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RESUMO

RESENDE, Nathalia Campos Vilela, M.Sc., Universidade Federal de Vicosa, agosto de 2020.
Acao génica e efeito reciproco para caracteres de raiz em milho tropical em condicoes
contrastantes de nitrogénio. Orientador: Rodrigo Oliveira de Lima.

Em milho, a eficiéncia no uso do nitrogénio (N) ndo ultrapassa 50% e uma forma de contornar
esse problema ¢ a melhoria da eficiéncia do uso e absor¢do de N (EUN) por meio do
melhoramento genético de caracteres de morfologia e arquitetura de raizes. Embora o nimero
de trabalhos com caracterizagdo de genotipos para morfologia de raiz tem aumentado na ultima
década, esses trabalhos tem focado na avaliacdo per se de linhagens e hibridos. Assim, pouco
se sabe sobre a relac@o entre os parentais e seus cruzamentos em relacdo a morfologia de raiz,
principalmente sobre condi¢des contrastantes de N. Assim, neste trabalho, objetivou-se estimar
a capacidade de combinacdo efeito reciproco entre linhagens de milho tropical eficientes no uso
de N para caracteres de morfologia de raiz em condi¢des contrastantes de N. Para isso, 10
linhagens de milho e os 90 hibridos (45 F; e 45 reciprocos) foram avaliados para caracteres de
raiz em condi¢des contrastantes de N em casa de vegetacdo. Houve baixa significincia para a
interacdo dos caracteres com o nivel de N. A selecdo em ambiente com diferentes niveis de N
sO seria recomendada para os caracteres AP, MPAS e DTR em linhagens e MPAS e RSR em
hibridos. Efeitos aditivos tem papel importante na EUN, entretanto, para caracteres como RSR,
MRS, CRA e VOL os efeitos ndo aditivos foram importantes. Para CGC houve significancia
para a maioria dos caracteres em ambos os niveis, exceto para RSR e CRA. O caractere que
apresenta maior influéncia de efeito ndo aditivo € RSR. As linhagens que apresentaram efeito
de CGC positivo para todos os caracteres, nos dois niveis de N, foram VML022 e VMLO16. A
linhagem VMLO28 apresentou valores negativos para efeito de CGC em ambos os niveis de N.
Para o efeito de RCGC positivo as linhagens que se destacaram foram VML004, VMLO17,
VMLO020 e VMLO028. A CGC foi o parametro em que o nivel de N apresentou maior influéncia.
Correlacdes de média a baixa magnitude foram observadas para efeito de Fi; com reciproco e
RCGC com F; em baixo N. Foi constatada alta correlacdo para efeito de RCGC e heterose dos
reciprocos. Conclui-se que o efeito reciproco desempenha funcao importante, quando em baixo
N, para promover EUN e influencia na manifestacao da heterose. Os efeitos de CGC apresentam

maior contribuicdo na expressao da maioria caracteres de raiz para EUN.

Palavras-chave: Estresse abidtico. Eficiéncia no uso de N. Dialelo completo.



ABSTRACT

RESENDE, Nathalia Campos Vilela, M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, August, 2020.
Gene action and reciprocal effects for root traits in tropical maize under contrasting
nitrogen conditions. Advisor: Rodrigo Oliveira de Lima.

In maize, the efficiency in the use of nitrogen (N) does not exceed 50% and one way to get
around this problem is to improve the efficiency of the use and absorption of N (EUN) through
the genetic improvement of characters of root morphology and architecture. Although the
number of studies with genotype characterization for root morphology has increased in the last
decade, these studies have focused on the per se evaluation of lines and hybrids. Thus, little is
known about the relationship between parents and their crosses in relation to root morphology,
mainly about contrasting conditions of N. So, this study aimed to estimate the ability to combine
the reciprocal effect between efficient tropical corn lines. use of N for root morphology
characters under contrasting N conditions. For this, 10 strains of corn and 90 hybrids (45 F; and
45 reciprocal) were evaluated for root characters under contrasting conditions of N in a
greenhouse. There was a low significance for the interaction of the characters with the level of
N. Selection in an environment with different levels of N would only be recommended for the
characters AP, MPAS, and DTR in strains and MPAS and RSR in hybrids. Additive effects
play an important role in EUN, however, for characters such as RSR, MRS, CRA, and VOL the
non-additive effects were important. For CGC there was the significance for most characters at
both levels, except for RSR and CRA. The lines that showed a positive CGC effect for all
characters, at both levels of N, were VMLO022 and VMLO16. The line VMLO028 showed
negative values for the CGC effect at both levels of N. For the effect of positive RCGC the
strains that stood out were VMLO004, VMLO17, VML020, and VMLO028. CGC was the
parameter on which the N level had the greatest influence. Correlations of medium to low
magnitude were observed for the effect of Fi with reciprocal and RCGC with F; in low N. A
high correlation was found for the effect of RCGC and heterosis of the reciprocal. It is
concluded that the reciprocal effect plays an important role when in low N, to promote EUN
and influences the manifestation of heterosis. The effects of CGC make a major contribution to

the expression of most root characters for EUN.

Keywords: Abiotic stress. Efficient use of N. Complete diallel.
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1 Introducao

O milho é um dos cereais mais produzidos no mundo e largamente utilizado na
alimentacdo humana, animal, na producdo de etanol e, em menor escala, na produgdo de
xaropes, cosméticos, bebidas alcodlicas dentre outros. Assim, ele apresenta alta versatilidade
de uso, 0 que o torna extremamente importante e essencial para a economia agricola mundial.
Nos Estados Unidos da América, maior produtor de milho, estima-se que 39% da producio
total de milho é destinada a produgdo de etanol. No Brasil esse cendrio é diferente, somente
2,5% da producao de milho € utilizada para producao de etanol (USDA, 2019). Cerca de 65%
do milho utilizado no Brasil € utilizado na alimentacdo animal, e 11% é destinado a industria.
Seu uso industrial ndo se restringe a industria alimenticia, ele é amplamente utilizado na
fabricacdo de espessantes e colantes e na produgdo de 6leo. O Brasil se destaca no cenério
produtivo de milho, sendo o terceiro maior produtor mundial, somente atrds de Estados Unidos
e China. Na safra 2019/20, a area plantada com a cultura foi de aproximadamente 17,5 milhdes
de hectares e producdo de quase 100 milhdes de toneladas de graos (CONAB, 2020).

Mediante perspectiva de aumento da populagdo mundial, que até 2050 deverd ser de 9,6
bilhdes de pessoas, faz-se necessario o aumento da producdo global de alimentos para atender
a demanda mundial (ROYAL SOCIETY OF LONDON, 2009). Em paises como México,
Mocambique, Angola e outros do continente africano, o milho € a principal fonte de energia na
dieta, seja de forma direta com o consumo in natura ou indiretamente por meio da alimentagdo
animal de aves e suinos. Torna-se, portanto, cada vez mais necessario o emprego de tecnologias
que visem o aumento do rendimento por drea das culturas, principalmente do milho.

Dentre as tecnologias aplicadas para esse propdsito, o melhoramento genético tem
contribuido de forma expressiva para o aumento nos ganhos de produtividade nas culturas.
Como exemplo, tem-se o desenvolvimento de hibridos, os duplos na década de 30 e o hibrido
triplo e simples a partir da década de 60. Esse avango proporcionou aumentos significativos de
produtividade, tanto pelo bom desempenho como pela tolerancia ao adensamento de plantas,
maior eficiéncia e resposta ao uso de insumos, tolerancia a seca, precocidade e utilizacao de
transgénicos (BOGUE, 1983; DUVICK et al.,2005).

Em virtude da escassez de dreas agricultdveis, associada a necessidade de maiores
produgdes, fez-se necessdria a expansao do cultivo para dreas de baixa fertilidade, visto que,
tais solos geralmente apresentavam baixa fertilidade (PRETTY, 2008). Portanto, associado ao
melhoramento genético foi indispensdvel a ado¢do de tecnologias para obtencdo de uma

adubacdo equilibrada, e manejo adequado para a construcdo da fertilidade do solo, os quais
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associados ao potencial genético garantiram ganhos substanciais de produtividade ao longo dos
dltimos anos. No Brasil, houve um aumento significativo de produgao, cerca de 208.6%, entre
as safras 1998/1999 e 2018/2019. Esse aumento estd diretamente relacionado ao aumento da
produtividade. Enquanto a produgdo sofreu um aumento de 120,9% nos tltimos 20 anos a drea
cultivada teve um aumento de somente 40% (KIST et al., 2019; CONAB, 2020). Entretanto, a
produtividade brasileira ainda é considerada baixa (5,72 kg ha') quando comparada com
Estados Unidos e Argentina. No Brasil cerca de 75% do milho é cultivado sob condi¢des
tropicais, nas quais o potencial de producdo sdo menores do que em ambientes de condi¢cdes
temperadas. Isso se deve em grande parte a predominancia de solos de baixa fertilidade,
especialmente deficientes em N e fosforo (SUNOJ et al., 2016; VERGUTZ et al., 2017).

Dentre os nutrientes essenciais a cultura do milho, destaca-se o N, tanto em quantidade
requerida quanto pela influéncia no aumento de produtividade (CIAMPITTI et al., 2010). Solos
mais bem nutridos com N sdo capazes de acomodar maior densidade de plantas e aumentar a
produtividade das culturas, em especial do milho. A planta de milho por apresentar
metabolismo C4 tem boa eficiéncia no uso de N. Esse nutriente, participa como componente
fundamental na biossintese de aminodcidos e consequentemente de proteinas, estruturas de
importancia vital para a célula. A Rubisco, enzima de carboxilagcdo no ciclo de Calvin é um
exemplo, que junto a PEPcase, sdo responsaveis pela fixacdo de CO> atmosférico, utilizado na
producdo de carboidratos pela planta de milho. Ainda na fotossintese, o N é componente de
clorofila, molécula responsdvel pela captacdo de energia pelos fotossistemas. O N € produzido
a partir de matérias primas importadas, e € obtido a partir de componentes fosseis como o gés
natural, sendo necessdrio grande quantidade de energia para transformacgao do gis em ureia.
Todo esse processo onera o custo de producdo da lavoura. No milho, estima-se que 25% do
custo total de producdo € advindo do uso de fertilizantes nitrogenados (KIST et al., 2016). Nesse
contexto, o desenvolvimento de gendtipos de milho com maior eficiéncia na absor¢do e
utilizacdo de N é muito importante para manter e aumentar a produtividade nos plantios em
areas menos adaptadas ou em condicdes de baixo N.

Em locais, onde os fertilizantes nitrogenados sdo empregados indiscriminadamente, seu
uso pode acarretar sérias consequéncias ambientais, incluindo o enriquecimento de N em
ecossistemas naturais como a contaminac¢ao dos lencdéis freaticos com nitrato e emissao de gases
que causam efeito estufa como o NoO (TILMAN et. al.2002; LIU et. al. 2013). Desse modo, o
aumento da eficiéncia e uso racional de N, € um passo essencial para uma agricultura

sustentavel.
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Para isso, estudos sobre a arquitetura e morfologia de raizes tém papel fundamental na
selecdo para genétipos com EUN (eficiéncia no uso do N) (MI et al., 2010; LYNCH, 2013;
WHITE et al., 2013). Entretanto, pouca aten¢ao tem sido direcionada para estudos relacionados
as mudangas e distribui¢do dessas raizes no perfil do solo. Isso pode ser devido a dificuldade
de realizar fenotipagem para caracteres de raizes, principalmente, em condi¢des de campo
(HIREL et al., 2007; GEWIN, 2010). As raizes sdo extremamente importantes para a
sustentacdo da planta e suprimento da necessidade de absor¢do de dgua e nutrientes, entre eles
o N. Um melhor desenvolvimento e crescimento de raiz garante maior produtividade de graos
(LYNCH et al., 2013; WHITE et al., 2013). Como uma estratégia para melhorar a EUN tem-se
o aumento da absorcdo de N pelas culturas por meio do melhoramento genético para caracteres
de raiz. A partir do desenvolvimento de cultivares superiores em morfologia de raiz espera-se
obter maiores produtividades com menores doses de fertilizantes nitrogenados, reduzindo os
custos e tornando o processo produtivo mais sustentavel.

Obter gendtipos que tenham maior eficiéncia radicular para busca de nutrientes em solos
de baixa fertilidade € essencial para o aumento de produtividade. Para tanto, a variabilidade
genética no germoplasma de milho deve ser estudada e utilizada com o intuito de obter
combinacdes hibridas mais adequadas para maior ganho genético. Assim, estudos visando
estimar a capacidade combinatéria, ou seja, capacidade geral de combina¢do (CGC) e
capacidade especifica de combinagdo (CEC), bem como as capacidades de combinacdo geral e
especifica reciprocas (RCGC e RCEC) e componentes genéticos devem ser realizados para que
se encontre, de forma mais eficiente, combinacdes genéticas promissoras.

Diante do exposto, o objetivo desse estudo € identificar hibridos e linhagens de milho
tropical responsivos e mais eficientes no uso de N, bem como estimar os efeitos de CGC, CEC,
RCGC, RCEC e estudar a heranca de caracteres de morfologia de raiz em condigdes

contrastantes de N.
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2 Revisao de Literatura
2.1 Importancia da cultura do milho

O milho (Zea mays L.) é uma das culturas mais plantadas no mundo. Devido a sua
versatilidade e caracteristicas nutricionais, ele € utilizado tanto na alimenta¢do humana quanto
animal. Além disso, também estd presente em vdrios seguimentos da inddstria de alta
tecnologia, como a produgdo de filmes, embalagens biodegradaveis e diversos outros produtos.
Recentemente o milho tem sido utilizado como matéria prima na produgdo de dlcool (MORO
e FRISTSCHE-NETO, 2015). Em relacdo a composi¢cdo do grdo, ele € composto por
carboidratos (78%) e proteinas (9%), sendo considerado um alimento altamente energético
(PAES, 2008).

