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RESUMO 

ALMEIDA, Vinícius Costa, M. Sc., Universidade Federal de Viçosa, julho de 2016. 
Análise de média de gerações para caracteres de raiz e índices de eficiência de 
nitrogênio em milho-pipoca. Orientador: José Marcelo Soriano Viana. Coorientador: 
Rodrigo Oliveira de Lima. 

O objetivo deste estudo foi estimar os parâmetros genéticos de caracteres de morfologia 

de raiz e eficiência no uso de nitrogênio por meio da análise de média de gerações em 

milho-pipoca em baixo N. Foram avaliadas as gerações F1, F2, B1e B2 obtidas a partir 

do cruzamento de duas linhagens 05-425-1(P1) x 05-274-1(P2) de milho-pipoca 

contrastante para os caracteres relacionados com a eficiência no uso de N no 

delineamento inteiramente casualisado com duas repetições. Foram mensurados os 

seguintes caracteres: número de raiz nodais e seminais, crescimento diário (cm), massa 

de parte aérea seca (g) de raiz (g) e da planta total seca (g), relação entre massa de raiz e 

massa de parte aérea, eficiência na absorção (mg mg-1), na utilização  (mg mg-1), e no 

uso  (mg mg-1) de N, diâmetro médio de raiz (mm), comprimento total de raiz (cm), área 

superficial de raiz (cm²) e volume de raiz (cm³).  Para os caracteres número de raiz 

nodais e seminais, crescimento diário, relação entre raiz e parte aérea, eficiência na 

absorção e utilização não foi verificado diferença significativa entre as gerações. Em 

relação aos outros caracteres, a geração F1 foi superior a melhor linhagem parental P1, 

o que indica presença de efeitos não aditivos na herança dos caracteres. Os efeitos 

aditivos e de dominância foram significativos e positivos.  Contudo, a magnitude dos 

efeitos de dominância foram superiores, indicando maior contribuição deste efeito na 

expressão dos caracteres. Os efeitos epistáticos aditivo x aditivo foram significativos e 

negativos para todos os caracteres, enquanto que os efeitos aditivo x dominante e 

dominante x dominante foram significativos e positivos massa de raiz e negativo para 

diâmetro médio de raiz. Para o caractere principal eficiência no uso de N, apenas efeitos 

aditivos e de dominância foram significativos. As estimativas de herdabilidade no 

sentido restrito foram baixas a intermediarias, variando de 0,14 para eficiência no uso a 

0,50 para diâmetro de raiz. Além disso, a eficiência no uso apresentou alta correlação 

com massa de parte aérea (r=1,00), massa de raiz (r=0,46) e massa total seca (r=1,00), 

demostrando que estes caracteres são geneticamente relacionados. Conclui-se que os 

efeitos de dominância são preponderantes no controle genético dos caracteres 

relacionados com eficiência no uso em baixo N. Em termos práticos, a seleção com base 

em progênies seria mais adequada para aumentar a eficiência na seleção para eficiência 

no uso e caracteres relacionados em baixo N. 
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ABSTRACT 

ALMEIDA, Vinícius Costa, M. Sc., Universidade Federal de Viçosa, July, 2016. 
Generation mean analysis for root traits and nitrogen efficiency indices in 
popcorn. Adviser: José Marcelo Soriano Viana. Co-adviser: Rodrigo Oliveira de Lima. 

The objective of this study was estimate genetic parameters for morphology roots traits 

and nitrogen use efficiency by generation means analysis in popcorn under low 

nitrogen.  It was evaluated the generations F1, F2, B1, and B2, derived from the cross 

05-425-1(P1) x 05-274-1(P2) inbred lines of popcorn, contrasting for nitrogen use 

efficiency and related traits. The following traits were measured: number of crow and 

seminal roots, daily growth (cm), shoot dry weight (g), root dry weight (g), total plant 

dry weight (g), root:shoot ratio, nitrogen uptake efficiency (mg mg-1), nitrogen 

utilization efficiency (mg mg-1), nitrogen use efficiency (mg mg-1), root average 

diameter (mm), total root length (cm), root surface area (cm²), root volume (cm³). The 

number of crow and seminal roots, daily growth, root:shoot ratio, nitrogen uptake 

efficiency and  nitrogen utilization efficiency were not statistically significant for all 

generations. For the other traits the F1 performance was greater than the superior parent 

P1, which indicates presence of non-additive effects in the genetic control for these 

traits.  The additive and dominance effects were significant and positive. However, the 

magnitude of dominance effects was higher, indicating that dominance effects were 

more important in the inheritance of use efficiency and related traits. The epistatic 

genetic effects additive x additive were significant and negative for all traits, while 

additive x dominance and dominance x dominance were positive for root dry weight 

and negative for root diameter. Overall, for the other traits, when epistatic effects were 

significant, the signal associated was negative at least for one of the effects.   For the 

main trait nitrogen use efficiency, only the additive and dominance effects were 

statistically significant.  The estimative of narrow sense heritability were low to 

intermediate, ranging from 14 for use efficiency to 50 for root diameter. Moreover, the 

use efficiency showed higher genetic correlation with shoot (r=1.00), root (r=0.46) and 

total plant weight(r=1.00). We therefore concluded that the dominance effect was 

preponderant in genetic control for the use efficiency and related traits under low N. For 

a breeder point of view, faster advances will be made in a breeding program for the 

improvement of nitrogen use efficiency and related traits in popcorn by using a breeding 

procedure, which emphasizes the dominance effects as reciprocal recurrent based on 

progenies selection.   
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1. Introdução  

 

O nitrogênio (N) é quantitativamente o principal nutriente responsável pelo 

crescimento e desenvolvimento de plantas. Nas ultimas décadas a aplicação de 

fertilizantes nitrogenados tem aumentado significativamente o rendimento das culturas 

(Li et al. 2015).  No entanto, a produção deste fertilizante apresenta elevado custo em 

ternos energéticos, além de contribuir para emissão de gases do efeito estufa (Smith et 

al. 2002). Soma-se a isso o fato de que no campo, as perdas de N por lixiviação e 

volatilização podem ocasionar sérios problemas ambientais (Ju et al. 2009; Guo et al. 

