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RESUMO

Epistasia para a producéo de graos e seus componentes em milho

O conhecimento dos diferentes fatores genéticos que afetam os caracteres
quantitativos de importancia agronbémica é um pré-requisito importante para o
planejamento dos programas de melhoramento genético que visam explorar de maneira
eficiente a variabilidade genética disponivel nas populagdes. A importancia da epistasia
no melhoramento genético das populagdes de milho ainda ndo € bem entendida, sendo
assim ignorada na maioria dos estudos de heranga dos caracteres de interesses para
os melhoristas. Os objetivos deste trabalho foram: (i) verificar a importéncia da epistasia
para producdo de grdos e seus componentes em milho; (ii) estimar os efeitos
epistaticos em cada planta F, para estes caracteres; e (iii) verificar a importancia da
interacao epistasia x ambientes. A geragao F4 obtida do cruzamento entre as linhagens
endogamicas L0O8-05F e L38-05D foi autofecundada para dar origem a populacéo F.
Uma amostra de 100 plantas F; foi autofecundada originando 100 progénies F».3, que
foram retrocruzadas com ambas as linhagens genitoras e sua geragéo F4, seguindo o
esquema de cruzamento do delineamento triple test cross (TTC). As 300 progénies de
retrocruzamentos foram avaliadas em 11 ambientes no municipio de Piracicaba/SP, em
delineamento alfa-latice 15 x 20, no esquema fatorial com duas repeticdbes por
ambiente. As analises de variancia seguindo o modelo TTC mostraram que a epistasia
total foi altamente significativa para todos os caracteres e que os efeitos epistaticos nao
aditivos (epistasia aditiva x dominante e/ou dominante x dominante) foram mais
importantes que a epistasia aditiva x aditiva. Os efeitos epistaticos estimados em cada
planta F, para a produgcdo de graos e seus componentes ndo foram unidirecionais e,
além disso, sugerem a presencga de epistasia pleiotropica para PG e a maioria dos
componentes da producdo. A interagao epistasia x ambientes foi verificada apenas para
o carater numero de fileiras espigas™. A presenca de efeitos epistaticos positivos
poderiam estar contribuindo significativamente para a elevada heterose reportada para
o cruzamento entre as linhagens L08-05F x L38-05D. Os resultados sugerem que a
epistasia € um componente importante na arquitetura genética dos caracteres
estudados, o que significa que o modelo aditivo dominante ndo € suficiente para
descrever a variagdo geneética da produgdo de graos e seus componentes na
populagao. Diante disso, os efeitos epistaticos ndo deveriam continuar sendo ignorados
e sua consideracdo nos modelos de predicdo da performance dos genoétipos e na
selecdo assistida por marcadores moleculares poderia aumentar significativamente a
eficiéncia da selecédo nos programas de melhoramento genético de plantas.

Palavras-chave: Zea mays; Interagao interalélica; Progénies; Variancia genética;
Parametros genéticos; Efeito epistatico; Arquitetura genética
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ABSTRACT

Epistasis for grain yield and yield components in maize

Knowledge of different genetic factors that affect quantitative traits of the
agronomic importance, is an relevant prerequisite to plant breeding programs aiming to
efficiently explore the genetic variability available in populations. The importance of
epistasis in breeding populations of maize is still not well understood, being ignored in
most inheritance studies of characters important to plant breeders. This study aimed (i)
to verify the role of epistasis in grain yield and its components in maize, (ii) to estimate
the epistatic effects in each F, plant for these characters, and (iii) to verify the role of
epistasis x environment interaction. The F4 generation was developed from the cross
between the inbred lines L-08-05F and L-38-05D and the F, population from the self-
fecundated of F;. A sample of 100 F, plants was self-fecundated resulting in 100 Fy.3
progenies, which were backcrossed with both parental lines and their F1 generation,
according to the triple test cross (TTC) design. The 300 backcross progenies were
evaluated in 11 environments at the municipality of Piracicaba-SP, Brazil, using an
alpha-lattice 15 x 20 design in a factorial arrangement with two replications per
environment. Analysis of variance based on the TTC model showed that the total
epistasis was highly significant for all characters and that non-additive epistatic effects
(additive x dominant and / or dominance x dominance) were more important than the
additive x additive epistasis. The epistatic effects estimated in each F, plant for grain
yield and its components were not unidirectional and these estimates suggest the
presence of pleitropic epistasis for yield and major yield components. The epistasis x
environment interaction was observed only for the number of row eras™. The presence
of positive epistatic effects could contribute significantly to the high heterosis reported for
the crossing between the inbred lines LO8-05F x L38-05D. Results suggest that epistasis
is an important component in the genetic architecture of the traits considered, which
means that the additive - dominant model is not enough to describe the genetic variation
of grain yield and its components in the population. Thus, the epistatic effects should not
remain ignored and its account in the models for predicting performance of the
genotypes and in the molecular marker-assisted selection would significantly increase
the efficiency of selection programs in plant breeding.

Keywords: Zea mays; Inter allelic interaction; Progenies; Genetic variance; Genetic
parameters; Epistatic effects; Genetic architecture
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1 INTRODUCAO

O termo epistasia foi proposto por Bateson (1909) para descrever o efeito de
alelos de um gene mascarando o efeito de alelos de outros que controlavam o carater
formato da crista de galinha, gerando distor¢bes nas segregagées mendelianas tipicas
de um carater controlado por dois genes com dois alelos. Dessa forma, na genética
mendeliana a epistasia pode ser entendida como um tipo de interagdo génica em que
alelos de um loco mascaram, inibem ou alteram a expressao de alelos de outro loco.
Fisher (1918) foi o primeiro em decompor a variancia genética em aditiva, dominante e
epistatica e demonstrou através de um modelo genético-estatistico que a epistasia era
parte integrante da variancia genética. Na genética quantitativa, o termo epistasia tem
sido usado para descrever os desvios que ocorrem quando um modelo aditivo,
contendo apenas os efeitos aditivos e/ou de dominéncia de dois ou mais genes, nao
explicam o fenétipo observado, sendo que nesse caso, o efeito combinado de dois ou
mais genes sobre um fenotipo ndo pode ser predito a partir da soma dos seus efeitos
separadamente (FALCONER; MACKAY, 1996). Posteriormente, Cockerham (1954) e
Kempthorne (1954), a partir de um modelo genético baseado em componentes de
variancia genética, conseguiram decompor a epistasia em diferentes tipos, de acordo
com a acgao individual dos locos. Nesse contexto, pode-se supor a existéncia de muitos
tipos de interacdes epistaticas, cada qual relacionada a uma maneira particular em que
0s genes interagem.

O conhecimento da heranga dos caracteres € um pré-requisito importante para o
planejamento dos programas de melhoramento genético que visam explorar de maneira
eficiente a variabilidade genética disponivel nas populagdes a serem melhoradas. A
maioria dos modelos utilizados para a estimacido dos componentes de variancia
genética consideram apenas a variancia genética aditiva e de dominancia (modelo
aditivo dominante), assumindo auséncia de espistasia, por esse ser considerado um
fendmeno raro e de pouca importancia, mesmo quando as analises ndo fornecam um
teste valido para essa suposicdo (KEARSEY; JINKS, 1968). Embora essa suposigao
possa ser razoavel para algumas populagdes, € improvavel a auséncia de interacdes

nao alélicas em um sistema genético associado a um carater quantitativo (STUBER,;
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MOLL, 1971). Em caracteres quantitativos, tais como a maioria dos caracteres de
importancia econOmica nas plantas cultivadas, é evidente que ocorram efeitos
epistaticos e é dificil imaginar uma situagdo em que a epistasia esteja ausente, em
virtude do grande numero de locos envolvidos no controle desses caracteres (SOFI;
RATHER; VENKATESH, 2006; HALLAUER, 2007).

A desconsideragao da variancia epistatica na maioria dos modelos genéticos
utilizados para estudar a heranga dos caracteres quantitativos € devido ao fato de que
sua inclusdo no modelo dificulta a estimagdo dos componentes da varidncia genética.
Por exemplo, exige a utilizagdo de delineamentos genéticos apropriados, que envolvem
experimentos complexos, sendo esses mais dificeis de estabelecer e desenvolver
comparado aos delineamentos genéticos utilizados comumente no estudo da heranga
dos caracteres quantitativos, tais como os delineamentos |, Il e Il de Comstock e
Robinson (1952, 1948), os dialelos, entre outros, elevando também o grau de
dificuldade das analises genético-estatistico. Adicionalmente, as varidncias epistaticas
aditiva x aditiva (Vaa), aditiva x dominante (Vap), dominante x dominante (Vpp) e aquelas
de ordem maior, sdo por natureza dificeis de estimar de maneira independente da
variancia aditiva (Va) e da variancia de dominancia (Vp), pois, na covariancia entre
parentes, os coeficientes para a variancia epistatica sdo quadrados ou produtos dos
coeficientes da Va e Vp e, consequentemente, os coeficientes de Va e Vaa estéo
correlacionados, situacdo que conduz a um problema classico de multicolinearidade,
trazendo como consequéncia erros elevados que invalidam as estimativas
(BERNARDO, 2002).

A importancia da epistasia na heranga dos caracteres quantitativos ainda ndo é
bem entendida e esse é outro motivo pelo qual a maioria dos modelos genético-
estatisticos utilizados para estudar a heranga de tais caracteres desconsideram esse
efeito genético (KEARSEY; JINKS, 1968). No entanto, em milho, alguns estudos tém
relatado que a epistasia desempenha um papel importante na expressao de diversos
caracteres (LAMKEY; SCHNICKER; MELCHINGER, 1995; WOLF; HALLAUER, 1997;
CEBALLOS et al., 1998; ETA-NDU; OPENSHAW, 1999; SOFI; RATHER; VENKATESH,
2006) e outros estudos tém verificado o seu envolvimento na manifestacdo de
fendbmenos biologicos importantes como a heterose (DOEBLEY; STEC; GUSTUC,
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1995; MELCHINGER et al., 2007; KUSTERER et al., 2007; GARCIA et al., 2008) e a
depressao por endogamia (LI et al.,, 2001; KELLER; WALLER, 2002). Causse et al.
(2007) relataram que a epistasia pode ter importantes implicagbes nos programas de
melhoramento genético, com relagdo ao sucesso na deteccdo, introgresséo e
caracterizagado de genes ou regides contendo genes (QTL) que controlam caracteres
quantitativos, devido a que o efeito de um gene envolvido na heranca desses caracteres
quantitativos pode ser alterado por suas interagdes epistaticas com outros genes. Na
literatura ha relatos do envolvimento de efeitos epistaticos na heranca de diversos
caracteres de importancia agrondmica em culturas como soja (ARAUJO, 2006;
BARONA, 2009), feijao (JOHNSON; GEPTS, 2002), arroz (LI et al., 2001; SALEEM et
al., 2005), gergelim (BAKHEIT et al., 2001), girassol (RAO et al., 2004), grdo de bico
(MALHOTRA; SINGH, 1989), trigo (NANDA; SINGH; CHAND, 1989; ZAFAR, et al.,
2008), tomate (CAUSSE et al., 2007), entre outras.