No cendrio mundial, o Brasil ocupa posicdo de destaque com relagdo a produgdo e
exportacdo de milho. O pais € o terceiro maior produtor mundial, atrds somente dos Estados
Unidos (347,78 milhdes de toneladas) e China (260,77 milhdes de toneladas) (USDA, 2020), e
o segundo maior exportador. Estimativas da CONAB (2020) apontam que para a safra
201972020, o pais produzird aproximadamente 100 milhdes de toneladas de graos de milho em
uma drea de 18,2 milhdes de hectares. A produtividade média brasileira de 5.720 kg ha' é
considerada baixa e € reflexo do baixo nivel tecnolégico utilizado pelos agricultores em
algumas regides do pais. Para, além disso, a ocorréncia de intempéries climdticas e ineficiente
manejo cultural sdo fatores que contribuem para o baixo rendimento da cultura. A deficiéncia
de N e P nos solos tropicais, também sao fatores de importante contribui¢do para obtencdo de
baixas produtividades na cultura do milho (MUNDIM et al., 2018).

Nesse contexto, o melhoramento genético vem sendo amplamente empregado, de forma
a se obter genotipos mais adaptados as condi¢des tropicais. Sabe-se que a produtividade vem
crescendo ao longo dos anos, isso se deve, principalmente, ao desenvolvimento de hibridos
mais responsivos a ambientes de estresse, associado ao uso mais efetivo de tecnologias e
manejo cultural, entre elas, o uso racional do N, baseado em doses mais adequadas. A utilizacdo
da biotecnologia com a insercdo de diversos traits também vem auxiliando o crescimento e a

efetividade da producdo de milho no Brasil.

2.2 Melhoramento Genético para eficiéncia no uso de nitrogénio

2.2.1 Importincia do nitrogénio
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Na maioria das regides agricolas no Brasil e no Mundo, a producido é altamente
dependente do suprimento de N por fontes externas que empregam energia ndo renovaveis na
sua fabricacdo. O aumento no uso de fertilizantes nitrogenados tem proporcionado um aumento
na qualidade e produtividade das culturas, porém com aumento de custo de producdo. Durante
a Revolugdo Verde, altas produtividades na agricultura foram alcangadas com a intensificagdo
da quantidade e do nimero de aplica¢gdes com fertilizantes (FOLEY et al., 2011; GREGORY e
GEORGE, 2011). Alguns estudos mostraram que o aumento na produtividade de milho nos
ultimos 50 anos estd associado ao aumento da adubacio nitrogenada juntamente com o
melhoramento genético (DUVICK, 2005; JIAO et al.,2016). Estima-se que aproximadamente
metade da producgdo global de alimentos é aumentada diretamente pela aplicacdo de fertilizantes
nitrogenados (ERISMAN et al., 2008; DAWSON e HILTON, 2011).

O N € o nutriente mais requerido pela cultura do milho, principalmente quando se deseja
atingir altas produtividades. Além disso, o N é importante por ser constituinte de amino4cidos,
proteinas, enzimas e acidos nucléicos e, além disso, estd associado a processos fisioldgicos
como fotossintese, respiragdo e absorcao idnica (TAIZ e ZEIGER, 2016). Desse modo, sua
deficiéncia € considerada a causa mais limitante para a producio de milho (ZUCARELI et al.,
2014; JANDREY, 2016). Essa deficiéncia se caracteriza pelo amarelecimento das folhas mais
velhas, por ser um nutriente mével na planta, em forma de V invertido que pode evoluir para
necrose dos tecidos (MALAVOLTA et al., 1997). A coloragdo amarela das folhas velhas é
causada pela deficiéncia na sintese de clorofila, associada a deficiéncia de aminodacidos
envolvidos no transporte de substincias pelo floema.

Estudos apontam que para cada 60 kg ha™! de grio de milho produzido é necessario 1 kg
ha! de N no solo (VERGUTZ e NOVALIS, 2015). Este N é absorvido pela planta de milho
durante quase todo seu ciclo, dos estadios iniciais até proximo a maturacao fisioldgica do grao
(GALVAO et al., 2015; ZUFFO, 2016). Nitrato (NO3") e aménio (NH4%) sdo as formas
inorganicas mais requeridas para o crescimento das plantas. Enquanto o NO3™ € mével no solo,
o NHy4* é fortemente fixado por suas particulas. Dessa forma o N orgénico é a forma mais
abundante de N no solo (HAVLIN et al., 2016). Com o aumento da deficiéncia de N as plantas
utilizam mais as fontes organicas de N. Portanto, do N disponivel para absorc¢ao pelas culturas,
somente uma pequena parte € adquirida por fluxo de massa, a maior parte é proveniente da
mineraliza¢do do N organico.

Ao longo dos anos as cultivares modernas de milho foram desenvolvidas com foco em
altas produtividades com a avaliacdo e selecao feita em ambientes de alta fertilidade. Portanto,

devido a grande exigéncia nutricional, milhdes de toneladas de fertilizantes nitrogenados sdo
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adicionados ao solo para suportar o crescimento e desenvolvimento da cultura do milho para
altas produtividades.

Todos os anos, para producdo de adubos nitrogenados sdo utilizadas grandes
quantidades de combustiveis fdésseis. Os fertilizantes nitrogenados s@o provenientes da amonia,
a qual € obtida a partir da transformagao quimica do gas natural. Para que esse processo ocorra
€ necessdria elevada quantidade de energia. Além disso, sabe-se que o os adubos nitrogenados
por serem um produto ndo renovavel apresentam custo extremamente elevado, o que no final
da equacdo de lucro, pode ocasionar perdas ao produtor, posto que o valor da saca varia ao
longo dos anos. Os fertilizantes nitrogenados representam, em média, 22% do custo de
producdo da cultura do milho. Soma-se a isso o fato de que na cultura do milho a eficiéncia no
uso de N € menor que 50% (GALLAIS e COQUE, 2008; HIREL et al., 2007), pois ocorre
perdas por volatilizacdo e lixiviacao.

O uso excessivo de fertilizantes nitrogenados tem causados sérios danos ao meio
ambiente. Dentre eles destaca-se a contaminacdo de leng¢dis fredticos por meio da nitrificacdo
desses, com a consequente alteracdo da biodiversidade. Soma-se a isto a emissao de gases que
provocam o efeito estufa como o N2O (ERISMAN et al, 2013; LIU et al., 2013; BODIRSKY
et al., 2014; HAN et al., 2015). Uma estratégia eficiente para reduzir o uso de fertilizantes
nitrogenados e aumentar a eficiéncia de adubacio é o desenvolvimento de cultivares de milho
com EUN. Moll et al. (1982) definiram efici€éncia no uso do N (EUN) como produtividade de
graos por unidade de N disponivel a planta no solo. A EUN pode ser definida geneticamente
como a habilidade de um determinado genétipo ter maiores produtividades em solos com baixo
nivel de N, quando comparado com outros genétipos (SATTELMACHER et al., 1995).
Entretanto, York et al. (2015) definem que uma variedade moderna altamente eficiente no uso
de N € caracterizada pela alta produtividade tanto em ambientes com alto, como baixo nivel de
N no solo. A EUN ¢ fung¢do da eficiéncia de absor¢do do N (EAbN) e da eficiéncia na utilizagio
de N (EUtN) nos processos fisioldgicos da planta. EAbN € definida como a média entre a
quantidade de N aplicada com a absorvida, ja EUtN corresponde a habilidade de um genétipo
em converter o N absorvido em biomassa e produgdo de graos (MOLL et al., 1982). Alguns
estudos conduzidos nos estddios iniciais de desenvolvimento da planta de milho, evidenciam
que a EUN é normalmente estimada com base na massa seca de parte aérea e nao na producao
de graos. Kant et al. (2011) estimaram que um aumento de 1% na EUN nas culturas, pode gerar
economia de mais de US$ 1,1 bilhdo anualmente.

De acordo com Kant et al. (2011), apesar de todas as atividades desenvolvidas nos

programas de melhoramento, explorando genes de interesse no germoplasma de milho, ainda
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existe enorme variabilidade genética para EUN a ser explorada. Entretanto, segundo Santos et
al. (2019), o desenvolvimento de cultivares eficientes no uso de N € um grande desafio, devido
a sua complexidade genética e forte interacdo com o ambiente. Mundim et al. (2018) apontam
que uma boa estratégia € a identificacio de linhagens eficientes no uso de N, das quais se pode
obter hibridos mais eficientes, diminuindo assim, a necessidade de aplicacdo de grandes
quantidades de fertilizantes nitrogenados.

Em um trabalho no qual avaliaram seis hibridos de milho para EUN em varias doses de
N, Fernandes et al. (2005) concluiram que a eficiéncia no uso de N diminuiu quando se
aumentou a dose de N. Em outro estudo, Santos et al. (2019) estudaram a heranca da EUN em
milho pipoca e concluiram que a dominéncia parcial € que controla essa eficiéncia, e que os
efeitos aditivos s@o os mais importantes. Dovale et al. (2012) também obtiveram a mesma
constatacdo de que os efeitos genéticos aditivos sdo mais importantes para os caracteres
associados com EUN. Porém, DeLima (2010) observou efeito contrario, ou seja, os efeitos nao
aditivos foram os mais importantes. Gallais e Hirel (2004) verificaram que os genes
responsaveis pelo controle da eficiéncia no uso de N sdo expressos de acordo com a
disponibilidade do nutriente a planta, consequentemente, a magnitude da variabilidade genética
¢ manifestada diferentemente nos ambientes contrastantes.

Cai et al. (2012a b) avaliaram 218 linhagens endogamicas recombinantes de milho em
baixo nivel de N e fésforo com o objetivo de investigar respostas a estresses abidticos. Os
autores identificaram alguns QTLs para édrea foliar, quantidade de clorofila, dentre outros, que
sinalizam regides para melhoramento genético para baixo N e fosforo. Em outro estudo,
Rodrigues et al. (2017) encontraram correlacdes altas e positivas entre nimero de grdos e
quantidade de clorofila nas folhas e EUN em condi¢des de baixo N.

Makumbi et al. (2011) avaliaram a produtividade de graos em hibridos provenientes de
um dialelo entre linhagens originadas de trés programas de melhoramento e relataram
comportamento diferencial dos hibridos, quando avaliados em ambientes: bem nutridos e
irrigados, sob estresse hidrico e com deficiéncia de N. Em outro trabalho, Rodrigues et al.
(2017) observaram que ha variabilidade genética para efici€éncia no uso de N em um conjunto
de 64 linhagens de milho tropical avaliados em condi¢Oes contrastantes de N. Os autores
constataram reducdo na produtividade de grdos de aproximadamente 25%, quando em
condicdes de estresse desse nutriente e identificaram alta correlacdo do nimero de graos por
espiga com a efici€éncia no uso de N.

2.2.2 O papel das raizes na eficiéncia no uso de nitrogénio
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As raizes sdo o 6rgdo primdrio para a aquisi¢do de nutrientes e dgua do solo. Desse
modo, desempenham papel fundamental na adaptacdo a vérios estresses abidticos como a
deficiéncia por N, seca e salinidade (MI et al., 2010; WHITE et al., 2013; KOEVOETS et al.,
2016; MARIANI et al., 2017). A arquitetura do sistema radicular determina o acesso aos
recursos do solo, o que vai influenciar na performance da planta e, consequentemente, na
produtividade de graos (COQUE e GALLALIS, 2006). Assim, a configuracdo do sistema
radicular da planta no solo tem grande importancia na eficiéncia de absor¢ao de nutrientes (LI
et al., 2016).

O crescimento da raiz depende da disponibilidade de carbono e fontes de nutrientes. O
uso eficiente de carbono nas raizes € importante para se desenvolver um bom e eficiente sistema
radicular quando em solos com deficiéncia de nutrientes (LYNCH e HO, 2005; LYNCH, 2013).
O melhoramento genético para raizes tem sido proposto como fator chave na “Segunda
Revolugdo Verde” para aumento nas produtividades e na eficiéncia de utilizag@o de nutrientes
e dgua (MU et al., 2015). Para melhorar as estratégias de melhoramento de raiz € necessario
conhecer as respostas das raizes a diferentes condi¢Oes de estresse, determinar as caracteristicas
desejaveis e entender os mecanismos fisiologicos por tras das respostas destas (SUN et al.,
2020). Entretanto, ao longo dos anos pouca atencao foi dada as raizes, nao havia um programa
especifico para o melhoramento dessas. As raizes foram sendo melhoradas indiretamente por
meio da selecdo de gendtipos resistentes ao acamamento. O progresso nas pesquisas sobre
raizes € lento se comparado a caracteristicas de parte aérea. Isso ocorre devido a dificuldade de
acesso as raizes para pesquisa (SMITH e DE SMET, 2012). Outro fator que pode ter colaborado
para isso, seria o fato de que a funcdo das raizes na EUN ndo € facilmente caracterizada em
campo (GARNETT et al., 2009). Geralmente, o sistema radicular pode ser simplificado, como
a combinacdo de raizes axiais e laterais, enquanto a arquitetura da raiz €, principalmente,
determinada pela distribuicao das raizes axiais (CHUN et al., 2005).

