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1. INTRODUCAO

BEAL (3), em relatorio apresentado em 1877, foi quem primeiro apresentou da-
dos referentes ao aumento de rendimento na geracao F de cruzamentos intervarie-
tais de milho. Esse autor conseguiu hibridos que produziam 10 a 50% mais que as
variedades paternais. Esse relato de BEAL (3) fez com que fossem conduzidos, na-
quela época, muitos trabalhos sobre cruzamentos de variedades. Assim é que cru-
zamentos intervarietais constituiram um método de melhoramento muito utilizado
no periodo de 1877 a 1920, conforme é relatado por SPRAGUE (23).

Uma revisao dos resultados obtidos com cruzamentos intervarietais até 1920 é
apresentada por RICHEY (20). Esse autor relata que de 244 comparacoes entre a
primeira geragdao de hibridos intervarietais e as variedades paternais, 82,4% dos
cruzamentos produziram mais que a média dos pais e 55,7% dos cruzamentos, mais
que o pai mais produtivo. RICHEY (20) salienta, ainda, que ha tendéncia de os me-
Ihores hibridos serem obtidos de cruzamentos entre as variedades mais produtivas
e que a maior diversidade entre os pais, quanto ao tipo de endosperma, tem como
consequéncia o maior vigor hibrido.

Entretanto, apesar dos resultados satisfatorios, o uso de sementes F'| de cruza-
mentos intervarietais nao se difundiu. GARDNER e LONNQUIST (9) apontam co-
mo uma das causas a inconsisténcia dos resultados obtidos. Encontrando-se diver-
sas variantes sob a mesma designacao varietal, obtinham-se hibridos acentuada-
mente diferentes de cruzamentos que envolviam variedades com as mesmas deno-
minacées. Em razao disso os fazendeiros ndo obtiveram éxito quando tentaram ob-
ter suas proprias sementes hibridas. Outro ponto citado por GARDNER e
LONNQUIST (9) é que a possibilidade de manter e aumentar os estoques que apre-
sentavam bons valores heteréticos, para posterior distribuicao, nao ocorreu aos
pesquisadores daquela época. Deste modo, desde que JONES (13), em 1918, propos
0 uso de linhas puras para a obtenc¢éao do hibrido duplo, método gue se tornou co-
mercial e ainda estd4 em pleno uso, quase todos os recursos e esforcos empregados
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nos trabalhos de melhoramento do milho foram dirigidos no sentido de selecionar
melhores linhagens para tornar possivel a obtencao de melhores hibridos.

O advento do milho hibrido marcou época na histéria do melhoramento das
plantas. Sua introduc¢éo representou um acréscimo de rendimento de 15 a 20% em
relagao as melhores variedades adaptadas de polinizacao livre que se cultivavam
antes e durante sua introducao, conforme consideragées de ROBINSON e MOLL
(21). Também sua ampla aceitacao facilitou a mecanizacao da cultura, por ser o hi-
brido, de modo geral, mais uniforme que as variedades de polinizacao livre.

Apesar do sucesso do milho hibrido, ROBINSON e MOLL (21) ressaltam que
em 1945 ja se tornara evidente que os progressos obtidos nao compensavam o tra-
balho despendido. Foram consideradas inumeras variacoes nos métodos de obten-
¢ao do milho hibrido. Com o tempo, evidenciou-se a necessidade da obtencao de
melhores populacées basicas, e surgiu um renovado interesse pelo estudo das varie-
dades e cruzamentos intervarietais de milho. Esse fato fez com que os melhoristas
de milho procurassem novos materiais que pudessem servir, diretamente, para a
obtencao de linhagens ou servir de base para a formacao de novas populacoes me-
lhoradas, com alta freqiéncia de genes favoraveis.

Assim, os melhoristas de milho voltaram suas vistas para os Bancos de Germo-
plasma existentes, a procura de materiais promissores. Reconheceu-se logo a ne-
cessidade de melhor conhecimento das variedades existentes, de sua capacidade
de producao e de seu comportamento nos cruzamentos. Aliado a estes fatos, um re-
novado interesse a respeito de pontos basicos para o melhoramento, como a natu-
reza da heterose e os tipos de acéo génica envolvidos na herancga dos caracteres
quantitativos, fez com que os cruzamentos intervarietais voltassem a ser estuda-
dos.

Com respeito aos tipos de acao génica, ja em 1949 MATHER (15) desenvolveu
testes para detectar a epistasia em funcao de médias dos progenitores, seus cruza-
mentos e respectivas geracoes avancadas, sendo que ANDERSON e KEMPTHOR-
NE (1) fizeram uma generalizacao dos testes de escalas («scaling tests») propostos
por MATHER (15) para verificar a auséncia de epistasia, baseando-se na compara-
cao entre médias de geracoes. Mais recentemente, GARDNER e EBERHART (10)
propuseram um modelo para representar as médias das variedades, de seus cruza-
mentos e de suas geracoes avancadas em funcao dos diversos tipos de acao génica.
Este modelo foi aperfeicoado por EBERHART e GARDNER (7), para incluir epista-
sia e alelos muiltiplos; para o caso em gue nao sao disponiveis todas as populacoes
necessarias, foi apresentado um modelo reduzido por GARDNER e PATERNIANI
(11). Para estudar os tipos de acao génica, um grande namero de trabalhos tem uti-
lizado a comparacao entre médias de variedades, cruzamentos e geragoes avanca-
das. Assim, CASTRO et alii (5) estudaram cinco variedades e 35 outras populacoes
derivadas delas, usando o modelo de GARDNER e EBERHART (10). Tanto para
producao de graos como para dias para o florescimento, altura da planta e namero
de espigas por 10 plantas, os autores concluiram que ndo havia evidéncia de
maior importancia dos efeitos epistaticos.