Kearsey e Jinks (1968) desenvolveram o delineamento genético denominado
Triple Test Cross (TTC), como uma extensdo do delineamento Ill de Comstock e
Robinson (1952), o qual pode ser utilizado para detectar a epistasia em caracteres
quantitativos, e também fornece estimativas nédo viesadas da variancia genética aditiva
e de dominancia na auséncia dos efeitos epistaticos. O TTC é um delineamento cuja
utilidade principal € investigar a arquitetura genética dos caracteres na populagao,
possibilitando estimar os tipos de agdes e interagdes génicas que estdo presentes e a
sua relagcdo com a selecdo (KEARSEY; JINKS, 1968). Por ser um delineamento
eficiente, o TTC tem sido empregado em estudos de herangca dos caracteres
quantitativos em diversas culturas (WOLF; HALLAUER, 1997; SALEEM et al., 2005;
BHATTI et al., 2006; ARAUJO, 2006). Em milho, esse método tem sido pouco utilizado,
devido as dificuldades operacionais e de analises, sendo os trabalhos baseados em
dados de desempenho per se das progénies de retrocruzamento (WOLF; HALLAUER,
1997) e em dados de testecrosses (ETA-NDU; OPENSHAW, 1999; SILVA, 2011).
Assim, €& necessario obter informacdes adicionais sobre os efeitos da epistasia nos
caracteres quantitativos, principalmente em germoplasma de origem tropical onde
existe menor disponibilidade desse tipo de informacéo, para possibilitar um melhor

entendimento da heranga de tais caracteres. Dessa forma, os objetivos deste trabalho
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foram: (i) verificar a presenca da epistasia para produ¢ao de graos e os componentes
de producao, utilizando o delineamento TTC em milho; (ii) estimar os efeitos epistaticos
em cada planta F, para os respectivos caracteres; (iii) estimar o efeito da interagéao

epistasia x ambientes.
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2 DESENVOLVIMENTO

2.1 Reviséo bibliografica

2.1.1 Epistasia

O termo epistasia foi inicialmente proposto por Bateson (1909), para demonstrar o
efeito de alelos de um gene mascarando o efeito de alelos de outros genes,
ocasionando distorcbes nas segregagdes mendelianas. Na genética quantitativa, o
termo epistasia tem sido usado para descrever os desvios que ocorrem quando o efeito
aditivo combinado de dois ou mais genes nao explicam um fendétipo observado. Nesse
caso, o efeito combinado desses genes sobre um fendtipo ndo pode ser predito a partir
da soma dos seus efeitos individuais sendo esses desvios denominados de epistaticos
(FALCONER; MACKAY, 1996). Fisher (1918) foi o primeiro em demonstrar que a
variancia genética numa populagédo de cruzamentos aleatorios pode ser dividida em trés
componentes: (1) um componente aditivo, associado ao efeito médio dos genes, (2) um
componente de dominancia, devida as interagcbes alélicas e (3) um componente
epistatico, devido as interagdes interalélicas, comprovando dessa maneira, através de
um modelo genético-estatistico, que a epistasia era parte integrante da variancia
genética. Posteriormente, Cockerham (1954) e Kempthorne (1954), a partir de um
modelo genético baseado em componentes de varidncia genética, conseguiram
decompor a epistasia em diferentes tipos, de acordo com a ac¢éo individual dos locos,
como: (1) denominada aditiva x aditiva (aa), (2) interagdo aditiva x dominante (ad) ou
dominante x aditiva (da), e (3) interagdo dominante x dominante (dd). Desse modo,
pode-se considerar a existéncia de muitas formas de epistasia, cada qual relacionada a
uma maneira particular em que os genes interagem. Para dois locos, aditiva x aditiva &
a interacdo entre os efeitos aditivos dos dois locos, aditiva x dominante € a interagao
entre o efeito aditivo de um loco e os desvios de dominéncia do outro, e dominante x
dominante € a interagao entre os desvios de dominancia dos dois locos.

Em funcédo das diferentes denominagdes para o termo epistasia, Phillips (2008)
informou que o mesmo pode ser resumido em trés grandes categorias: (i) epistasia

funcional, ou interagcdo proteina — proteina, a qual faz referéncia as interagdes
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moleculares entre proteinas que operam na mesma rota metabdlica ou que interagem
diretamente umas com as outras. O autor relata que essa € uma descrigao estritamente
funcional, sem um vinculo genético direto, embora se possa prever uma consequéncia
genética se a relagdo funcional é interrompida; (ii) epistasia de composigéo, a qual é
uma nova expressao destinada a descrever o uso tradicional da epistasia, como o
bloqueio de um efeito alélico por um alelo em outro loco. A epistasia de composicao
descreve a maneira que um genotipo especifico € composto e a influéncia que esse
background genético especifico tem sobre os efeitos de um determinado conjunto de
alelos; (iii) epistasia estatistica, referida a definigdo dada por Fisher, na qual o desvio
meédio de combinagdes de alelos em diferentes locos é estimado sobre todos os
genotipos presentes numa populagao.

Comentarios relacionados a importancia da epistasia para os processos evolutivos
e para o melhoramento de plantas tém surgido de forma frequente, mas n&o conclusiva.
Cheverud e Routman (1996) reportaram que a epistasia pode exercer importante efeito
na dindmica das popula¢des e no processo evolutivo das espécies. Do mesmo modo,
Phillips (2008) comenta que a epistasia pode ter uma influéncia importante sobre uma
série de fendmenos evolutivos, incluindo a divergéncia genética entre espécies, a
evolucao da reproducao sexual e a evolugao da estrutura dos sistemas genéticos. O
envolvimento da epistasia na base genética da evolugéo foi parte central dos estudos
de Wright (WRIGHT, 1932; WADE 1992). Na historia evolutiva das espécies, interagdes
epistaticas estdo envolvidas, por exemplo, na esterilidade feminina em arroz (KUBO;
YOSHIMURA, 2005), no comportamento de acasalamento em moscas domésticas
(MEFFERT, 2000), na fecundidade, tamanho da ninhada e varios outros caracteres
morfologicos em plantas e animais (ROFF; EMERSON, 2006). Além disso, estudos
envolvendo modelos tedricos indicam que em populagdes que sofreram efeito de
‘gargalo” ou subdivisdo, a variancia epistatica pode ser convertida em variancia
genética aditiva, na qual atua a selegao natural permitindo uma rapida adaptacéo dessa
populagdo a novos ambientes (GOODNIGHT, 1988; WADE, 1992). A fixacao de alelos
em locos epistaticos conduz a uma reducgao da variancia epistatica, porém essa fixagcao
poderia também conduzir a conversao da variancia epistatica em variancia aditiva
(GOODNIGHT, 1988; BERNARDO, 2002). A conversdo da variancia epistatica em
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variancia aditiva representa um mecanismo especifico, que permite manter o progresso
da selecdo apesar da estreita base genética das populagdes (BERNARDO, 2002).
Dessa maneira, Rasmusson e Phillips (1997) propuseram a epistasia como a razdo
para 0 sucesso continuo em ciclos avangados de melhoramento. Além disso, em
espécies que possuem uma base genética estreita, a epistasia tem sido considerada a
razao pela continua resposta a selegdo, sendo o componente aditivo x aditivo da
variancia epistatica um dos mecanismos pelo qual o progresso com a selegéo é
mantido (RASMUSSON; PHILLIPS, 1997; DUDLEY, 2008).

A presenca da epistasia também tem sido relatada para diversos caracteres de
importancia agrondmica em varias culturas, entre elas, o milho (WOLF; HALLAUER,
1997; ETA-NDU; OPENSHAW, 1999), soja (BARONA; COLOMBARI FILHO; GERALDI,
2009), feijao (JOHNSON; GEPTS, 2002), arroz (LI et al., 2001), girassol (RAO et al.,
2004), tomate (CAUSSE et al., 2007), trigo (NANDA; SINGH; CHAND, 1989), entre
outras. Moreto (2008), a partir de uma revisao de trabalhos na literatura que envolvia a
epistasia no estudo da heranga de caracteres em algumas espécies cultivadas, verificou
que dos 79 caracteres avaliados em sete diferentes culturas, a epistasia foi detectada
em 70,9% deles, sendo que em 59,5% dos caracteres foi detectada a epistasia do tipo
aditiva x aditiva e em 64,6% a do tipo aditiva x dominante e/ou dominante x dominante.
Para Hallauer (2007) e Sofi, Rather e Venkatesh (2006) é evidente que os efeitos
epistaticos estejam presentes em caracteres quantitativos, em virtude do grande
numero de locos envolvidos nesse tipo de caracteres. Experimentos classicos de
genética quantitativa tém demonstrado que a epistasia desempenha um papel
importante na heranga desses caracteres (MELCHINGER et al., 2007). A presenca da
epistasia também pode ter importantes consequéncias nos programas de
melhoramento genético em relagdo ao sucesso na detecgdo, introgresséo e
caracterizagcdo de genes ou regides contendo genes (QTL) que controlam caracteres
quantitativos, devido a que o efeito de um gene ou QTL envolvido na heranga desses
caracteres quantitativos pode ser alterado por suas interacdes epistaticas com outros
genes ou QTL (CAUSSE et al.,, 2007). Alguns trabalhos também tém reportado o
envolvimento da epistasia na manifestacao de fendmenos biolégicos importantes em
plantas, como a sobredominancia, a heterose (DOEBLEY; STEC; GUSTUC, 1995; YU
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et al. 1997; LI et al. 2001; HUA et al. 2003; MEI et al. 2003; SYED; CHEN 2005;
MELCHINGER et al., 2007; KUSTERER et al., 2007; GARCIA et al., 2008) e a
depressao por endogamia (LI et al., 2001; KELLER; WALLER, 2002).

Apesar da presenca da epistasia em diversos caracteres e culturas ser conhecida
desde o inicio dos estudos em genética, a maioria dos estudos de heranga dos
caracteres quantitativos considera apenas os efeitos genéticos aditivos e de dominancia
nos modelos genético-estatisticos, assumindo auséncia da epistasia por essa ser
considerada um fenbmeno raro e de pouca importancia, ainda que as analises nao
fornecerem teste valido para tal suposicdo (KEARSEY; JINKS, 1968). Stuber e Moll
(1971) comentaram que, embora essa suposicdo possa ser razoavel para algumas
populacdes, é improvavel a auséncia de interagdes nao alélicas em caracteres
quantitativos. Segundo esses autores a importancia atribuida aos efeitos epistaticos
parece ser prejudicada pelo tipo de abordagem experimental e modelo utilizado. Naciri-
Graven e Goudet (2003) relataram que um dos fatores que prejudicam a deteccao da
variancia epistatica dentro de uma populagdo sao as técnicas da analise de variancia
baseadas no método dos quadrados minimos, que busca maximizar os efeitos
principais € minimizar os efeitos da interagao, entre eles a epistasia. Outro motivo pelo
qual a epistasia tem sido desconsiderada € a grande complexidade associada aos
modelos quando os efeitos epistaticos s&o incluidos, elevando o grau de dificuldade nas
analises genético-estatisticas. Nesse sentido, Bernardo (2002) indicou que a
desconsideragdo da variancia epistatica na maioria dos modelos genéticos utilizados
para estudar a heranca dos caracteres quantitativos é devido a que sua inclusdo no
modelo dificulta a estimacdo dos componentes da variancia genética, por varios
motivos. Em primeiro lugar, se requerem componentes adicionais de covariancia para a
estimagdo dos efeitos epistaticos aditivo x aditivo (Vaa), aditivo x dominante (Vap),
dominante x dominante (Vpp) e de outros componentes de varidncia epistatica de
ordem maior. Para esse proposito é necessario delineamentos genéticos apropriados,
que requerem experimentos mais complexos comparados com os delineamentos
genéticos utilizados comumente no estudo da heranga dos caracteres quantitativos, tais
como os delineamentos I, Il e Ill de Comstock e Robinson (1952; 1948), os dialelos,

entre outros, sendo esses mais dificeis de estabelecer, desenvolver e analisar. Em
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segundo, a variancia epistatica espera-se que seja menor que a variancia aditiva (Va) e
de dominancia (Vp), o que implica a utilizacdo de um maior numero de genitores que 0s
requeridos para a estimacao da Va e Vp, para obter uma estimagao com maior precisao.
Em terceiro, que é o mais significante, é que as variancias epistaticas Vaa, Vap, Vop €
aquelas de ordem maior, sao por natureza dificeis de estimar de maneira isoladas da Va
e Vp, devido a que, na covariancia entre parentes, os coeficientes para a variancia
epistatica sdo quadrados ou produtos dos coeficientes da Va e Vp. Dessa maneira, os
coeficientes de Va e Vaa estéo correlacionados e essa situagédo conduz a um problema
classico de multicolinearidade, trazendo como consequéncia erros elevados que
invalidam as estimativas. Isso significa que os efeitos da Va, Vaa, etc. ndo séo
independentes, consequentemente sendo dificeis de estudar isoladamente
(BERNARDO, 2002). No entanto, a falta de capacidade de se estimar os componentes
da variancia genética epistatica ndo implica que os efeitos epistaticos estejam ausentes
ou sejam pouco importantes na heranga dos caracteres quantitativos (HALLAUER,
2007).