Diversos estudos apontam vdrias alteracdes nas raizes que sdo consequéncia de uma
maior eficiéncia na absor¢ao de N. Chun et al. (2005), concluiram que o comprimento das raizes
estava diretamente correlacionado com a absorcao de N ap6s o florescimento. J4 em ambiente
de hidroponia o crescimento da raiz estava correlacionado positivamente com absor¢do de N e
biomassa de parte aérea (WANG et al., 2004; TIAN et al., 2006). Entretanto, Mu et al. (2015)
acreditam que a complexa relacdo entre a elongacdo da raiz e da parte aérea indica que a
correlagdo entre crescimento de raiz e absorcao de nutrientes pode ser explicada pelo maior
potencial de desenvolvimento da parte aérea. Nesse mesmo contexto, foi proposto por Mi et al.

(2010) e Lynch, (2013), que um sistema radicular mais profundo seria ideal para capturar o
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nitrato em maior profundidade no solo. Segundo Zhan e Lynch (2015), raizes laterais mais
longas em detrimento de maior quantidade de raizes laterais proporcionou um aumento na
absor¢do de N em ambiente com baixa disponibilidade do nutriente.

Yu et al. (2015) concluiram que a EUN esté associada positivamente com a propor¢ao
de massa seca de raiz/parte aérea e massa seca de raiz. Também propuseram que uma raiz com
maior comprimento e profunda com pardmetros arquitetonicos apropriados estd relacionado
com maior EUN na producdo de milho. Segundo Abdel-Ghani et al. (2013), a sele¢do baseada
em peso seco de raiz e comprimento de raiz seminal em milho pode aumentar a eficiéncia de
selecdo para produtividade de grdos. Para Quiao et al. (2019), alguns caracteres de raiz, como
comprimento total de raiz e massa seca de parte aérea podem servir como potenciais parametros
para futuros programas de melhoramento que visam desenvolver cultivares mais adaptadas a
ambientes adversos.

Desse modo, para que se alcance altas produtividades aliado a um menor impacto nos
custos de producdo e no meio ambiente, faz-se necessdrio o desenvolvimento de genotipos
melhorados com sistemas radiculares mais desenvolvidos e que sejam eficientes na absor¢ao
de nutrientes minerais, principalmente em solos com baixa disponibilidade de nutrientes
(HIREL et al., 2001; GALLAIS e HIREL 2004; WORKU et al., 2007; RODRIGUES et al.,
2017; TORRES et al., 2019). O aumento do uso e eficiéncia de N seria um componente
importante em qualquer estratégia para reduzir as perdas de fertilizante nitrogenado na
agricultura (GARNETT et al., 2009). Le Marié et al. (2019) acreditam que a selecao direta para
cultivares com alta EUN em solos com baixo N, poderia ser uma estratégia de melhoramento
para reduzir a aplicacdo de fertilizantes sem que haja perda na produtividade. Portanto, a partir
do desenvolvimento de gendtipos superiores em morfologia de raiz espera-se obter maiores
produtividades com menores doses de N aplicadas, o que reduziria o custo e tornaria 0 processo
mais sustentavel.

2.3 Dialelos

Dialelo € definido como um delineamento genético no qual se obtém um conjunto de
p(p-1) /2 hibridos resultantes do cruzamento entre p genitores. Além dos genitores e dos
hibridos F1, o dialelo também pode incluir os hibridos reciprocos e outras geragcdes relacionadas
(GRIFFING, 1956). Os dialelos tém por objetivo principal, a avaliacdo dos parentais em
cruzamento. Além disso, eles sdo utilizados em larga escala para se estudar a heranca de algum

caractere, estimar a capacidade de combinacdo entre um conjunto de genitores, estimar a
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existéncia de efeitos reciprocos e para alocar linhagens em grupos heteréticos com base em
estimativas de capacidade especifica de combinacdo (CEC) (HALLAUER et al., 2010).

De acordo com Cockerham e Weir (1977), através das andlises dialélicas é possivel
estimar os efeitos de capacidade geral de combinacdo (CGC) e capacidade especifica de
combinacdo (CEC), efeito reciproco da CGC (RCGC) e efeito reciproco da CEC (RCEC).
Assim, a CGC refere-se ao comportamento médio de um genitor em uma série de combinacdes
hibridas, e estd associado aos efeitos aditivos dos alelos (GRIFFING, 1956). Os valores de CGC
sdo importantes no melhoramento, pois quantificam o potencial do genitor que serd passado
para as progénies. A CEC corresponde ao desvio do desempenho médio de uma combinagdo
especifica em relacdo a média dos genitores envolvidos no cruzamento (FALCONER e
MACKAY, 1996). A CEC esta diretamente relacionada aos desvios nao aditivos, os desvios de
dominancia e epistasia. Para se obter um hibrido superior, a combina¢do mais favordvel para
populacdo base deve ser aquela que apresentar alta CEC e que seja resultante de um cruzamento
em que pelo menos um dos genitores apresente elevada CGC (CRUZ et al., 2012). Populacdes
com alta diversidade genética possuem alta CEC, pois a heterose estd relacionada com a
divergéncia genética dos genitores envolvidos no cruzamento (FALCONER e MACKAY,
1996). Além dos efeitos de CGC e CEC, os efeitos dessas capacidades de combinacdo podem
ser particionados em RCGC e RCEC, respectivamente. Segundo Cockerham e Weir (1977), o
RCGC ¢ definido como o efeito causado por genes extranucleares, enquanto a RCEC € o efeito
causado pela interacdo dos genes do nicleo com os extranucleares. Os efeitos reciprocos t€ém
grande impacto nas estimativas de CEC, e elimina¢do de cruzamentos importantes podem
ocorrer quando se ignora os efeitos de RCGC e RCEC (YAO et al., 2013). Um outro ponto
interessante do calculo de RCEC e RCGC € que os efeitos dos componentes de variancia de
CEC e CGC ficam mais precisos, ja que se retira os efeitos de RCGC e RCEC que estavam
confundidos com os efeitos de CEC e CGC (MARCAL et al., 2019).

Diversos trabalhos foram realizados visando a determinacdao da heranca genética e
capacidades de combinacdo através de cruzamentos dialélicos. Sdo encontrados trabalhos
realizados em nivel de campo e em casa de vegetagdo. Makumbi et al. (2011) estimaram a
capacidade de combinacdo de 15 linhagens em dialelos a campo. Eles encontraram, que em
condi¢des Gtimas e em ambientes de seca, os efeitos aditivos para produtividade de graos sao
mais importantes que os nao aditivos. Porém, para o ambiente com estresse por N, nao foi
observada a mesma importancia dos efeitos aditivos. Badu-Apraku et al. (2013) investigaram o
controle genético de caracteres relacionados a condi¢des de baixo N e concluiram que a CGC

foi maior que CEC, indicando, portanto, para os caracteres avaliados, os efeitos aditivos sao
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mais importantes que os ndo aditivos na heranca dos caracteres. Em outro trabalho com dialelo
em campo, Guedes et al., (2014), encontraram maiores valores de CEC para produtividade de
graos, indicando maior importancia dos efeitos nao aditivos. Chun et al. (2005), em avaliacdes
de linhagens em casa de vegetagdo, constatou maior importancia dos efeitos aditivos para
caracteres de raiz. Avaliando hibridos provenientes de um cruzamento dialélico juntamente
com 0s Seus parentais para caracteres agronomicos em ambientes contrastantes de N, Rodrigues
(2019) observou que tanto os efeitos aditivos como os ndo aditivos sdo importantes para os
caracteres que foram estudados.

Os resultados encontrados na literatura para milho para RCGC e RCEC sido muito
divergentes. Jumbo e Carena (2007) ndo identificaram efeito de RCGC e RCEC para caracteres
agrondmicos em milho. Por outro lado, Fan et al., (2014), ao estudar 66 hibridos F1 e os
reciprocos destes, concluiram que a inclusdo de cruzamentos reciprocos em um dialelo,
impactaram grandemente na produtividade de grdos e as estimativas dos efeitos de CGC e CEC.
As diferencgas encontradas nos cruzamentos reciprocos sao explicadas, em grande parte, pelo
conteudo citoplasmatico como por exemplo as mitocondrias e cloroplastos (ZHANG et al.,
2016). Para Yao et al. (2013) em estudo com diversos métodos dialélicos de cruzamento,
concluiram que os efeitos reciprocos e maternos sao importantes para os melhoristas na selecao
de linhagens para uso como parentais fémeas e machos. O DNA ndo-nuclear presente nessas
organelas € herdado somente de um dos pais, normalmente provenientes da mae. A interacao
entre os genes nucleares e extranucleares faz com que haja significancia para os efeitos
reciprocos. Portanto, fica evidente que a heranca e expressao de um caractere nao € dependente
somente dos efeitos génicos, mas também do efeito reciproca, ou seja, a contribuicao do genitor
feminino para o gendtipo dos descendentes. Se o efeito reciproco for significativo, tem-se
diferenca na escolha de qual genitor feminino deverd ser usado no cruzamento. Andlises
quantitativas do efeito reciproco € uma estratégia que pode aumentar a efici€éncia do
melhoramento genético para EUN, uma vez que parametros fisiolégicos podem estar
relacionados com ela (DoVALE et al., 2011).

2.4 Objetivo geral

Estimar a capacidade de combinacao efeito reciproco entre linhagens de milho tropical

eficientes no uso de N para caracteres de morfologia de raiz em condi¢des contrastantes de N.

2.4.1 Objetivos especificos
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Quantificar a variacdo genotipica entre dez linhagens de milho tropical e entre seus
hibridos e reciprocos para caracteres de raiz de morfologia de raiz em condi¢des contrastantes
de N.

Estimar as capacidades geral e especifica de combinacio, e os efeitos reciprocos entre
dez linhagens de milho tropical para caracteres de morfologia de raiz em condicdes
contrastantes de N.

Estudar a influéncia do efeito reciproco na estimativa de heterose entre linhagens de
milho tropical para caracteres de raiz em condi¢des contrastantes de N.

Estudar a influéncia da disponibilidade de N nas estimativas das capacidades geral e

especificas de combinacao e nos efeitos reciprocos de dez linhagens de milho tropical.



21

3 Material e Métodos
3.1 Material Genético

Foram utilizadas 10 linhagens endogamicas de milho (VML004, VMLO009, VMLO16,
VMLO17, VML020, VML022, VMLO028, VML033, VMLO051 e VMLI188), pertencentes ao
Banco Ativo de Germoplasma do Programa Milho®, Programa de Melhoramento de Milho da
Universidade Federal de Vigcosa, Departamento de Agronomia. Essas foram selecionadas com
base no seu comportamento per se para eficiéncia no uso de N e seus componentes secundérios,
eficiéncia de absor¢ado e de utilizacdo de N em condi¢des de campo (Tabela 1; Rodrigues et al.,
2017). Além destas, também foram utilizados 90 hibridos experimentais F1, oriundos do
cruzamento entre as 10 linhagens de milho em esquema de dialelo completo (hibridos e
reciprocos).

Tabela 1. Descricao das dez linhagens de milho usadas para obtencdo dos cruzamentos no
dialelo.

Linhagem Tipo de endosperma  Origem Tipo de fonte
VMLO004 Duro GMO012 Pop. sintética'’
VMLO009 Dentado GMO020 Pop. sintética
VMLO16 Duro GMO022 Pop. sintética
VMLO17 Duro BR106 Var. de pol. aberta
VMLO020 Duro CMS28 Pop. base ampla
VMLO022 Semi-duro GMO35 Pop. sintética
VMLO028 Duro GMO007 Pop. sintética
VMLO033 Semi-dentado GMO11 Pop. sintética
VMLO51 Semi-dentado GMO022 Pop. sintética
VML188 Duro CMS50 Pop. base ampla

Populagdes provenientes de cruzamentos bi-parentais entre linhagens elites.

3.2 Implementaciao Experimental e Avaliacao dos Genétipos

Dois experimentos foram conduzidos em casa de vegetacdo, localizada no Campo
Experimental Diogo Alves de Mello, pertencente ao Departamento de Agronomia da
Universidade Federal de Vicosa (latitude 20°46°S; longitude 42°52°W; 640 metros de altitude).
Um experimento foi conduzindo considerando-se condi¢cdo de alto N e o outro em baixo N
disponivel as plantas. Os experimentos foram conduzidos em delineamento de blocos ao acaso
com trés repeticdoes. As datas de plantio da primeira, segunda e terceira repeti¢do foram em 7
de fevereiro, 27 de fevereiro e 11 de marco de 2020, respectivamente. Cada unidade
experimental foi constituida por um recipiente de polietileno com as seguintes dimensdes: 0,10
m de didmetro, 0,50 m de altura e volume de 4,0 dm3. Cada recipiente foi preenchido com

substrato constituido por areia lavada e coada. Cada recipiente continha uma planta.
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Dez dias ap6s a semeadura, as plantulas foram adubadas com 0,3 dm?, por recipiente,
de solucdo nutritiva em intervalos de dois dias. Nos dias em que ndo foi fornecida solugdo
nutritiva, as plantas foram irrigadas com dgua deionizada, mantendo-se a umidade préxima da
capacidade de campo. Foi utilizada solu¢do nutritiva adaptada a descrita por Chun et al. (2005).
A solugdo em alto nivel de N continha (em mmol L): 8,0 Ca(NO3)2, 3,0 K2SO4, 2,67 MgSOs,
0,4KCl, 1,0 KH2PO4, 4x10” H3BO3, 4x10”° MnSO4, 4x10* CuSOs, 4x107 ZnSOq, 2x107
(NH4)sM07024, € 0,08 Fe-EDTA. A solugcao que foi fornecida ao experimento de baixo N
continha: 0,4 mmol L' de Ca(NO3),, ou seja, concentragdo de N vinte vezes menor que a da
condi¢do de alta disponibilidade de N. Além disso, a concentracdo de calcio foi compensada
pela adi¢ao de CaCl; na solu¢do de baixo N. Para os demais nutrientes, a concentragdo foi igual
a solucdo fornecida ao experimento de alto N.

