nos dados de BALKASHINA para desenvolver a teo-
ria da homeose por mim criticada (PIZA 1941) e depois tam-
bém por VILLEE (1943, 1944), farei aqui apenas um resumo
do que se sabe relativamente a aristapédia.

De acordo com BALKASHINA o disco antenal do mutan-
te aristapédia inicia a segmentacdo cérca de 21/2 dias mais
cedo que na Drosophila normal. Enquanto que nesta ultima a
segmentacio s6 comega nas larvas de 41/2 dias de idade, no
mutante em questido tem inicio ja nas larvas de 2 dias. Esta
antecipacio faz coincidir o desenvolvimento dos discos ante-
nais com o dos discos podais que a seguir se inicia. Na época
em que deveria comec¢ar a segmentac¢éo dos discos antenais na
larva normal, isto é, aos 41/2 dias de idade, quando esta se
encontra em vias de pupar, na larva mutante aquéles discos ja
exibem 5 dos seus 7 ou 8 segmentos. E 3 horas ap6s a entrada
da larva no estado de pupa, quando a antena normal exibe os
seus 3 segmentos definitivos, o disco mutante completa tam-
bém o seu desenvolvimento. Daqui por diante, ao passo que a
antena normal se conforma e diferencia no terceiro segmento
a sua tipica arista, no mutante aquéle 6rgdo de 7 ou 8 segmen-
tos evolui na dire¢do do tarso, dando origem a caracteristico
revestimento de pélos e cerdas, bem como produzindo pulvilos
e garras.

6 — TEORIA DA HOMEOSE

GOLDSCHMIDT (1938, 1940) procura explicar a ac¢do do
gen aristapédia estendendo sdbre o fendmeno a sua teoria ge-
ral da velocidade das reacdes controladas pelos gens. (1927).

Conforme ja tive oportunidade de referir (PIZA 1941), é a
seguinte a explica¢cdo de GOLDSCHMIDT:

No desenvolvimento normal o0s processos genéticos
realizam-se numa ordem definida, controlada, de con-
formidade com a sua teoria geral, pela producéo de subs-
tancias determinadoras. com uma-velocidade por seu tur-



116

Anais da E. S. A. «Luiz de Queiroz»

no definida, que conduz, dentro de determinado tempo, a
condicéo requerida- Um processo como ésse determina a
segmentacdo dos discos imaginais em desenvolvimento.
Iniciando-se a inducéo, todos os discos que se encontra-
rem em condicdes, serdo estimulados a segmentar-se. A
marcha normal relativa do desenvolvimento e da deter-
minacéo nos discos é tal, que cada um se encontra pre-
parado para receber a indu¢do num momento definido.
Quer dizer, existe para cada disco um momento do de-
senvolvimento que coincide com o momento da indugéo.
Em outras palavras, cada disco recebe o necessario esti-
mulo quando tiver atingido um certo grau de maturida-
de. Uma mutac¢do que abrevie o tempo da determinacso
dos discos antenalis, fazendo-o coincidir com o tempo da
determinacdo dos discos de patas, produz automaticamen-
te uma pata em lugar de uma antena. O agente (o gen),
por conseguinte, acelerando o desenvolvimento dos dis-
cos de antenas, fa-los entrar em maturidade conjunta-
mente com os discos de patas e o evocador, que no mo-
mento preciso ‘“ordena” a formacdo dos tarsos, alcanca
também os discos antenais, obrigando-os a se desenvolver
da mesma maneira.

'Em resumo. a teoria de GOLDSCHMIDT é a seguinte:

Os discos imaginais se encontram todos em estado indi-
ferente no momento de receber a acio genética que deve
determina-los. Essa a¢éo atinge os discos respectivos num
momento preciso, exatamente quando éles se encontram
em perfeitas condicGes de receber a influéncia de origem
génica. Em qualquer outro momento a atuacdo do gen
seria ineficaz. Nos individuos normais. quando os discos
de patas atingem a maturidade, isto &, quando éles al-
cancam aquéle estado de desenvolvimento capaz de ser
influenciado, sofrem a acédo catalitica dos gens que de-
vem determina-los, iniciando-se desde logo a formacéo
das patas. Os discos de antenas, que nessa ocasido néo
se encontram ainda maduros, nio experimentam influén-
cia alguma e por.isso néo se diferenciam. Quando éstes,
por sua vez, atingem a maturidade (momento efetivo), re-
cebem, por seu turno, a intervencio genética que orien-
ta o desenvolvimento para o lado das antenas. Uma mu-
tagdo que faga com que os discos antenais, amadurecen-
do mais rapidamente, atinjam o momento efetivo jimta-
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mente com os discos de patas, faz com que éles, sofrendo
a acéo dos principios elaborados pelos gens operantes na
ocasido (gens de patas), recebam idéntica determinacéo e
consequentemente se desenvolvam em patas..

7 — DISCUSSAO

BALKASHINA havia ja concluido de seus estudos. que o
efeito do gen aristapédia seria de estimular os discos antenais
mais cedo que ordinariamente, fazendo-os entrar em segmen-
tagdo ao mesmo tempo que os discos podais, orientando o seu
desenvolvimento para o lado dos tarsos.

A primeira parte das conclusdes dessa autora é aceitavel a
luz dos seus resultados experimentais, porquanto ficou demons-
trado que os discos antenais do mutante aristapédia segmen-
tam-se de fato mais cedo que os das larvas normais, coincidin-
do o seu desenvolvimento com o desenvolvimento dos discos
podais. Essa antecipacdo pode perfeitamente ser atribuida a
um efeito génico. Entretanto, parece-me que a segunda parte,
ou seja, a orientagdo do desenvolvimento dos discos antenais
no sentido de produzirem tarsos, ndo s6 deixa de ter qualquer
relacdo com a causa aceleradora que atua sébre os discos, como
também nido pode ser compreendida como o simples resultado
de uma acio génica, no sentido de GOLDSCHMIDT. Ora, se
um disco antenal se desenvolve em tarso em conseguéncia
de ter sido levado a segmentar-se a0 mesmo tempo que os dis-
cos podais, a transplanta¢io de um disco maduro de ante-
na de uma larva normal para o organismo de uma larva