Nos estudos de mapeamento de QTL, a epistasia pode ser ocultada ou
subestimada pelo fato das abordagens utilizadas para deteccédo estarem focadas
somente na interagdo envolvendo apenas dois locos, sendo que na verdade trés ou
mais locos podem estar envolvidos nessa interagdo (TEMPLETON, 2000). Esses
fatores aumentam consideravelmente o tamanho dos delineamentos experimentais
necessarios para estimar a epistasia e, portanto, reduz o numero de casos em que 0s
delineamentos sao eficientes para detectar as interagdes intergénicas.

A grande implicagdo da epistasia nos programas de melhoramento genético de
plantas, € que na sua presenca, as estimativas dos componentes da varidncia genética
aditiva e de dominancia sédo viesadas, caso esse efeito ndo seja considerado no
modelo. Por exemplo, assumindo auséncia de efeitos epistaticos, a covariancia entre
progénies de meios irmaos pode ser interpretada apenas em termos da Va, enquanto
que a covariancia entre progénies de irmaos germanos pode ser interpretada apenas
em termos da Va e Vp. Dessa forma, a estimativa da Va de familias de meios irméaos

[VA =V, +(1+%)VAA] estaria superestimada caso a Vaa estivesse presente

(BERNARDO, 2002). Isso conduz a interpretacbes incorretas das estimativas de
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parametros genéticos importantes, como o grau médio de dominancia, coeficientes de
herdabilidade e a resposta esperada com a selecdo (ETA-NDU; OPENSHAW, 1999).
Isso ocorre porque, na presenga das interacbes epistaticas, ndo se tem ainda um
delineamento genético que assegure que as estimativas dos componentes genéticos,
aditivo e de dominancia, ndo sejam influenciadas pela presenca dessas interagoes
(SOFI; RATHER; WARSI, 2007).

Para dois locos (A e B) com dois alelos (1 e 2), cada loco pode ter um efeito direto
sobre o fendtipo em questao e atuar epistaticamente para modificar os efeitos do outro
loco. A variancia genética aditiva na populacéo é, eq. (1):

V, =2pqa,” +2rso,’ (1)
sendo p e q a frequéncia dos alelos no loco A, re s a frequéncia dos alelos no loco B
e a € o efeito médio de substituicdo alélica. Considerando os efeitos epistaticos, o
efeito médio de uma substituicdo alélica («) no loco A é, eq. (2) (CHEVERUD;
ROUMAN, 1995):
oy =8, +dy(A—P)+p(ey. —€p ) +q(1. —€x ) (2)
em que a, e d, s&o os valores genotipicos aditivos e de dominéncia no loco A,
respectivamente, e,, , e,, , € e,, referem-se ao valor epistatico médio da populagéo
para os genotipos homozigoto dominante (AA), heterozigoto (Aa) e homozigoto
recessivo (aa), respectivamente. De tal forma que, considerando os efeitos epistaticos,
a V, paraoloco A é, eq. (3):
V, =2pqfa, +da(q-Pp)+p(ey;. —€;, ) +a(e, —ey ) (3)

Considerando os efeitos epistaticos, a variancia de dominancia para o loco A €,
eq. (4):

Vo, =[2pad, —pa(e,;. —2e,, +ey )I° (4)

Assim, Cheverud e Rouman (1995) demonstraram que os efeitos epistaticos
contribuem com o efeito médio dos alelos e com o efeito médio de uma substituicao

alélica, contribuindo também para a variancia genética aditiva e para a variancia de

dominancia, em qualquer frequéncia alélica.
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Dessa forma, as equacgdes acima demonstram o efeito direto das interagdes epistaticas
sobre o efeito médio dos alelos e sobre o efeito médio de uma substituicdo alélica,
afetando também de forma direta a varidncia de dominancia.

Cockerham e Zeng (1996) estenderam as analises do delineamento Ill de
Comstock e Robinson (1952) incluindo os efeitos epistaticos no modelo. Nessa
modificagao, a variancia genética aditiva, estimada a partir da variancia de progénies de
retrocruzamentos da populagdo F,, e de dominancia, estimada a partir da interagao
entre plantas F, com os genitores que geraram a populagao F,, considerando os efeitos

epistaticos e de ligagédo génica, sdo conforme as equacdes 5 e 6:

Vp ={lap - (112)y]° +[ag — (1/2)¢)° + 2[1-2r][ap — (1/2)y][ag — (1/2)0]}/8 + (5)
[(r(1=r1)+r(1-2r)?](s + )2/16

Vp ={[da — (1/2)e]* +[dg — (1/2)e]* +2(1- 2r)[dp — (1/2)e][dg — (1/2)e]}4 +
(6)
[r(1=r)+r(1-2r)?](0 +7)* /8

em que a,, ag e dp,dg sédo os valores genotipicos aditivos e de dominancia,
respectivamente para os locos A e B, respectivamente, ¢, ®, ¢ e y referem-se as

interagcbes epistaticas aditiva x aditiva, dominante x dominante, aditiva x dominante e
dominante x aditiva, respectivamente, sendo r a fragdo de recombinagao entre os dois
locos. Dessa forma, Cockerham e Zeng (1996) também demonstraram que os efeitos
epistaticos contribuem de forma direta para a variancia aditiva e de dominancia.
Consequentemente, quando a epistasia esta presente na populagdo, o modelo aditivo
dominante ndo € suficiente para descrever a variacdo genética dos caracteres

quantitativos.
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2.1.2 Método Triple Test Cross (TTC)

No estudo da heranca dos caracteres quantitativos tem-se proposto diferentes
métodos que diferem na sua complexidade, desde delineamentos genéticos simples,
que incluem apenas um fator, até delineamentos mais complexos, que consideram
varios fatores. A principal vantagem dos métodos baseados em um fator & sua
simplicidade, porém sua grande desvantagem é que permitem a estimagao de apenas
um tipo de variancia genética, por exemplo Va, Viestecrosses; VG, POiS 0 numero de
variancias genéticas que podem ser estimadas € igual ao numero de covariancias entre
parentes que o delineamento permita estimar (BERNARDO, 2002).

Para o estudo dos efeitos da epistasia nas populagbes diferentes metodologias
também tém sido utilizadas. A metodologia proposta por Mather (1949) baseia-se na
analise das médias de geragbes, que envolve medigdes da média de diferentes
geracgdes derivadas de duas linhagens endogamicas, sendo essas médias interpretadas
como diferentes efeitos génicos. Esse método tem sido bastante utilizado e diversos
modelos estdo disponiveis na literatura (BERNARDO, 2002). Porém, os efeitos
genéticos aditivos, de dominancia e epistaticos que compdem o modelo ndo sao
testados de forma independente, impedindo a interpretacdo individual de cada efeito
(STUBER; MOLL, 1971; HAYMAN, 1960). Outra limitagdo dessa abordagem, é que
como a analise é realizada com base em médias, os efeitos génicos podem estar
presentes, mas atuando em sentidos opostos nos varios locos, de forma que o efeito
final € pequeno ou nulo, dando uma idéia errébnea do que realmente ocorre em nivel dos
efeitos génicos (RAMALHO; SANTOS; ZIMMERMANN, 1993). Dessa forma, o método
de médias de geragbes é mais util quando a maioria, sendo todos, os alelos favoraveis
estdo em um dos pais, enquanto que os alelos desfavoraveis estdo no outro genitor
(BERNARDO, 2002), situacdo que é muito dificil de obter na populagdo derivada do
cruzamento de duas linhagens qualquer. A metodologia proposta por Cockerham
(1954), baseada na covariancia entre parentes, tem a vantagem de permitir testar de
forma independente os efeitos genéticos do modelo. Entretanto, por se tratar de
componentes de variancia estes apresentam erros maiores que os componentes de

médias. Além disso, esse método envolve uma abordagem genético-estatistica mais
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complexa, o que tem restringido sua utilizagdo. Para a estimagao da variancia epistatica
também podem ser utilizadas multiplos niveis de endogamia. Por exemplo, Silva e
Hallauer (1975) utilizaram genitores ndo endogamicos (F=0) e endogamicos (F=1) no
delineamento genético | e Il de Comstock e Robinson (1948), respectivamente. Esse
esquema permite a obtengcdo de quatro tipos de covariancias entre parentes e,
consequentemente, a estimagao da Va, Vp e das variancias epistaticas digénica Vaa.
Vap € Vpp. Recentemente, metodologias empregando marcadores moleculares e
mapeamento de QTL tem permitido um melhor entendimento dos efeitos e das
interagdes entre genes envolvidos no controle de caracteres complexos (KAO; ZENG;
TEASDALE, 1999; DUDLEY, 2008). Entretanto, um método que vem se destacando
nos estudos da heranca de caracteres quantitativos € o método do Triple Test Cross
(TTC) desenvolvido por Kearsey e Jinks (1968). Por se tratar de uma analise
relativamente simples e altamente informativa, esse método tem sido bastante utilizado
para estudar a arquitetura genética dos caracteres em diversas culturas (WOLF;
HALLAUER, 1997; BHATTI et al., 2006; ARAUJO, 2006), sendo capaz de testar a
presenca de epistasia, além de fornecer estimativas nao viesadas das variancias
aditivas e de dominancia na auséncia da epistasia.

Opsahl (1956) propds o delineamento genético Triple Test Cross (TTC) para a
detecgdo precisa da epistasia em populagbes F,. Segundo o autor, na auséncia de
epistasia, a soma das médias dos retrocruzamentos para cada um dos genitores € igual
a duas vezes a média resultante do retrocruzamento com a geracgéo F1. Posteriormente,
Kearsey e Jinks (1968) desenvolveram a teoria desse método, como uma extensao do
delineamento Il de Comstock e Robinson (1952). Nesse procedimento, progénies de
retrocruzamento sio obtidas pelo cruzamento de uma amostra aleatoria de N plantas
de uma populagédo F, com trés testadores L4, L, € L3. Os testadores L1 e L, séo as
linhagens endogéamicas genitoras da populagédo F, e o testador L3 é o hibrido simples
(F1) produzido do cruzamento entre Ly e L,. Assim, sdo gerados trés grupos de
progénies, os quais sdo denominados como L4, Ly e L3, em que Ly representa o
primeiro grupo de progénies obtidas do cruzamento envolvendo o testador Ly e a i-
ésima planta Fy; Ly representa o segundo grupo de progénies obtidas do cruzamento

envolvendo o testador L, e a i-ésima planta F, e L3 representa o terceiro grupo de
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progénies obtidas do cruzamento envolvendo o testador L3z € a i-ésima planta F,. Dessa
forma, o delineamento é constituido por 3N progénies a serem avaliadas em
experimentos com repeticoes.

Nesse método, trés tipos de contrastes ortogonais sdo calculados considerando as
médias dos trés grupos de progénies (L,, L, e L, ) sendo eles: Cy=L,+L,-2L,,
Ca=L,+L,+L, e Cs=L,-L,. O contraste Cy; testa a presenca de epistasia por meio

da soma dos quadrados dos desvios (C4i com i = 1 a N plantas F,) envolvendo as 3N
progénies. A variancia do contraste C, permite detectar e estimar a variancia aditiva

mas, no entanto, difere do delineamento Il que é baseado somente nas informacdes de
L, e L,. Finalmente, a variancia do contraste C3 € usada para detectar e estimar a

variancia de dominancia e, ao contrario do Cy, € o mesmo usado no delineamento Il
para estimar a variancia de dominancia (JINKS; PERKINS, 1970).

A adigdo de um terceiro testador, a geragcdo F4 obtida do cruzamento entre as
duas linhagens parentais L e L, € o que diferencia e torna o método TTC uma
extensao do delineamento Ill. No entanto, o TTC apresenta algumas vantagens sobre o
delineamento Ill. A primeira vantagem é a adicdo de um terceiro testador, permitindo
que o método fornega um teste independente para epistasia devido a ortogonalidade
existente entre os contrastes descritos anteriormente. A segunda vantagem é a
precisao em que a epistasia é testada, pois independe da frequéncia alélica, do numero
de locos, do nivel de endogamia e da ocorréncia de desequilibrio de ligagdo na
populagcdo. Um aspecto favoravel desse método é que na auséncia de epistasia,
estimativas nao viesadas dos componentes da variancia aditiva e de dominancia podem
ser obtidas e as progénies Lz podem ser utilizadas para obter estimativas mais
confiaveis dos componentes da variancia aditiva, em relagcdo ao delineamento |li
(JINKS; PERKINS, 1970; KEARSEY; POONI, 1998). Além disso, o método permite
investigar qualquer populagdo, segregante ou nao-segregante, pertencentes a
diferentes geragbes como F,, retrocruzamentos e linhagens homozigoéticas,
independente do sistema de reprodugao da espécie (KEARSEY; JINKS, 1968).