2010; Liu et al. 2013).  

Em geral, as cultivares desenvolvidas pelos programas de melhoramento 

apresentam baixa eficiência no uso de nutrientes. De acordo com Raun & Johnson. 

(1999), as estimativas de eficiência no uso de N para cereais no cenário mundial não 

ultrapassam 33 %. Esta eficiência pode ser definida como a razão entre o rendimento de 

grãos pela unidade de N disponível para a planta e é dependente da eficiência de 

absorção e utilização de N. A eficiência de absorção é definida como a razão entre a 

quantidade de N absorvida e disponível a planta, enquanto que a eficiência de utilização 

corresponde a habilidade da planta em converter o N absorvido em rendimento de grãos 

(Moll et al. 1982).  Em estudos conduzidos durante estádios precoces de 

desenvolvimento, os componentes de eficiência no uso podem ser estimados com base 

na massa de parte aérea seca, ao invés do rendimento de grãos (DoVale et al 2012; 

Mundim et al. 2013a).  

Alguns estudos tem evidenciado maior contribuição da eficiência na absorção 

para o uso de N em alta e baixa disponibilidade de N, enquanto que em baixo N a 

utilização tem contribuído mais significativamente para o uso (Mi et al. 1998; Bertin & 

Gallais. 2000; Presterl et al. 2002).  Portanto, maiores valores para eficiência no uso 

podem ser obtidos pelo aumento na eficiência de absorção ou utilização de N.  

O sistema radicular apresenta funções essenciais na absorção de nutrientes e 

água, especialmente em condições limitantes (Ho et al. 2005; Mi et al. 2010; Lynch 

2013; White et al. 2013).  Portanto, incrementos no sistema radicular (massa de raiz 

seca, comprimento e densidade de raiz) permitem maior eficiência na absorção de N e 

maiores produtividade em milho (Chen et al. 2014; Mu et al. 2015). Além disso, em 

função do custo energético demandado para o crescimento da raiz, é fundamental o 
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desenvolvimento de um número adequado de raízes nodais e laterais para absorção de N 

em baixa disponibilidade (Trachsel et al.  2013; Postma et al.  2014; Saengwilai et 

al.2014).  Em virtude da importância sistema radicular para a eficiência na absorção, 

algumas pesquisas recentes tem sido desenvolvidas para estudar os caracteres de raiz e 

suas relações com a eficiência nutricional e caracteres de parte aérea (Zhang et al. 2014; 

Li et al. 2015; Mu et al 2015).   

Informações a respeito do controle genético da expressão de caracteres são 

fundamentais no desenvolvimento de estratégias a serem adotadas em qualquer 

programa de melhoramento (Mather & Jinks. 1982).  A análise de média de gerações 

tem sido utilizada no estudo do controle genético de caracteres quantitativos em várias 

espécies cultivadas, tais como tolerância ao pulgão do melão e à salinidade em pepino 

(Kere et al. 2013; Liang et al. 2015), rendimento de grãos em cevada (Raikwar et al. 

2015) e tolerância à altos níveis de manganês em plântulas de trigo (Moroni et al. 2013). 

No milho, estudos genéticos por meio da análise de média de gerações tem sido 

desenvolvidos em relação à resistência à cercosporiose (Lyimo et al. 2011), 

concentração de ácido fítico e fósforo inorgânico  em grãos (Chiangmai et al. 2013) e 

caracteres relacionados ao rendimento de grãos  (Azizi et al. 2006; Derera et al. 2015).      

Contudo, o entendimento dos efeitos gênicos que governam a herança de caracteres de 

raiz e da eficiência na absorção e utilização de N, em ambiente com baixa 

disponibilidade desse nutriente, por meio da análise de média de gerações ainda é 

restrito, principalmente na cultura do milho-pipoca.  

Mushongi et al. (2013) descreveram o controle genético da concentração de 

clorofila nas folhas (LCC) a partir do cruzamento de linhagens de milho contrastantes 

para este caractere  (T20 x C58 e T20 x NG8), em alto e baixo N. Os efeitos fixáveis (a 

e aa) foram preponderantes em alto N, enquanto que os efeitos não fixáveis (d, ad e dd) 

prevaleceram em baixo N, o que pode dificultar a seleção para LCC neste ambiente. Em 

geral, os efeitos aditivos decresceram à medida que os estádios foram avançando 

enquanto que os efeitos de dominância aumentaram.  As estimativas de herdabilidade 

(54 e 62%) foram similares na fase de enchimento de grão em alto e baixo N, 

respectivamente, indicando que ganhos para LCC podem ser alcançados em ambos os 

ambientes nesta fase. Górny et al. (2011)  avaliaram em um dialelo  seis cultivares de 

trigo e suas respectivas gerações F2,  com objetivo de estudar a herança da eficiência na 

absorção e utilização de N na formação de massa de grãos, em diferentes níveis de N. 

Os resultados mostraram que  em baixa disponibilidade de N, houve maior contribuição 

dos efeitos gênicos  não aditivos, com preponderância do efeito de dominância. DoVale 
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et al. (2012)  avaliaram 41 combinações hibridas de milho e detectaram alta correlação 

entre eficiência na absorção e uso de N, e destas eficiências com a massa de parte aérea 

seca em alto e baixo N. Além disso, identificaram o efeito gênico aditivo como o mais 

importante para os caracteres associados com a eficiência no uso de N.   