aristapédia exatamente no momento em que os discos de
patas estdao iniciando o seu desenvolvimento, deveria dar
como resultado tarso e nio antena. Entretanto, néo €& isso
o que se verifica. BRAUN (1940), transplantando discos an-
tenais de larvas normais em larvas aristapédia cuja idade
variava de 2 1/2 dias até o estado de pupa, constatou que
a estrutura produzida era antena e ndo tarso. A trans-
plantacdo, nas mesmas condicées, dos discos antenais de
aristapédia em larvas normais, por seu turno, sempre produ-
ziu tarso. Esse ultimo resultado sugeriu a BRAUN a possibili-
dade dos discos antenais diferenciarem-se antes da época da
transplantacéo, isto €, em larvas de menos de 2 1/2 dias de ida-
de. O fato dos discos antenais normais desenvolverem antenas
nas larvas aristapédia nido permite, de acordo com aquéle au-
tor, nenhuma concluséo quanto ao tempo da determinacio da
antena. Entretanto, é possivel, na sua opiniso, que os discos se-
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jam determinados muito prematuramente, de maneira que a
transplantacdo nao pode revelar a sua potencialidade. A con-
clusdo final do autor, segundo a qual, o fator aristapédia, ace-
lerando o desenvolvimento dos discos antenais, antecipa o ini-
cio da diferenciacéo désses discos, de maneira que nas larvas
de 21/2 dias de idade ja se encontrem suficientemente madu-
ros para responder ao “evocador de patas” e iniciar a segmen-
tacao como tarsos, é exatamente a conclusio de BALKASHI-
NA, enquadrada na teoria de GOLDSCHMIDT. Contudo, na mi-
nha opinifo, os resultados experimentais de BRAUN, servem,
de modo algum, de suporte & explica¢do proposta por GOLD-
SCHMIDT. A unica cousa que as suas experiéncias verdadeira-
mente provam é que no momento da transplantacido os discos
antenais de aristapédia ja se achavam determinados no senti-
dc de produzirem patas e que ésses mesmos discos da larva
normal estavam por sua vez determinados como antenas. Néo
se pode concluir dos resultados de BRAUN que os discos ante-
nais de aristapédia sejam na verdade discos indiferentes no
sentido de GOLDSCHMIDT. que atingindo a maturidade so
tempo em que o “evocar de patas’ entra em acédo, determinam-
se como patas e como patas se desenvolvem. Nio, os discos an-
tenais de aristapédia, propriamente falando-se, nao s&o dis-
cos antenais e sim discos podais que se constituiram em lugar
daqueles e como tais se desenvolvem conjuntamente com os
demais discos de patas. A determinacio dos discos é intrinse-
ca e independe de “evocadores” vindos de fora.

Uma consequéncia interessante das experiéncias de BRAUN
e francamente contraria & hipétese dos “evocadores” provém
do fato désse autor haver efetuado transplantacoes de discos
antenais em larvas que iam de 2 1/2 dias de idade até ao esta-
do de pupa. E como um disco antenal de aristapédia se desen-
volve em tarso qualquer que seja o momento daquele longo
periodo, segue-se que se a determinacido do disco for devida a
acdo de um “evocador”, ésse evocador, uma vez produzido,
permanece em atividade por largo tempo, devendo atingir
igualmente outros discos imaginais que forem entrando em ma-
turidade. O mesmo se deve esperar de qualquer outro evocador.
E assim, os discos que fbéssem sucessivamente amadurecendo,
sefreriam a ac¢do conjunta de diversos evocadores, tornando-se
dificil compreender, como possam éles, apesar disso, produzir,
nas condigfes normais, exatamente aquilo que se esperava. E
provavel que os discos dos trés pares de patas amadure¢am 20
mesmo tempo e sofram ao mesmo tempo a acdo dos evocado-
res que devem guia-los & produgdo de patas respectivamente
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pro, meso e metatoracicas. Apesar desses trés evocadores espe-
cificamente diferentes se difundirem nc organismo e alcan-
carem ao mesmo tempo todos os discos podais, cada qual s6
produz uma pata segundo a estrutura esperada. Isso significa
que a determinacdo se processa no proprio disco e nao depen-
de de evocadores. Rstes, se existirem, devem atuar conjunta-
mente, sem qualquer especificidade, para provocar o desenvol-
vimento de estruturas préviamente determinadas por algum
outro processo. Alias, as dificuldades mais importantes da teo-
ria de GOLDSCHMIDT foram jA por mim criticadas da se-
guinte maneira:

A teoria geral das velocidades das reagdes proposta
por GOLDSCHMIDT obriga-nos a assumir que o desen-
volvimento das diversas partes do embrido e a produgéo
pelos gens das substincias de ac¢do catalitica que devem
determiné-las, sdo dois processos convergentes, porém,
completamente independentes. As regides indiferentes do
embridao nado podem provocar a elaboracdo por parte dos
cromossémios dos produtos especificos que efetuam a sua
determinacgio, exatamente por serem indiferentes e por-
que, no caso contrario, um disco de patas, atingindo a ma-
turidade, provocaria a elaboragido da substancia determi-
nante de patas e um disco de antenas, nas mesmas con-
dicOes, provocaria a elaboragdo da substancia especifica
que o transformaria em antena. E désse modo, mesmo que
os discos antenais, em virtude de uma mutacao, alcanc¢as-
sem a maturidade mais cedo e isso coincidisse com a en-
trada em maturidade dos discos de patas, cada qualidade
de discos, provocando a elaborac¢do do catalisador especi-
fico, se desenvolveria, os de patas em patas e os de ante-
nas em antenas.

Nao sendo provocada a producdo da substancia dife-
renciadora pela entrada do tecido indiferente em maturi-
dade, segue-se que essa substancia deve ser elaborada an-
tecipadamente para que possa, no momento efetivo do de-
senvolvimento dos 6rgaos embrionarios, encontrar-se tam-
bém em quantidade efetiva. Se a producéio da substancia
coincidir com a entrada do tecido em maturidade, éste po-
de ser atingido antes pelo produto que ji operou em si-
tuacdo prévia e que ainda se encontra no organismo.

As substancias determinadoras aparecem numa deter-
minada sequéncia. Nos individuos normais primeiramente
sdo produzidas as que determinam patas e depois as que
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determinam antenas. Se fossem produzidas ao mesmo
tempo, haveria um conflito por ocasido da determinacéo
dos tecidos ou 6rgios que alcangassem sucessivamente a
maturidade. Mas, mesmo assim, é necessario que o catali-
sador que ja entrou em funcido desapare¢a do organismo
ou seja neutralizado pelos que se formarem depois, sem o
que o conflito se dara no momento em que outro tecido ou
6rgao entre em maturidade. Por ocasido da determinacao
das antenas niao deve mais existir o catalisador de patas
ou a atuacdo déste deve ser inibida pela atuag¢ido daquele.
Entretanto, ndo ha razdo para o desaparecimento de uma
substancia de acdo catalitica produzida espontaneamente
sem um estimulo de carater especifico. Se o catalisador
fosse elaborado em resposta a um apélo direto do tecido
sbbre o qual deveria atuar, entdo se compreenderia que a
sua producdo se desse em quantidade estritamente neces-
saria e proporcional a intensidade do apélo e, cessando és-
te, cessaria concomitantemente a producdo. De outro la-
do, imaginar que cada catalisador que aparece exerce uma
acdo inibidora sbbre todos os outros, exigiria que se atri-
buisse a ésse catalisador a faculdade de determinar, num
simples e momentaneo contato, téda uma complexa arqui-
tetura.