Kearsey e Jinks (1968) destacaram a importancia de se utilizar linhagens
parentais divergentes (L1 e Ly) no delineamento TTC, uma vez que a epistasia

detectada refere-se somente aos locos para os quais as duas linhagens testadoras
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diferem. A utilizacao de linhagens altamente divergentes, para os caracteres em estudo,
permite maximizar o numero de locos segregantes na populacdo F, de forma que a
amostragem desses locos seja a mais representativa possivel, permitindo maior
confiabilidade na identificacdo dos efeitos génicos envolvidos na arquitetura genética
dos caracteres nas populagdes.

Diversas modificacbes do delineamento TTC de Kearsey e Jinks (1968) foram
propostas (JINKS; PERKINS; BREESE, 1969; PERKINS; JINKS, 1970; JINKS;
PERKINS, 1970; POONI; KUMAR; KHUSH, 1994; ETA-NDU; OPENSHAW, 1999). A
modificagao proposta por Jinks, Perkins e Breese (1969) foi para utilizar o método TTC
em uma populacao de linhagens endogamicas. Esses autores desenvolveram um teste
especial para a detecgdo de epistasia, que somente pode ser utilizado em linhagens
endogamicas. O delineamento genético consiste no cruzamento de N linhagens com
duas linhagens testadoras, sendo as linhagens testadoras selecionadas por serem
altamente divergentes para o carater estudado, gerando assim 2n familias de progénies
de cruzamentos. As 2n familias de cruzamentos mais uma amostra representativa da
populacdo de linhagens endogamicas utilizadas sdo avaliadas em experimentos com

repeticoes. O teste [ +L, ~P=u+dh € utilizado para testar a presenca de epistasia,
j
onde u+Zh-é uma constante para todas as N linhagens na auséncia de epistasia,
]
i

sendo j o numero de locos nos quais L; e L, diferem, L, e L, referem-se a média da

progénie do cruzamento entre a i-ésima linhagem e o testador 1 e 2, respectivamente e
P, é a média da i-ésima linhagem endogamica. A modificagdo proposta por Perkins e
Jinks (1970) é uma metodologia que combina o método TTC de kearsey e Jinks (1968)
com o método de médias de geragdes de Mather (1949) e um modelo de analises de
ajustes sequenciais de complexidade crescente proposto por Jinks (1956). O método
basicamente consiste na obtengdo do numero maximo possiveis de autofecundcgdes,
cruzamentos e retrocruzamentos das seis geragdes (P4, P2, Fy, F2, RCi e RC))
produzidas pelo cruzamento entre duas linhagens. O objetivo desse delineamento
genético é obter a mesma quantidade de informagao acerca da média no maior numero
de geragdes possiveis, dentro das limitagdes praticas de espaco e de tempo e obter

estimativas consistentes de toda a variagdo observada em cada geragao, para dessa
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maneira detectar, classificar e estimar a contribuicdo relativa da interacdo gendtipo x
ambiente, dos efeitos da ligacdo génica e da epistasia a variagdo observada nos
caracteres. O método de analise combina modelos genéticos biométricos, teste de
escala e procedimentos de modelos de analise de ajustes sequenciais. Jinks e Perkins
(1970) propuseram uma modificagdo do método TTC para estudar, de maneira
simultadnea, as populagbes F, e as populagdes de retrocruzamentos geradas pelo
cruzamento de duas linhagens endogamicas, sendo a metodologia de analises igual a
proposta original de Kersey e Jinks (1968). Dessa forma, a epistasia pode ser detectada
em todos os trés tipos de cruzamentos realizados seguindo o método de TTC original.
Pooni, Kumar e Khush (1994) adaptaram o TTC para ser utilizado no estudo de
caracteres quantitativos que apesar de ter uma heranca dissémica sdo expressos num
tecido trissémico, tais como o conteudo de amilose no arroz. Nessa modificagdo, uma
amostra aleatoria das familias de retrocruzamentos Lj;, Ly € Lz sdo autofecundadas e
as analises TTC sao realizadas sob a média das familias autofecundadas (Lisi, Losi €
Lssi)). Adicionalmente, as familias de retrocruzamentos sdo cruzadas com duas
linhagens altamente divergentes para o carater estudado e a analise € baseada nos
dados dos testecrosses. A anadlise do TTC é realizado de maneira separada para o
método original, para as familias autofecundadas e para os dados de testecrosses.
Finalmente, os efeitos aditivos, de dominancia e epistaticos sao testados a partir dos
dados obtidos de todas as geragdes, onde o efeito aditivo é igual a variancia de
(L + Ly + L + L+ Ly +L,,), o efeito de dominancia é igual a variancia de

(L, -Ly+Li - L +L,;,—Ly) e os efeitos da epistasia € igual a varidncia dos

contrastes  seguintes: (L + Ly — L — Ly — Ly —Low). (L +Lyg— Ly — L) e

!
si

(L; - Ly +2L; — 2L, —3L,; +3L};), sendo Lj, etc. a soma dos reciprocos, e

L;;representa as familias autofecundadas dos retrocruzamentos realizados com o
genitor um e dois, respectivamente, L,;e L, referem-se aos testecrosses realizados

com as duas linhagens contrastantes. Essa analise gera um teste ndo viesado para os
efeitos aditivos, de dominancia e epistaticos independentemente do genitor maternal do
cruzamento. Etan-Ndu e Openshaw (1999) propuseram uma modificagdo do TTC

original de Kersey e Jinks (1968) para utilizar o delineamento genético com
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testecrosses. Nessa modificagdo os autores cruzaram as progénies per se obtidas dos

trés retrocruzamentos (Ly;,L,;,Lg)com duas linhagens endogamicas testadoras

altamente divergentes para a produgéo de graos. Os testecrosses assim obtidos foram
avaliados em experimentos repetidos. Eles demonstraram que essa modificagao do
TTC utilizando testescrosses segue o mesmo principio do TTC original proposto por
kersey e Jinks (1968) e fornece informagdes sobre a importancia da epistasia no
desempenho dos testecrosses. Nessa modificagdo, nas andlises genéticas apenas a
variancia aditiva é explorada e, consequentemente, a variancia nao aditiva s6 contém a

epistasia do tipo aditiva x aditiva na auséncia de desequilibrio de ligagao.

2.1.3 Emprego do método TTC em diferentes espécies cultivadas

Segundo Pooni, Kumar e Khush (1994), o TTC ¢, teoricamente, o melhor
delineamento genético para detectar a epistasia e estimar os componentes aditivo e de
dominancia da variancia genética em caracteres quantitativos. O delineamento é
versatil podendo ser utilizado em qualquer populacédo, independentemente de suas
freqUuéncias alélicas e genotipicas. As diversas modificagbes, tais como aquelas
propostas por Jinks, Perkins e Breese (1969), Jinks e Perkins (1970), Snape, Law e
Worland (1975) e Pooni, Kumar e Pooni (1980), também tém demonstrado que o
método é eficiente e pode ser empregado para o estudo de outras populagdes,
diferentes daquelas propostas originalmente. No entanto, existem algumas divergéncias
nos trabalhos publicados usando o TTC quanto a importancia da epistasia. Barona
(2007) mencionou que tais discrepancias podem ocorrer devido aos tipos de genitores
utilizados nos cruzamentos, da geracédo avaliada, da espécie utilizada, do numero de
locais de avaliagao e da interagao genotipos x ambientes.

Em arroz (Oryza sativa L.), Subbsaraman e Rangasamy (1989) verificaram a
presenca da epistasia para a maioria dos caracteres avaliados em trés populagdes.
Nesse estudo, os efeitos da varidncia genética aditiva foram significativos para todos os
caracteres avaliados em todos os cruzamentos, enquanto que os efeitos de dominancia
foram significativos para os caracteres em apenas alguns cruzamentos, sendo que em

todos os cruzamentos a magnitude da variancia aditiva foi superior ao da dominancia.
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Porém, os autores comentaram que esses efeitos podem estar confundidos com efeitos
ambientais, pois o experimento foi conduzido em apenas um ambiente. Dessa forma,
aqueles caracteres que mostraram auséncia de epistasia podem fornecer evidéncias de
epistasia sob outras condicbes ambientais. Pooni, Kumar e Khush (1994) estudaram a
heranga do conteudo de amilose em arroz do tipo indico, um carater que tem uma
heranca dissémica, porém expresso num tecido tripléide, verificaram que a epistasia
nao esta envolvida no controle genético desse carater na cultura do arroz.

Na cultura do algodao (Gossypium hirsutum L.) Bhatti et al. (2006) avaliaram a
heranca da producédo de sementes e seus componentes e da altura da planta em dois
niveis de salinidade do solo. As analises genéticas revelaram que a variancia epistatica
foi altamente significativa para os caracteres altura da planta, peso de capulhos por
planta e para o numero de sementes por capulhos nos dois niveis de salinidade. Os
efeitos da epistasia aditiva x aditiva ndo foram significativos, mas a epistasia aditiva x
dominante e/ou dominante x dominante foi significativa para todas as variaveis e niveis
de salinidade estudados. Silva e Alves (1983) mostraram que a epistasia afetou a
expressao da produgado de algodao em ramas/planta, peso do capulho e porcentagem
de fibra. J& para os caracteres peso de 100 sementes e numeros de capulho/planta
houve predominancia da agao génica aditiva. Os autores concluiram que a epistasia
pode ser um fator importante na heranga das principais caracteristicas agrondmicas na
cultura do algodao.

Efeitos epistaticos foram estimados em cinco caracteres métricos de feijao-da-
china [Vigna radiata (L. Wilczek)] e os resultados revelaram que a epistasia esteve
presente nos caracteres nds do primeiro pedunculo e nés da haste principal, sendo que
os efeitos epistaticos do tipo aditivo x aditivo foram os que mais influenciaram esses
caracteres (KHATTAK et al., 2002). A presenca da epistasia também foi estudada em
diversos caracteres na cultura grdo de bico (Cicer arietinum L.). Os resultados
revelaram auséncia de epistasia para todos os caracteres avaliados e foi encontrado
que a variancia genética aditiva foi superior a varidncia de dominancia para produgao
de graos, numero de ramos primarios e secundarios, peso de 100 sementes, dias para

florescimento, e numero de graos por vagem. A variancia de dominancia mostrou-se
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mais importante que a variancia aditiva para dias para maturacdo enquanto que para
altura da planta, ambas foram importantes (MALHOTRA; SINGH, 1989).

A base genética da heterose foi estudada em cinco caracteres relacionados a
producdo de biomassa numa populagdo de Arabidopsis thaliana. Os resultados
indicaram que a dominancia, assim como efeitos epistaticos digénicos aditivo x aditivo,
aditivo x dominante, dominante x dominante e, possivelmente, os de ordem maior como
aditivo x aditivo x aditivo, desempenham um papel importante na heterose de
caracteres relacionados com a producéo de biomassa (KUSTERER et al., 2007).