Diante do exposto, o objetivo deste presente trabalho foi estimar os parâmetros 

genéticos de caracteres de morfologia de raiz e eficiência na absorção e utilização de N, 

por meio da analise de média de gerações em milho-pipoca em baixa disponibilidade de 

N. 

 

2. Material e métodos 

 

2.1. Material vegetal  

 

Duas linhagens endogâmicas (S6) de milho-pipoca (05-425-1 e 05-274-1) 

pertencentes ao Programa de Melhoramento de Milho-Pipoca da Universidade Federal 

de Viçosa (UFV), Minas Gerais, Brasil, foram usadas neste estudo. Estas linhagens 

foram escolhidas entre as linhagens elites do programa, as quais foram selecionadas 

para aumento na capacidade de expansão, um dos principais caracteres para qualidade 

de milho - pipoca. Além disso, estas linhagens foram caracterizadas em estádio precoce 

de desenvolvimento, em baixa disponibilidade de N como contrastantes para eficiência 

na absorção e utilização de N e caracteres de morfologia de raiz e parte aérea em um 

estudo de diversidade genética desenvolvido por Mundim et al. (2013a). Embora estas 

linhagens sejam provenientes da uma mesma população (Viçosa), foi observada 

adequada divergência genética entre as mesmas. De acordo, com Mather & Jinks. 

(1982) as linhagens parentais a serem usadas na análise de média de gerações devem ser 

puras e divergentes. Portanto, a análise de média de gerações foi apropriada para estudar 

a herança dos caracteres relacionados com a eficiência no uso em baixo N. 

A partir do cruzamento 05-425-1(P1) x 05-274-1(P2) foi obtida a primeira 

geração filial (F1), a qual foi avançada para a segunda geração filial (F2). 

Posteriormente, cada uma das linhagens parentais 05-425-1 e 05-274-1, foi cruzada com 

a geração F1 para produzir as gerações de retrocruzamento B1 e B2, respectivamente. 

Assim, foram produzidas quantidades suficientes de sementes das seis gerações 

requeridas no estudo de herança.  
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2.2. Procedimentos experimentais 

 

As seis gerações provenientes do cruzamento foram obtidas de março a agosto 

de 2015 e avaliadas em janeiro de 2016, em casa de vegetação no campus da UFV (lat 

20°50’S; long 42°48’W; alt 640 m).  

O experimento foi conduzido no delineamento inteiramente casualizado com 

duas repetições, onde foram avaliadas 40 plantas para cada geração não segregante (P1, 

P2 e F1), 60 plantas para cada retrocruzamento e 120 plantas na geração F2 em cada 

repetição. O número de indivíduos avaliados em cada geração foi satisfatório para 

estimar os efeitos gênicos. O presente trabalho está em concordância com Mushongi et 

al. (2013), o qual avaliou  36 plantas em cada geração não segregante (P1, P2 e F1)  e 

126 plantas em cada geração segregante (F2, B1 e B2), em duas repetições, com 

objetivo de estimar os efeitos gênicos responsáveis pela herança do teor de clorofila em 

milho sob alto e baixo N.  

Na implementação do experimento, três sementes foram inicialmente semeadas 

em um cilindro plástico (PVC) de 9 dm³ (diâmetro 150mm e altura 50 cm) usado como 

vaso, contendo uma mistura de 50% de areia fina lavada com água deionizada por cinco 

dias e  50% de vermiculita, como recomendado por Walk et al. (2006). Após a 

germinação, apenas uma planta foi mantida em cada vaso. 

Em um estudo prévio desenvolvido por Mundim et al. (2014), a dose de N igual 

a 22.4 mg L-1 foi considerada limitante para crescimento de plantas de milho-pipoca. 

Portanto, esta dose foi empregada no presente estudo, caracterizando uma condição 

limitante à disponibilidade de N. A partir do sétimo dia de germinação, as plantas foram 

irrigadas a cada dois dias com 0.3 L de  solução nutritiva, como descrito por Chun et al. 

(2005). A solução nutritiva disponibilizou (em mmol L-1): 0.2 Ca(NO3)2, 0.75 K2SO4, 

0.65 MgSO4, 0.1 KCl, 0.25 KH2PO4, 1 x 10-3 H3BO3, 1 x 10-3 MnSO4, 1 x 10-4 CuSO4, 

1 x 10-3 ZnSO4, 5 x 10-6 (NH4) 6Mo7O24 e 0.1 Fe-EDTA. 

As plantas foram colhidas no estádio vegetativo V6 (seis folhas completamente 

desenvolvidas), aproximadamente 30 dias após a semeadura. Na ocasião da coleta, a 

parte aérea foi cortada próximo a superfície do substrato, acondicionadas em sacos de 

papel e secas em estufa de circulação forçada de ar a 60°C por 72 horas, de acordo com 

Maia et al.(2011). O sistema radicular foi cuidadosamente lavado para remover o 

substrato e armazenado em solução de álcool a 70% para posterior avaliação por meio 

da análise de imagens. 
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2.3.  Caracteres mensurados 

 

Amostras de raízes seminais e nodais do sistema radicular foram obtidas em 

cada planta. Posteriormente, as amostras foram avaliadas por meio da análise de 

imagem, utilizando o software WinRHIZO Pro 2009a (Basic, Reg, Pro & Arabidopsis 

for Root Measurement) acoplado ao scanner EPSON Perfection V700/V750 equipado 

com luz adicional (TPU) com resolução de 400 dpi, seguindo os procedimentos 

sugeridos por Bouma et al. (2000).  Os seguintes caracteres radiculares foram 

mensurados: diâmetro médio de raiz (mm), comprimento total de raiz (cm), área 

superficial de raiz (cm²) e volume de raiz (cm³). Após avaliação das raízes, o sistema 

radicular total foi seco como descrito, para obter a massa de raiz seca (g). 