Também GARDNER e PATERNIANI (11), estudando a producido em seis va-
riedades de milho, as 15 geracoes F'1, 15 Fg, bem como os 30 retrocruzamentos cor-
respondentes, igualmente concluiram que um modelo incluindo apenas efeitos gé-
nicos aditivos e dominancia era adequado, nio sendo significativos os efeitos epis-
taticos.

GARDNER (8) estudou guatro variedades de milho, as geracoes F'j correspon-
dentes e populacoes delas derivadas utilizando um modelo com apenas acao génica
aditiva e dominante. Os desvios do modelo, para o carater producao, nao foram sig-
nificativos, indicando assim que a epistasia nao seria de maior importancia.

No Brasil, conforme se nota no trabalho de MIRANDA FILHO e RISSI (16), 0
método de GARDNER e EBERHART (10), que nao inclui os efeitos epistaticos,
tem sido bastante usado.

De modo geral, os resultados dos trabalhos dissertados representam o que foi
encontrado na literatura, indicando, para o caso de variedades, que um modelo
considerando apenas acao génica aditiva e dominante é suficiente, sendo minima a
importancia dos efeitos epistaticos. Contudo, especificamente para o caso de varie-
dades usadas no Brasil, outros estudos sao indispenséveis.

Assim, o presente trabalho tem como objetivo obter informacoes relativas a he-
terose resultante de cruzamentos entre trés variedades de milho que apresentam
caracteres bem contrastantes. Procura-se estimar a importancia da epistasia inter-
varietal aditiva x aditiva na determinacao dos diversos caracteres analisados. Des-
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te modo, a producéo de graos, o nimero de espigas por planta, o numero de fileiras
de graos por espiga, o numero de graos por planta, o peso médio de 50 graos e o nu-
mero de dias para o florescimento foram estudados de acordo com os propésitos
mencionados.

2. MATERIAL E METODOS

2.1. Material

Foram escolhidas trés variedades de milho, de origem geografica bastante dis-
tinta, com caracteres bem contrastantes, e que, portanto, devem apresentar entre
si consideravel diversidade genética. Essas trés variedades, Piramex, Catete e Le-
nha, as trés geragoes F'] entre elas, além das trés geragoes F'9 e dos seis retrocruza-
mentos correspondentes, constituem o material do presente trabalho, totalizando
15 tratamentos.

Nos cruzamentos, todas as polinizagoes foram feitas planta por planta, obten-
do-se cerca de 30 espigas polinizadas representando cada tratamento. Igual nume-
ro de sementes de cada espiga foi utilizado para representar cada geracao, em todas
as ocasioes.

A seguir, ¢ apresentada uma descricao resumida das variedades empregadas.
ptodﬁ?do-se obter maiores detalhes das variedades Catete e Lenha em BRIEGER
et alii (4).

Piramex: Trata-se de uma variedade pertencente a raca Tuxpeno, origindria da
regiao tropical da costa atlantica do México. A variedade em questao caracteri-
za-se pela apresentacao de graos dentados amarelos. Foi introduzida em Piracica-
ba em 1956 e, a partir de 1962, vem sendo melhorada por selecao entre e dentro de
familias de meios-irméos.

Catete: Trata-se do conhecido milho de graos duros e alaranjados, que foi muito
cultivado, sobretudo ao longo da costa atlantica do Brasil, provavelmente desde
épocas pré-colombianas. O material utilizado corresponde a uma populacao com-
posta de inumeras amostras provenientes do Estado de Minas Gerais.

Lenha: Corresponde a um milho de endosperma amilaceo. de cor branca. que se
caracteriza por apresentar espigas com elevado nimero de fileiras. Supoe-se tratar
de um milho indigena, uma vez que nao tem sido encontrado em cultivo comercial e
também porque os milhos amilaceos sao geralmente proprios das culturas dos in-
dios. O material utilizado provém de uma amostra obtida ha varios anos no Estado
do Rio Grande do Sul.

2.2. Métodos
2.2.1. Técnica Exzperimental

Os 15 tratamentos que constituem o presente trabalho foram semeados num
experimento em blocos ao acaso, com seis repeti¢coes, perfazendo um total de 90
parcelas. Cada parcela foi representada por uma fileira de 10 m, com covas de 30 em
30 em. Foram semeadas trés sementes por cova, desbastando-se depois, a fim de
deixar apenas uma planta por cova.

O experimento foi plantado em Piracicaba, aos sete de novembro de 1966. No
dia 21 de novembro, nas falhas existentes foi feito o replante com a variedade Péro-
la-Piracicaba, para gue as plantas remanescentes fossem todas igualmente compe-
titivas. Todos os caracteres foram anotados em plantas individuais. Houve cuidado
para que fossem utilizadas somente plantas competitivas, ou sejam, plantas sem fa-
lhas adjacentes.

Os caracteres computados foram os seguintes: producgao de graos por planta,
numero de espigas por planta, nimero de fileiras de graos por espiga, nimero de
graos por planta, peso médio de 50 graos e nimero de dias para o florescimento.

Quando havia duas ou mais espigas numa so6 planta, os dados de peso e numero
de graos por planta foram avaliados pela soma dos valores de cada espiga. No en-
tanto, para peso médio de 50 graos e numero de fileiras de graos por espiga os dados
foram avaliados tirando-se a média aritmética dos valores de cada espiga relativos
a esses caracteres.

A determinac¢éo do numero de dias para o florescimento foi feita em dias alter-
nados durante todo o periodo de floragao. Para cada planta, considerou-se como
data de florescimento o inicio do aparecimento dos estiletes estigmatosos
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(estigmas). Para cada tratamento, determinou-se a percentagem de umidade dos
graos na colheita. Para isso, tomaram-se, ao acaso, cinco a seis plantas de cada par-
cela, sendo que a média dos teores de umidade dessas plantas forneceu a média da
parcela.