A heranca de diversos caracteres foi estudada em quatro populagbes de gergelim
(Sesamum indicum L). Os efeitos epistaticos gerais e a epistasia nao aditiva (aditiva x
dominante e/ou dominante x dominante) foram altamente significativos para todos os
caracteres estudados nas quatro populagdes. A epistasia aditiva x aditiva foi
significativa para os caracteres altura do primeiro capulho (populagédo 4), numero de
ramas por planta (populagcdes 1 e 3), comprimento da zona de frutificagao (populagcdes
1, 2 e 3), dias para a primeira flor e numero de capulhos por planta (Populagdes 1, 2 e
4), peso de 1000 sementes (Populacdo 3) e para altura da planta, comprimento do
capulho e para a producédo de sementes por planta nas quatro populacées (BAKHEIT et
al., 2001)

Efeitos epistaticos importantes também tém sido relatados para diversos
caracteres na cultura da soja (Glycine max L., Merril). Araujo (2006) identificou efeitos
de epistasia para producdo de gréaos, dias para o florescimento e dias para a
maturagdo, mas nao para altura de planta no florescimento. O autor concluiu que as
estimativas de variancia genética aditiva e dominante para tais caracteres podem estar
viesadas, quando n&o se considera a epistasia no modelo. Barona, Colombari Filho e
Geraldi (2009) verificaram que a produgado de graos é afetada pela epistasia e que a
mesma nao foi consistente através dos ambientes de avaliacdo. Além disso, os
resultados mostraram a presenga de contribuicdo diferencial dos gendtipos da
populacao de linhagens para a epistasia, e os autores concluiram que a epistasia pode
ser um componente importante para a expressao da produgido de graos em soja.

Na cultura do trigo (Triticum aestivum L.), varios trabalhos tém reportado a

presenca da epistasia em caracteres métricos de importancia agronémica. Singh (1976)
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estimaram os efeitos epistaticos para os caracteres altura de planta, comprimento da
espiga, numero de espiguetas por espiga, numero de graos por espiga e de graos por
planta, em duas populacdes. Os resultados das analises revelaram que o efeito
epistatico geral e a epistasia ndo aditiva foi significativa em ambos as populagdes para
todos os cinco caracteres estudados, enquanto que a epistasia aditiva x aditiva foi
significativa apenas para os caracteres altura da planta, comprimento da espiga,
numero de graos por espiga e producao de graos na populagédo 1 e para o numero de
graos por espiga e a producado de graos na populagédo 2. Do mesmo modo, Esmail
(2007) estimaram os efeitos da epistasia nos caracteres dias para a fase de pré-
espigamento, altura da planta, numero de espiguetas por planta, peso de 100 graos e a
producao de graos por planta, em 10 variedades de trigo cruzadas com trés testadores.
Os resultados revelaram efeitos significativos de epistasia para o numero de espiguetas
por planta, peso de 100 graos, altura de planta e dias para a fase de pré-espigamento.
Além disso, os efeitos epistaticos do tipo aditivo x aditivo foram de maior magnitude do
que aqueles do tipo aditivo x dominante e dominante x dominante, nos caracteres
producdo de graos por planta, numero de espiguetas por planta e peso de 100 grios.
Em outro trabalho, Zafar et al. (2008) avaliaram o efeito da epistasia em cinco
caracteres de plantulas de trigo, em dois niveis de salinidade. Os resultados indicaram
efeitos significativos da epistasia para todos os caracteres estudados, exceto para o
comprimento da parte aérea e os autores concluiram que os efeitos epistaticos sao
importantes para a tolerancia a salinidade em trigo no estado de plantulas.

Em outras culturas, tais como o tabaco (Nicotiana ruastica), capim mole africano
(Eragrostis tef Zucc Trotter), colza (Brassica napus ssp. rapifera) (Swedes), entre
outras, o método TTC também tem sido utilizado para o estudo da heranca de
diferentes caracteres de importancia agronémica. Os resultados obtidos nesses
trabalhos indicam que o TTC representa um método adequado para o estudo dos
efeitos aditivos, dominantes e epistaticos de caracteres quantitativos. Neste sentido,
Pooni, Jinks e Jayasekara (1978) estudaram os efeitos epistaticos em duas populagdes
de tabaco e os resultados das analises realizados indicaram que a epistasia foi
significativa apenas para uma das duas populagdes. Os autores concluiram que o TTC

forneceu estimativas satisfatorias da variancia genética nas duas populagbes, mesmo
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para aqueles caracteres que apresentaram interagdes epistaticas. Ramsay, Bradshawi
e Kearsey (1994) estudaram o controle genético da produgdo de matéria seca e verde
na cultura da colza e concluiram que a porcentagem de matéria seca esta sob o
controle dos efeitos aditivos, enquanto que a porcentagem de matéria verde é
controlado pelos efeitos aditivos e de dominancia. Além disso, eles indicaram que o
efeito epistatico ndo foi o principal componente da variancia genética da producao de
matéria seca e seus componentes nessa cultura, porém que é necessario realizar
outras pesquisas para obter conclusdes mais consistentes. Em uma populagdo de
capim mole africano foi estudado o tipo de acdo génica envolvido na heranga da
producado de graos e seus componentes e de outros caracteres agrondmicos uteis nos
programas de melhoramento genético dessa cultura. Em geral, foram detectados efeitos
epistaticos significativos para a maioria dos caracteres estudados (TEFERA; PEAT,
1997).

Desse modo, pode-se notar que o método TTC e suas modificagdes tém sido
empregados em diversas culturas com diferentes sistemas de reproducgao,

demonstrando assim que a metodologia € muito versatil.

2.1.4 Emprego do método TTC em Milho

Os modelos genético-estatisticos incluindo efeitos epistaticos tém sido usados em
estudos de herancga para diversos caracteres quantitativos em milho. Parte desses
estudos tém indicado que a epistasia ndo € um componente importante na variabilidade
genética nas populagbes (EBERHART et al., 1966; CHI; EBERHART; PENNY, 1969;
SILVA; HALLAUER, 1975; WOLF; PETERNELLI; HALLAUER, 2000; HINZE; LAMKEY,
2003; MIHALJEVIC; UTZ; MELCHINGER, 2005). Porém, outros estudos tém mostrado
que os efeitos epistaticos desempenham um papel importante na heranga de diversos
caracteres nessa cultura (BAUMAN, 1959; LAMKEY; SCHNICKER; MELCHINGER,
1995; WOLF; HALLAUER, 1997; CEBALLOS et al., 1998; ETA-NDU; OPENSHAW
1999; SOFI; RATHER; VENKATESH, 2006).

Em milho, o delineamento genético TTC tem sido utilizado para detectar epistasia

nas populagdes, baseado em dados de desempenho per se (WOLF; HALLAUER, 1997)
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e em dados de testecrosses (ETA-NDU; OPENSHAW, 1999; SILVA, 2011). Visando
determinar se os efeitos epistaticos contribuiram significativamente para a performance
de um hibrido simples, Wolf e Hallauer (1997) avaliaram 300 progénies de
retrocruzamentos em cinco ambientes, utilizando diferentes caracteres. Os autores
verificaram que a epistasia aditiva x aditiva foi significativa para os caracteres
comprimento de espiga, numero de fileira espiga”, altura da espiga e para o
florescimento masculino e feminino. Para a produgédo de graos apenas os efeitos
epistaticos do tipo aditivo x dominante e/ou dominante x dominante foram detectados.
Os efeitos epistaticos ndo aditivos (aditivo x dominante e/ou dominante x dominante)
também foram significativos para os caracteres didmetro de sabugo, comprimento de
espiga, nimero de fileiras espiga™, altura de planta e da espiga, florescimento feminino
e intervalo de florescimento masculino e feminino. O efeito da interacdo da epistasia
aditiva x aditiva x ambientes foi significativa para produ¢cado de grdaos, comprimento de
espiga, prolificidade, plantas sem espigas, acamamento de raiz e espigas penduradas.
Eles concluiram que a presenca de efeitos epistaticos favoraveis podem ter contribuido
para expressao da heterose e poderia explicar o bom desempenho desse hibrido
simples amplamente cultivado nos EUA.

Sofi, Rather e Venkatesh (2006) estimaram os efeitos epistaticos sobre a
producdo de graos e sobre os componentes da producdo peso de 100 sementes,
comprimento de espiga, didmetro de espiga, nimero de fileiras espiga™ e o indice de
colheita. Detectaram a presenca de epistasia para todos os caracteres avaliados,
exceto para peso de 100 sementes, com predominancia da epistasia do tipo aditiva x
dominante e/ou dominante x dominante. Sofi (2007) avaliou trés caracteres do pendao
(numero de ramificagées do pendao, comprimento do pendao, peso do pendao) e trés
caracteres da espiga (altura, comprimento e didmetro da espiga) em dois locais. Foi
detectada a presenca de epistasia para todos os caracteres avaliados. Na maioria dos
caracteres a magnitude da epistasia do tipo aditiva x dominante e/ou dominante x
dominante foram superiores a epistasia do tipo aditiva x aditiva. No entanto, a epistasia
do tipo aditiva x aditiva interagiu mais com os ambientes, mostrando ser mais propensa

as variagdes ambientais.
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Estudando a base genética da tolerancia a salinidade em milho, Khan e McNeilly
(2005) observaram que os efeitos epistaticos foram importantes na heranca da
tolerancia a salinidade nas progénies de milho no estagio de plantulas. Os efeitos
epistaticos aditivo x aditivo foram mais importantes para o comprimento absoluto e
relativo das raizes sob estresse salino. A auséncia da epistasia do tipo aditiva x
dominante e/ou dominante x dominante para os comprimentos absoluto e relativo das
raizes, indicaram que esses tipos de interagdes ndo estavam presentes ou eram de
magnitude relativamente pequena no controle genético da tolerancia a salinidade.
Nesse estudo, os autores concluiram que a tolerdncia a salinidade € um carater
complexo, predominando efeitos nao aditivos no seu controle.

Eta-Ndu e Openshaw (1999) propuseram uma modificacdo do TTC de Kearsey e
Jinks (1968) para testar a epistasia a partir de testecrosses, utilizando duas linhagens
endogamicas divergentes. Seguindo essa modificagao eles analisaram a importancia da
epistasia em dois hibridos simples de milho e verificaram a presenca de epistasia para
produgdo de graos, em duas populagcdes de testecrosses. Verificaram, também, a
presenca de efeitos de interacédo epistasia x testador, indicando que a presenca desta
depende do testador utilizado.

Recentemente, Namayandeh et al. (2011) utilizaram uma modificacdo do método
TTC para estudar a heranca da resisténcia do milho ao carvdo comum, uma doenca do
milho causada pelo fungo Ustilago maydis, que é de grande importancia em regides
tropicais mundiais. Os autores concluiram que a variancia epistatica € um componente
importante no controle genético da resisténcia do milho a essa doenca.

Apesar de serem poucos os trabalhos reportados na literatura utilizando o TTC em
milho, os estudos indicam que o método e suas modificagdes tém sido empregados
para detectar a presenca da epistasia em diversos caracteres de importancia
agrondmica nessa cultura. Para a maioria dos caracteres analisados reportados neste
item, foram detectados efeitos epistaticos, sugerindo, portanto, que o modelo aditivo
dominante ndo é suficiente para descrever a variacdo genética presentes nesses
caracteres. Esses resultados contribuem para aperfeicoar o conhecimento sobre a

arquitetura genética dos caracteres de interesse para os melhoristas de milho, o que
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pode melhorar no futuro a eficiéncia nos programas de melhoramento genético nesta

cultura.

2.1.5 Implicacdes da epistasia no melhoramento de milho

Estudos recentes tém mostrado que os efeitos epistaticos podem ser importantes
na expressdo e variagdo genética de caracteres de interesse para o melhoramento
genético do milho (WOLF; HALLAUER, 1997; ETA-NDU; OPENSHAW, 1999; KHAN;
McNEILLY, 2005; SOFI; RATHER; VENKATESH, 2006; SILVA, 2011). Uma das
implicagdes da epistasia para os programas de melhoramento de plantas € que na sua
presenca as estimativas dos componentes de variancia genética estardo viesadas, caso
esse efeito ndo seja considerado no modelo, resultando, consequentemente, em
interpretacées erradas das estimativas de parametros genéticos importantes, como
coeficiente de herdabilidade e resposta esperada com a selecdao (ETA-NDU;
OPENSHAW, 1999). A existéncia de um grande arranjo de interagdes génicas em um
sistema poligénico causa superestimacdo ou subestimagdo nos coeficientes de
herdabilidade introduzindo, portanto, um viés adicional aos ganhos preditos com a
selecdo. Isso prejudica a eficiéncia dos programas de melhoramento que buscam a
exploragdo da variancia genética aditiva e de dominancia (SOFI; RATHER; WARSI,
2007). Segundo Khan e McNeilly (2005), os vieses ocasionados pela presenca de
epistasia nas estimativas da varidncia genética aditiva e de dominadncia sédo de
dimensdes desconhecidas.