Na colheita, a altura de cada planta foi mensurada a partir do colo até o nó da 

inserção da última folha completamente desenvolvida. Assim, foi possível calcular o 

crescimento total (cm), por meio da divisão entre altura de planta e dias necessários para 

cada planta alcançar o estádio V6.  

Após a secagem do sistema radicular e da parte aérea de cada planta, os 

seguintes caracteres foram mensurados: massa total seca (g), massa de parte aérea seca 

(g) e relação entre massa de raiz e massa de parte aérea. Além disso, os indivíduos de 

cada geração foram avaliados em relação à eficiência no uso de N e seus componentes, 

de acordo com Moll et al. (1982): eficiência no absorção de N (EAbN = N na planta/ N 

aplicado, mg mg-1 ), eficiência na utilização de N (EUtN = massa de parte aérea seca/ N 

na planta, mg mg-1) e eficiência no uso de N (massa de parte aérea seca / N aplicado, mg  

mg-1). O conteúdo total de N na planta foi mensurado através de amostra 0.2 g da massa 

de parte aérea seca, conforme proposto por Bremner & Mulvaney. (1982). 

2.4. Análises estatísticas 

 

Todos os caracteres mensurados foram submetidos à análise de variância para 

verificar a existência de variabilidade entre as gerações. Posteriormente, os caracteres 

que apresentam significância pela análise de variância foram submetidos à comparação 

de média por meio do teste LSD (P<0.05) (Steel & Torrie 1980). De acordo com Derera 

et al. (2015) o teste de comparação de média é necessário para verificar a existência de 

diferença significativa entre as linhagens parentais para os caracteres mensurados. 

Portanto, os efeitos gênicos foram estimados somente quando houve diferença 
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significativa entre as linhagens parentais para o caractere de interesse.  Estes resultados 

são consistentes com outros estudos (Lyimo et al. 2011; Kere et al. 2013; Mushongi et 

al. 2013;  Derera et al. 2015). A distribuição dos indivíduos na geração F2 foi testada 

por meio do teste de normalidade de Shapiro-Wilk, como proposto por Steel & Torrie 

(1980). Todas as análises estatísticas foram realizadas com base no procedimento 

PROC GLM do programa SAS 9.3. 

Os efeitos gênicos foram estimados com base na média de cada geração 

conforme descrito por Mather & Jinks (1982). A análise de média de gerações foi 

procedida de acordo com modelo completo como sugerido por Gamble et al. (1962) e 

Kang et al (1994): 

 g� = � + [a]�ߙ + [h]�ߚ + ଶ[i]�ߙ + [j]�ߚ�ߙ +   ,ଶ[l]�ߚ
em que:  g� = média da k-esima geração 

 � = média dos homozigotos, considerando todos os locos que controlam o caractere; 

  ;coeficientes associados aos efeitos gênicos na K-ésima geração = �ߚ e �ߙ 

[d], [h], [i], [j], [l] = efeitos gênicos associados a K-ésima geração.   

Devido às médias das seis gerações não serem conhecidas com igual precisão, 

houve a necessidade de pondera-las pela inversa da variância da média, antes de serem 

submetidas à estimação dos efeitos. Portanto, a estimação destes foi procedida com base 

no método dos mínimos quadrados ponderados (Hayman 1958; Mather & Jinks 1982; 

Lynch & Walsh 1998). Em termos matriciais, temos: ̂ߚ = ሺ���−ଵ �ሻ−ଵ ��  �−ଵ � 

 em que: 

 o vetor de estimativas de efeitos de média, efeito aditivo [d], efeito de dominância = ߚ̂ 

[h], efeito epistático aditivo x aditivo [i], aditivo x dominante [j] e dominante x 

dominante [l]; 

 � = a matriz de coeficientes dos efeitos gênicos considerando o modelo epistático 

completo; 

 �� = a transposta �; 

 �−ଵ = a inversa da matriz diagonal � de variâncias das médias de cada geração; 

 � = vetor de médias das gerações P1, P2, F1, F2, B1 e B2.  

A contribuição dos efeitos aditivos, de dominância e epistáticos para a herança 

foi determinada pela análise da soma de quadrados, derivados da adição sequencial de 
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cada efeito no modelo. A relação das somas de quadrados entre o modelo completo e o 

modelo reduzido permitiu, por meio do teste F, determinar a significância dos efeitos 

dentro do modelo, como sugerido por Ceballos et al. (1998) e Checa et al. (2006). A 

herdabilidade no sentido restrito ሺℎ�ଶሻ foi calculada de acordo com Mather & Jinks. 

(1982), sendo: ℎ�ଶ =  ଵଶ ሺଵଶ/ܦ  + ܦ   ଵ4  � +  e � representam o componente ܦ ሻ, Ondeܧ

aditivo e dominante da variância, respectivamente, e ܧ o componente ambiental. Estes 

componentes foram estimados com base no método dos mínimos quadrados, conforme 

sugerido por Mather & Jinks. (1982).  O valor de  � foi considerado zero quando a 

estimativa deste componente foi negativa.  

 A correlação genotípica ሺ�ீ ሻ entre os caracteres (x e y) foi estimada com base 

na equação: �ீ ೣ,೤ = ሺ�ிೣ ,೤ − �ாೣ,೤√ሺ1 − ℎ௫ଶሻሺ1 − ℎ௬ଶሻሻ/ሺ√ℎ௫ଶ ℎ௬ଶሻ , onde �ிೣ ,೤ e �ாೣ,೤ 

representa a correlação fenotípica e ambiental estimada com base  nos indivíduos da 

geração F2 e nos indivíduos das gerações não segregantes (P1, P2 e F1), 

respectivamente;  ℎ௫ଶ e ℎ௬ଶ são as herdabilidades para os caracteres x e y, 

respectivamente.  