A teoria de GOLDSCHMIDT exige que cada célula, te-
cido ou 6rgido seja determinado a seu tempo, porque do
contrario, a presenca de catalisadores ativos operando ao
mesmo tempo, traria certamente graves distirbios. Assim,
por exemplo, se todos os discos imaginais fossem determi-
nados concomitantemente, o catalisador de qualquer dos
esbocos embriondrios dos discos poderia atuar indiferen-
temente sObre qualquer dos outros e de um disco de 6lho
poderia nascer uma asa ou uma pata ou do disco de pata
poderia desenvolver-se uma antena ou um 6élho.

O desenvolvimento simultaneo de diversos apéndices,
se bem que mais lentamente aqui, mais rapidamente ali,
fala em favor de uma determinacido por sua vez simulta-
nea.

Os discos imaginais das asas anteriores e posteriores
de varios Insetos originam-se ao mesmo tempo como sim-
ples espessamentos dorsais da hepiderme do meso e do
metatorax. Entretanto, podemos aceitar que os discos de
um désses segmentos tenha recebido a determinac¢io um
pouco mais cedo que os do outro. Mas, como o desenvolvi-
mento dos eshogos discais prossegue paralelamente, bem
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como o desenvolvimento das asas. conclui-se que o lapso de
tempo decorrido entre as duas determinacgdes deve ter si-
do bastante curto. E para que o agente determinante que
operou anteriormente nao exerca nenhuma influéncia na
déterminagﬁo dos segundos esbdcos, é preciso que éle de-
sapare¢a ou seja inibido pelo agente que opera a deter-
minacio déstes ultimos. E visto que o aparecimento do
segundo determinante se faz logo depois que o primeiro
iniciou o seu trabalho, torna-se necessario que o primeiro
opere uma determinacéo quase que instantinea dos dis-
cos respectivos, para deixar o campo livre & atuacdo do
segundo. Quer-me, porém, parecer, que a determinagio
néo pode resultar de um passageiro contato do agente ati-
vo com o tecido indiferente. Durante todo o tempo relati-
vamente longo que leva o desenvolvimento, até que cada
esboco adquira uma conformacio tal que nao possa mais
ser virada para outra dire¢do, o agente determinnador de-
ve permanecer em atividade, porque senéo o esb6g¢o ain-
da nao conformado poderia ser torcido pelo outro agente
para um rumo inteiramente diverso.

A teoria de GOLDSCHMIDT apresenta-nos o organis-
mo como uma, série de complexos crondémetros (tantos pa-
res quantas sejam as determinacdes a fazer) e regulados
de tal sorte que quando um cronémetro que marca a ve-
locidade do desenvolvimento do esb6¢o embrionario coin-
cide com o que regula o tempo efetivo de entrada em acgédo
do catalisador que se destina a determina-lo, nenhum ou-
tro par deve entrar ao mesmo tempo em coincidéncia. A
teoria €, pois, de um mecanismo téo rigoroso, que se tor-
na incompativel com a maneira de se processarem os fe-
ndémenos biolégicos. Inumeras sfo as causas que aceleram
ou retardam a marcha normal dos processos ou reacdes
que se desenrolam no organismo. E uma vez que a teoria
néo nos oferece um mecanismo de auto-regulacio que
permitisse um reajustamento de todos os cronémetros
quando qualquer déles aumentasse ou diminuisse a sua
velocidade, ela ndo se encontra em condi¢des de explicar
porque, apesar-das influéncias que alteram a cada passo
o ritmo do desenvolvimento, éste se conclui geralmente de
uma maneira normal.

A teoria da velocidade das reac¢bes fala na difusido pe-
lo organismo em formacdo da substincia que produz a
determinacdo. (GOLDSCHMIDT 1938, pag. 209). £ assim
que o catalisador de patas pode atingir os discos antenais,
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quando a maturidade déstes coincidir com a dos discos
podais. A teoria livrar-se-ia de algumas sérias dificulda-
des se admitisse que a substancia de origem génica des-
tinada a determinar num momento preciso o esb6go em-
brionario que alcancasse a maturidade, fosse produzida
somente pelos cromossémios das células do respectivo es-
bogo. ficando a sua influéncia limitada a ésse esbogo. Mas
nésse caso precisariamos buscar uma outra explicagéo pa-
ra a homeose. Para dar conta da transforma¢éo das an-
tenas em patas poderiamos supor que a mutacéo, ao en-
vés de acelerar o desenvolvimento dos discos antenais,
teria, simplesmente, feito com que os catalisadores de pa-
tas, que normalmente nio devem ser produzidos nos dis-
cos de antenas, fossem ai elaborados no momento em que
costumam aparecer nos discos podais e que os catalisado-
res de atenas nédo mais fossem néles produzidos.

A questio do momento da determinacio de um tecido
indiferente é uma das mais complexas da embriologia ex-
perimental. No que se refere aos Insetos holometabélicos,
tudo leva a crer que os discos imaginais estejam determi-
nados desde muito cedo, talvez mesmo quando ainda sim-
ples areas prospetivas do blastema. Duma cousa, porém,
estamos certos. E que, no momento em que éles iniciam o
seu desenvolvimento para se transformarem nos respeti-
vos orgdos imagiais, ja4 se encontram perfeitamente de-
terminados. As experiéncias de transplantacdo de discos
de varias idades revela que desde que éles estejam em
condi¢bes de poderem ser removidos, ja se apresentam de-
terminados, cada qual s6 produzindo o 6rgéo que deveria
produzir em situagdes normais, a despeito da regifo em
que forem implantados e dos 6rgios sbbre que vierem a
aderir. O que se verifica na Drosophila a respeito do de-
senvolvimeento antecipado dos discos de patas relativa-
mente aos de antenas, nada tem que ver com a determi-
nacédo désses discos. Todos éles j4 se encontram determi-
nados por ocasido da metamorfose, embora uns possam se
desenvolver mais rapidamente do que outros ou iniciar
a segmentacdo um pouco mais cedo ou mais tarde. Uma
mutagio que viesse acelerar o desenvolvimento dos dis-
cos antenais poderia apenas fazer com que as antenas e as
patas se completassem ao mesmo tempo, mas seria inca-
paz de converter antenas em patas.

A explicacdo de GOLDSCHMIDT toma por base uma
assuncéo que nio podemos aceitar, qual seja a da indeter-
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minacdo dos discos imaginais por ocasiao de sua entrada
em segmentacio.