As plantas foram coletadas no estddio vegetativo de quatro folhas completamente
expandidas (V4), aproximadamente 20 dias ap6s a emergéncia. No momento da coleta das
plantulas, as raizes foram separadas da parte aérea, as plantulas foram cortadas ao nivel do solo,
sendo a parte aérea de cada linhagem acondicionada em sacos de papel e colocada em estufa de
circulagdo forgada de ar a 70°C por 72 horas, € a parte radicular lavada e estocada em solugao
contendo 4gua e dlcool (3:1) para posterior andlise de imagem.

Foram avaliados os seguintes caracteres: altura de planta ( AP, cm), didmetro do colmo
(DC, mm), massa de raiz seca (MRS, g), massa da parte aérea seca (MPAS, g), massa total seca
(MTS, g), relagio raiz/parte aérea (RSR, g g!), comprimento radicular axial (CRA, cm),
comprimento radicular lateral (CRL, cm), comprimento total radicular (CRT, cm), didmetro
radicular médio (DRM, mm), 4rea superficial radicular (ASR, cm?), volume de raizes (VOL,
cm?3) e densidade do tecido radicular (DTR, g cm™).

As raizes foram avaliadas utilizando-se o software WinRHIZO Pro 2009a (Basic, Reg,
Pro & Arabidopsis for Root Measurement), acoplado ao scanner EPSON Perfetion V700/V750
equipado com luz adicional de acordo com os procedimentos sugeridos por Bouma et al. (2000).
Para facilitar o processo de caracterizacdo das linhagens, Trachsel et al. (2009), em trabalho
realizado com milho, propuseram a simplificacdo das dez classes de didmetro fornecidas pelo
WinRHIZO Pro 2009a em apenas duas. Assim, fragmentos de raiz com diametro inferior a 0,5
mm sdo classificadas como raiz lateral e fragmentos com didmetro superior a 0,5 mm como raiz
axial. Apds a avaliac@o do sistema radicular, as raizes foram secadas em estufa a 70°C por 72
horas para a obten¢@o da massa de raiz seca. Além da massa da parte aérea e raiz secas, também

foram calculados a massa total seca, a razdo raiz/arte aérea e a densidade do tecido radicular. A
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densidade do tecido radicular foi obtida pela razdo entre a massa de raiz seca pelo volume
radicular (BIROUSTE et al., 2014).

3.3 Analises estatisticas

Os dados obtidos foram submetidos as andlises individuais (baixo N e alto N) e conjunta
em duas etapas apresentadas nas proximas se¢oes. Para uma melhor compreensdo da heranga
dos caracteres de parte aérea e raiz sob baixo N, os efeitos genotipicos de hibridos e da intera¢do
hibridos por ambientes (HxN) foram desdobrados na andlise dialélica. Assim, o efeito
genotipico de hibridos foi decomposto em capacidade geral de combinacao (CGC), capacidade
especifica de combinagdo (CEC), CGC reciproca (RCGC) e CEC reciproca (RCEC), enquanto
o efeito da interagdo HxN foi decomposto em CGCxN, CECxN, RCGCxN e RCECxN.

As analises individuais, considerando os efeitos de RCGC e RCEC, foram realizadas a
partir do modelo linear misto descrito por Margal et al. (2019) adaptado de Cockerham e Weir
(1977) para considerar o efeito per se dos parentais como sugerido por Mohring et al. (2011).
Este modelo apresenta algumas vantagens quando comparado com o Método 1 de Griffing
(parentais + hibridos F; e hibridos F; reciprocos), pois o segundo pode apresentar estimativas
viesadas dos componentes de varidncia de CGC e CEC, devido a inclusdo dos parentais nos
efeitos de CGC e CEC (MOHRING et al., 2011, MARCAL et al., 2019) e/ou o confundimento
dos efeitos de genes nucleares e extranucleares nos efeitos de CGC e CEC (COCKERHAM e
WEIR, 1977). Cabe ressaltar, que a magnitude do viés nos efeitos de CGC e CEC € proporcional
a diferenca entre os parentais e os hibridos, fato que ja € esperado na cultura do milho devido a
heterose. Interessantemente, o problema do confundimento dos efeitos de genes nucleares e
extranucleares nos efeitos de CGC e CEC ¢ facilmente resolvido incluindo-se os efeitos de
RCGC e RCEC no modelo de anélise dialélica (COCKERHAM e WEIR, 1977; MARCAL et
al., 2019). A andlise dialélica conjunta foi realizada por meio da expansido do modelo descrito
por Margal et al. (2019) para contabilizar os seguintes efeitos de interacdo: CGCxN, CECxN,
RCGCxN e RCECxN.

Em todas as andlises, os componentes de variancia foram estimados pelo método de
residual maximum likelihood (REML) proposto por Patterson e Thompson (1971). A estimacao
dos efeitos fixos e predicao dos efeitos aleatérios foram obtidas por meio do sistema de
equacgdes de modelos mistos de acordo com Henderson et al. (1959). Para testar os componentes
de variancia foi utilizado o método likelihood ratio test (LRT) contrastando o modelo completo
com os modelos reduzidos.

3.3.1 Analise individual
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O modelo para as andlises individuais € apresentado a seguir (Eq. [1]).
y=Xt+Zn,+7Zyu,+e [1]
em que y € o vetor de observacdes fenotipicas; T é o vetor de efeitos fixos de repeti¢des, média

dos hibridos e média dos parentais; u,, € o vetor de efeitos genotipicos aleatdrios de hibridos,

com uy, ~ N(0, S , I,); u, € o vetor de efeitos genotipicos aleatdrios dos parentais, com u, ~ N(0O,

2 , L. 2 - )
S pIp); e é o vetor de erros aleatorios , com e ~ N(0,8,I,); X, Z, e Z, sdo as matrizes de

incidéncia associadas aos vetores de efeitos T, uy e u,.
Para a realizacdo da andlise dialélica, a parte da Eq. [1] referente ao efeito de hibridos
(Zyuy) foi expandida como pode ser observado na Eq. [2].

em que ug € o vetor de efeitos aleatérios de CGC, com ug ~ N(O, S z L,); us € o vetor de efeitos

. 2 p . L.
aleatorios de RCGC, com us ~ N(0,$ , I); us € o vetor de efeitos aleatérios de CEC, com u, ~

N(,s f L); u, € o vetor de efeitos aleatérios de RCEC, com u, ~ N(0O, S fIr); 2, 74 71se L, sao

as matrizes de incidéncia associadas aos vetores de efeitos ug, ug, us € u,.

3.3.2 Analise Conjunta

O modelo para andlise conjunta € apresentado a seguir (Eq. [3]).
y = Xt + Znay, + Zpepe + Zpuy, + Zpetnye + € [3]
em que y é o vetor de observagdes fenotipicas dos experimentos em alto e baixo N; T € o vetor
de efeitos fixos de repeti¢cdes dentro de ambientes (alto N e baixo N), média dos hibridos dentro

de ambientes e média dos parentais dentro de ambientes; u, € o vetor de efeitos genotipicos

.. . 2 . . .. . ~

aleatdrios de hibridos, com u, ~ N(0, S , Ir); use € 0 vetor de efeitos aleatdrios da interacdo HxN,
2 . . , . - .

com wze ~ N(O,8,,Ir); u, é 0 vetor de efeitos genotipicos aleatérios dos parentais, com u, ~

2 ( . ‘. . ~ . .
N(0,8,I); upe € 0 vetor de efeitos aleatérios da interagdo parentais por ambientes, com upe ~

2 2 4o 2 ~
N(O, s e I,.); e € o vetor de erros aleatdrios, com e ~ N(0O,S , I,); X, Zn, Zpe, Zp € Zpe s30 as

matrizes de incidéncia associadas aos vetores de efeitos T, Uz, Wpe, Uy € Upe.

Para a realizacdo andlise dialélica conjunta, tanto a parte da Eq. [3] referente aos efeitos
de hibridos (Zxu;) e quanto a parte da Eq. [3] referente interacao (HxN) foram expandidas como
pode ser observado na Eq. [4].

y = XT + Zgllg + Zdlld + Zslls + Zr“r + Zp“p+ deuge + Zdeude + Zseuse + Zreure + Zpeupe + e [4]
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em que ug € o vetor de efeitos aleatérios de CGC, com u, ~ N(0,s i I;); us € o vetor de efeitos
. 2 ) ) L.
aleatérios de RCGC, com ug ~ N(0,5 ; I); us € o vetor de efeitos aleatérios de CEC, com u, ~
2 ) ) L. 2 ,
N(0, 8 ; Ly); u, € o vetor de efeitos aleatérios de RCEC, com u, ~ N(0,8 , I); uge € 0 vetor de

efeitos aleatérios da interacio CGCxN, com ug. ~ N(0, :

c L¢e); uqe € 0 vetor de efeitos aleatérios

da interacio RCGCxN, com uge ~ N(O,s2

(Lde); Wse € 0 vetor de efeitos aleatdrios da interagdo

2 , . L. . ~
CECxN, com u, ~ N(0,8, Ls); ur € o vetor de efeitos aleatérios da interacado RCECxN, com

2 - . e a .
We ~ N(O,8 ,, Xve); Zg, Zia, L5, vy Lge, Lae, Lse € Ly 30 as matrizes de incidéncia associadas aos

vetores de efeitos ug, g, Ws, Wy, Uge, Ude, Use € We.

Para inferir sobre a importincia e tipo das interacdes (HxN, CGCxN, CECxN,
RCGCxN e RCECxN), foram estimadas as correlacdes genéticas entre ambientes de acordo
com Smith (1999) para o modelo de simetria composta pela estrutura de (co)varidncia que
modela os efeitos genotipicos nas andlises conjuntas.

Em ambos os niveis de N, foi estimada a matriz dos coeficientes de correlagdo de
Pearson entre efeito de CGC dos caracteres avaliados, e também foi estimada a correlacao de
Spearman entre ambientes para cada caractere. Também foi estimado o coeficiente de
correlagdo de Pearson entre a heterose média das linhagens parentais utilizadas como machos
e as linhagens parentais utilizadas como fémeas, entre RCGC e a heterose média das 10
linhagens parentais utilizadas como machos e entre RCGC e a heterose média das 10 linhagens
parentais utilizadas como fémeas.

A importancia dos efeitos aditivos envolvidos no controle genético dos caracteres

avaliados, foram determinados pela estatistica ©, determinada por:
52

8%gl 8%gh ara o
82gl+82gh+62 p

= —————— para linhagens, —————— para hibri
s2glazgn+oz PATA NN, o 2 gnrez PAE fbridos ¢

residuo, de acordo com Baker (1978). Dessa forma foi possivel obter a importancia de cada

componente para a variancia fenotipica.
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4 Resultados

4.1 Amplitude, média dos valores genotipicos e importincia relativa dos componentes de

variancia

Em ambos os niveis de N, houve uma considerdvel amplitude dos valores genotipicos
para todos os caracteres avaliados nos pais e nos hibridos (Tabela 2). Em geral, houve uma
maior variacdo para os hibridos em AN. Em BN, MRS variou de 120 a 360 mg e 70 a 520mg
para pais e hibridos, respectivamente. No ambiente de AN o caractere MRS também apresentou
grande variacao, sendo ela de 0,08 a 0,45 para pais e 0,04 a 0,67 para hibridos. O caractere CRT
apresentou grande variagdo para hibridos em AN, variando de 121,95cm a 3369,.91cm. A
diferenca na disponibilidade de N ocasionou redu¢do na média do valor genotipico da maioria
dos caracteres, exceto MRS, RSR, CRA, para pais e hibridos, e CRT para hibrido e DTR para
pais. Para esses caracteres, a falta de N resultou em aumento das médias: MRS (5,26% e 3,45%),
RSR (68,58% e 61,76%), CRA (2,72% e 2,26%) para pais e hibridos, respectivamente. Os
valores de coeficiente de variagao (CV) variaram de 6,19% (DRM) a 36,79% (VOL) e de 7,33%
(DRM) a 33,57% (VOL) em BN e AN, respectivamente. A maioria dos caracteres demonstrou
valores de CV de intermedidrio para baixo, a excecdo de MRS, CRL e VOL, em ambos niveis
de N, e CRT e ASR, em BN, e RSR, em AN, que apresentaram valores altos (>28%) de CV.
Os valores de CV foram ligeiramente maiores em BN do que em AN para maioria dos
caracteres, a excecao de RSR, DRM e DTR, que demonstraram valores de CV maiores em AN

do que em BN.
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Tabela 2. Valores genotipicos minimo, média e maximo, e coeficiente de variacdo de 13 caracteres de raiz e parte drea mensurados em dez linhagens

endogamicas, 45 hibridos F1 e 45 reciprocos, derivados dos cruzamentos dessas linhagens, avaliados em baixo e alto nitrogénio.