3. Resultados e discussão  

3.1. Análise de variância e desempenho de gerações 

 

A análise de variância apresentou diferença significativa (P<0.05) para a maioria 

dos caracteres avaliados, exceto para número de raízes nodais e seminais, crescimento 

total, relação entre massa de raiz e massa de parte aérea, eficiência na absorção e 

utilização de N (Tabela 1). Resultados diferentes foram obtidos por Mundim et al. 

(2013a). Estes autores identificaram diferença significativa em relação eficiência na 

absorção e utilização em baixo N.  

De acordo com Daubresse et al. (2010), absorção e utilização de N são processos 

complexos e largamente influenciados por fatores externos e internos. Neste sentido, os 

produtos provenientes da fotossíntese, como a sacarose, podem exercer funções 

regulatórias, que contribuem para o aumento da absorção de N, mesmo em baixa 

disponibilidade de N. Portanto, a obtenção de fenótipos diferentes para estes índices de 

eficiência pode ter sido comprometida pelos processos fisiológicos em resposta as 

condições externas uniformes que incidiram sobre todas as gerações.  
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Os coeficientes de variação (CVs) variaram de 2.2 a 10.8 %. Estes valores 

encontram-se abaixo do intervalo observado em outros estudos relacionados com 

estresse abiótico (Kumar et al. 2012; Mundim et al. 2013a;), indicando excelente 

precisão experimental e alta confiabilidade dos resultados.  

Para os caracteres significativos pela análise de variância, foi procedido o teste 

de comparação de médias de gerações em baixa disponibilidade de N (Tabela 2).  As 

linhagens parentais 05-425-1 e 05-274-1 apresentaram considerável diferença em 

relação às médias, com melhor desempenho de 05-425-1 para todos os caracteres.    As 

gerações F1 e F2 apresentaram médias similares entre si e superiores ao melhor 

parental, o que indica ação de efeitos não aditivos na expressão dos caracteres. Esta 

superioridade também foi observada para as gerações de retrocruzamento, contudo as 

médias foram mais próximas ao genitor 05-425-1. 

Estes resultados podem ser confirmados pela diferença estatística observada 

entre as médias das seis gerações avaliadas, indicando que os genitores 05-425-1 e 05-

274-1 foram contrastantes em relação a maioria dos caracteres avaliados em baixa 

disponibilidade de N (Tabela 2). Mundim et al. (2013a) identificaram  diferença 

significativa entre 25 linhagens de milho-pipoca, em relação aos principais caracteres 

relacionados com a eficiência no uso em alto e baixo N. Contudo estes autores 

encontram maior variabilidade genética para os caracteres relacionados à eficiência no 

uso em baixo N.  Assim, a análise de média de gerações pode apresentar resultados 

satisfatórios no estudo de herança neste ambiente. 

 Alguns estudos têm mostrado que o uso de teste de comparação de médias é 

fundamental na identificação de contrastes significativos entre genitores (Mushongi et 

al. 2013; Derera et al. 2015). Neste sentido, no presente trabalho, os caracteres massa de 

parte aérea, raiz e total, eficiência no uso, diâmetro, área e volume de raiz foram 

submetidos à análise de média de gerações, devido à presença de diferença significativa 

entre 05-425-1 e 05-274-1. Apesar da ausência de diferença significativa entre os 

parentais, o caractere comprimento médio de raiz foi incorporado ao estudo de herança, 

devido à presença de variabilidade nas gerações derivadas. Estes resultados estão de 

acordo com Kere et al. (2013).  

A distribuição fenotípica dos indivíduos na geração F2 apresentou variação 

continua e normalmente distribuída, com base no teste de normalidade de Shapiro-Wilk, 

exceto para diâmetro de raiz (Figura 1). Portanto, os caracteres apresentam 

comportamento quantitativo e possivelmente governado por vários genes. Alguns 

trabalhos realizados em baixa disponibilidade de N e P têm encontrado distribuição 
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continua e normal para caracteres relacionados à parte aérea, tolerância a manganês e 

atividade enzimática em raiz (Cai et al. 2012; Moroni et al. 2013; Qiu et al. 2014). 

3.2. Efeitos gênicos  

 

    A importância dos efeitos de dominância para a expressão dos caracteres é 

claramente evidenciada pelas altas magnitudes estimadas. Além disso, este efeito foi 

altamente significativo e positivo para todos os caracteres, exceto para massa de raiz 

seca. A magnitude dos efeitos aditivos foram inferiores aos efeitos de dominância, 

exceto para massa de raiz seca. Contudo todas as estimativas foram significativas e 

positivas. Estes resultados indicam que os efeitos aditivos e de dominância foram 

importantes para herança dos caracteres relacionados à eficiência no uso, contribuindo 

de forma a aumentar a expressão destes caracteres. Esta mesma tendência foi observada 

por Lyimo et al. (2011) e Moroni et al. (2013). Estes autores encontraram efeitos 

aditivos e dominantes significativos, relacionados à tolerância ao manganês em trigo e 

resistência a cescoporiose em milho, respectivamente. No entanto, os efeitos de 

dominância foram superiores em magnitude.   

Os efeitos aditivos podem ser essenciais na previsibilidade da expressão gênica 

dos caracteres quantitativos, enquanto que os efeitos de dominância podem ser 

explorados na identificação de híbridos de alto desempenho, devido à natureza 

dominante dos caracteres (Lyimo et al. 2011).  