2.2.2. Preparo dos Dados para Andlise

Os dados relativos a pesagem foram corrigidos em fungéo das umidades corres-
pondentes. Dessa forma, os dados de peso analisados referem-se a peso seco. As
transformacodes utilizadas para os caracteres namero de espigas por planta, niime-
ro de fileiras de graos por espiga e numero de dias para o florescimento foram
baseadas em SNEDECOR (22), PIMENTEL GOMES (18), BARTLET (2) e em suges-
téﬁes l;p:ssoa.ts do Dr. Roland Vencovsky (Escola Superior de Agricultura «Luiz de

ueiroz»).

2.2.3. Andlise Estatistica
2.2.3.1. Andlise Preliminar

Inicialmente, os dados obtidos para cada carater foram analisados segundo o
esquema usual para blocos ao acaso. Posteriormente, utilizando-se as médias dos
tratamentos, procedeu-se a subdivisdo da soma de quadrados para tratamentos, de
acordo com o modelo genético escolhido.

2.2.3.2. Modelo Geral para Esperanca Matemdtica das Médias de Populagles

Varios tém sido os modelos genéticos propostos para caracterizar as médias de
variedades, de seus cruzamentos e de suas geracoes avancadas. Assim, GARDNER
e LONNQUIST (9), GARDNER (8) e GARDNER e EBERHART (10) propuseram
modelos relativamente simples, aplicaveis aos casos de variedades dipléides, com
dois alelos por loco e na auséncia de epistasia.

Os conceitos do modelo originalmente proposto por GARDNER e EBERHART
(10) foram ampliados por EBERHART e GARDNER (7) de modo que permitisse a
inclusdo de alelos multiplos e epistasia aditiva x aditiva, admitindo-se que os efei-
tos epistaticos de maior ordem fossem despreziveis.

A utilizacdo do modelo completo de EBERHART e GARDNER (7) implica a
utilizacéo de populagdes autofecundadas. Para os casos em que néo séo incluidas
populacdes autofecundadas, como no presente trabalho, GARDNER e PATER-
NIANI (11) introduziram ligeira modificacdo no modelo. A modificacdo consistiu na
introducéo dos parametros uy (média das variedades paternais) e vk (efeito genéti-
co da variedade k). A relacdo entre esses novos parimetros propostos por
GARDNER e PATERNIANI (11) e os propostos por EBERHART e GARDNER (7) é

a seguinte:
uy = u + d, onde

u = esperanca da média das linhagens homozigéticas retiradas ao acaso do conjun-
to das populacées estudadas.

d = médias dos d’Ks, sendo

di = funcéo dos locos heterozigotos na variedade k, estando envolvida na depres-
sS40 causada pela endogamia.

Ainda, =
vk = ak+ (dg - d), onde:

ak = funcéo dos locos em homozigose e da epistasia intravarietal aditiva x
aditiva, de modo que:

u + ag = esperanca da média das linhagens homizigéticas que poderiam ser
desenvolvidas ao acaso na variedade k.

Introduzindo os parametros uy e vk no modelo de EBERHART e GARDNER
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(7), as esperancas para as médias dos diversos tipos de populacao serio como
segue:

1. Média da variedade k
Yk = Uy + Vg
2. Média do F'; entre as variedades k e k’
Yrk' = uy + 1/2 vk + 1/2 vk' + hgk' + aakk’'

onde:

higk' = Parametro de heterose no cruzamento envolvendo as variedades k e k', e
surge como consequéncia das diferengas de freqliéncia génica nas duas
variedades e da dominéncia dos alelos mais favoraveis.

aagk' = funcao da epistasia intervarietal aditiva x aditiva, sendo conseqtiéncia
das diferencas de fregiiéncia génica nas duas variedades quando h4 uma
interacao entre genes nao alelos.

3. Média da geracédo F2(F1 x F1)
Ykk') = uy + 1/2 vk + 1/2 vk' + 1/2 hgk' + aakk’

4. Retrocruzamento com a variedade k(F'] x variedade k)
Ykk'k = Uy + 3/4 vk + 1/4 vi' + 1/2hgk’ + 3/4 aakk’,

5. Retrocruzamentoc com a variedade k' (F'] x variedade k')
Ykk'k = uy + 1/4 vk + 3/4 vk’ + 1/2hgk’ + 3/4 aakk’

Com as 15 popula¢bes do experimento, tém-se 15 médias e 10 parametros no
modelo completo, com epistasia. No modelo em que néo for levada em considera-
cao a epistasia, as esperancas matematicas das médias serao dadas pelas mesmas
equacgoes, eliminando-se apenas os parimetros aaj2, aaj3 e aa23 , de modo que se
forma um novo sistema de equacodes, constituido de 15 médias e sete parametros.
Como em ambos 0s casos o niimero de médias é maior que o nimero de parametros,
o0 método usual dos quadrados minimos pode ser aplicado para obtencéao das esti-
mativas de todos os parametros. Esses sistemas de equagdes podem ser representa-
dos na forma matricial Y = XB + e, sendo que ja estd bem estabelecido,
GRAYBILL (12), PIMENTEL GOMES (19), KEMPTHORNE (14), que, num modelo
matematico como este (Y = XB + e),as equacdes normais sao X' XB = X'Y, onde X’
representa a transposta da matriz X. Se a matriz X'X for nao singular, a resolucao
do sistema é simples, pois entdo B = (X' X)-1. X’Y, onde (X'X)-1 representa a inversa
da matriz X'X Porém, se X’X for uma matriz singular, como neste trabalho, alguma
manipulacao preliminar € necesséria para a resolucéo do sistema de equacoes nor-
mais. Existem varios métodos de resolucao propostos por KEMPTHORNE (14),
GRAYBILL (12) e PIMENTEL GOMES (19). No presente trabalho foi utilizado o
método proposto por PIMENTEL GOMES (19), o qual consiste em adicionar restri-
¢oes diretamente ao sistema de equagdes normais, sem aumentar a matriz original,
de modo que a nova matriz X'X passe a ser uma matriz nao-singular. Assim, a res-
tricao empregada (v] + v2 + v3 = 0) foi incorporada diretamente ao sistema de

equacoes normais.