Baixo nitrogénio Alto nitrogénio _ % redugio da

Pais Hibridos Pais Hibridos % re.duga.o da média

Caracteres' - —— . - — CV%? - — - - ——— CV% média pais” )
Min. Média Max. Min. Média Max. Min. Média Max. Min. Média Mix. hibridos

AP (cm) 3,60 6,12 8,50 4,71 6,84 9,03 16,56 5,00 7,73 11,00 2,99 8,31 12,59 13,40 -20,83 -17,69
DC (mm) 3,00 4,29 6,30 4,00 5,12 7,47 16,74 4,80 5,70 7,70 4,54 6,20 9,31 11,32 -24,74 -17,42
MRS (mg) 120,00 200,00 360,00 70,00 300,00 520,00 33,87 80,00 190,00 450,00 40,00 290,00 670,00 32,28 5,26 3,45
MPAS (mg) 100,00 210,00 370,00 440,00 270,00 960,00 24,30 150,00 330,00 740,00 120,00 440,00 990,00 22,57 -35,66 -38,64
MTS (mg) 230,00 390,00 680,00 200,00 560,00 1.010,00 2544 230,00 520,00 1.160,00 130,00 730,00 1.450,00 21,31 -25,00 -23,29
RSR (g g) 0,56 1,03 1,83 0,45 1,10 1,71 23,51 0,35 0,61 1,25 0,35 0,68 1,28 28,80 68,85 61,76
CRL (cm) 463,27 871,86 1.474,79 348,07 1.362,04 2.349,06 31,68 295,44 916,42 1.997,84 373,773 1.33290 2.639,84 27,28 -4,86 2,19
CRA (cm) 250,64 388,94 565,84 240,36 583,94 987,22 25,90 207,55 378,63 697,84 117,72 571,02 988,77 22,59 2,72 2,26
CRT (cm) 713,90 1.261,11 1.975,75 608,99 1.946,63 3.291,46 28,43 507,14 1.29546 2.65439 121,95 190446 3.369,91 24,04 -2,65 2,21
DRM (mm) 0,42 0,50 0,61 0,38 0,51 0,65 6,19 0,43 0,52 0,67 0,40 0,53 0,66 7,33 -3,85 -3,50
ASR (cm?) 122,59 196,94 325,67 113,98 312,30 538,86 28,23 84,03 203,18 405,99 49,41 316,14 515,28 2341 -3,07 -1,21
VOL (cm?) 1,97 3,64 7,24 1,69 6,28 12,69 36,79 1,41 3,85 8,47 1,44 6,94 14,92 33,57 -5,45 -9,51
DTR (g cm™) 0,05 0,08 0,11 0,05 0,07 0,11 12,71 0,05 0,07 0,10 0,04 0,07 0,10 13,06 4,50 -5,41

/" AP, altura de planta; DC didmetro de colmo; MRS, massa de raiz seca; MPAS massa de parte aérea seca; MTS massa total seca; RSR, relagio raiz/parte aérea; CRL, comprimento radicular

lateral; CRA, comprimento radicular axial; CRT, comprimento radicular total; DRM, didmetro radicular médio; ASR, drea superficial radicular; VOL, volume radicular; DTR densidade do tecido

radicular. ¥ CV (%): coeficiente de variagdo residual, calculado em porcentagem, dividindo-se o desvio-padrio da varidncia residual pela média fenotipica de cada caractere. ¥ % redugdo da média

= [( BN- AN)/AN]x100%. AN e BN sio as médias genotipicas nos ambientes de alto e baixo N, respectivamente.
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Em AN, houve diferenca significativa (P<0,05) entre linhagens para maioria dos
caracteres, a excecdo de RSR (Tabela 3 e Material suplementar). Entretanto, a deficiéncia de N
influenciou a manifestacdo da variacdo genotipica, e, em BN, houve diferenca significativa
entre as linhagens apenas para MPAS, MTS, DRM e DTR. Em relacdo aos hibridos, houve
diferenca significativa (P<0,05) para todos os caracteres, com exce¢do de CRL em BN. O
residuo variou de 32,20 (DRM) a 69,58 (RSR) e 26,82 (CRL) a 70,91 (RSR) em BN e AN,
respectivamente. Em BN, os hibridos apresentaram maior importancia relativa para a variancia
fenotipica do que as linhagens para maioria dos caracteres, a excecao de MPAS, CRL, DRM e
DTR, enquanto que, em AN, a contribuic¢io para a variancia fenotipica das linhagens foi maior

do que a contribuicdo dos hibridos, a exce¢do de VOL.

A razdo >QMR/<QMR apresentou valores de baixa magnitude para todos os caracteres
e, portanto, hd homogeneidade entre as varidncias residuais e pode-se realizar andlise
combinada dos dois niveis de N (Tabela 3). Nao houve interacdo gendtipos X niveis de N
(P>0,05) para maioria dos caracteres, com excecdo de AP e DTR (linhagens x N), RSR
(hibridos x N) e MPAS (linhagens/hibridos x N).Na andlise conjunta o residuo variou de 31,58
(MPAS) a 70,00 (RSR). No geral, para a maioria dos caracteres, as linhagens contribuiram mais
para a variacdo fenotipica. As estimativas de correlagdes genéticas entre os niveis de N foram
positivas e foram maiores para hibridos do que para linhagens. Elas variaram de 0,06 a 1,00 e
de 0,43 a 1,00, para linhagens e hibridos, respectivamente. O caractere DRM apresentou
menores estimativas para linhagens e hibridos. No geral, as correlagdes foram de média a alta

magnitude, a exce¢do de RSR e DRM para linhagens.
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Tabela 3. Importancia relativa dos componentes de variancia para a variag@o fenotipica e do residuo de 13 caracteres de raiz e parte drea mensurados em dez

linhagens endogamicas, 45 hibridos F1 e 45 reciprocos, derivados dos cruzamentos dessas linhagens, avaliados em baixo e alto nitrogénio.

Caracteres Baixo N Alto N SQMR/<QMR Andlise Conjunta Correlagdes Genéticas (N+/N-)
" Linhagens Hibridos Residuo Linhagens Hibridos  Residuo Linhagens Hibridos Linhagens x N Hibridos x N Residuo Linhagens Hibridos
APV 19,31 28,14™ 52,55 40,90™ 25,51 33,58 1,20 16,57 24,05 17,12° 2,91 39,35 0,49 0,89
DC 21,50 21,68 56,82 39,27 21,717 39,02 1,35 3491™ 21,15™ 5,92E-06 1,17E-05 43,93 1,00 1,00
MRS 18,94 26,95 54,11 26,62" 20,46™ 52,92 1,20 22,17 16,59 5,54E-06 19,06 42,18 1,00 0,47
MPAS 26,65" 23,62 49,73 48,24™ 23,59™ 28,17 2,67 22,60 17,60 22,11 6.12" 31,58 0,51 0,74
MTS 26,26" 27,36™ 46,38 49,77 22,58™ 27,65 1,64 31,37 22,29 11,66 1,23 33,44 0,73 0,95
RSR 9,97 20,45 69,58 18,07 11,02 70,91 1,80 4,13 7,35 8,72 9,80" 70,00 0,32 0,43
CRL 26,99 24,64 48,37 52,92* 20,26™ 26,82 1,06 37,66" 23,17 5,37 4,43E-06 33,80 0,88 1,00
CRA 10,87 26,89 62,24 33,177 22,85™ 43,98 1,09 26,16 24,43 6,59E-06 1,78E-05 49,41 1,00 1,00
CRT 22,92 23,75™ 53,33 50,24 20,95 28,81 1,14 37,13" 2347 2,64 4,81E-06 36,75 0,93 1,00
DRM 35,75 32,05™ 32,20 45,39" 16,58 38,03 1,55 0,46 22,85 7,49 33,80 35,40 0,06 0,40
ASR 14,84 26,83 58,33 41,56™ 23,03™ 3541 1,10 31,70™ 25,43™ 9,13E-06 2,41E-05 42,88 1,00 1,00
VOL 10,41 33,117 56,48 22,24" 27,48™ 50,28 1,32 20,89" 28,80 6,70E-06 0,12 50,19 1,00 1,00
DTR 42,61 9,36™ 48,03 42,18 18,49™ 39,33 1,02 18,52 14,93" 23,72° 3,06E-05 42,83 0,44 1,00

7 AP (cm), altura de planta; DC (mm) didmetro de colmo; MRS (g), massa de raiz seca; MPAS (g) massa de parte aérea seca; MTS (g) massa total seca; RSR (g g!), relagdo raiz/parte aérea; CRL
(cm), comprimento radicular lateral; CRA (cm), comprimento radicular axial; CRT (cm), comprimento radicular total; DRM (mm), didmetro radicular médio; ASR cm?, 4rea superficial radicular;

VOL (cm?, volume radicular; DTR (g cm®) densidade do tecido radicular. ¥ * e ** sig. a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de razio de verossimilhanga.
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4.2 Estimativas de Componentes de Varidncia da Capacidade de Combinacao

Os componentes de variancia de CGC foram significativos (P<0,05) para quase todos
os caracteres, a exce¢ao de RSR em ambos os niveis de N e CRA em BN (Tabela 4). Em relacao
a CEC, houve significancia (P<0,05) em BN para os caracteres MRS, MTS, RSR, CRA, DRM
e VOL, e, AN, para MPAS, MTS, CRA, ASR e VOL. Em geral os componentes de variancia
de CGC tiveram maior importancia relativa para a variacdo fenotipica para quase todos os
caracteres, a excecdo de RSR, CRA e VOL em ambos os niveis de N e MRS em BN. Para os
componentes de varidncia dos reciprocos, houve significincia (P<0,05) de RCGC para
caracteres MRS, MPAS, MTS, CRA, ASR e VOL em ambos os niveis de N (Tabela 4). Além
disso, houve efeito de RCGC para CRT em BN. Para o componente de variancia reciproco
RCEC nao houve diferencas significativas para nenhum caractere.

As proporcdes entre os componentes de varidncia mostraram que os caracteres em que
a RCGC teve menor participagdo na composicdo de CGC sdao AP e DTR (Tabela 5). Além
disso, em AN, o caractere CRL apresentou baixa propor¢do de RCGC em CGC. Em BN, a
porcentagem da CGC que corresponde a RCGC é maior quando comparada ao AN. Os
caracteres que apresentam maior propor¢ao de RCGC em CGC sdao MRS, MTS e VOL para
ambos os niveis de N. Além disso, ASR em BN e CRA em AN. As proporc¢des variaram de
87,76%(VOL) a 0% (DTR), em BN, e 64,96% (VOL) a 0% (DTR), em AN. No geral as
propor¢oes de RCEC dentro de CEC variaram de 11,60% (RSR) a 54,89% (MTS) em BN e
40,76% (VOL) a 83,42% (ASR). A propor¢ao de CEC com relagdo ao total (CEC+CGC) variou
muito em ambos os niveis de N e, em geral, elas foram maiores em BN. Em BN, os valores
variaram de 0% (CRL) a 91,56% (RSR), enquanto, em AN, de 1,80% (DC) a 61,04% (VOL).

Houve significancia para a interacdo de CGC x N somente para os caracteres AP, MPAS
e MTS (Tabela 6). A significancia para interagdo de RCGC x N sé ocorreu para RSR. Na
interacdo de CEC x N os caracteres AP e MPAS foram significativos. Nao houve significancia

para a interacdo de RCEC x N.
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Tabela 4. Importancia relativa dos componentes de variancia dos efeitos de CGC, RCGC, CEC, RCEC e do residuo para a variacao fenotipica em

13 caracteres de raiz e parte drea mensurados em dez linhagens endogamicas, 45 hibridos Fi e 45 reciprocos, derivados dos cruzamentos dessas

linhagens, avaliados em baixo e alto nitrogénio.

Caracteres Efeitos Dialelo Baixo N Efeitos Dialelo Alto N
CGC RCGC CEC RCEC Residuo CGC  RCGC CEC RCEC Residuo

AP 22,257 0,46 5,74  2,772E-05 171,30 28,79™ 0,39 428  5/75E-05 66,54
DC 14,72 0,53 6,01 0,17 78,57 19,39 2,00 0,36 4,77 73,48
MRS 7,49 3,10° 13,84™ 3,31 72,26 8,56™ 2,82° 8,03 3,60 76,99
MPAS 12,18% 387" 7,01 3,16 73,78 18,637 3,12 10,727 5,14 62,39
MTS 10,777 4,36 8,84" 4,85 71,18 17,18 4,32™ 9,43" 5,13 63,94
RSR 1,68 0,00 18,17 2,11 78,04 2,54 0,11 7,16 2,00 88,19
CRL 23,667 1,64  9,84E-06 1,43E-05 64,86 26,62 3,06E-01 1,77 4,20 67,10
CRA 3,85 4157 12,49™ 5,15 74,36 10,447 2,79 10,63" 4,49 71,65
CRT 18,36  2,57°  6,53E-05 0,89 78,18 23,77 0,98 2,87 4,98 67,40
DRM 2478 1,13 13,35 1,88 58,86 16,43™ 1,66 4,15  7,35E-06 77,60
ASR 8,73 439" 7,40 4,18 75,30 14,56™ 3,25 7,72° 6,44 68,03
VOL 564° 4957 14277 6,43 68,71 7,58 4927 11,877 4,84 70,79
DTR 11,12" 1,15E-05 1,80 6,31E-05 87,08 18,28 9,83E-06 7,06 6,72E-05 74,69

17 AP (cm), altura de planta; DC (mm) didmetro de colmo; MRS (g), massa de raiz seca; MPAS (g) massa de parte aérea seca; MTS (g) massa total seca; RSR (g g'!), relago raiz/parte aérea; CRL

(cm), comprimento radicular lateral; CRA (cm), comprimento radicular axial; CRT (cm), comprimento radicular total; DRM (mm), didmetro radicular médio; ASR cm?, drea superficial radicular;

VOL (cm?, volume radicular; DTR (g cm?) densidade do tecido radicular. ¥ * e ** sig. a 5 € 1% de probabilidade pelo teste de mdxima verossimilhanga.
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Tabela 5. Propor¢do entre os componentes de variancia dos efeitos de RCGC/CGC, RCEC/CEC e CEC/(CGC+CEC) para 13 caracteres de raiz e

parte drea mensurados em dez linhagens endogamicas, 45 hibridos F1 e 45 reciprocos, derivados dos cruzamentos dessas linhagens (%), avaliados

em baixo e alto nitrogénio.