Alguns estudos têm evidenciado a importância dos efeitos de dominância em 

milho.  Azizi et al. (2006) encontraram  maior contribuição dos efeitos de dominância 

para rendimento de grãos,  em gerações derivadas do cruzamento entre as linhagens 

elites  B73 e Mo17. A superioridade da dominância em relação aos efeitos aditivos tem 

sido citada por vários outros autores (Derera et al. 2015; Raikwar. 2015).   

Em relação aos caracteres comprimento total e volume de raiz, não foi 

observado nenhum efeito significante. Estes resultados corroboram com a similaridade 

apresentada entre 05-425-1 e 05-274-1, principalmente para comprimento total de raiz 

(Tabela 2). Possivelmente, o nível de divergência fenotípica entre os genitores não foi 

suficiente para permitir a expressão dos efeitos gênicos (Chiangmai et al. 2013).  

Além dos efeitos aditivos e de dominância, os efeitos epistáticos também 

contribuíram para expressão da maioria dos caracteres (Tabela 3). Entretanto, as 

estimativas destes componentes variaram entre os diferentes caracteres, em termos de 
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sinal e significância. Para os caracteres massa de raiz, massa total seca e diâmetro médio 

de raiz, todas as interações epistáticas consideradas no modelo foram significativas. O 

efeito epistático aditivo x aditivo foi negativo, para todos estes caracteres. Neste mesmo 

sentido, os efeitos aditivo x dominante e dominante x dominante foram negativos para 

diâmetro médio de raiz e positivo para massa de raiz. Em relação à massa total seca, o 

efeito aditivo x dominante foi negativo e o efeito dominante x dominante positivo. Estes 

resultados indicam que o efeito aditivo x aditivo contribuiu para a redução da expressão 

de todos os caracteres, além de revelar associação entre alelos favoráveis e 

desfavoráveis. Possivelmente, devido à dispersão dos alelos entres os parentais (Mather 

& Jinks. 1982).  

Além disso, os efeitos aditivo x dominante e dominante x dominante, também 

contribuíram negativamente para a expressão do diâmetro de raiz e positivamente para 

massa de raiz. Para massa de parte aérea e volume de raiz, somente os efeitos aditivo x 

aditivo e dominante x dominante foram significativos e negativos. Em relação à 

eficiência no uso de N, não houve efeitos epistáticos significativos. De acordo com 

Viana. (2000), interações epistáticas tendem a aumentar o viés das estimativas dos 

componentes aditivos e dominantes.  

Por outro lado, a presença de interação epistática duplicada observada para 

massa de parte aérea, massa de raiz, massa total e diâmetro pode representar um 

complicador na estimativa dos efeitos aditivos e de dominância para estes caracteres 

devido a presença de viés (Tabela 3). Embora, os efeitos epistáticos tenham contribuído 

negativamente para alguns caracteres, a magnitude e significância dos mesmos indicam 

que estes estão presentes no controle genético dos caracteres relacionados à eficiência 

no uso em baixo N. 

 Os resultados mostram que o efeito de dominância apresentou maior 

contribuição para expressão dos caracteres.  Em termos práticos, adoção de métodos de 

melhoramento que capitalizem este efeito, como a seleção recorrente recíproca, pode ser 

favorável para aumentar a eficiência no uso e caracteres associados em baixa 

disponibilidade de N. 

 

3.3. Componentes genéticos da variância e herdabilidade no sentido         

restrito  
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 As estimativas da variância aditiva (D), de dominância (H) e ambiental (E), e a 

herdabilidade no sentido restrito (ℎ�ଶ) estão presentes na Tabela 4. O componente 

dominante  (H) da variância apresentou estimativas negativas em relação a todos os 

caracteres, exceto para massa de parte aérea. Estimativas negativas podem ser atribuídas 

ao fato de que as gerações avaliadas são ineficientes quando usadas para estimar o 

componente dominante da variância (Novoselovic et al. 2004).  

Valores da herdabilidade no sentido restrito foram geralmente baixos e 

intermediários, variando de 14 para eficiência no uso a 50% para diâmetro de raiz. Em 

relação aos demais caracteres os valores ficaram entre 26 e 47%. Resultados similares 

foram obtidos em outros estudos (Abdel-Ghani et al. 2013; Granato et al. 2014; Li et al. 

2015).  

Em concordância com os resultados apresentados na (Tabela 3), é razoável dizer 

que baixa disponibilidade de N contribuiu para o aumento da expressão dos efeitos de 

dominância e para redução dos valores de herdabilidade.  De acordo com Górny et al. 

(2011), o estresse causado pela supressão de N aumenta a contribuição dos efeitos de 

dominância e epistáticos na variação da eficiência no uso. 

3.4. Correlações genéticas 

 

As correlações genéticas entre os caracteres foram estimadas com base nos 

indivíduos da geração F2 (Tabela 5). Houve alta correlação genética entre eficiência no 

uso com massa de parte aérea (r=1.00), massa de raiz (r=0.46) e massa total seca 

(r=1.00), demostrando que estes caracteres são geneticamente relacionados à eficiência 

no uso.  

Mundim et al. (2013a,b) identificaram alta correlação fenotípica entre massa de 

parte aérea e massa de raiz com eficiência no uso de N (0.83 a 0.88) e alta correlação 

genética entre estes mesmos caracteres com eficiência no uso de P (0.36 a 1.00). A 

análise de trilha revelou que a massa de parte aérea e raiz contribuíram indiretamente 

para eficiência no uso através da eficiência da absorção em baixo N (0.44 e 0.38, 

respectivamente).  Contudo, no presente trabalho, devido à ausência de variabilidade, a 

eficiência na absorção e outros caracteres não foram submetidos a estudo de correlações 

(Tabela 1).  Os caracteres relacionados à massa de parte aérea e raiz têm sido 

amplamente citados na literatura, como sendo importante no desenvolvimento da parte 

aérea e do sistema radicular (Peng et al. 2010; Zhang et al. 2014).  
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Também foi verificada alta correlação genética entre massa de raiz com 

comprimento (r=0.60), área (r=0.70) e volume de raiz (r=0.71). Abdel-Ghani et al. 