BRAUN (1940), submetendo a teoria de GOLDSCHMIDT a
testes experimentais, efetuou também uma série de cruzamen-
tos entre moscas aristapédia e moscas portadoras de gens que
modificam as antenas e os tarsos. Se a explicacao de GOLD-
SCHMIDT for correta — diz BRAUN — uma combinacéo de
aristapédia com diferentes mutantes que atuam sObre as pa-
tas deve mostrar o seu efeito nas antenas de aristapédia, bem
como nas patas, enquanto que as combina¢fes com mutantes
que afetam as antenas ndo devem produzir efeito algum.

Para o primeiro caso foram escolhidas duas mutacdes re-
cessivas localizadas no II cromossémio, “dachs” e ‘“thickoid”,
ambas reduzindo enormemente o comprimento das patas.

Os resultados dessas experiéncias provaram, que tanto
num cruzamento como no outro, o efeito dos gens ensaiados
manifestou-se claramente nas antenas de aristapédia.

BRAUN vé nisso confirmacio da explicacdo de GOLD-
SCHMIDT. Entretanto, a meu ver, o grande interésse de suas
observacdes estd no fato delas provarem que os discos ante-
nals de aristapédia sdo, na verdade, discos podais.

Para o segundo caso foi escolhido o mutante “aristaless”,
igualmente recessivo e localizado no II cromossémio, cujo efei-
to se- manifesta por uma reducéo da arista e por tornar eretas
e divergentes as cerdas escutelares posteriores.

Aqui o fator introduzido se fez sentir sobre as cerdas do
escutelo, mas néo teve atuacdo alguma no sentido de modifi-
car a antena. E que a antena de aristapédia, assim chamada
shmente em virtude da posi¢cdo que ocupa, sendo na verdade
pata, ndo deveria deixar-se influénciar. como de fato se deu,
pelos agentes modificadores de antenas. O efeito s6bre as cer-
das escutelares posteriores mostrou tratar-se de um gen ativo
que provavelmente modificaria da maneira esperada as ante-
nas de aristapédia se estas fossem realmente antenas, isto 6,
se se tivessem desenvolvido de discos imaginais determinados
como antenas.

WADDINGTON (1940), referindo-se a trabalhos anterio-
res, da conta dos resultados obtidos do estudo de mais dois ale-
los de aristapédia, ou sejam, aristapédia-Bridges e aristapédia-
Spencer, e de suas combinagcdes.

Aristapédia-Spencer €, de todos, o mais vigoroso, produzin-
do, no lugar da arista, uma estrutura inteiramente semelhan-
te a pata. Aristapédia-Bridges é o mais fraco, nio conseguin-
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do modificar senfo parte da arista, que apenas na base apre-
senta uma estrutura tarsal. Bste ultimo mutante, portanto,
exibe, em lugar das antenas, um reduzido tarso terminado dis-
talmente por uma arista.

Segundo WADDINGTON. nas combinac¢des de aristapédia-
Spencer com aristapédia-Bridges, os gens se comportam co-
mo se éles diferissem quantitativamente, produzindo formas
intermediarias entre as duas homozigotes de que se origina-
ram. Seria — escreve aquéle autor — como se diferentes regides
da arista requeressem diferentes concentra¢des de uma dada
substancia para transformd-las em tarsos e cada alelomorfo
produzisse uma quantidade definida daquela substancia. Ou
entdo, poder-se-ia supor que a variagio no efeito fosse devida
4 variacio.no tempo que leva a ‘“substéncia produtora de tar-
s0” para alcangar uma concentracao efetiva, o que, em arista-
pédia-Bridges se da tdo tardiamente, que parte do disco ante-
nal, j4 se encontrando determinada, n#do mais podera ser
atingida.

WADDINGTON afirma que nao se trata em aristapédia-
Bridges de uma estrutura intermediaria entre tarso e arista
e sim de um 6rgdo composto de tarso na sua por¢do proximal
e de arista nu sua porc¢éo distal. Para ésse autor, o caminho se-
guido por um disco imaginal que se desenvolve, num dado mo-
mento bifurca-se, devendo o disco seguir uma das vias que
conduzem & diferenciacido: ou toma a via antenal e da ori-
gem & arista ou segue a via tarsal e se diferencia em tarso,
0 que deve realizar-se muito prematuramente.

Parece evidente que no caso de aristapédia-Bridges, um
eshoco embrionario indiferente, depois de ter tomado uma
das vias, a podal, e comecado a se diferenciar em tarso, en-
caminha-se de subito pela outra via e completa o seu desen-
volvimento como arista. N4do podemos compreender que um
esbOco organico depois de ter sido compelido a tomar um dos
caminhos em que se bifurca a trajetéoria do desenvolvimento,
se enveredasse pelo outro, sem voltar ao ponto de bifurcacéo.
Mas, voltar ao ponto de bifurcacido significa regressar ao es-
tado embrionirio indiferente, o qe evidentemente nao se di,
visto que a parte ja determinada continua a se desenvolver
segundo a primitiva determinag¢do. O que de fato se conclui é
que a via seguida pelo desenvolvimento, mais de uma vez se
bifurca. O esbégo indiferente, desde que toma o rumo do tarso,
assinala a primeira bifurca¢fio. Depois de se desenvolver nes-
se sentido, tomando o caminho da antena e se completando
como arista, assinala a segunda bifurca¢io. O ponto em que
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se processa esta segunda bifurcagéo varia, dando como resul-
tado toda uma série de fendtipos diferentes que se caracteri-
zam pela maior ou menor propor¢ido da parte tarsal em rela-
cdo 4 parte aristal. Isso nos leva a supor gque as diferentes
partes que constituem o 6rgéo recebem. quando no estado de
eshoco embrionario, determinacéio individual e independente,
de sorte que no mesmo disco uma regido se determina como
tarso, comecando desde logo a se diferenciar nesse sentido, ao
passo que outra continua indiferente, s6 mais tarde recebendo
a determinacdo do agente formador de arista. Parece-me, que
a Unica maneira de compreender como possa um disco ima-
ginal em desenvolvimento deixar-se determinar apenas par-
cialmente como tarso, para mais tarde, receber na parte man-
tida em estado indiferente, determinac¢éo como arista, é acei-
tando & interpretacdo de VILLEE (1942), segundo a qual nem
todas as partes do disco amadurecem ao mesmo tempo. Pro-
curando interpretar o fenémeno & luz da teoria de GOLDS-
CHMIDT, VILLEE assume que apenas parte do disco antenal
sofre a ac¢do aceleradora que o faz atingir a maturidade ao mes-
mo tempo que os discos podais e por ésse motivo, recebendo a
influéncia da substancia determinante de pata, como tal se
desenvolve, a0 passo que o resto, continuando a se desenvolver
com a velocidade normal, s6 chega & maturidade num mo-
mento também normal, que coincide com a entrada do evoca-
dor de antena em atividade, determinando-se como arista e
como arista se desenvolvendo.