Caracteres! Baixo N Alto N
RCGC/CGC RCEC/CEC CEC/(CGC+CEC) RCGC/CGC RCEC/CEC CEC/(CGC +CEC)

AP (cm) 2,05 100,00 20,50 1,34 100,00 12,95
DC (mm) 3,59 100,00 28,99 10,32 100,00 1,80
MRS (g) 41,36 23,91 64,90 33,01 100,00 48,39
MPAS (g) 31,82 100,00 36,53 16,76 47,96 36,53
MTS (g) 40,53 54,89 45,08 25,15 54,44 35,43
RSR (g gh) 100,00 11,60 91,56 100,00 100,00 100,00
CRL (cm) 6,92 100,00 0,00 1,15 100,00 6,24
CRA (cm) 100,00 41,19 76,43 26,78 42,24 50,46
CRT (cm) 14,01 100,00 0,00 4,13 100,00 10,76
DRM (mm) 4,54 14,05 35,01 10,12 100,00 20,15
ASR (cm?) 50,25 100,00 45,85 22,32 83,42 34,65
VOL (cm?) 87,76 45,06 71,67 64,93 40,76 61,04
DTR (g cm™) 0,00 100,00 13,95 0,00 100,00 27,87

! AP, altura de planta; DC didmetro de colmo; MRS, massa de raiz seca; MPAS massa de parte aérea seca; MTS massa total seca; RSR, relagio raiz/parte aérea;
CRL, comprimento radicular lateral; CRA, comprimento radicular axial; CRT, comprimento radicular total; DRM, diametro radicular médio; ASR, area

superficial radicular; VOL, volume radicular; DTR densidade do tecido radicular.
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Tabela 6. Importancia relativa dos componentes de variancia dos efeitos de CGC, RCGC, CEC, RCEC ,interagdo CGC x niveis de N, intera¢io RCGC
x niveis de N, intera¢do de CEC x niveis de N, interagdo de RCEC x niveis de N e residuo para a variacdo fenotipica em 13 caracteres avaliados de raiz e

parte drea mensurados em dez linhagens endogémicas, 45 hibridos F1 e 45 reciprocos, derivados dos cruzamento dessas linhagens, avaliados em baixo e alto

nitrogénio.
Caracteres! Efeitos Dialelo Interacdes Residuo
CGC RCGC  CEC RCEC CGCxN RCGCxN CECxN RCECxN
AP (cm) 22,947 0,71 2,39 8,97E-06 3,12° 8,97E-06 2,73" 1,01E-05 68,10
DC (mm) 15,527 1,56° 5,42° 1,38 1,16 9,82E-06  3,46E-05 0,36 74,59
MRS (g) 7,617 333" 8,32° 1,80 0,50 9,85E-06 2,72 0,96 74,76
MPAS (g) 11,88 322" 9,507 1,45 5,337 0,09 0,45 3,12 64,96
MTS (g) 11,957 4,697 11,07 3,38 2,78™ 8,57E-06  8,57E-06 1,01 65,11
RSR (ggh) 2,60 1,08E-05 5,83 4,45E-05 1,08E-05 1,2E-05 7,72 2,16 81,69
CRL (cm) 25,38" 1,14 1,03 2,42 9,22E-06  9,22E-06 9,22E-06  6,36E-05 70,03
CRA (cm) 6,50 4,067 12,68 3,70 0,59 9,50E-06  5,30E-05 0,34 72,13
CRT (cm) 21,177 2,06 2,87 3,17 9,31E-06 9,31E-06 931E-06  5,15E-06 70,73
DRM (mm) 18,527 1,527 9,14™ 0,69 1,60 9,02E-06  4,88E-05 8,05E-06 68,52
ASR (cm?) 11,427 4317 9,00™ 5,09 0,16 9,22E-06  3,24E-05  9,59E-06 70,02
VOL (cm?) 547" 5347 13,687 5347 1,21 9,08E-06  6,35E-05 1,26E-05 68,96
DTR (gcm®) 14,48 1,06B-05 4,79 0,02 0,33 1,06E-05  1,96E-05 6,28E-05 80,37

/" AP, altura de planta; DC didmetro de colmo; MRS, massa de raiz seca; MPAS massa de parte aérea seca; MTS massa total seca; RSR, relagio raiz/parte aérea; CRL, comprimento radicular
lateral; CRA, comprimento radicular axial; CRT, comprimento radicular total; DRM, diametro radicular médio; ASR, drea superficial radicular; VOL, volume radicular; DTR densidade do tecido
radicular. ¥ * e ** sig. a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de maxima verossimilhanga).
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4.3 Efeito de Capacidade Geral de Combinacao

Em geral, as linhagens que mais se destacaram, com efeitos positivos de CGC, foram
VMLO16 e VMLO022 em ambos os niveis de N (Tabela 7). A linhagem VMLO016 teve efeito
negativo somente para o caractere DRM. Outra linhagem que se destacou em BN foi a
VMLO033, onde ela teve estimativa negativa para CGC somente para os caracteres DC e DTR.
Mas, em AN, ela apresentou efeito negativo para maioria dos caracteres. A linhagem VMLO004
apresentou comportamento similar, porém contrério, em baixo N, com CGC negativa para todos
os caracteres, exceto DC e DTR. Em AN os valores, para a linhagem VML004 foram em geral
positivos a excecdo de CRL, CRA, CRT, ASR e VOL. Por outro lado, as linhagens VMLO017
e VMLO28 apresentaram efeito de CGC negativo para todos os caracteres, em BN. O mesmo
aconteceu para a VMLO17 em AN, com excecdo do caractere DTR. Em AN a linhagem
VMLO028 apresentou efeito positivo para os caracteres CRL, CRA, CRT e ASR. Em relacdo a
RCGC, as linhagens VML004, VMLO17, VML020 e VMLO028 se destacaram com estimativas
positivas para todos os caracteres em BN e AN (Tabela 8). No sentido contrério, as linhagens

VMLO022 e VML188 apresentaram efeito negativo para todos os caracteres em ambos 0s niveis.

As estimativas de correlacdes de Spearman entre os niveis de N foram positivas,
significativas (P<0,05) e de alta magnitude (Figura 1). A maioria das estimativas das
correlagdes de Pearson foram de baixa magnitude e ndo significativas em ambos os niveis de
N. Os caracteres mais importantes que apresentaram correlacdes maiores (> 0,70) e positivas
em AN foram VOL x MRS (0,77), ASR x CRT (0,95), ASR x VOL (0,80), MPAS x AP (0,73),
MTS x VOL (0,72) e CRA x VOL (0,81). Em BN, os caracteres que se destacaram por
apresentar estimativa de correlag@o positiva e significativa foram VOL x MPAS (0,76), VOL x
MTS (0,92), ASR x VOL (0,80) e CRT x ASR (0,91). Os caracteres CRL x DMR (-0,82 em
BN e -0,84 em AN) e CRT x DMR (-0,76 em BN e -0,79 em AN) apresentaram correlagdes
significativas, porém, negativas nos dois niveis de N. O caractere MPAS de parte aérea e MRS

de raiz tiveram correlacdo significativa e positiva em AN (0,67) e BN (0,74).
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Tabela 7. Estimativas de capacidade geral de combina¢do (CGC) de dez linhagens genitoras de milho para caracteres de raiz e parte drea em baixo e alto

nitrogénio
Linhagens AP DC MRS MPAS MTS CRL CRA CRT DRM ASR VOL DTR
Baixo N
VML004 -2,38E-02 0,16 -1,33E-02 -7,91E-03 -2,21E-02  -166,30 - -202,69  6,77E-03 -25,43 -0,42 2,31E-03
VMLO009 -849E-01 048 2,59E-03 -6,69E-03 -7,23E-03  -120,91 - -153,51 1,48E-02 -14,06 -0,01 2,82E-03
VMLO16 2,53E-01 0,33 8,43E-03 1,90E-02 2,41E-02 280,16 - 299,82  -4,05E-02 18,02 0,04 3,36E-03
VMLO17  -3,60E-01 -0,11 -821E-03 -1,76E-02 -2,54E-02 -3,33 - -18,53  -825E-03 -6,17 -0,18 -6,87E-04
VML020 4,67E-01 -0,36 -6,73E-03 -1,50E-02 -2,14E-02 -181,84 - -201,16  2,13E-02 -16,65 -0,13 -5,05E-04
VMLO022 6,71E-02 0,01 3,68E-02 1,99E-02 6,26E-02 126,55 - 153,38 3,83E-03 24,37 0,55 3,90E-03
VMLO028  -5,13E-01 -0,09 -2,58E-02 -1,97E-02 -4,80E-02  -32,04 - -44.41 -5,30E-03  -8,10 -0,33 -5,26E-03
VMLO033 2,49E-01 -0,31 2,14E-02 9,89E-03 3,53E-02 116,82 - 168,09 2,86E-03 25,87 0,46 -2,51E-04
VMLO51 -2,49E-01 -0,45 -1,98E-02 -1,58E-02 -3,70E-02 98,68 - 99,00 -1,92E-02 3,66 -0,22 -4,65E-03
VML188 9,58E-01 0,34 4,62E-03 3,40E-02 391E-02 -117,79 - -100,00 2,36E-02  -1,50 0,23 -1,03E-03
Alto N
VMLO004 2,53E-03 0,13 4,88E-03 1,36E-02 1,92E-02 -147,62 -26,99 -177,96  7,09E-03 -23,54 -0,30 5,36E-03
VMLO009 -1,58E+00 0,42 -1,03E-02 -4,50E-02 -5,67E-02 -151,41 -61,15 -222,25  6,71E-03 -32,10 -0,46 4,00E-03
VMLO16 6,35E-01 0,51 1,29E-02 6,43E-02 7,88E-02 323,54 36,42 362,43  -3,72E-02 30,50 0,22 2,41E-03
VMLO17 -2,53E-01 -0,26 -1,73E-02 -3,24E-02 -5,21E-02  -93,49 -30,40 -128,56  -3,60E-03 -21,18 -0,52 1,39E-04
VMLO020 8,26E-02 -0,59 2,97E-03 -5,32E-02 -4,96E-02 -211,49 -19,80 -232,62  2,95E-02 -19,16 -0,13 3,93E-04
VMLO022  4,63E-01 0,11 5,55E-02 6,27E-02 1,26E-01 115,52 31,35 150,91 6,42E-03 30,60 0,94 4,99E-03
VMLO028 -1,81E-01 -0,29 -2,74E-02 -3,35E-02 -6,45E-02 58,14 4,24 62,12 -1,03E-02 2,76 -0,34 -6,04E-03
VMLO033 4,70E-01 -0,02 -3,28E-03 3,20E-03 -4,38E-04 111,03 34,47 151,48 -5,01E-03 21,68 0,36 -4,26E-03
VMLO51 -4,54E-01 -0,22 -1,24E-02 -3,04E-02 -4,42E-02 83,66 39,85 130,89 -1,44E-03 20,12 0,32 -7,02E-03
VML188 8,11E-01 0,20 -5,66E-03 5,05E-02 439E-02 -87,88 -7,98 -96,45 7,92E-03  -9,67 -0,08 2,51E-05

17 AP (cm), altura de planta; DC (mm) didmetro de colmo; MRS (g), massa de raiz seca; MPAS (g) massa de parte aérea seca; MTS (g) massa total seca; RSR (g g!), relagio raiz/parte aérea;

CRL (cm), comprimento radicular lateral; CRA (cm), comprimento radicular axial; CRT (cm), comprimento radicular total; DRM (mm), didmetro radicular médio; ASR cm?, 4rea superficial

radicular; VOL (cm®, volume radicular; DTR (g cm?) densidade do tecido radicular.
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Tabela 8. Estimativas de capacidade geral de combinagao reciproca (RCGC) de dez linhagens genitoras de milho para caracteres de raiz e parte drea em baixo

e alto nitrogénio.