2.2.3.3. Subdivisdo da Soma de Quadrados de Tratamentos de Acordo com o
Modelo

Para essa anadlise foram também utilizadas as médias dos tratamentos. A anali-
se foi feita com base em KEMPTHORNE (14), GRAYBILL (12) e em sugestoes pes-
soais do Dr. Roland Vencovsky (Escola Superior de Agricultura «Luiz de Queiroz»).
O principio geral é que a soma de guadrados devida a um grupo particular de
parametros é dada por B’X'Y Assim, foi estabelecido, inicialmente, um modelo so-
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mente com uy, e calculados os valores de uy e B'1 X'Y, a soma de quadrados devida
a uy ou, mais propriamente chamada, fator de correcéo. Posteriormente, foi estabe-
lecido ym modelo com uy e v's, e calculado B'9X'Y, sendo que B's X'Y - B'1X'Y =
SQv (ajust.p/uy). Posterjormente, foi estabelecido um modelo com uy, v's e h's, e
calculado B'3X'Y, sendo'que B'3X'Y - B'9X'Y = SQh (ajust. p/uy,v). Mais tarde, foi
utilizado o modelo completo, com uy, v's, h's e aa’s, e calculado B'4X'Y, 0 que per-
mitiu fazer B'4 X'Y -B’3 X'Y = SQaa (ajust.p/uy, v,h). A soma de quadrados de tra-
tamentos é dada por Y'Y - B'1 X'Y, e os desvios do modelo por Y'Y -B'4 X'Y. Esse
processo geral fol feito para cada carater estudado, e acha-seresumidono Quadro 1.

Como essa subdivisao da soma de guadrados de tratamento foi feita utilizan-
do-se a média dos tratamentos, todas essas somas de quadrados foram multiplica-
das por seis ao serem colocadas nos quadros usuais das analises das variancias co-
mo blocos ao acaso.

3. RESULTADOS
3.1. Dados Ezxperimentais

No Quadro 2 sao apresentados os valores médios obtidos das seis repeticoes pa-
ra os 15 tratamentos (trés variedades paternais, trés geracoes F'1, trés geracoes Fo e
seis retrocruzamentos). Os dados se referem a producao de graos, nimero de espi-
gas por planta, numero de fileiras de graos por espiga, numero meédio de graos por
planta, peso médio de 50 graos e numero de dias para o florescimento. A caracteri-
zacao dos diferentes tratamentos, conforme se encontra na segunda coluna, sera
utilizada durante todo este trabalho.

3.2. Estimativas dos Pardmetros Envolvidos nas Esperancas Matemdticas, das
Médias, para Cada Cardter

Os valores calculados para os parametros, nos modelos com e sem epistasia,
para cada carater, sao apresentados no Quadro 3. Os valores apresentados entre
parénteses representam, para cada cruzamento, as estimativas da heterose, em
percentagem dos valores esperados para a média dos pais envolvidos no cruzamen-
to especifico. Fazendo-se h = (h1g + h13 + h23)/3, tem-se que h é 0 parametro médio
de heterose, sendo que h dividido por uy fornece a heterose média esperada em rela-
cao a média de todos os pais, para cada modelo. A presente terminologia ser4 utili-
zada nos relatos subseguentes.

Para producao de graos, no modelo sem epistasia, a heterose média é de 17,6%,
caindo drasticamente para 0,8% no modelo com epistasia. Deve-se notar que hja,
h13 e h23, no modelo com epistasia, representam a heterose devida unicamente a
dominancia e as diferencas de freqliéncias génicas entre as variedades. Note-se que
a heterose devida a dominancia é relativamente alta no cruzamento 1 x 3 (Piramex
¥ Lenha), porém € negativa no cruzamento 1 x 2 (Piramex x Catete). Os parametros
sugeremm que para esse cruzamento especifico (1 x 2) a epistasia aditiva x aditiva
(aa19= 28,14) desempenha papel j.rnport%mf_nmanifest.acéo heterdtica.

Para namero de espigas por planta (V x + 1/2 ), a heterose média é de -2,4% no
modelo com epistasia e de —1,3% no modelo sem epistasia. E interessante notar que
no cruzamento 1 X 2 (PirameX x Catete) a heterose devida 4 dominéncia é negativa,
sendo que a epistasia (aa12= 0,080), como para o caso da producao, desempenha pa-
pel importante na manifestacao heterdtica para esse cruzamento. Apesar de ser o
que apresentou valor de heterose mais elevado para producéao de graos, o cruza-
mento 1 X 3 (Piramex X Lenha) apresenta valores negativos de heterose, em ambos
0s modelos, quanto ao numero de espigas por planta.

Para numero de fileiras de graos por espiga (V' X), a heterose média é de —0,2%
no modelo com epistasia e de -0,9% no modelo sem epistasia. Note-se que, neste
caso, ao contrario do que acontece com a producao e com o nimero de espigas por
planta, o cruzamento 1 X 2 (Piramex x Catete) é o que apresenta maior heterose de-
vida a dominancia. Nota-se algum efeito epistatico desfavoravel, principalmente
para o caso do cruzamento 2 x 3 (Catete x Lenha).