(2013)  encontraram  alta correlação entre massa de raiz e comprimento total em alto e 

baixo N ( 0.76 e 0.79, respectivamente) a partir  da avaliação de  74 linhagens de milho 

em estádio precoce.  

Certamente a baixa disponibilidade de N promove alterações na distribuição dos 

fotoassimilados, o que permite maior aporte de biomassa no sistema radicular e 

consequentemente maior área, volume e massa de raiz, permitindo maior exploração do 

perfil do solo. Alta correlação entre massa total seca com massa de parte aérea e massa 

de raiz também foram identificadas (0.89 e 0.70, respectivamente). Esta mesma 

tendência foi observada entre comprimento total com área de raiz (r= 1.00) e volume de 

raiz (r=0.70) e entre área e volume de raiz (r=0.90). Estes mesmos resultados foram 

obtidos por Zhang et al. (2014).    

No presente trabalho não foi observada correlação genética positiva entre 

eficiência no uso com diâmetro, comprimento, área e volume de raiz. Li et al. (2015) 

avaliaram 218 RILs em relação a 10 caracteres relacionados à eficiência no uso de N em 

condições de campo e 9 caracteres relacionados a arquitetura de raiz em sistema 

hidropônico em alto e baixo N. Foram identificados 39 clusters de QTLs para eficiência 

no uso, dentre os quais, 28 (70%) estavam associados aos  clusters de raiz.  

Neste mesmo trabalho, embora os caracteres relacionados à eficiência no uso e 

arquitetura de raiz sejam geneticamente próximos, as correlações fenotípicas foram 

baixas variando de -0.01 a 0.31 em baixo N. De acordo com Chen et al. (2014) 

condições severas de estresse podem comprometer a relação entre sistema radicular e 

parte aérea, levando a correlações negativas entre caracteres relacionados à estes 

sistemas. Em termos de correlação genética, o presente trabalho indicou que a eficiência 

no uso de N apresenta maior associação genética com massa de parte aérea, de raiz e 

massa total. Contudo, a presença de correlação positiva entre comprimento, área e 

volume de raiz com massa de raiz podem contribuir indiretamente na seleção para 

eficiência no uso em baixo N. 

4. Conclusão 

 

A análise de média de gerações evidenciou que os efeitos de dominância 

apresentaram maior importância no controle genético dos caracteres de raiz, parte aérea 
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e eficiência no uso. Os resultados apresentados evidenciam que os caracteres 

relacionados à eficiência no uso em baixa disponibilidade de N possuem herança 

complexa com predomínio de ação epistática negativa. Embora o presente trabalho 

tenha sido desenvolvido em estádio precoce de desenvolvimento, o conhecimento 

gerado a partir do estudo de herança e claramente aplicável em processos de seleção.  

Neste contexto, a adoção de métodos que capitalizem os efeitos de dominância, aliado a 

seleção com base em progênies pode ser favorável no desenvolvimento de genótipos 

superiores para eficiência no uso e caracteres de raiz e parte aérea em baixo N. 
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Tabela 1 Análise de variância para os caracteres relacionados à eficiência no uso de nitrogênio avaliado em gerações derivadas do 
cruzamento entre linhagens de milho-pipoca 05-425-1 x 05-274-1 em baixo N.  

Fonte de 
variação 

gl Quadrados Médios 

NRN (cont) NRS (cont) CT (cm) MPAS (g) MRS (g) MTS (g) RSR 

Gerações 5 0.5834ns 0.4242ns 0.0110ns 0.5628** 0.2692** 1.5625** 0.0044ns 

Resíduo 6 0.2661 0.1127 0.0028 0.0082 0.0117 0.0134 0.0019 

Média   11.56 4.79 0.97 3.41 1.90 5.32 0.55 

CV (%) 
 

4.4 7.0 5.4 3.1 6.7 2.5 8.0 

  EAbN (mg.mg-1) EUtN (mg.mg-1) EUN (mg.mg-1) DMR (mm) CTR (cm) ASR (cm²) VR (cm³) 

Gerações 5 0.0095ns 173.731ns 185.545** 0.0009* 3.63 x 10 6 ** 1.06 x 10 5 ** 20.09** 

Resíduo 6 0.0034 52.864 5.093 0.0001 1.07 x 10 5 4.09 x 10 3 1.07 

Média  0.53 90.60 48.47 0.46 9931.74 1450.33 17.00 

CV (%)  10.8 8.0 4.6 2.2 3.2 4.4 6.1 
NRN número de raízes nodais, NRS número de raízes seminais, CT crescimento total, MPAS massa da parte aérea seca, MRS massa de raiz seca, 
MTS massa total seca, RSR relação entre raiz e parte aérea, EAbN eficiência na absorção de N, EUtN eficiência na utilização de N, EUN 
eficiência no uso de N, DMR diâmetro médio de raiz, CTR comprimento total de raiz, ASR área superficial de raiz, VR volume de raiz. 
ns não significativo; * e **   significativo a P < 0.05, P < 0.01, respectivamente. 
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Tabela 2 Média dos caracteres massa de parte aérea (MPAS), massa de raiz (MRS), 
massa total (MTS), eficiência no uso de N (EUN), diâmetro médio de raiz (DMR), 
comprimento total de raiz (CTR), área superficial de raiz (ASR) e volume de raiz (VR) 
avaliados nas seis gerações derivadas do cruzamento entre as linhagens de milho-pipoca 
05-425-1 x 05-274-1 em baixo N. 