O sistema do “Branching track” de WADDINGTON em na-
da de essencial difere da teoria de GOLDSCHMIDT. Como es-
ta, aquéle sistema igualmente s6 funciona sob a hipétese da
existéncia de discos indiferentes que recebem a determinacéo
no momento de se decidirem por uma ou por outra das vias em
que se divide o rumo do desenvolvimento. Como. a teoria das
velocidades das rea¢des de GOLDSCHMIDT, o sistema dos ca-
minhos ramificados de WADDINGTON considera a determi-
nacido do esboco primitivo como sendo devida a substéncias
elaboradas pelos gens, embora essas substancias, na opinido de
WADDINGTON e de conformidade com os resultados de
BRAUN, nZo possam difundir-se pelo organismo. Seria entéo
para aceitar a sugestio de PIZA (1941) acima referida, segun-
do a qual, a substancia especifica destinada a determinar os
discos, fosse produzida nos préprios discos. Assim, um disco de
patas, 4 medida que fosse se desenvolvendo, iria elaborando
uma substancia ativa, que, alcancando a concentragédo efetiva
no momento em que éle completasse a sua maturidade, deter-
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mina-lo-ia definitivamente como pata 0 mesmo se dando com
os demalis. discos. Alias, VILEE (1944) por 'seu turno, acabou
concluindo, que, os evocadores, no sentido de GOLDSCHMIDT,
ndo precisam, ser substancias difusiveils” produzidas alhures e
que atingissem, os discos imaginais & $emelhanca de certos hor-
moénios que. se _conhecem dos Insetos. Poderni ser substancias de
tamanho molecuiar grande demais para se-difundirem através
da membrana celular produzidas em ‘cadia célula. Podem ori-
ginar-se. do nucleo das células de ¢ada disco e passar para o
citoplasma por ocasiao da desintegragao ‘da membrana nu-
clear na mitose. Entretanto ésse ponto de vista, conforme sa-
lientou .PIZA,. implica em radical modlflbagao na teoria de
GOLDSCHMIDT, porquanto, desde que ‘seé acelte a producéo de
evocadores especificos em cada disco nenhum esbogo discal po-
deria mais receber de qualquer outro a influéncia determina-
dora e,ym disco anténal que amaduredesse mais cedo que de
ordinario e fosse porisso levado ‘a desénvolver-se conjuntamen-
te com os discos podais, em hipotese al'guma poderia dar ori-
mltissemos oue 0 gen responsavel a0 envés de acelerar a matu-
ragdo do dléco antenal, provocasSe nélé a producdo de subs-
,ﬁncias determmadoras de pa.tas em'substituigio aos evocado-
res de antenas ai normalmente ‘produzidos.

WADDINGTON (1940), & semeihanga de BRAUN (1940),
procurou estudar o contrdle génico do deSenvolvimento de aris-
tapédia, pela introducgdo naquele mutante de fatores genéti-
cos influindo sbbre os tarsos e as antenas

Usando gens que encurtam (o} tarso pela reducdo de seus
qrticulos (“dachs”, também usado por BRAUN, ‘“four-jointed”

approx1mated "), constatou aquéle autor que os mesmos efei-
tos se. podem notar quando o Orgao de ‘aristapédia se desenvol-
ve na direclo dos tarsos. De outro lado, empregando “thread”,
que modlflca ‘a arista, suprlmindo 0s ' seu$s ramos laterais, ve-
rificou igual efeito sobre a_ parte aristal do 6rgéo.

Bstes resutlados s&o perfeitamente semelhantes a0s ja re-
feridos de BRAUN e como aqueles provam que os gens, fun-
cnona,ndo COmo uma pedra de’ toque revelam a verdadeira na-
tureza,_dos dlSCOS imaginais. As partes que sofrem a influéncia
dos gens de antenas provém mdubitavelmente de discos ante-
nails, a0 passo que as. que se delxam ‘modificar pelos gens de
patas provém do desenvolvimento de discos podais. Os drgéos
mistos, pela mesma. razao, devem se originar de discos por sua
vez mistos '

Segundo WADDINGTON (1940), 0 ‘'gen dominante ‘“eye-
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less” (supressor dos olhos), que frequentemente duplica as an-
tenas da Drosophila, atua da mesma maneira em aristapédia.
Bste fato é apresentado pelo autor com o intuito de mostrar
que contrariamente ao que se d4 com 0s gens que so modifi-
cam a parte tarsal ou a parte aristal do prgao. outros gens
do desenvolvimento Entretnto, 'sob um o_utrq ponto de vista,
éste exemplo de WADDINGTON tem importante significacdo.
E que éle nos revela a possibilidade de substitui¢do completa de
um esb6¢o embrionario por outro de 6rgaq diferente. No caso
de “eyeless” ou de sua combinac¢éo com aristapédia, a duplica-
¢cdo das antenas e a auséncia dos olhos podem ser interpretadas
como se a antena suplementar ou-o 6rgédo que lhe correspon-
de proviesse de um primitivo complexzo.jmaginal cuja parte
ocular fosse igualmente determinada como a parte antenal.

VILLEE (1943) realizou interessantes experiéncias sobre
os efeitos da temperatura na expressdo dos caracteres de aris-
tapédia-Bridges e de aristapédia.

Ovos e larvas de aristapédia-Bridgé§ “fpram submetidos &
baixa tempnzatura de 14,4°C por.um periodo 'de 1 a 8 dias. Os
expressao do carater, fazendo o Orgao ant,enal evoluir cada vez
mais na direcdo do tarso, e que os maiores efeitos, para qual-
quer espaco de tempo, foram obtidos quando o tratamento foi
iniciado a partir do 4.° dia do desenvolvimento do 6vo. O tra-
tamento depois que o 6vo foi posto ou 6 dias apés, produz apro-
ximadamente os mesmos resultados, qualquer que seja a du
racdo. Um tratamento iniciado 1 ou 2 dias depois da postura
produz pequeno efeito se for suspenso ‘depois do 5.° dia; se
continuado através désse dia, da um resultado proporcional
& duracdo, o mesmo acontecendo com ‘o tratamento iniciado
no 3.2 ou no 4.9 dia. Nos casos extremos o érgéo afetado se apre-
sentava com a morfologia que exibe em ‘aristapédia, isto é,
inteiramente semelhante a tarso. A a¢io da temperatura se
faz igualmente sentir nas patas, reduzindo o numero de arti-
culos tarsais ou mesmo suprimlndovi‘riteirgmente os tarsos.