Para numero médio de graos por planta, a heterose média é de -4,9% no modelo
com epistasia e de 4,4% no modelo sem epistasia. E interessante notar que a hetero-
se devida a dominancia é negativa em todos os cruzamentos. Assim, a manifesta-
c¢ao heterodtica fica na dependéncia de combinacoes epistaticas favoraveis. Tanto
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no cruzamento 1 X 2 (aa12 = 68,94) como no cruzamento 1 X 3 (aaj3 = 44,58) nota-se
forte contribuicao da epistasia aditiva x aditiva na manifestacao heterotica.

Para peso médio de 50 graos, a heterose média é de 8,4% no modelo com epista-
sia e de 13,6% no modelo sem epistasia. Note-se que a heterose devida a dominancia
€ alta no cruzamento 1 X 3, mas para os cruzamentos 1 X 2 e 2 x 3 boa parte da mani-
festacédo heterdtica esta em fungéo de combinacoes epistaticas favoraveis.

Para nimero de dias para o florescimento (\/X), a heterose média é de 0,2% no
modelo com epistasia e de —1,1% no modelo sem epistasia. As interacoes epistati-
cas contribuem, decisivamente, para maior precocidade dos hibridos intervarietais
estudados. Assim é que apenas no cruzamento 1 x 3 (Piramex x Lenha) ha indica-
cao de dominancia dos genes para precocidade; nos outros casos, a maior precoci-
dade dos hibridos em relacao aos pais é devida a epistasia intervarietal aditiva x
aditiva.

3.3. Analises da Varidncia

As analises de variancia dos seis caracteres em estudo sao apresentadas no
Quadro 4. Para producao de graos os desvios do modelo nao sao significativos, e o
modelo com epistasia explica 97.4% da variacao entre as médias dos tratamentos,
em termos de «somas de quadrados~. A epistasia aditiva X aditiva, com a soma de
aquadrados ajustada para todos os outros efeitos, nao é significativa, indicando que
pode ser usado um modelo mais simples. Este é o caso do modelo sem epistasia, on-
de sao levados em consideracao apenas a acao génica aditiva dos genes e os efeitos
de dominancia. O modelo sem epistasia explica 93,0% da variacao entre as médias
dos tratamentos. o que indica um modelo adequado para previsoes de producao.

Também para numero de espigas por planta (v X + i?ﬁ) os desvios do modelo
nao sao significativos, e o modelo com epistasia explica 95,4% da variacao entre as
meédias dos tratamentos. A epistasia aditiva x aditiva também nao é significativa,
sugerindo a possibilidade de utilizacao de um modelo mais simples. O modelo sem
epistasia explica 95,4% da variagao entre as médias dos tratamentos, a semelhanca
do modelo anterior. .

Para numero de fileiras de graos por espiga (\/ X), ao contrario do que acontece
com producao e numero de espigas por planta, os desvios do modelo sao significati-
vos e indicam a existéncia de tipos de epistasia mais complexos interagindo na pro-
ducao desse carater. Na presenca da epistasia, a ligacao génica é outro fator que
deve ser levado em considerac¢ao por influenciar as populacoes descendentes do Fp,
contribuindo, assim, para um pior ajustamento do modelo. O préprio valor de F
para a epistasia aditiva x aditiva quase atinge os niveis de significancia. Apesar de
0s desvios serem signiticativos, o modelo explica grande parte da variacao en-
tre as médias dos tratamentos. Dessa forma, o modelo com epistasia explica 99,1%
e 0 modelo sem epistasia explica 98,7% dessa variacdo. Assim, apesar de a signifi-
cancia dos desvios indicar a necessidade de um modelo mais complexo, onde sejam
levados em conta outros tipos de epistasia de maior ordem e a possivel influéncia
dos efeitos de ligacao génica, acredita-se que o modelo sem epistasia € adequado
para os casos de previsoes.

Quanto ao numero médio de graos por planta, como no caso da producao, 0s
desvios do modelo nao sio significativos, da mesma forma que a epistasia aditiva x
aditiva, o que indica a possibilidade de uso de um modelo sem epistasia. O modelo
com epistasia explica 85,7% da variacao entre as médias dos tratamentos e o mode-
lo sem epistasia explica 76,8% dessa variacao. O carater em questao parece ser mui-
to influenciado por causas nao genéticas, o que é evidenciado pelo alto valor do
residuo. Consequentemente, desvios relativamente grandes do modelo nao sao de-
tectados estatisticamente.

Para peso médio de 50 graos, como no caso da producio e de seus componentes,
numero de espigas por planta e nimero médio de graos por planta, os desvios do
modelo nao sao significativos, nem a epistasia aditiva x aditiva. O modelo com
epistasia explica 98,8% da variacao entre as medias dos tratamentos, mas pode ser
utilizado um modelo mais simples, como o modelo sem epistasia. que explica 97,7%
dessa mesma variacao.

Finalmente, para numero médio de dias para o florescimento (v X) os desvios
do modelo sao significativos, indicam a existéncia de tipos mais complexos de epis-
tasia e. possivelmente, também algum efeito de ligacao génica. Se bem que a signi-
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ficancia dos desvios do modelo indique a necessidade de um modelo mais comple-
X0, com a inclusao de outros tipos de epistasia, os modelos utilizados sao satisfato-
rios para previsoes. Assim é que o modelo com epistasia explica 91.8% da variacao
entre as meédias dos tratamentos — a mesma percentagem explicada pelo modelo
sem epistasia. Um fato que chama a atencéo para esse carater é a heterose altamen-
te significativa, que indica maior precocidade dos hibridos em relacéo aos pais.

3.4. Comparacgdo entre Valores Esperados e Observados

A comparacao entre os valores observados e os esperados para producao de
graos, numero de espigas por planta e numero de fileiras de graos por espiga é apre-
sentada no Quadro 5. Para numero médio de graos por planta, peso médio de 50
géog e rsmmero de dias para o florescimento esta comparacao é apresentada no

uadro 6.