Gerações 
MPAS 

(g) 
MRS 
(g) 

MTS 
(g) 

EUN 
(mg.mg-1) 

DMR 
(mm) 

CTR 
(cm) 

ASR 
(cm²) 

VR 
(cm³) 

P1 2.89 C 1.39 B 4.29 C 49.36 BC 0.48 A 8577.51 D 1301.03 D 15.79 C 

P2 1.90 D 0.98 C 2.89 D 30.52 D 0.43 B 8281.41 D 1095.40 E 11.64 D 

F1 3.25 AB 1.99 A 5.24 A 55.16 A 0.47 A 11787.29 A 1720.96 A 20.15 A 

F2 3.13 B 1.82 A 4.96 B 53.21 AB 0.47 A 10457.08 BC 1546.33 BC 18.37 AB 

B1 3.38 A 1.82 A 5.20 AB 56.66 A 0.48 A 10787.89 B 1632.71 AB 19.78 A 

B2 2.85 C 1.53 B 4.38 C 45.91 C 0.46 A 9699.29 C 1405.56 CD 16.31 BC 
Médias seguidas pela mesma letra na coluna não diferem estatisticamente pelo teste LSD (p <0.05). 
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Figura 1 Distribuição de frequências e teste de normalidade de Shapiro-wilk (W) para 
os caracteres relacionados com a eficiência no uso de N na geração F2.
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Tabela 3 Estimativas dos efeitos gênicos e tipo de interação epistática para caracteres massa de parte 
aérea (MPAS), massa de raiz (MRS), massa total (MTS), eficiência no uso de N (EUN), diâmetro médio 
de raiz (DMR), comprimento total de raiz (CTR), área superficial de raiz (ASR) e volume de raiz (VR) 
em milho-pipoca sob baixo N. 

 

 

m média das linhagens parentais, [d] efeito aditivo, [h] efeito de dominância, [i] efeito epistático aditivo x aditivo, 
[j] efeito epistático aditivo x dominante, [l] efeito epistático dominante x dominante.   
ns não significativo; * e **   significativo a P < 0.05, P < 0.01, respectivamente. 

Caracteres 
Efeitos gênicos Tipo de 

interação 
epistática 

m [d] [h] [i] [j] [l] 

MPAS (g) 2.473 0.495** 1.867** -0.070** 0.076ns -1.081** Duplicada 

MRS (g) 1.787 0.206** -0.048** -0.594** 0.159** 0.252** Duplicada 

MTS (g) 4.260 0.702** 1.819** -0.664** 0.235** -0.830** Duplicada 

EUN (mg.mg-1) 47.634 9.419** 14.778** -7.690ns 2.670ns -7.244ns  

DMR (mm) 0.460 0.028** 0.056** -0.002** -0.015** -0.045** Duplicada 

CTR (cm) 9283.40 148.051ns 2190.813ns -853.94ns 1881.114ns 313.074ns  

ASR (cm²) 1307.00 102.816ns 543.366ns -108.778ns 248.660ns -129.400ns  

VR (cm3) 15.00 2.073** 8.323** -1.282* 2.808ns -3.165ns  
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Tabela 4 Estimativas dos componentes aditivo (D), dominante (H), ambiental (E) da 
variância e herdabilidade no sentido restrito (ℎ�ଶሻ para os caracteres relacionados com 
a eficiência no uso em baixo N, obtidos a partir das gerações derivadas do cruzamento 
05-425-1 x 05-274-1. 

Caracteres D H E ℎ�ଶ  (%) 
MPAS (g) 0.30 0.27 0.35 26 
MRS (g) 0.28 0.00† 0.15 47 
MTS (g) 0.92 0.00† 0.75 38 
EUN (mg.mg-1) 42.88 0.00† 130.91 14 
DMR (mm) 3.62 x 10-3 0.00† 1.78 x 10-3 50 
CTR (cm) 7.49 x 106 0.00† 8.30 x 106 31 
ASR (cm²) 1.26 x105 0.00† 1.19 x 105 34 
VR (cm³) 20.69 0.00† 14.00 42 
Massa de parte aérea (MPAS), massa de raiz (MRS), massa total (MTS), eficiência no uso de 
N (EUN), diâmetro médio de raiz (DMR), comprimento total de raiz (CTR), área superficial 
de raiz (ASR) e volume de raiz (VR). 

† estimativa negativa  

 

Tabela 5 Correlação genética ሺ�ீ ሻ para os caracteres: massa de parte aérea 
(MPAS), massa de raiz (MRS), massa total (MTS), eficiência no uso de N 
(EUN), diâmetro médio de raiz (DMR), comprimento total de raiz (CTR), 
área superficial de raiz (ASR) e volume de raiz (VR) avaliados na geração F2 
proveniente do cruzamento 05-425-1 x 05-274-1, em baixo N.  

Caracteres 
MRS 

(g) 
MTS 

(g) 
EUN 

(mg.mg-1) 
DMR 

(mm) 

CTR 

(cm) 
ASR 

(cm²) 
VR 

(cm³) 
MPAS  0.29 0.89 1.00 -0.07 -0.35 -0.32 -0.20 

MRS  

 

0.70 0.46 -0.02 0.60 0.70 0.71 

MTS  

  

1.00 -0.05 0.05 0.13 0.21 

EUN  

   

-0.17 -0.42 -0.38 -0.19 

DMR  

    

-0.67 -0.35 0.10 

CTR  

     

1.00 0.70 

ASR  

      

0.90 

 