Linhagens Baixo N Alto N

MRS MPAS MTS CRA ASR VOL MRS MPAS MTS CRA CRT ASR VOL
VMLO004  446E-03 6,20E-03  1,11E-02 8,40 491 1,58E-01 9,48E-03 1,77E-02  3,04E-02 10,34 28,96 7,87 0,19
VMLO009 2,30E-03 3,58E-04 6,56E-03 -3,85 0,22 3,84E-02 -6,40E-03 -4,90E-03 -1,30E-02 -0,43 -2,92 -2,67 -0,21
VMLO16 1,34E-04 -6,79E-03 -1,02E-02 1,73  -0,28 -6,66E-02 -8,22E-03  7,79E-04 -8,67E-03 -12,13 -28,74  -7,32 -0,27
VMLO17 9,27E-03  §,10E-03 1,80E-02 21,88 11,56 2,67E-01 1,10E-02 3,68E-03 1,70E-02 23,13 31,55 10,90 0,38
VMLO020 9,69E-03 1,06E-02 2,12E-02 18,13 9,39 2,49E-01 1,41E-02 9,02E-03 2,62E-02 9,90 16,04 7,69 0,30
VML022  -2,59E-02 -1,74E-02 -4,56E-02 -4391 -26,04 -7,48E-01 -2,43E-02  -3,78E-02 -6,97E-02 -31,09 -51,58 -20,97 -0,76
VML028 1,36E-02 6,91E-03 2,17E-02 22,38 11,60 3,61E-01 9,06E-03 1,73E-02 2,94E-02 14,64 16,65 8,62 0,36
VMLO033  -6,89E-03 3,38E-03 -3,87E-03 0,36 1,60 -1,61E-02 431E-03 -7,35E-03 -3,03E-03 5,18 2,32 3,71 0,28
VMLO51 5,44E-03 4,48E-03  1,03E-02 2,08 2,87  7,43E-02 -3,57E-03  1,00E-02 6,81E-03 -4,74 -3,20 -0,95 0,01
VML188 -1,21E-02 -1,58E-02 -2,92E-02 -27,19 -15,84 -3,19E-01 -5,48E-03 -8,35E-03 -1,55E-02 -14,81 -9,08 -6,90 -0,28

MRS (g), massa de raiz seca; MPAS (g) massa de parte aérea seca; MTS (g) massa total seca; CRA (cm), comprimento radicular axial, CRT (cm),

comprimento radicular total; ASR (cm?), drea superficial radicular; VOL (cm?), volume radicular.

Tabela 9. Coeficiente de correlacdo de Pearson entre a heterose média das linhagens parentais utilizadas como machos e as linhagens parentais

utilizadas como fémeas, entre RCGC e a heterose média das 10 linhagens parentais utilizadas como machos e entre RCGC e a heterose média das

10 linhagens parentais utilizadas como fémeas.

Correlacio Baixo N Alto N

MRSY MPAS MTS CRA ASR VOL MRS MPAS MTS CRA CRT ASR VOL
F1/ Reciproco 0,40 -0,09 0,17 042 035 0,26 0,59 0,63 062 088 081 081 0,57
RCGC/F; 037 -0,55 -042 -0,15 -0,17 -0,35 -0,06 0,18 0,10 042 036 025 0,04
RCGC/ Reciproco 068 085 080 082 085 0,81 0,76 0,85 082 0,77 081 0,77 0,83

VMRS (g), massa de raiz seca; MPAS (g) massa de parte aérea seca; MTS (g) massa total seca; CRA (cm), comprimento radicular axial; CRT (cm),

comprimento radicular total; ASR (cm?), drea superficial radicular; VOL (cm?), volume radicular.
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Figura 1. Estimativas de correlagdes de Pearson entre as estimativas de CGC em alto N (acima da
diagonal) e baixo N (abaixo da diagonal) e as correlagdes de Spearman do mesmo caractere em baixo e
alto N (diagonal) de dez linhagens genitoras de milho para caracteres de raiz e parte area em baixo e

alto nitrogénio.

4.4 Efeito da Capacidade Especifica de Combinacao e Heterose

Em BN, os efeitos de CEC foram em sua maioria negativos (Material suplementar).
Entretanto, alguns hibridos se destacaram por possuir efeito de CEC positivo para todos os
caracteres, sendo eles: VML004/VML020, VMLO009/VMLO028, VMLO016/VMLO020,
VMLO17/VML020, VMLO17/VMLO51, VMLO020/VMLO028, VMLO022/VMLO0O51 e
VMLO033/VML188. Por outro lado, no ambiente de alto nivel de N os valores positivos para
efeito de CEC predominaram. Os hibridos que apresentaram efeito de CEC negativo para todos
os caracteres foram VMLO004/VMLO16, VML004/VMLO033, VMLO009/VMLO16,
VMLO009/VMLO17, VMLO009/VMLO028, VMLO17/VML188, VML17/VMLO022,
VMLO020/VMLO028, VML033/VML188, VMLO033/VMLO051.

A estimativa de heterose média (HME) e heterose com base no maior pai (HMP) foram
maiores para os reciprocos do que para os F1 para todos os caracteres em BN (Material
suplementar). Em AN, as estimativas de heteroses dos reciprocos s6 ndo foram maiores para os
caracteres RSR, DTR e CRL. O caractere DTR apresentou valores d¢ HME e HMP negativos
tanto para F1 como para os reciprocos. O caractere DRM também apresentou valores de

heterose negativos, porém apenas para HMP.
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As estimativas de correlagdes entre a heterose do F1 com o reciproco para o ambiente
de BN foi, no geral, baixa para todos os caracteres. Entretanto, em AN, essas estimativas
variaram de 0,57 (VOL) e 0,88 (CRA). Para a correlagao dos efeitos de RCGC com F1, os
valores foram baixos, tanto em AN como em BN, para todos os caracteres. O contrario ocorreu
para a correlacdo dos efeitos de RCGC com os reciprocos, no qual as correlacdes para todos os
caracteres em ambos os niveis foram de alta magnitude. Para essa correlacdo, houve variacao
dos valores, sendo o mais baixo 0,68 para MRS em BN e o mais alto 0,85 para MPAS em BN
e AN.
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5 Discussao

A avaliacdo de caracteres de raiz se mostra essencial na sele¢dao de genétipos de milho
mais eficientes no uso de N e, consequentemente, com maiores produtividades de graos
(MOROSONI et al., 2017; ALMEIDA et al., 2018; TORRES et al., 2018; SUN et al., 2020).
Assim, muitos estudos tém sido realizados para entender a resposta de genétipos de milho a
diferencga de disponibilidade de N e selecionar gendtipos mais eficientes no uso de N com base
em caracteres de raiz. Entretanto, a maioria desses estudos tem priorizado a caracterizagao per
se de gendtipos de milho em condi¢des de campo e casa de vegetacio (KUMAR et al., 2012;
RODRIGUES et al., 2017; ALMEIDA et al., 2018; TORRES et al., 2019; SANTOS et al.,
2019), e praticamente nao ha trabalhos com intuito de entender a heranga de caracteres
relacionados araiz e como o estresse de N pode influenciar a escolha de parentais para formagao
de hibridos mais eficientes em N. Em milho, o cultivar do tipo hibrido € mais plantado pelos
agricultores nas principais regides produtoras de milho no mundo. No Brasil, estima-se que
95% da area plantada com milho € cultivada com algum tipo de hibrido (SOUZA, 2018). Desse
modo, para a obtencdo de hibridos responsivos faz-se necessdrio estimar capacidades de
combinagdo das linhagens e verificar a existéncia de efeitos reciprocos entre os genitores
envolvidos nos cruzamentos. A partir desses parametros € possivel direcionar os cruzamentos,
com intuito de obter hibridos mais produtivos e mais eficientes no uso de N.

Os hibridos podem apresentar grande variacdo, a qual é dependente da interacdo dos
genes presentes nos parentais, portanto, podem apresentar grande variabilidade (ZHANG et al.,
2016). No ambiente de baixo N, a variancia genotipica foi significativa para quase todos os
caracteres entre os hibridos. Em relacdo as linhagens, ndo houve significancia para a maioria
dos caracteres. Como as dez linhagens usadas neste trabalho foram selecionadas para EUN,
elas apresentaram menor e ndo significativa varidncia genotipica para muitos caracteres
testados (RODRIGUES et al., 2017; TORRES et al., 2019). A significancia para varidncia
genotipica em hibridos no baixo N pode ser proveniente das diversas possibilidades de
cruzamento e expressdo da variabilidade existente nas proprias linhagens. Em alto N, houve
significancia para a maioria dos caracteres em linhagens, isso, provavelmente, pelo fato de que
em a variabilidade ndo relacionada a EUN tenha sido expressa. Essas diferencas significativas
podem ser devido a forma de expressdao dos genes envolvidos no controle desses caracteres,
principalmente, como resultado do cruzamento entre as linhagens (HALLAUER e MIRANDA
et al, 1988) ou pelo perfil de expressdo do gene e os niveis de expressdo, sendo diferentes em

ambos, parentais e hibridos (ZHANG et al., 2016). Em alto N, os hibridos sdo capazes de
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expressar todo o seu potencial, pois todos apresentam bom desempenho e, portanto, ndo
contribuem muito para a variancia fenotipica. Presume-se que as linhagens cultivadas em alto
N ndo apresentam a necessidade de expressar genes referentes 8 EUN, porém expressam outros
genes, que permitem a manifestacao de maior variabilidade fenotipica entre elas.

Saengwilai et al. (2014) observaram que as raizes axiais estdo diretamente relacionadas
com produtividade de milho em baixo N. Gao et al. (2015) relataram que o aumento no
comprimento das raizes axiais, ocorreu quando a concentragao de N na parte aérea diminuiu
em torno de 30%. Essa condicdo € evidente, tendo em vista a necessidade de crescimento da
raiz em fun¢do da escassez de N no seu entorno. Isto faz com que as reservas de aminoéacidos e
proteinas da parte aérea, sejam redistribuidas para o sistema radicular, para atendimento dos
processos metabdlicos (TAIZ e ZEIGER, 2016). No presente trabalho, foi encontrado aumento
no CRL em baixo N para os hibridos e um decréscimo para as linhagens. Presume-se que a
diferenca encontrada entre hibridos e linhagens, pode advir do fato de que as linhagens foram
selecionadas anteriormente para EUN (RODRIGUES et al., 2017; TORRES et al., 2019),
portanto apresentam maior capacidade de adaptacdo a baixo nivel de N. Sun et al. (2020)
sugerem que em baixo N, a primeira resposta do milho é promover o crescimento de raiz lateral
em busca do N no solo.

O caractere RSR ¢ frequentemente utilizado para estimar a aloca¢do de biomassa nas
raizes (YU et al., 2015), tendo em vista que os fotoassimilados, em especial a sacarose, sdo
transportados das folhas até os drenos, nesse caso a raiz. Cultivares modernas de milho com
maior RSR sdo mais propensas a resisténcia a fatores de estresse e, portanto, t€m maior EUN
do que cultivares mais antigos (DUVICK et al., 2005; ABDEL-GHANI et al., 2013; YU et al.,
2015). O aumento na RSR pode ser consequéncia da alocacdo de carbono, da parte aérea para
araiz, nas plantas e sao influenciadas pelas condi¢des ambientais. Em condi¢des de baixo N as
plantas alocam maior propor¢do de fotoassimilados nas raizes (SUN et al., 2020). Em alto N
cerca de 40% dos fotoassimilados sdo transportados para a raiz e 25% utilizados em processos
metabolicos do carbono, portanto ndo havendo necessidade de aumento na translocagdo da parte
aérea para a raiz (CAl et al., 2012; IRVING et al., 2015). Ambientes com baixos niveis de N
alteram o metabolismo dos carboidratos nas plantas, pois hd a necessidade das raizes
aumentarem a drea de exploracdo em busca dos nutrientes, o que explica o aumento da MRS
em baixo N. (GAO et al., 2015; SUN et al., 2020). A resposta diferencial a alocacdo de carbono
e consequente aumento na MRS, estd relacionada ao hormonio citocinina, que tem papel
fundamental nesse processo. O baixo nivel de N no meio promove respostas enddgenas para

auxina que ativa, junto ao DNA das células, a sintese de proteinas estruturais integrais de
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transporte de agicares para floema e, consequentemente, aumenta o fluxo de carbono para o
sistema radicular (TAIZ e ZEIGER, 2016). Isso pode causar crescimento unidirecional no
sentido da raiz, em detrimento a parte aérea.

A CGC e CEC sao parametros determinantes da performance dos hibridos em
cruzamentos dialélicos (GRIFFING, 1956). Os parametros de CGC estdo diretamente
relacionados a efeitos aditivos ou frequéncia de alelos favordveis. A CEC corresponde aos
efeitos de genes ndo aditivos (domindncia e epistasia) ou efeitos de complementagdo
intragénico e intergénico e esta relacionada a divergéncia génica entre as linhagens (SANTOS
et al., 2019). O conhecimento sobre a significincia de CGC e CEC € muito importante no
melhoramento, pois orienta o melhorista sobre qual estratégia de melhoramento serd mais
efetiva para um determinado caractere (BADU-APRAKU et al., 2015). A significancia
encontrada para quase todos os caracteres em CGC, em alto e baixo N, mostra que os efeitos
aditivos apresentam maior contribui¢do para a expressdo dos caracteres. Diversos estudos
comprovaram a importancia dos efeitos aditivos para a EUN (CHUN et al., 2005; WORKU et
al., 2007; MAKUMBI et al., 2011; DoVALE et al., 2012; BADU-APRAKU et al., 2013;
SANTOS et al., 2019). Li et al. (2015) realizaram um estudo de mapeamento de QTL para
caracteres de raiz e também constataram que os efeitos aditivos corresponderam a 70% para
variacdo de caracteres de raiz. Os niveis de N t€ém grande influéncia na CGC (CHUN et al.,
2005). Para alguns caracteres (MRS, MTS, DRM e VOL) em baixo N houve significancia para
ambos, CGC e CEC. Portanto, para esses caracteres tanto os efeitos aditivos como os nao
aditivos, contribuem para a expressdao (SANTOS et al., 2019). Para Zhang et al. (2016), os
caracteres de EUN parecem ser controlados por dois ou mais tipos de dominancia e ambos os
genes nucleares e extranucleares sao expressos em niveis diferentes. Segundo os autores a
expressao desses genes dependem da forma como um alelo selecionado em um cruzamento se
expressa e como esses alelos diferentes se interagem em um bioprocesso para um caractere.