A correlagao entre os valores observados e esperados, nos modelos com e sem
epistasia, € respectivamente: para a producao, R = 0,99+ * e R = 0,96+ *; para nu-
mero de espigas por planta, R = 099t + e R = 0,95+ *; para numero de fileiras de
graos por espiga, R = 0,99+t+ e R = 0,99+ +; para namero de graos por planta, R =
093++*eR=088*"*; para pesomédio de50 graos,R =0,99*+eR = 0,98+ +; para nu-
mero de dias para o florescimento, R = 0,98+ + e R = 0,96+ +.

Os elevados valores de correlacao entre médias observadas e esperadas foram,
em todos os casos, altamente significativos (+ +). Confirma-se, assim, que, mesmo
para os casos onde foram encontrados desvios significativos (numero de fileiras de
graos por espiga e namero de dias para o florescimento), os modelos propostos po-
dem ser utilizados para previsdes.

4. DISCUSSAO

Os elevados valores do efeito de variedades (vk) e heterose (hkk') para produ-
¢cdo, ambos altamente significativos, indicam a existéncia de dominancia e diferen-
ca de freqiéncias génicas entre as variedades. A ndo significancia dos desvios do
modelo, bem como da epistasia aditiva x aditiva, indica que um modelo mais sim-
ples, levando em consideracao apenas a acdo génica aditiva e a dominancia, pode
ser usado para este carater, o que esta de pleno acordo com o relatado na literatura
sobre cruzamentos intervarietais. Assim, nos estudos de cruzamentos intervarie-
tais, segundo o método proposto por EBERHART e GARDNER (7), a epistasia pa-
rece néo desempenhar papel de relevancia, ao contrario do que acontece nos cruza-
mentos entre linhagens. Isto ndao implica que se possa concluir por uma completa
auséncia de importancia da epistasia na heterose. Assim é que SPRAGUE et alii
(24) salientam que, mesmo nos casos onde sdo detectadas estimativas para a epista-
sia, os valores tendem a ser minimos, em sentido genético classico. Isto porque to-
dos os efeitos que podem ser explicados por um modelo aditivo entram no computo
dos efeitos aditivos estimados. Além disso, EBERHART et alii () salientam que as
estimativas lineares dos efeitos epistaticos, como no caso do presente trabalho, de-
vem ser consideradas com reserva, em vista do possivel cancelamento entre efeitos
génicos epistaticos positivos e negativos. Tal nao ocorre com as variancias genéti-
cas, que sao func¢des quadraticas dos efeitos génicos. Embora se reconheca que um
exato conhecimento do tipo de acdo génica envolvido na heterose e na heranca dos
caracteres quantitativos seja necessario, conforme advogado pelos autores mencio-
nados, deve-se ressaltar que as estimativas médias dos tipos de acao génica podem
ser uteis ao melhorista, conforme sao apresentadas neste trabalho. Essas estimati-
vas médias do tipo de agdo génica podem realmente auxiliar o melhorista na esco-
lha do método de melhoramento a ser utilizado. O valor da utilizagao dessas esti-
mativas na previsio de produc¢des esta plenamente confirmado pelos altos coefici-
entes de correlacio entre valores esperados e observados encontrados na literatura
e no presente trabalho. Desse modo, acredita-se ser plenamente aconselhavel a
utilizacéo de delineamentos que utilizem a comparacéo entre médias de geragoes
para estimacéao dos tipos de acao génica, apesar da existéncia de restrigdes reais.

Um ponto que se deve levar em consideragao é que a obtencao dessas estimati-
vas de primeira ordem nao implica delineamentos complexos, que exigem grandes
esforcos e recursos, como no caso da obtencio das covariancias entre os parentes
ou variancias genéticas. Além disto, as variancias, que sao estatisticas de segunda
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ordem, sofrem fortemente a acao dos erros de amostragem, sendo frequentemente
elevado o valor dos desvios-padrao associados a tais estimativas. Sao comuns os
desvios-padrao que atingem 1/3 a 1/2 dos proprios valores estimados, conforme
apontado por GARDNER (8). Ja as médias das populacoes sao mais faceis de deter-
minar e podem ser estimadas com maior precisao. Assim, conclui-se que, para pro-
ducao, nas condicoes do presente trabalho e com as variedades utilizadas, é ade-
quado um modelo que leve em consideracao apenas a acao génica aditiva e a domi-
nancia. Isso esta de acordo com o gue a literatura relata sobre o assunto. Contudo,
nao esta excluida a possibilidade de que a epistasia possa ter certa importancia em
alguns casos especificos. E possivel que seja este o caso do cruzamento 1 x 2 (Pira-
meXx X Catete).

Na auséncia de epistasia, a heterose observada é funcaoc das diferencas de
frequéncias génicas entre as variedades e da dominancia. Assim, pode ser tomada
como medida do grau de diversidade genética entre as variedades, o que é um pon-
to importante quando se trata da utilizacdo de germoplasma exotico. A heterose
média, estimada neste trabalho, foi de 17.6%, valor inferior ao encontrado por PA-
TERNIANI (17), mas que ¢ altamente significativo, indicando a presenca de domi-
nancia e diferencas de frequéencias génicas entre as variedades.

Os valores de vk (efeito de variedade) obtidos neste experimento, para cada va-
riedade, sdao funcdo nao s6 do comportamento das variedades em si como também
do seu comportamento nos cruzamentos. Assim é que na formacao de populacoes
basicas devem ser utilizadas variedades que apresentem altos valores esperados de
producao de graos, bem como consideravel heterose nos cruzamentos. No presente
trabalho, Piramex e Catete foram as duas variedades mais produtivas, sendo que o
cruzamento apresenta 8,6% de heterose sobre a média dos pais. Contudo, a hetero-
se devida a dominancia foi negativa (—-15,8%), indicando a importancia da epistasia
para este cruzamento. Um método de melhoramento recomendado para essas duas
variedades seria a selecao recorrente reciproca. Tal esquema é considerado teorica-
mente efetivo, independentemente do tipo de acao génica predominante, aprovei-
tando mesmo certos tipos de epistasia. Para o caso dessas duas variedades, po-
der-se-ia pensar também na fixacao das freqliéncias génicas, mediante autofecun-
dacgoes, para preservar as combinacoes epistaticas favoraveis.