Com o emprégo de temperaturas elevadas (29°C por al-
guns dias ou 35°C por um periodo de 12 a 24 horas) obteve
VILLEE um resultado inteiramente eposto ao precedente, ou
seja, a transformacfio do 6rgéo antenal -de aristapédia-Brid-
ges numa, estrutura mais préxima de arista que de tarso. Porém,
tembém aqui, o efeito da temperatura-se fez sentir mais in-
tensamente gqando o tratamento foi realizado no 3.° ou 4.9 dia
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apés a postura do 6vo. Antes ou depois désse periodo, os resul-
tados foram pequenos ou nulos. .

Com relacfo & aristapédia as experiéncias de VILLEE de-
monstraram que a temperatura de 14,4°C atuando nas mesmas
condicdes da experiéncia anterior, nido produz efeito algum,
quer acentuando, quer diminuindo a expressdo do carater. Po-
rém, a temperatura de 29°C comecando no 2.° 3.9, 490 ou 5.°
dia depois da postura, produz uma estrutura mista, cuja meta-
de proximal se assemelha a tarso e a metade distal a arista.

Cruzando aristapédia-Bridges com “aristaless” constatou
VILLEE que o gen introduzido reagia reduzindo a parte aristal
do o6rgdo antenal. Os F2 submetidos a baixa temperatura em
diversos periodos do desenvolvimento e por um lapso variavel
de tempo, mostraram, que tddas as vezes que o tratamento se
fazia sentir dando ao 6rgio antenal uma estrutura tarsal, és-
te deixava de reagir, embora o gen continuasse em atividade
e se manifestasse, como de ordinirio, sébre as cerdas escute-
lares posterjores.

Em resumo, as experiéncias de VILLEE mostraram que a
expressdo de aristapédia-Bridges acentua-se pela acdo de
baixa temperatura e diminui pela acdo de temperatura eleva-
da, sendo que em qualquer caso os melhores efeitos sédo conse-
guidos quando o tratamento se inicia depois do 4.° dia do de-
senvolvimento do évo.

VILLEE faz sentir que a temperatura atua modificando a
velocidade do desenvolvimento e que a acdo do frio em arista-
pédia-Bridges revelou uma diferenca quantitativa entre os di-
versos alelos. Assim, a baixa temperatura, diminuindo a velo-
cidade do desenvolvimento, permite ao gen aristapédia-Brid-
ges, trabalhando mais lentamente, porém por mais longo tem-
po produzir um fenétipo semelhante aquele que produz o gen
aristapédia, 3 temperatura normal, trabalhando mais rapida-
mente por um tempo mais curto. Alids, uma dieta adequada,
diminuindo a velocidade do desenvolvimento, conduz ao mes-
mo resultado.

Segundo VILLEE os diferentes alelos tanto podem atuar
pela producdo de alguma “‘substancia de tarso” conforme su-
gere WADDINGTON, ou afetar o tempo de maturacdo dos dis-
cos antenais, como pretende GOLDSCHMIDT.

Entretanto, os resultados experimentais de VILLEE estio
em desacordo com as hip6teses de GOLDSCHMIDT e de WAD-
DINGTON, conforme éle proprio faz notar. Assim, de confor-
midade com o primeiro désses autores, o gen aristapédia atua
nas larvas de menos de 21/2 dias de idade, acelerando a ma-
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turacéao dos discos antenais, para que éles possam sofrer, con-
juntamente com os discos podais que nessa ocasido amadure-
cem, a acdo das substincias determinadoras de patas. De con-
formidade com o segundo, a bifurcacéo que conduz o desen-
volvimento para o lado da arista ou do tarso deve processar-se
muito prematuramente no estado larval. Porém, a influéncia
da temperatura se mostra muito mais acentuada num momen-
to que corresponde aproximadamente ao inicio da segmenta-
c3o dos discos antenals, que nessa ocasifo j4 deveriam estar de-
terminados como patas (GOLDSCHMIDT) ou se encaminhan-
do por uma das vias do desenvolvimento (WADDINGTON).

VILLEE acha que a bifurcacio do sistema de WADDING-
TON ou se da& mais tarde do que se supunha, ou entdo, se de
fato se verificar muito cedo, a via seguida pelo desenvolvimen-
to poderid mais uma vez ser mudada. Na minha opinifio, ne-
nhuma dessas possibilidades corresponde aos fatos observados.
Mais tarde do que supde WADDINGTON a bifurcacdo nédo se
da, porquanto ficou bem demonstrade pelas experiéncias de
transplantacio de BRAUN, que desde os 21/2 dias de idade ja
os discos se apresentam definitivamente determinados, o que
significa que ja se encaminharam por uma das vias que ron-
duzem & diferenciagdo final. A segunda possibilidade s6 se da-
ria se pudéssemos aceitar a teoria de GOLDSCHMIDT mocdlifi-
cada por VILLEE, isto é, admitindo que uma parte do disco
antenal amadurece primeiro, recebendo uma determinacéo. en-
cuanto que a parte restante, amadurecendo mais tarde, rece-
beria a outra determinagfo. Nesse caso, os efeitos extremos da
baixa temperatura, produzindo uma estrutura inteiramente
tarsal, poderiam ser interpretadas como exercendo uma agio
inibidora que impedisse a segunda bifurcacéo. Mas o prépric
VILLEE reconhece que a explicacdo proposta por GOLDS-
CHMIDT nio encontra apéio nos fatos. Sio daquele autor as
seguintes palavras :

“The results of these experiments are not readily ex-
plained by Goldschmidt’s theory of the action of homoe-
tic loci. If the only action of aristapedia is the hastening
of the maturation of the antennal disc so that it may be ac-
ted upon by the leg evocator at 21/2 days instead of by the
antennal evocator at 4 to 41/2 days, then heat treatments
which are begun after 4 days of development have been
passed at normal temperature, should have no effect on
development. The antennal disc should have been “evo-
ked” by the leg evocator and be well on its way in the dire-
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ction of leg development. However, heat treatements be-
gun at this time will shift the development of a certain
percentage of antennal appendages so that more or less
of the distal portion of the antenna becomes arista-like;
the appendeges are shifted from type VIII (the normal
aristapedia phenotype) to as low as type IV, in which the
distal half of the appendage is arista-like and the proxi-

mal half tarsus-like.

In the development of aristapedia-Bridges, at normal
temperature, according to the Goldschmidt theory, only
a small part of the antennal disc has become mature
(due to the action of the ssaB gene) at the time the-leg
evocator diffuses in, and therefore, only a small part of

. the antenna becomes leg-like. There would be no way ¢f
explaining on this basis alone how cold treatments begun
a day or two after this is supposed to have occurred cculd
cause a further shift towards leg development, not onlv
of the alista but of the rest of the antenna.

Whether some modification of the Goldschmidt thec-
ry or some completely new theory of the action of homoeotic
loci in development is necessary cannot be decided from
the present data.” (1943, p. 96).