Poucos trabalhos foram realizados utilizando-se cruzamentos dialélicos para caracteres
de raiz em milho. Para conhecimento do autor do presente trabalho, apenas Chun et al, (2005)
empregaram dialelo para estudar a capacidade de combinacido de linhagens de milho para
caracteres de raiz em condi¢Oes de estresse de N. Entretanto, os autores ndo consideraram os
efeitos reciprocos dos cruzamentos. Assim, a presente pesquisa € pioneira no que diz respeito
a estimativa dos efeitos reciprocos para esse tipo de experimento. Os efeitos reciprocos podem
ser atribuidos a fatores genéticos citoplasmdticos ou de interagdo entre genes nucleares e efeito
de genes citoplasmaticos MUKANGA et al., 2010). Eles podem estar relacionados ao processo

de metabolismo do N, no qual genes extra nucleares sao importantes para a formacao dos
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aparatos fotossintéticos do cloroplasto (MUKANGA et al.,2010). Desse modo, € aconselhdvel
usar genétipos EUN como parental feminino em blocos de cruzamentos (SANTOS et al., 2019).
Segundo Margal et al. (2019), a inclusdo dos efeitos de RCGC e RCEC no modelo, torna os
componentes de varidncia de CGC e CEC mais exatos, pois retira os efeitos de RCGC e RCEC
que estavam confundidos em CGC e CEC. Mesmo nao havendo significancia para os efeitos
reciprocos, a sua inclusao no modelo torna os resultados de CEC e CGC mais confidveis. As
varidncias de RCGC foram significativas para a maioria dos caracteres relacionados
diretamente a raiz. Os efeitos de RCGC foram mais pronunciados e mais importantes em
propor¢do para a varidncia fenotipica em baixo N, sugerindo que a acdo dos alelos que
controlam o efeito reciproco, seja melhor expressa em condi¢cdes de deficiéncia de N.

Os resultados encontrados na presente pesquisa a respeito do impacto da RCGC na
CGC divergem daqueles obtidos por Fan et al. (2014), no qual a inclusdo dos reciprocos no
dialelo ndo teve impacto na variancia de CGC. Para os caracteres ASR, MTS em baixo N e,
VOL em alto e baixo N, a propor¢do da CGC que corresponde a RCGC, é maior que 50%.
Portanto, o efeito do reciproco influencia alguns caracteres, principalmente em baixo N. A
selecdo de alelos a serem expressos € determinado por um sistema de controle (GOFF, 2011),
o qual corresponde a algumas mudancgas na parte interna do organismo e que € influenciado
pelo ambiente externo ou também pelo efeito reciproco (ZHANG et al., 2016).

A correlagdo genética alta, entre os niveis de N, para a maioria dos caracteres avaliados
em linhagens e hibridos, demonstra tratar-se de interacao simples. Para linhagens e hibridos, os
caracteres que apresentaram de média a baixa correlacdo genética foram RSR e DRM e AP e
DTR em linhagem e MRS em hibridos. Essas correlagcdes demonstram que a interagdo para
esses caracteres € do tipo complexa (van EEUWIIK et al., 2016). Interagdes ndo significativas
encontradas no experimento de casa de vegetacdo para caracteres de raiz sdo similares a outros
estudos com a cultura do milho (CHUN et al., 2005; ABDEL-GHANI et al., 2013; TORRES et
al., 2019). Segundo Mi et al. (2004), em geral, a interagdo linhagem x N ndo pode ser observada,
quando grande ndmero de gendtipos € comparado. A existéncia de interacdo para plantas
adultas, indica que os melhores genétipos em baixo N ndo sdo os melhores em alto N para
determinados caracteres (MEDICI et al., 2005).

Existe uma expressdo diferencial da variabilidade genética em milho em baixo e alto N,
foram encontrados diferentes QTLs para essas condi¢des ambientais (GALLAIS E HIREL,
2004; ZHENG et al., 2007; LIU et al., 2012). Worku et al. (2012) avaliaram hibridos de milho
tropical em diferentes niveis de N e constataram que os caracteres para comprimento de raiz

ndo foram significativamente relacionados com EUN. Isso indica que a selecdo para melhor
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performance sob baixo N, ndo aumenta o comprimento radicular nesses hibridos tropicais. No
presente trabalho, nao foram encontradas significancia para os caracteres de raiz relacionados
com o comprimento radicular e o nivel de N. As observagdes de interacdo entre CEC com o
ambiente foram significativas apenas para caracteres relacionados a parte aérea. Dessa forma,
infere-se que a alterac@o de disponibilidade de N foi mais importante para expressao de alelos
de efeito de dominancia em parte aérea. Para CGC foi encontrada significancia para a interagdao
em AP, MPAS e MTS, mostrando comportamento diferencial dos genétipos nos ambientes de
alto e baixo N para esses caracteres. A interacdo com reciprocos s6 foi significativa para RSR,
0 que estd em concordancia com a importancia do efeito reciproco para a EUN.

Com relacdo a importancia para a variacdo fenotipica, a CGC € a mais importante para
a maioria dos caracteres em ambos os niveis. Isto comprova a importincia dos efeitos aditivos
no controle dos caracteres para EUN. Em um programa de melhoramento, portanto, a selecao
de gendtipos mais eficientes pode ser feita com base nas linhagens per se. No caso de genes
aditivos, a média dos pais € igual a média dos hibridos, portanto, ndo é necessario testar as
linhagens em cruzamento para saber o potencial do hibrido formado (CRUZ et al., 2012).

O efeito de CGC mostrou valores positivos para as linhagens VML022 e VMLO016 em
ambos os niveis de N. Tal resultado ratifica com o encontrado por Torres et al. (2019), no qual
essas linhagens, obtiveram Otimos resultados para caracteres de raiz. Como a EUN ¢
predominantemente controlada por genes de efeito aditivo, ou seja, possuem os alelos
favoraveis fixados, seria esperado efeitos positivos em ambos os niveis. Por outro lado, as
linhagens VMLO033 e VMLO004 apresentaram comportamento diferencial. Em baixo N VMLO033
apresentou valores no geral positivos e VMLO004 valores negativos. Em alto N VMLO033 obteve
efeito negativo e VMLO004 efeito positivo. Uma possivel explicagdo para isso seria os alelos
fixados para caracteres de raiz na VMLO033, entretanto, em alto N, com a mudanc¢a do ambiente,
tem-se uma alteracdo na expressao dos alelos. A linhagem VMLO004 ndo possui alelos fixados
para caracteres de raiz, porém, talvez, possua alguns alelos de efeito de dominancia que também
contribuem para EUN. Um ponto importante a se ressaltar € o fato de que a linhagem VML028
apresentou valores negativos de efeito de CGC para a maioria dos caracteres em alto e baixo
N. Entretanto, a mesma linhagem apresentou valores positivos para efeito de RCGC para todos
os caracteres. Isso demonstra que existe grande influéncia de efeitos reciprocos nos caracteres
de raiz e, portanto, na EUN. Um ponto importante a ser ressaltado a respeito das correlagdes de
Pearson para os efeitos de CGC dos caracteres consiste na significincia encontrada para a
correlacdo entre MPAS e MRS (0,74) em baixo N. A correspondéncia entre caracteres de parte

aérea e radiculares levanta a possibilidade de que os caracteres de raiz, possam, em parte, serem
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previstos a partir de caracteres de parte aérea mais facilmente observados (TJOELKER et al.,
2005). A MRS é um caractere importante para definir EUN, portanto, seria interessante fazer
sele¢do indireta a partir de MPAS, visto que este € mais facil de ser mensurado.

Mudangas no ambiente interno ou externo pode fazer com que haja uma expressiao
diferente de um alelo ou que haja uma selec@o para impactar na escolha do processo epigenético
a ser usado (ZHANG et al., 2016). E interessante ressaltar que as linhagens que apresentaram
CGC positivas para alto e baixo N, obtiveram efeito RCGC negativos para todos os caracteres
em ambos os ambientes. Portanto, provavelmente, quando os alelos estdo fixados, ndo existe
necessidade de ativacdo dos alelos extranucleares ou da interacdo destes com os genes
nucleares. Outro ponto interessante, seriam os valores positivos encontrados para a linhagem
VMLO028 para os efeitos de RCGC, enquanto que para efeito de CGC esta apresentou, em sua
maioria, valores negativos para a maioria dos caracteres em alto e baixo N. Linhagens com
RCGC positivos para caracteres de raiz devem ser utilizadas como parental feminino em
programas de melhoramento. Um genétipo ideal para EUN, seria aquele que agregasse genes
de efeito aditivo e de dominancia para os caracteres nos quais cada efeito € mais importante. E
além disso, genes de efeito reciproco, os quais se mostraram importantes para promover EUN.
Uma maneira de conciliar todas essas caracteristicas, seria o desenvolvimento de uma
populacdo de melhoramento com as linhagens que se destacaram para cada parametro, seguida
de selecdo recorrente para os caracteres e efeitos desejados. Com a extracdo de linhagens no
final do processo, € possivel realizar cruzamentos para obter hibridos mais EUN com todos os
genes favordveis possiveis.

As trés hipéteses mais aceitas para explicar a heterose sdo as hipéteses de dominancia
(BRUCE 1910; KEEBLE e PELLEW, 1910; JONES, 1917), sobredominancia (EAST, 1936;
HULL, 1946; CROW, 1948) e epstasia (RICHEY, 1942). Entretanto, alguns estudos em escala
genOmica tém sugerido que essas trés hipdteses ndo seriam suficientes para explicar todas as
alteracoes relacionadas com a heterose (GOFF, 2011). Os resultados do presente estudo também
confirmaram essa pressuposicao, pois foi possivel observar influéncia do efeito reciproco na
expressao da heterose, principalmente, em baixo N. A baixa correlacdo para a maioria dos
caracteres em baixo N para Fi/ Reciprocos, confirma a presenca de outros fatores contribuindo
para heterose. Caso fosse somente efeitos de dominancia, sobredominancia e espistasia, seria
esperada alto correlacdo entre os hibridos diretos e os reciprocos. A correlagdo baixa e negativa
em ambos os niveis de N para os efeitos de RCGC com os hibridos Fi mostra que o efeito
reciproco ndo estd diretamente relacionado com os hibridos Fi. Por outro lado, a correlacdo

entre o efeito de RCGC com os hibridos reciprocos foram de alta magnitude para todos os
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caracteres nos dois niveis de N. Isso confirma a participacdo dos efeitos reciprocos na
manifestacdo da heterose. Alguns trabalhos tém sugerido que os genes na mitocondria € no
cloroplasto, e a intera¢des destes com os genes nucleares tém papel importante na manifestagdo
da heterose em alguns caracteres (McDANIEL, 1972; SRIVASTAVA, 1983). Mahgoub,
(2011) e Yao et al. (2013) relataram que o efeito reciproco afetou fortemente as estimativas de
CEC, as quais estdo diretamente relacionadas com a heterose. Zhang et al. (2016) também
concluiram que a interacdo entre 0s genes citoplasmaticos e nucleares, tem papel importante na
geracdo da heterose. A explicacdo encontrada pelos o mesmos autores seria de que os alelos
dos genes citoplasmaticos e nucleares podem ser coexpressos ou seletivamente expressos do

mesmo modo nos hibridos e nos parentais.
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6 Conclusoes

A significancia encontrada para quase todos os caracteres em CGC, em alto e baixo N,
mostra que os efeitos aditivos apresentam maior contribuicao para a expressao dos caracteres.

A alteracdo de disponibilidade de N foi mais importante para expressdao de alelos de
efeito de dominancia em parte aérea.

A CGC tem papel mais importante na varia¢ao fenotipica para a maioria dos caracteres
em ambos os niveis.

Os efeitos aditivos e ndo aditivos influenciam na expressiao dos caracteres de raiz para
EUN, as variacodes sdo dependentes do caractere em avaliagdo.

A selecio em ambiente com diferentes niveis de N sO seria recomendada para os
caracteres AP, MPAS e DTR em linhagens e MPAS e RSR em hibridos.

O efeito de RCGC € importante no controle dos caracteres estudados quando em baixo
nivel de N.

O efeito de CGC mostrou valores positivos para as linhagens VML022 e VMLO16 em
ambos os niveis de N.

Para caracteres de raiz é necessdrio realizar sele¢do para parental feminino.

A linhagem VMLO028 possui alelos de efeito reciproco favordveis para caracteres de
raiz, sendo um gendtipo promissor para ser usado como parental feminino em cruzamentos.

O efeito reciproco exerce influéncia na manifestacdo da heterose principalmente em
ambiente de baixo nivel de N.

A correlagdo positiva e significativa para MRS e MPAS em baixo N possibilita selecio

indireta através de MPAS.
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