Um resultado que também pede atencao neste trabalho é o elevado valor de he-
terose estimado para o cruzamento 1 X 3 (Piramex x Lenha), em ambos 0s modelos,
evidenciando as divergéncias genéticas entre essas populacoes. Supode-se que a va-
riedade Lenha, de baixa producao, apresente alguns genes dominantes favoraveis,
nao encontrados na variedade Piramex. Com a obten¢ao das geracdes subse-
quentes desse cruzamento, especialmente o Fg, muitos genes da variedade Lenha
tiveram oportunidade de atingir homozigose. Isto redundou em baixa producao,
apesar de o cruzamento 1 X 3 (Piramex x Lenha) ter sido mais produtivo.

Para numero de espigas por planta, o efeito de variedade (vg) foi altamente sig-
nificativo, evidenciando as diferencas entre as variedades para esse carater. A hete-
rose nao foi significativa. No presente estudo nao se pode calcular o grau médio de
dominancia, e o resultado obtido nao indica a presenc¢a de dominancia para o cara-
ter em questao. Nao se pode, contudo, concluir pela auséncia de dominancia, na de-
terminacao desse carater, diante da possibilidade de cancelamento entre os efeitos
positivos e negativos da dominancia. A epistasia aditiva x aditiva nao foi significa-
tiva no computo geral; contudo, para o cruzamento 1 x 2 (Piramex x Catete), a hete-
rose, como no caso da producgao, depende de combinac¢oes epistaticas favoraveis.
Para os outros cruzamentos, o efeito da epistasia intervarietal aditiva x aditiva foi
reduzir o valor da ger gao F1 quanto a esse carater. Deve ser ressaltado, entretan-
to. que o efeito médio da epistasia para a determinac¢éo do numero de espigas por
planta. no conjunto das populacoes estudadas, nao foi significativo. Isto esta de
pleno acordo com a literatura, no que diz respeito a cruzamentos intervarietais.

Para numero de fileiras de graos por espiga, o efeito de variedades (vi) foi
também altamente significativo, evidenciando as grandes diferencas entre as varie-
dades quanto a esse carater. A heterose, porém, nao foi significativa. Aplicam-se,
assim, para esse carater, quanto a presenc¢a de dominancia, 0s mesmos comenta-
rios feitos para numero de espigas por planta. O efeito médio da epistasia interva-
rietal aditiva x aditiva na determinacao desse cardter nao foi significativo. Os des-
vios do modelo sao, porém, estatisticamente significativos. Contudo, a fracao resi-
dual é de apenas 0.9% no modelo com epistasia e de 1,3% no modelo sem epistasia,
sendo, portanto. praticamente sem importancia biolégica. Assim, admite-se que
um modelo apenas com ac¢ao génica aditiva e dominancia é adequado para previ-



28 REVISTA CERES

visdes quanto a esse carater, apesar de os desvios do modelo terem sido estatistica-
mente significativos.

Para nimero médio de graos por planta, o efeito de variedade (vk) foi também
altamente significativo, evidenciando as diferencas entre as variedades quanto a
esse carater. A heterose, da mesma forma que para numero de espigas por planta e
numero de fileiras graos por espiga, nao foi significativa. Deste modo, nao se pode
chegar a uma conclusio de maior valor quanto a importancia da dominancia na de-
terminacéo desse carater. E interessante notar que, apesar de a epistasia nio ser
significativa, a heterose, em todos os cruzamentos, esta na dependéncia de combi-
nacées epistaticas favoraveis. Assim € que a heterose devida 4 dominancia € negati-
va em todos os cruzamentos. Os desvios do modelo, como a epistasia intervarietal
aditiva x aditiva, nao foram significativos. Isso indica a utilizacao de um modelo
com apenas aciao génica aditiva e dominancia no estudo desse carater.

_ Para peso médio de 50 graos, da mesma forma que para producao, os valores do
efeito de variedades (vk) e heterose (hgk') foram altamente significativos. Isso in-
dica diferenca de freqiiéncias génicas entre as variedades e dominancia na determi-
nacao desse cardter. Os desvios do modelo, bem como a epistasia intervarietal adi-
tiva x aditiva, nao foram significativos, indicando o uso de um modelo sem epista-
sia para o estudo desse carater, como no caso da produgao.

Para numero médio de dias para o florescimento, como acontece com producao
e com peso médio de 50 graos, os valores do efeito de variedades (vi) e heterose
(hkk’) sao altamente significativos, aplicando-se os mesmos comentarios. Se bemn
que o valor da heterose mostre que os hibridos obtidos foram significativamente
mais precoces que as variedades, nao é possivel concluir que haja uma dominancia
dos genes para precocidade. Assim, os valores dos parametros permitem observar
que nos cruzamentos 1x2 (Piramex X Catete) e 2 x 3 (Catete x Lenha) a maior preco-
cidade dos hibridos teve como causa as combinacoes epistaticas favoraveis. Contu-
do, os efeitos médios da epistasia intervarietal aditiva x aditiva néo foram significa-
tivos. Como no caso do namero de fileiras de graos por espiga, os desvios do modelo
foram estatisticamente significativos. A fracdo residual €, entretanto, de apenas
8,2% para os dois modelos. CASTRO et alii (5) encontraram resultados semelhan-
tes, apenas com uma fracao residual menor. Sem duvida, a significancia dos des-
vios do modelo indica a presenca de tipos de epistasia mais complexos que o consi-
derado efou efeito de ligagoes génicas. Provavelmente, para uma analise completa
dos tipos de acéo génica envolvidos na determinacao do carater em estudo, sera
possivel indicar um modelo mais complexo. Entretanto, do ponto de vista pratico,
para previsdes, em vista dos altos coeficientes de correlacéo encontrados entre va-
lores observados e esperados e diante da fracdo residual relativamente pequena,
um modelo que leve em consideracio apenas a acao génica aditiva e a dominancia
podera também ser utilizado para esse carater.