Ora, se a teoria de GOLDSCHMIDT ndo corresponde 2aos
fatos, ela nao serve de base a introducdo de mais uma rami-
iicacdo no sistema de WADDINGTON, nem mesmo admitin-
do-se a hipdtese da maturacido diferencial dos discos antenais
apresentada por VILLEE. Alids, ndo se conhece da histéria dos
odiscos imaginais momento algum em que éles possam ser con-
siderados como indiferentes, de sorte que qualquer teoria ba-
seada na maturag¢io de esb6cos embrionarios ao tempo em
gue gavocadores diferentes entram em acdo, estara em desa-
cébrdo com os fatos.

VILLEE (1944) estudou ultimamente a ac¢do da temperatu-
ra sbbre o mutante proboscipédia, chegando a resultados
da mesma. natureza, porém opostos aos obtidos com aristapédia.

Trata-se aqui de uma mutagio do III cromossémio, que
transforma os palpos labiais numa estrutura que ora se asse-
melha a tarso, ora a arista, havendo casos em qua os apéndices
apresentam na base caracteristicas tarsais e na extremidade
caracteristicas aristais.

Os resultados obtidos podem ser resumidos da seguinte
maneira :
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1) O frio (15°C) aplicado as larvas de proboscipédia orien-
ta o desenvolvimento para o lado da antena, de maneira que
somente se formam apéndices semelhantes a arista. A modifi-
cacdo € proporcional & duracdo do tratamento, mostrando-se
mais pronunciada quando o tratamento se inicia 5 dias apés a
postura do o6vo.

2) O calor (29°C) produz um efeito contrario, levando o
desenvolvimento & formacdo de apéndices semelhantes a tar-
sos. Igualmente aqui os resultados se mostram proporcionais &
duracio do tratamento, os melhores efeitos aparecendo quan-
do as aplicacbées comecam 4 ou 5 dias depois da postura.

Bstes resultados, conjuntamente com os precedentemen-
te obtidos, levaram VILLEE & conclusdo de que os gens aris-
tapédia e proboscipédia ndo afetam o sistema de evocadores
mas sim o tempo que levam os discos imaginais para alecancar
competéncia, isto é, para se porem em estado de poder reagir
& acéo dos evocadores.

A idéia de VILLEE, em suas proprias palavras, é a seguinte :

“Since it is known that in the normal fly the leg discs
begin to segment 2 days before the antennal discs, it is
reasonable to suppose that the tarsus evocator is given off
before the arista evocator. If we now suppose that in the
normal fly each disc matures at the proper time to be ai-
fected by the proper evocator, we may call this rate of
maturation unity. It would differ in its absolute value for
the different discs, of course. If we now suppose that aris-
tapedia gene alters the rate of development of the anten-
nal discs so that it is less than 1 (lesse than normal), and
that proboscipedia gene alters the rate of development of
the labial buds so that it is greater than 1 (more than
normal) the results of temperature would follow. (Pag.
99).

Transcrevi literalmente a hipétese de VILLEE para mos-
trar que ela em nada difere da de GOLDSCHMIDT, estando cc-
mo esta em franco desacdérdo com os fatos e sujeita as mesmas
criticas precedentemente feitas. A hipotese nédo explica o moti-
vo pelo qual o esh6¢o dos palpos sob o mesmissimo controle
génico, ora adquire competéncia conjuntamente com os discos
podais, determinando-se como tarsos, ora conjunta-
mente com os discos antenais e por conseguinte muito mais
tardiamente, determinando-se como aristas, ora, enfim, tor-

_nando-se em parte competente a0 mesmo tempo que os discos
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de patas e em parte conjuntamente com os discos de antenas,
para formar uma estrutura mista, assemelhando-se na base
a tarso e na extremidade a arista.

O que os dados de VILLEE parecem mostrar, de confor-
midade com os fatos ja adquiridos, € que o esbdco labial de pro-
boscipédia nao se formou, sendo desde o inicio substituido por
um esboc¢o constitucionalmente duplo, parte tarsal, parte aris-
tal, que se desenvolve mais para um lado ou mais para outro,
de acdérdo com as circunstincias. Uma dada temperatura pode
favorecer o desenvolvimento da parte tarsal, inibindo mais ou
menos compleamente o desenvolvimento da parte aristal.
YUma outra temperatura poderia dificultar o desenvol-
vimento da parte tarsal, que apenas se iniciaria, ativan-
do, pelo contrario, o desenvolvimento da parte aristal, que lo-
go a seguir entraria a se constituir.

Torna-se pois necessario descobrir um meio de explicar o me-
canismo da determinacdo dos esboc¢os embrionarios, bem como
a maneira pela qual um disco imaginal possa substituir um
outro ou se constituir em disco misto, com duas potencialida-
des especificamente distintas, quantitativamente equivalentes
ou diferentes.

Foi o que fez PIZA (1941) postulando a determinac¢do dos
discos imaginais pelas substancias érgano-formativas do cito-
plasma das células, substancias estas, provenientes do blaste-
ma do o6vo.

Estda amplamente demonstrado por inumeras experiéncias
cde varios autores, que ¢ blastema periférico do 6vo dos Dipte-
‘ros e de outros insetos, contém substancias responsaveis pelo
desenvolvimento de determinados 6rgaos ou partes do corpo,
néles dispostas numa ordem definida. (V. PIZA 1941). :

Quando se constitui a blastoderme, cada célula, deve con-
ter em seu citoplasma a substiancia encontrada na regido com-
preendida pelos planos que lhe deram origem. E assim a hipo-
derme da larva deve possuir regides diferindo entre si pela qua-
lidade do citoplasma de suas células. E visto que os discos ima-
ginais resultam da prolifera¢éo de células hipodermais, é justo
pensar-se que cada disco tenha, constitucionalmente, o mes-
mo valor das celulas de que proveio. Assim, admitindo que no
blastema ja existam substancias formadoras de 6llho, de ante-
na, de pata, de asa, etc. e que essas substancias passem para
«s células que mais tarde, multiplicando-se, originam os discos
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imaginais respectivos, terfamos ai um mecanismo de determi-
nacio em perfeito acébrdo com os fatos.

Os discos desde que se constituem estardo ja determi-
nados pela natureza do citoplasma de suas células. Um disco
untenal s6 produzird uma pata se éle contiver substancia de
pata em lugar de substancia de antena. Mas nesse ca-
co éle ndo deve ser considerado como disco antenal e sim
como um disco podal que se constituiu numa regido diferen-
te daquela em que habitualmente aparece. De outro lado,
se um dado disco tanto pode se desenvolver em antena co-
mo em pata, ou numa estrutura mista, em parte ante-
nal, em parte podal, a conclusido que se impde é que ésse disco
reja constituido de células contendo ambas as substancias,
sendo que, conforme as circunstancias, uma ou outra toma a
primazia na orientacdo do o6rgao.