De acordo com Lamkey, Schnicker e Melchinger (1995), a presenga de epistasia
em linhagens de milho ndo deve afetar significantemente os programas de
desenvolvimento de hibridos. Isso porque durante o processo de obtencdo das
linhagens é realizada a avaliagdo destas em testecrosses com linhagens elites. Assim,
combinacgdes epistaticas favoraveis podem ser fixadas no processo final de obtencao
dessas linhagens, as quais teriam boa capacidade especifica de combinagao.

A epistasia do tipo aditiva x aditiva é explorada na sele¢do de linhagens
endogamicas enquanto que a epistasia aditiva x dominante e/ou dominante x dominante

na selecao de hibridos. No entanto, todos os tipos de epistasia podem ser explorados
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tanto no melhoramento intra quanto no inter-populacional (SOFI; RATHER; WARSI,
2007). Sofi (2007) avaliou trés caracteres do pendao e trés da espiga e detectou a
presenca da epistasia em todos eles, sendo a variancia aditiva e de dominancia
significativos para os caracteres avaliados. De acordo com o autor, a resposta a
selecdo deveria ser esperada devido a maior contribuicdo da variancia genética aditiva
para a maioria dos caracteres, mas, no entanto, a presencga da epistasia implica que
essa resposta ndo deve ser evidente em geragdes iniciais, devido a que ainda nao se
tem disponivel uma metodologia que permita identificar os gendtipos que apresentem
alto nivel de epistasia aditiva x aditiva nas geragdes segregantes inicias. Nesse caso, 0
processo de selecdo das linhagens superiores deve ser prorrogado a geracgoes
posteriores, quando sejam atingidos niveis intermediarios ou altos de homozigosis,
baseando a sele¢cdo no desempenho dos testecrosses produzidos com linhagens elites.

O desenvolvimento de populagdes base a partir do cruzamento de linhagens
aparentadas, linhagens do mesmo grupo heterdético ou linhagens elites recicladas para
formar novas populacbes base, propiciara a manutencdo e acumulo de combinacdes
epistaticas favoraveis nessas populagbes (WOLF; HALLAUER, 1997). Estudos em
milho tém indicado que os principais componentes da heterose sdo a dispersdo de
alelos dominantes junto com efeitos epistaticos complementares. A presenca de efeitos
epistaticos positivos pode contribuir significantemente para expressao da heterose e,
eventualmente, poderiam ser o principal fator que explicam a elevada heterose em
milho (SOFI; RATHER; WARSI, 2007).

Em populagdes pequenas ou de estreita base genética, a epistasia é considerada
um dos principais fatores para a manutengcdo da varidncia genética. Tabanao e
Bernardo (2005) avaliaram quatro populacdes de estreita base genética geradas pelo
cruzamento de oito genitores relacionados, utilizando um esquema de cruzamentos
hierarquico para produzir populagdes com diferentes numero de genitores, sendo 1, 2, 4
e 8 os numeros de genitores utilizados para formar as populagbes 1, 2, 3 e 4,
respectivamente. O objetivo desse trabalho foi verificar se a variancia genética em milho
decresce a medida que o numero de genitores diminui, como o esperado segundo o
modelo genético aditivo. Os autores determinaram que a variancia genética detectada

na populagéo 3 (N=4) para a produgao de graos e na populagéo 2 (N=2) para altura de
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espiga foi aproximadamente igual a varidncia genética estimada para N=«. Os autores
indicaram que essa magnitude de variancia genética inesperada para essas duas
populacées sugere a liberagdo de variancia aditiva, devido a fixacdo de locos
epistaticos. Dessa forma, a variancia genética, particularmente para a produgado de
graos, nao se comportou segundo o esperado do modelo genético aditivo. Em um
programa de selegdo recorrente onde apenas cinco progénies foram recombinadas,
Guzman e Lamkey (2000) ndo encontraram reducao significativa na variancia genética
aditiva para a produgao de grédos de milho apds cinco geragdes. Eles explicaram que
epistasia foi o motivo mais provavel para a manutencédo da variancia genética no curto
prazo. Rasmusson e Phillips (1997) comentaram que o continuo sucesso da resposta a
selecdo obtida nos programas de melhoramento é devido a epistasia. Além disso,
estudos envolvendo modelos tedricos tém demonstrado que em populagdes que
sofreram efeito de "gargalo" ou subdivisdo, a variancia epistatica pode ser convertida
em variancia genética aditiva, sobre a qual atua a selegdo natural permitindo, assim,
uma rapida adaptagdo dessa populagdo a novos ambientes (GOODNIGHT, 1988).
Dessa forma, em espécies que possuem uma base genética estreita, o componente
aditivo x aditivo da variancia epistatica € um dos mecanismos pelo qual o progresso
com a selecédo € mantido nessas populagdes.

Em varios estudos de mapeamento de QTL tém sido detectada epistasia entre
QTL para diversos caracteres (DOEBLEY; STEC; GUSTUC, 1995; ROBERTSON-
HOYTA et al., 2006; CAUSSE et al., 2007; GARCIA et al.,, 2008; MOREIRA et al.,
2009). A presencga da epistasia pode ter importantes consequéncias no sucesso de
deteccao, introgressédo e caracterizagdo de genes ou regides contendo genes (QTL)
que controlam caracteres quantitativos, pois o efeito de um gene envolvido na variagao
desses caracteres pode ser alterado por suas interagdes epistaticas com o background
genético ou com outros genes (CARLBORG; HALEY, 2004; CAUSSE et al., 2007).
Purcell e Sham (2004) comentaram que como os efeitos epistaticos estdo parcialmente
confundidos com os efeitos aditivos nas analises considerando apenas os efeitos
individuais dos locos podem conduzir a identificagdo de um loco associado a um carater
quantitativo (QTL) que ndo tenha apenas efeito principal, mas que também interage

epistaticamente com outros locos ou QTL. Segundo Liu et al. (2003) e Causse et al.
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(2007), isso poderia restringir os ganhos genéticos obtidos por meio da selecao

assistida por marcadores moleculares e também dificultaria o isolamento desses QTL.

2.2 Material e Métodos

2.2.1 Material genético

A populacao utilizada neste estudo foi originada do cruzamento entre as linhagens
endogamicas L08-05F e L38-05D, as quais pertencem a grupos heteréticos distintos,
apresentam divergéncia genética para diversos caracteres e alta capacidade especifica
de combinagao para produgao de graos (AGUIAR et al., 2003). Essas linhagens foram
obtidas pelo Programa de Melhoramento de Milho do Departamento de Genética da
ESALQ/USP. A linhagem L08-05F apresenta graos alaranjados duros e foi extraida da
populacao IG-1, a qual foi formada a partir do cruzamento das populagées BR-105 e
EPB-5 com o genitor masculino do hibrido duplo BR-201. A linhagem L38-05D possui
graos amarelos dentados e foi extraida de um hibrido simples utilizado como genitor

feminino na produgéao do hibrido duplo BR-201.

2.2.2 Obtencao das progénies de retrocruzamento

As plantas da geracao F4 obtida do cruzamento entre as linhagens endogamicas
LO8-05F (L4) e L38-05D (L,) foram autofecundadas para gerar a populagdo F,. Uma
amostra de 100 plantas da populagéo F; foi autofecundada para dar origem a 100
progénies F,.3, que foram retrocruzadas para ambas linhagens genitoras (L1 e L) e com
a geragao Fq, gerando assim 300 progénies de retrocruzamentos, segundo o
delineamento genético triple test cross (TTC) descrito por Kearsey e Jinks (1968). Os
trés retrocruzamentos foram obtidos em trés campos isolados de despendoamento na
Estacdo Experimental Anhembi, pertencente ao Departamento de Genética da
ESALQ/USP, no ano agricola 2007/2008. As progénies F,3 foram utilizadas como
fémeas e ambas linhagens genitoras e a F1 como machos, utilizando uma relagao

macho/fémeas 1:3. Para isso, foram semeadas 60 sementes de cada progénie F,.; e de
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cada macho em uma linha de 6 m, com espagamentos de 0,80 m entre linhas e 0,20 m
entre plantas, restando, apds o desbaste, 30 plantas por linha de semeadura. Para
garantir que houvesse coincidéncia entre florescimentos, as linhas do macho foram
semeadas em trés épocas distintas, com cinco dias antes, no mesmo dia e cinco dias
apo6s a semeadura das linhas de fémeas. O despendoamento foi feito de maneira
manual, retirando os penddes de todas as plantas fémeas, antes da ocorréncia da
antese, garantindo assim que as linhas de machos fossem a unica fonte de pdlen. As
espigas de cada progénie foram colhidas em conjunto, debulhadas e as sementes
misturadas, para posteriormente ser utilizadas na semeadura dos experimentos. Dessa
maneira, foram obtidas 100 progénies de retrocruzamento com cada um dos parentais,
formando assim as 300 progénies de retrocruzamento. Neste estudo, foram utilizadas
progénies F,.3 ao invés de plantas F,, devido a maior facilidade para obtencdo das
progénies de retrocruzamento por meio de cruzamentos via despendoamento em
campos isolados e dessa maneira, obter sementes suficientes das progénies de
retrocruzamento para sua avaliagcao per se em experimentos em diversos locais e anos.
E importante ressaltar que a constituicdo gamética das progénies F,3 &, em média, a
mesma da planta F, que lhe deu origem. Dessa forma, o retrocruzamento de uma
progénie F2.3 para um genitor € geneticamente igual ao retrocruzamento da planta F»

que a originou.
2.2.3 Procedimento experimental
2.2.3.1 Ambientes de avaliacao

A avaliagao experimental das progénies de retrocruzamento foi realizada nos anos
agricolas 2008/2009 e 2009/2010, em trés locais no Municipio de Piracicaba /SP, dois
localizados na Estagdo Experimental Anhembi e outro na Estagdo Experimental
Caterpillar, do Departamento de Genética da Escola Superior de Agricultura “Luiz de
Queiroz”, (ESALQ/USP), utilizando duas épocas de semeadura. A primeira época de
plantio correspondeu a temporada convencional de plantio comercial de milho em cada

local, considerada a melhor época para a cultura na regido (safra), enquanto que a
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segunda época foi realizada com pelo menos 30 dias apds a primeira época e foi
considerada a época de safrinha. Cada combinagao local x ano x época de plantio foi
considerada como um ambiente distinto, totalizando 11 ambientes de avaliacdo (Anexo
A).

2.2.3.2 Delineamento experimental

As 300 progénies provenientes dos trés retrocruzamentos foram plantadas num
mesmo experimento, utilizando o delineamento experimental alfa-latice 15 x 20 no
esquema fatorial com dois fatores e duas repeticdes por ambiente. Nesse esquema, o
primeiro fator correspondeu as progénies de retrocruzamentos, referentes a i-ésima
planta F», (i=1, ..., 100) e o segundo a I-ésima geragao de retrocruzamentos (I= 1, 2, 3).
Cada parcela foi constituida de uma linha de 4 m semeadas com 40 sementes e apos
30 dias foi realizado o desbaste, restando 20 plantas na parcela. O espagamento entre
plantas foi de 0,20 m e 0,80 m entre parcelas, para ter uma populagdo de

aproximadamente 62.500 plantas ha™.

2.2.4 Caracteres avaliados

Nos experimentos foram avaliados os seguintes caracteres:

1. Estande (E): obtido através da contagem do numero total de plantas em cada
parcela, efetuada na época da colheita.

2. Numero de espigas por parcela (NE): numero total de espigas considerando-se
aquelas de tamanho igual ou superior a média da parcela. As espigas pequenas
e/ou mal formadas foram agrupadas para equivaler a uma espiga de tamanho
médio.

3. Produgdo de grdos (PG): peso total de gridos da parcela, expresso em t ha”' e
ajustado para 15% de umidade dos grdos e para o estande médio dos
experimentos.

4. Umidade de gréos (UG): umidade, em %, mensurada em amostras retiradas de

cada parcela.
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10.

Comprimento da espiga (CE): comprimento de cinco espigas representativas de
cada parcela, em cm.

Didmetro da espiga (DE): didmetro, em cm, mensurado na parte mediana em cinco
espigas de cada parcela.