Em resumo, é possivel afirmar que os resultados desse experimento concordam
plenamente com os encontrados na literatura sobre cruzamentos intervarietais. As-
sim é que nio foi encontrada evidéncia de maior importancia da epistasia na deter-
minacao dos caracteres: produgio de graos, nimero de espigas por planta, nimero
de fileiras de graos por espiga, nimero de graos por planta, peso medio de 50 graos e
numero médio de dias para o florescimento. Desse modo, no estudo desses caracte-
res podem ser usados modelos considerando apenas acao génica aditiva e domi-
nancia. O valor de modelos desse tipo para previsao dos valores médios desses ca-
racteres é demonstrado pela alta correlacéo entre valores observados e esperados
encontrada neste trabalho e na literatura.

Os baixos valores de hkk’ e aakk’ encontrados para numero de espigas por
planta, numero de fileiras de grios por espiga e nimero médio de graos nao indi-
cam, necessariamente, falta de variacao genética, uma vez que os efeitos genéticos
estimados podem ser positivos ou negativos, cancelando-se mutuamente. Contudo,
os altos valores de hgk' encontrados para producio, peso médio de 50 graos e nu-
mero médio de dias para o florescimento indicam claramente as diferengas de fre-
quéncias génicas entre as variedades para esses caracteres. Indicam também domi-
n?;llcia, visto que a epistasia intervarietal aditiva x aditiva nao foi de maior impor-
tancia.

Finalmente, deve-se salientar que os dados obtidos neste experimento devem
ser encarados com as restricoes inerentes a experimentos deste tipo, conduzidos
em um so6 local, durante um sé ano. Nao se pode, assim, detectar as interacoes geno-
tipo x locais e genétipo x anos. Contudo, essas interacoes sao mais acentuadas para
linhagens do que para variedades. Como foram utilizadas, neste estudo, populacoes
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de base genética bem ampla, acredita-se que essas intera¢oes sejam menores e que
se possam tomar os valores deste experimento como representativos dos valores

reais.
5. RESUMO

Foram estudadas geragdes paternais, F'1 e F'g, e retrocruzamentos envolvendo
trés variedades de milho de origens geogréficas diferentes e com caracteres bem
contrastantes. Analisou-se a importéincia da espistasia intervarietal na determina-
¢ao dos valores médios de producdo de graos, numero de espigas por planta,
numero de fileiras de griaos por espiga, nimero de graos por planta, peso médio de
50 graos e numero de dias para o florescimento. Utilizou-se, na analise desses carac-
teres, o0 modelo proposto por EBERHART e GARDNER, modificado por GAR-
DNER e PATERNIANI. Os valores encontrados permitiram concluir pela auséncia
de importancia da epistasia intervarietal na determinacéo dos valores médios de
todos os caracteres estudados. E sugerida, assim, a utilizacao de um modelo mais
simples, considerando apenas a acao génica aditiva e a dominancia no estudo dos
cruzamentos intervarietais.

Foram obtidos valores elevados para o efeito de variedades (vix) e heterose
{hkk') com relacao a producio de graos, peso médio de 50 graos e numero de dias
para o florescimento. Concluiu-se, assim, gue ha grande diversidade genética entre
as variedades estudadas (grandes diferencas de frequéncias génicas), bem como do-
minancia na determinagéao desses caracteres. Para nimero de espigas por planta,
numero de fileiras de graos por espiga e numero de grios por planta, os baixos valo-
res de heterose (hkk’) ndo permitiram qualquer conclusao a respeito da importan-
cia da dominancia na determinacao desses caracteres.

Os altos coeficientes de correlacao entre valores observados e esperados, alia-
dos as fracoes residuais diminutas, para todos os caracteres, permitiram concluir
que os modelos utilizados tém valor para previsao.

Aconselhou-se, assim, maior utilizacao das médias dos cruzamentos intervarie-
tais e de suas geragées avancadas para estimativas dos efeitos génicos médios.

6. SUMMARY

The importance of intervarietal additive by additive epistatic effects in deter-
mining the mean values for grain yield, number of ears per plant, number of kernel
rows per ear, number of kernels per plant, average weight of 50 kernels and number
of days to silking was evaluated in experiments with three varieties of corn (Zea
mays L.) of widely separated geographic origins. Piramex, Catete and Lenha, the
varieties studied, show great phenotypic differences in these characteristics. The
three parent populations, three, F1's, three F'2's and six backcrosses (F'1 X variety)
were used, giving a total of 15 populations.

The data were analyzed according to the Eberhart and Gardner model with
modifications proposed by Gardner and Paterniani. The estimates of the genetic
effects suggested that inter-variety epistatic effects are unimportant in deter-
mining the mean values of the characters under study. The authors suggest that a
simpler model, taking into account only additive and dominance effects be used in
the study of intervarietal crosses.

The estimates of variety effects (vk) and heterosis (hkk’) were high for grain
yield, average weight of 50 kernels and number of days to silking. This reflected the
great differences in gene frequencies among the varieties, as well as dominance for
these characters. For number of ears per plant, number of kernel rows per ear and
number of kernels per plant, the low value of heterosis did not permit any
conclusion about the importance of dominance effects in the determination of the
mean values. A high correlation was found between observed and expected values
for both models, with and without epistasis, indicating the possible value of the

models for predictions.
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