Se atribuirmos aos gens (fun¢des cromossdOmicas) a facul-
dade de alterar a distribuicdo normal das diferentes substin-
cias organo-formativas do blastema, transpondo material de
patas para a area antenal, discos mistos podem se constituir
contendo dois tipos de células ou células de um s6 tipo com o
citoplasma provido das duas substdncias. E assim os fatores
que influenciam o desenvolvimento, atuando sobre essas subs-
tancias, poderiam orientar o esbh6co embriondrio para wm ou
para outro lado.

Entretanto, de acérdo com a opinido defendida em outro
trabalho (PIZA 1941), o citoplasma toma a iniciativa em todos
os processos de desenvolvimento, arrancando, no momento
oportuno, da parte dos cromossémios, uma reac¢éi» especifica ¢
proporcional. Assim, as modifica¢Ges operadas nas substincias
organo-formativas do blastema ou a transposicdo dessas su-
bstancias podem originar-se direta e indiretamente dc cito-
plasma como verdadeiras mutagdes citoplasmaticas, acompa-
nhadas de mutagdes cromossoémicas que alteram mais ou me-
nos profundamente a reatividade désses elementos do ntucleo
O comportamento da, homeose segundo as leis mendelianas se-
ria entdo devido & participacfo dos cromossoOmios no fenfmmeno,
40 passo que a expressdo do carater seria principalmente de-
vida a proporgéo relativa das diferentes substancias presentes
no disco. Os fenémenos homeoticos que se nio comportarem de
conformidade com as leis de Mendel, podem ser interpretados
como devidos a mutagdes citoplasmaticas nao acompanhadas
de mutag¢des cromossOmicas.

A grande variabilidade na expressio dos caracteres hn-
meoéticos, que vai das formas mais extremas até aos individucs
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que apesar de homozigotes, em nada diferem dos individuos
riormais, e bem assim a assimetria com que o fendbmeno se ma-
nifesta, apoiam a interpretag¢ido baseada na proporcéao relati-
va das substancias responsaveis pela determinacfo, contidai
nos discos.

Do conformidade com essa concep¢ao, a homeose néao pro-
va, a homologia dos apéndices dos Insetos (VILLEE, 1942)
porquanto a substituicio de substancias nos discos imaginais
podera fazer nascerem patas em lugar de asas, como alias ja
10i observado, se bem que sem confirmacdo (BATESON 1894,
p.148), sem que ésses 6rgaos possam ser considerados como ho-
moélogos, na assep¢do usual do térmo.

SUMMARY

A preliminary account on the normal development of the
imaginal discs in holometabolic Insects is made to serve as an
‘ntroduction to the study of the hereditary homoeosis. Several
facts and experimental data furnished specially by the stu-
dents of Drosophila are brought here in searching for a mo-
re adequate explanation of this highly interesting phenome-
non. The results obtained from the investigations of different
homoeotic mutants are analysed in order to test Goldschmidt’s
theory of homoeosis. Critical examination of the basis on
which this theory was elaborated are equally made. As a re-
sult from an extensive theoretical consideration of the matter
and a long discussion of the most recent papers on this sub-
ject the present writer concludes that the Goldschmidt ex-
planation of the homoeotic phenomena based on the action of
diffusing substances produced by the genes, the “evocators”,
and on the alteration nf the normal speed of maturation of the
imaginal discs equally due to the activity of the genes, could
not be proved and therefore should be abandoned. In the same
situation is any other explanation like that of Waddington or
Villee considered as fundamentally identical to that of Golds-
chmidt. .

In order to clear the problem of homoeosis in terms
which seem to put the phenomenon in complete agreement
with the known facts the present writer elaborated a theory
{irst published. a few years ago (1941) based entirely on the
assumption that the imaginal discs are specifically deter.ai-
ned by some kind of substances, probably of chemical nature,
contained in the cytoplam of the cells entering in the consti-
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tution of each individual disc. These substances already pre-
sent in the blastem of the egg in which they are distributed in a
definite order, pass to different cells at the time the blastem is
transformed into blastoderm. These substances according to their
organogenic potentiality may be called antenal-substance, leg-
substance, wing-substance, eye-substance, etc. The hipoderm
of the embryo resulting from the multiplication of the blasto-
derm cells would be constituted by a series of cellular areas dif-
fering from each other in their particular organoformative capa-
city. Thus the hypoderm giving rise to the imaginal disecs, it
follows that each disc must have the same organogenic po-
wer of the hypodermal area it came from. Therefore the dises
«re determinated since their origin by substances enclosed in
the cytoplasm of their cells and consequently can no longer al-
ter their potentiality.

When an antennal disc develops into a leg one can con-
clude that this disc in spite of its position in the body of the
larva is not, properly speaking, an antennal disc but a true
leg disc whose cells instead of having in their cytoplasm the
antennal substance derived from the egg blastem have in its
place the leg-substance. Now, if a disc produces a tarsus or an
antenna or even a compound appendage partly tarsus-like, par-
tly antenna-like, it follows that both tarsal and antennal subs-
tances are present in it. The ultimate aspect of the compound
structure depends upon the reaction of each kind of substance
to the different causes influencing development. For instance,
temperature may orient the direction of development either
Lowards arista or tarsus, stimulating, or opposing to the one
or the other of these substances.

Confering to the genes the faculty of altering the consti-
tution of the substances containing in the cytoplasm forming
the egg blastem or causing transposition of these substances
from one area to another or promoting the substitution of a
given substance by a different one, the hereditary homoeo-
cis may be easily explained. However, in the opinion of the
present writer cytoplasm takes the initiative in all deve-
iopmental process, provoking the chromosomes to react speci-
lically and proportionally. Accordingly, the mutations causing
homoeotic phenomena may arise independently at different
time in the cytoplasm and in the chromosomes. To the part
taken by the chromosomes in the manifestation of the homo-
cotic characters is due the mendalian ratio observed in homo-
eotic X normal crosses. Expression, in itself, is mainly due to
the proportion of the different substances in the cells of the
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affected discs. Homoeotic phenomena not presenting mendelian
ratio may appear as consequence of cytoplasmic mutation not
accompanied by chromosomal mutation.

The great variability in the morphology of the homoeo-
tic characteres, some individual being changed towards an ex-
treme expression of the mutant phenotype while others in spite
of their homozigous constitution cannot be distinguished from
the normal ones, strongly supports the interpretation based on
the relative proportion of the determining substances in the
discs. To the same interpretation point also asymetry and other
particularities observed in the exteriorization of the phenome-
non.

In conformity with this new conception homoeosis should not
prove homology of Insect appendages (Villee 1942) since a me-
re replacement of substances may cause legs to develop in
substitution of the wings, as it was already observed (requiring
confirmation in the opinion of Bateson 1894, p. 184) and no
one would conclude for the homology of these organs in the
usual meaning of the term.
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