Numero de fileiras da espiga (NF): o numero de fileiras de graos em cinco espigas
de cada parcela.

Numero de graos por fileira (NGF): o numero de graos de uma unica fileira em cinco
espigas de cada parcela.

Diametro do sabugo (DS): didametro, em cm, mensurado na parte mediana do
sabugo, em cinco espigas de cada parcela.

Peso de 300 graos (P300): peso, em gramas, de 300 gréos, utilizando uma balanga

de alta preciséo.

Para medir os componentes da produgdo CE, DE, NFE, NGF, DS e P300 foram

escolhidas cinco espigas representativas de cada parcela.

Os caracteres utilizados nas analises foram: produgéo de gréos (PG); prolificidade

(PROL), obtida pela relacdo entre o NE e o E, expressa em espigas planta™;

comprimento de espiga (CE); diametro de espiga (DE); comprimento de grédos (CG),

obtido por (DE — DS)/2; numero de fileiras da espiga (NFE); numero de graos por fileira

(NGF) e peso de 300 graos (P300). Para os caracteres prolificidade e produgdo de

graos, o estande foi utilizado como covariavel nas analises, para padronizagdo dos

dados. Para as analises dos caracteres CE, DE, NFE, NGF e CG foi utilizada a média

das cinco espigas avaliadas.

2.2.5 Andlises estatistico-genéticas

2.2.5.1 Anélises de variancia

Todas as analises foram realizadas utilizando o PROC GLM do SAS (SAS

INSTITUTE, 2001). Antes de proceder cada anadlise, foi testada a normalidade dos
residuos pelo teste de Shapiro-Wilk (SAS INSTITUTE, 2001) e a homogeneidade das
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variancias dos erros entre geragdes de retrocruzamento e entre os ambientes foram
verificadas pelo teste de Bartlett (SNEDECOR; COCHRAN, 1989).
As analises de variancia individuais foram realizadas para cada experimento de

acordo com o seguinte modelo matematico, eq. (7):

Yijkl = £+ Pi + 15 +byjy + 91 + (P9t + &ija 7)
em que

Vi - € o valor observado da i-ésima progénie, na j-ésima repeticao, no k-ésimo
bloco, na I-ésima geragao de retrocruzamentos.
M. € amédia geral.
p;: € o efeito aleatdrio da i-ésima progénie, comi=1, 2, ..., 100.

r.: € o efeito aleatério da j-ésima repeticdo com j=1, 2.

i
bej): €0 efeito aleatério do k-ésimo bloco dentro da repeticdo j com k = 1, 2, ...,
20.

g,: € o efeito fixo da |-€sima gerag&o de retrocruzamentos, com | = 1, 2,3.
(pg); : € o efeito aleatdrio da interagdo progénies x geragdes de retrocruzamentos.
g - € o erro experimental associado a observagao Yjjy -

As andlises de variancias conjuntas foram realizadas com base no seguinte
modelo matematico, eq. (8):

Yijkim = #+ Pi +@m + Fjm) +Be¢jm) + Pim + 91 + (PY)it + 9&m + PY&jim + Eijkim ~~ (8)

em que:
Yijum: refere-se ao valor observado da i-€sima progénie, na j-ésima repeti¢ao, no k-
ésimo bloco, na I|-ésima geracdo de retrocruzamentos € no m-ésimo
ambiente.
4. € amédia geral.
p;: € o efeito aleatorio da i-€sima progénie, comi=1, 2, ..., 100.
a,: € o efeito aleatorio do m-ésimo ambiente, comm =1, 2, ..., 11.

Fi(m) - ? ozefeito aleatério da j-ésima repeticdo dentro do m-ésimo ambiente com j =
be(jm: € o efeito aleatorio do k-ésimo bloco dentro da j-ésima repeticdao e do m-
ésimo ambiente, comk =1, 2, ..., 20.
(pa);,: € o efeito aleatdrio da interagdo entre a i-ésima progénie com o m-ésimo
ambiente.
g,: € o efeito fixo da I-esima geragéo de retrocruzamentos, com | = 1, 2,3.

(pg): € o efeito aleatdrio da interagdo da i-ésima progénie com a I-ésima geragéo
de retrocruzamentos.
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(ga);,: € o efeito aleatdrio da interagdo da I|-€sima geragédo de retrocruzamentos
com o m-ésimo ambiente.
(pga);m: € o efeito aleatorio da interagdo entre a i-ésima progénie com a I|-ésima
geracgao de retrocruzamentos com o0 m-ésimo ambiente.
Eijum € O erro associado a observagao Yijpy -

Na derivacado das esperancas dos quadrados médios e para a realizagao do teste
F no modelo da andlise individual e conjunta, todas as fontes de variacdo foram
consideradas de efeito aleatoério, exceto a fonte geragédo de retrocruzamentos, que foi
considerada de efeito fixo. O esquema das analises de variancia individual e conjunta
com as respectivas esperangas dos quadrados medios esta apresentado nas tabelas 1
e 2, respectivamente. O teste de F aproximado por Satterthwaite (1946) foi utilizado
para testar a fonte de variagdo geragado de retrocruzamentos e seus respectivos

desdobramentos.



Tabela 1- Resumo da analise de variancia individual, esperangas dos quadrados médios e testes F

Fonte de Variagao GL QM E(QM) F
Repeticao (R) (r—1)=1 QM o, +Ppgog, + PYoy QM; / QM,
Blocos/R r(k — 1)=38 QM. o, + pgog QM, / QM
Progénies (P) p—1=99 QM; ol +rgo;? QM3 / QM

3 2
Geragdes de RC (G,.) g—1=2 QM4 ocl+rol, ot rpz GgR_l' QM4 / QM7
1=1
3
GpeVSGye, (C)) 1 QMs o;+ I’O',fx(cl) +1p Z (C,)? QMs/QMs
1=1
G, +G..vs2G... (C)) 2
Re1 (ESZ) RC3 L2 1 QM 0 +10p ) +1PY_(C,) QMs/ QMg
PXG,. (p-1(g-1)=198 QM O +T0pe,. QM7 / QM
PX(Cl) (Dominéancia) (p - 1)=99 QMS Gez + ro—gx(cl) QM8/ QM11
Px(C5) (EPad+dd) (p — 1)=99 QMs Of +10pc,) QMo / QM
Epistasia Total p=100 QMo G2+ (EPrya)’ /P QM1o/ QM1
Residuo pg(r —1)-rk-1=261 QM1 662 -

k, p, r, g, referem-se ao numero de blocos, progénies, repeticdbes e geragdes de retrocruzamentos, respectivamente. RC refere-se a
retrocruzamentos, Gre1, Grez € Gres referem-se as geragbes de retrocruzamentos obtidas com os genitores L08-05F, L38-05D e com a F;
entre essas duas linhagens, respectivamente. Ep., € Epag+qq referem-se aos tipos de epistasia aditivo x aditivo e a epistasia de tipo nao
aditivo (aditivo x dominante + dominante x dominante), respectivamente.

Ly



Tabela 2 - Resumo da analise de variancia conjunta, esperancgas dos quadrados medios e testes F

(continua)
Fonte de Variagao GL QM E(QM) F
Ambientes (E) e—1=10 QM, cl+rgol +rgp o} QM /QM;
Repeticéo (R) /E e(r—1)=11 QM, ol +pge of + PYE o4 QM, /QM,
Blocos /(R /E) er(k— 1) 418 QM ol + pge oi, QM; /QMa,
Progénies (P) p—1=99 QM, cl+rg ol +rge o} QM, /QMs
PXE (P-1)(e—-1)=990 QMs cl+rg oh QMs /QMyq
3
Geragdes de RC (G, ) g-1=2 QMg O+ Ohe eHT€Ope +IDOG e +IPEY Gre. /9 -1 QMs/(QMg+QM:z— QMy5)
i=1
2 2 2 2
O+l O c)yxe €T o (c)TIP O (c et
Gie1VSGic, (Cl) 1 QM; Z (C )2 QM7 /(QM4o+QM43— QM17)
rpe 1
G.. +G. .vs2G. .(C cltrol e 02 o HFIP O et
RCL (IREcz ) RC3( 2) QM e Z (Pé(c)z;XE Px(Cy) (C,)xE QMg/(QM1+QM 1= QM)
Paa rpe )
2 2 2
G..XE (g -1)(e —=1)=20 QM Ot Op e P0G, & QM, / QM6
2 2 2
2 2 2
(CZ)XE (e—1):10 QM11 Ge+reGPX(C2)XE +rp G(CZ)XE QM11/QM18

8



Tabela 2 - Resumo da analise de variancia conjunta, esperancgas dos quadrados medios e testes F

(conclusao)

Fonte de Variagao GL QM E(QM) F
2 2 2
PXG,. (P-1)(@g-1)=198  QMy, oY R (Y QM;, / QMg
2 2 2
PX(Cl) (Dominancia) (p - 1)=99 QM13 (o2 e +ro Px (C,) xE +reo Px (C;) QM13)/ QM17
2 2 2
PX(CZ) (Epad+dd ) (p— 1)=99 QM14 O-e +rO- Px (CZ)XE +re O Px (Cz) QM14)/QM18
. . 2 2 2
Epistasia total (Ep,_,) p=100 QM5 o, +rU(Epr)XE + reZ(EpTota,) / p QM;s/ QM1
—1)(a—1)(e— 2 2
PXGRCXE (p 1)(2119)8(8 1) QM16 o e + r o PxG RC XE QM16 / QM20
2 2
2 2
Px(C,)xE (p—1)(e-1)=990 QMg O,.,+ ro Px (C,)XE QM;g/ QMz
Ep,,., XE p(e-1)=1000 QMg N e QM1e/ QMo
Residuo e[pg(zrgg)7—§rk—1)] QMao O-ez T

e, k, p, r e g referem-se ao numero de ambientes, blocos, progénies, repeticdes e geracdes de retrocruzamentos, respectivamente. RC refere-
se a retrocruzamentos, Ggreg1, Greo € Gres referem-se as geragées de retrocruzamentos obtidas com os genitores L08-05F, L38-05D e com a F4
dessas duas linhagens, respectivamente. Ep,. e Ep,, , referem-se aos tipos de epistasia aditivo x aditivo e ndo aditivo (aditivo x dominante

e/ou dominante x dominante), respectivamente.

6Y
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2.2.5.2 Estimativas de epistasia

Antes das anadlises para a deteccado da epistasia nos diferentes caracteres, foi
testada a homogeneidade das variancias dos residuos entre as geragcbes de
retrocruzamentos, utilizando o teste de Bartlett (p<0,05) (SNEDECOR; COCHRAN,
1989), o qual indicou homogeneidade para todos os caracteres. A presenca da
epistasia e suas interagdes com os ambientes foram testadas na analise de variancia
do delineamento TTC, através da decomposigao das fontes de variagdo geragdes de

retrocruzamentos (G ), progénies x geragdes de retrocruzamentos (PxGr. ), geragoes
de retrocruzamentos x ambientes (Gr.xE) € progénies x geragdes de retrocruzamentos
x ambientes (pPxGg.xE ). A fonte de variagédo (G ) foi decomposta em dois contrastes
ortogonais, C; =GgcvsGreo € C, = Greq +GreaVs2Gres» €M que o contraste c, testou as

diferengas entre as médias dos retrocruzamentos de ambas as linhagens genitoras que

originaram a populagcdo em estudo e o contraste c, testou o efeito da epistasia aditiva x
aditiva (Ep,,)- A fonte de variagdo (PxGy. ) também foi decomposta em dois contrastes
ortogonais, Px(C,) € Px(C,), onde o primeiro testa a variagéo dos efeitos de dominancia
e o segundo a variagéo dos efeitos da epistasia ndo aditiva (Ep,4,4), OU Seja, os demais

tipos de epistasia (os efeitos epistaticos aditivo x dominante e/ou dominante x

dominante). A somatéria das somas de quadrados das fontes de variagdo C, € Px(C,)
foram calculadas para obter a soma de quadrados da epistasia total [SQ(Ep+,)]-

As interagbes da epistasia aditiva x aditiva x ambientes [(C,)xE] e da epistasia n&o
aditiva com ambientes [Px(C,)xE] foram obtidas do desdobramento das fontes de
variagao GrcxE € PxGgrcXE, respectivamente. A somatoria das somas de quadrados das
fontes de variacdo (C,)xE € Px(C,)xE forneceram a soma de quadrados para testar a

interagdo epistasia total x ambientes (Ep,,XE )-

Os testes F para epistasia aditiva x aditiva (FEpaa ), epistasia nao aditiva (FEpad+dd)
(aditiva x dominante e/ou dominante x dominante) e para epistasia total (Fg, ) na

populagao foram realizados da seguinte maneira: eq. (9, 10 e 11, respectivamente):
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FEpaa - QMCz/(QM(Cz XE T Q'V|F>x(02) - QMPx(C2 )xE) 9)
Flepasioa) = IMpx(c, )/ QMErmo (10)
F(EPTota| )~ QMEpTotaI IQME o (11)

em que, QMc,, QM e, QMpyc,)e QMpyc,)xe correspondem aos quadrados

medios do contraste c,, do contraste c, x ambientes, do efeito de interagéo entre
progénies com o contraste c, e da interagdo tripla entre progénies x c, x ambientes,
respectivamente; QMg,, € o quadrado médio do erro da analise conjunta. No teste de

F para epistasia ndo aditiva e para epistasia total foi considerado o QMg,,,, uma vez
que as fontes de variacao QI\/IPX(CZ)XE € EpruuxE N80 foram significativa, as quais

seriam os divisores apropriados para testar os efeitos de epistasia ndo aditiva e de
epistasia total, respectivamente.

Os graus de liberdade do denominador apropriado para testar os efeitos da
epistasia aditiva x aditiva foram calculados segundo o procedimento de Satterthwaite
(1946).

Também foram calculados os testes F para as interacdes dos efeitos epistaticos
com os ambientes. O testes F para a interagao da epistasia aditiva x aditiva x ambientes

para a interagdo da epistasia ndo aditiva x ambientes [Fep )] € para

[F(EpaaXE)] ’ ad+ddXE

estimar o efeito da interagdo da epistasia total x ambientes [, .. 1foram realizado da

otalXE

seguinte maneira: eq. (12, 13 e 14, respectivamente):

I:(EpaaxE) = QIVI(CQ)XE/QMErro (12)
F(Epad+dde) = QMPX(C2 )xE/QMErro (13)
FEproa) = AM(Ep 1o 1€/ QMErTo (14)

sendo definidos os elementos dessas equagdes anteriormente.
No teste de F realizado para a interagdo da epistasia aditiva x aditiva x ambientes,

0 QMg,,, foi considerado como divisor apropriado para essa fonte de variagdo, uma vez

que a fonte de variagdo pPx(C,)xE nao foi significativa.
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Os contrastes ortogonais c, e px(C,) obtidos nas analises da varidncia e que

fornecem as somas de quadrados necessaria para testar, respectivamente, os efeitos
da epistasia aditiva x aditiva e da epistasia aditiva x dominante e/ou dominante x

dominante, correspondem as equacdes propostas por Kersey e Pooni (1998) (Anexo B).
2.2.5.3 Estimativas de efeitos epistaticos em cada planta F»

Uma vez confirmada a presencga da epistasia segundo as analises de variancia do
delineamento TTC realizado para os diferentes caracteres, os efeitos epistaticos (1)
foram estimados para a i-ésima planta F,, conforme sugerido por Kearsey e Jinks
(1968), utilizando o seguinte contraste, eq. (15):

l = Grey; +§RC2i '2§R03i (15)

em que, |, é o efeito epistatico da progénie de retrocruzamento referente a i-ésima

planta F,, sendo igual a zero na auséncia de epistasia, Grc ., Ggrc, € Grc, referem-se

a média geral do retrocruzamento da i-ésima planta F, para o genitor L1 (LO8-05F), para
o genitor L, (L38-05D) e para a geracao F4 (LO8-05F x L38-05D), respectivamente.

Para testar a epistasia em cada planta F, foi utilizado o teste t, da seguinte
maneira, eq. (16) (ETA-NDU; OPENSHAW, 1999):

ti = ‘GRCﬂ + ERCZi — ZGRCSi ‘/1[ (6QMErr0/re) (1 6)

em que t é o teste-t bi-caudal para o efeito de epistasia de cada planta F,, o numerador

é o valor absoluto do contraste epistatico (‘ERCﬁ + Gre, _26R03i‘) e refere-se a

contribuicdo epistatica da i-ésima planta F,, QMg € 0 quadrado médio do erro da
analise de variancia conjunta, r e e sdo o numero de repeticbes e de ambientes,
respectivamente e 6 é igual a soma dos coeficientes de cada grupo de progénies de

retrocruzamentos elevados ao quadrado.
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2.2.5.4 Estimativas dos componentes de variancia

A partir das esperancas matematicas dos quadrados médios da analise de
variancia conjunta, seguindo os procedimentos propostos por Searle, Casela e
MacCulloch (1992), foram estimados os seguintes componentes da variancia, eq. (17,
18, 19, 20):

62 = (QM, - QM. )/reg (17)

o = (AMpe —QMp, e )/1g (18)
Goxicy) = (QMpyc,) = QMg e ) TE (19)
o = (AMp, g, e = QMg ) /T (20)

~2 ~D ~n2 A2 . N ‘A .
em que Op, Opye, Opxc,) € Opx(c,)xe referem-se, respectivamente, a variancia
genética de progénies de retrocruzamentos, variéncia do efeito de interacdo progénies
de retrocruzamentos com os ambientes, variancia do efeito de interacdo progénies de

retrocruzamentos com o contraste C, e do efeito de interagdo progénies de
retrocruzamentos x C; x ambientes; QMy, QMge, QMe e, QMg ), QMg e €

QM referem-se aos quadrados médios das fontes de variagdo progénies, progénies x

Erro
ambientes, progénies x geracdes de retrocruzamentos x ambientes, progénies x C,,
progénies x C, x ambientes e do erro segundo a analise de variancia conjunta,

respectivamente; os coeficientes r, e e g, referem-se ao numero de repeti¢cdes, de

ambientes e geragdes de retrocruzamentos, respectivamente.

As estimativas das variéncias genética aditiva (G2 ), variancia de dominancia (63)

e suas interagbes com ambientes (G3.;63.) foram obtidas segundo Hallauer e
Miranda Filho (1988) pelas eq. (21, 22, 23 e 24), respectivamente:

Variancia genética aditiva (63 ):
G2 = (1/4)(6%2) = 62 = 462 (21)

~2 _ A2
Op = Opy,) (22)
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6§XE = (1/4)(6,20\XE) = 6ixE = 4(6§XE) (23)

~2 ~2
Opxe = Opyc, e (24)

Foram estimados os coeficiente de herdabilidade em nivel de médias de progénies

-2 2
de retrocruzamentos (hﬁ) e em nivel de plantas F;, no sentido amplo (tha ) e restrito

~

2
(hF2r ), pelas eq. (25, 26 e 27), respectivamente:

2 =65/62 (25)
he . —oe/oFt (26)
F r 0A/OFPt (27)

~2
em que O-ﬁp € a variancia fenotipica com base em média de progénies, sendo estimada

n~

- 2
pela eq. (28); Oé € a variancia genética, estimada pela eq. (29) e O-FPt € a variancia

fenotipica em nivel de planta, estimada pela eq. (30):

= QM./rge (28)
6% =65 +6; (29)

~2 ~2 ~2 ~2 ~2 ~2
Of, =0a +0p +0 e tOpe T 0 (30)

Foram estimados intervalos de confianca para as estimativas dos componentes da
variancia e grau médio de dominédncia a 0,95 de probabilidade, seguindo os
procedimentos sugeridos por Burdick e Graybill (1992), (eq. 31 e 32, respectivamente) e
para o coeficiente de herdabilidade em nivel de médias de progénies e em nivel de
plantas F,, seguindo os procedimentos apresentados por Knapp Stroup e Ross (1985)
(eq. 33) e Falconer e Mackay (1996) (eq. 34), respectivamente. Os intervalos de
confianga foram utilizados na comparacdo das estimativas dos componentes de

variancia e dos coeficientes de herdabilidade. Duas estimativas foram consideradas
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diferentes entre si (p< 0,05), somente quando nenhuma delas estivesse dentro do

intervalo de confianga da outra.

A nté* . nt6?
IC(6%) =20 <52 <1 (31)
Xnt0,975 Xnt0,025

sendo nt o numero de graus de liberdade associado a estimativa do componente de
variancia (&2), calculados segundo a expressdo de Satterthwaite (1946). X%yoo75 €

X%0,005 referem-se ao valor tabelado de X? com nt graus de liberdade, ao nivel de

probabilidade de 0,975 e 0,025, respectivamente.
= | M M
IC(d)ygs = [~ "— <d< [— T 32
oo MZ(F0,975n1;n2) MZ(F0,025n1;n2) ( )

M, = (QMpyc,) — QMg ¢ ) M, =(QM, —QM,c) € Foomn;n, € Foozsn;n, referem-se ao

o

em que:

valor tabelado de F a 0,975 e 0,025 de probabilidade, respectivamente, com n € n,

graus de liberdade associados aos componentes M4 e My, respectivamente, estimados
pela expresséo de Satterthwaite (1946).

1 <h2<1- 1 (33)

2
Qam . P [am .
[ %MPXJFO,975GL1,GL2 [ %MPXJFO,OZSGL1,GL2

sendo qUe ¢ gseie, © Foorseel, "€ferem-se ao valor tabelado de F a 0,975 e 0,025 de

IC(h2 )g.05= 11—

probabilidade, respectivamente, com os graus de liberdade associados as progénies de

retrocruzamentos referentes a plantas F, () e a fonte de variagdo da interagao

plantas F» x ambientes (c.,), estimados segundo o procedimento de Satterthwaite
(1946).

IC(Z oss= [ (AZ x16)n —RZ 1< AZ <[/(RZ x16)n +AE ] (34)
em que n € o numero total de observagdes utilizadas para estimativa da herdabilidade

em nivel de plantas.
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2.3 Resultados e Discusséo

2.3.1 Anélises de variancias e médias dos retrocruzamentos

Nas analises de variancias individuais foram detectadas diferengas altamente
significativas entre as progénies de retrocruzamentos para todos os caracteres em
todos os ambientes de avaliagdo (Anexos C-1 a C-11), demonstrando a presenga de
variabilidade genética na populagdo. Um comportamento similar foi observado para as
geragbes de retrocruzamentos, que diferiram significativamente de zero (p<0,01 ou
p<0,05) para todos os caracteres na maioria dos ambientes, indicando que houve
diferencas entre as médias das geragdes de retrocruzamentos. As interagdes progénies

x geragbes de retrocruzamentos (PxGgr;) foram significativas (p<0,01 ou p<0,05) para

todos os caracteres na maioria dos ambientes (Anexos C-1 a C-11), indicando que, em
geral, as progénies apresentaram performances diferenciais nas trés geragbes de
retrocruzamentos.

Nas anadlises de variancia conjunta foram detectadas diferengas altamente
significativas para ambientes (E), progénies (P) e progénies x ambientes (PxE) para
todos os caracteres analisados (Tabela 3), indicando respectivamente, elevada variagao
entre os ambientes de avaliagao, variabilidade genética na populagao e comportamento
diferencial das progénies de retrocruzamentos nos diferentes ambientes. Também
foram verificadas diferengas significativas (p<0,01 ou p<0,05) para a fonte de variagéao

geragdes de retrocruzamentos (Gr.) para todos os caracteres, exceto para prolificidade

(PROL), comprimento de grdos (CGr) e peso de 300 grdos (P300). A interagcéo

geragbes de retrocruzamentos x ambientes (G.xE) foi significativamente diferente de

zero (p<0,01) para todos os caracteres, exceto para numero de fileiras (NF), mostrando
que a performance das geragbes de retrocruzamentos ndo se manteve através dos
ambientes de avaliagado (Tabela 3).

O comportamento diferencial das progénies e das geragdes de retrocruzamentos
através dos ambientes, estimado por meio dos nove caracteres analisados no estudo,
sdo uma evidencia da elevada influéncia que tem a condicdo do ambiente sob a

expressao fenotipica de caracteres quantitativos. Esses resultados eram esperados,
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devido as diferencas detectadas nos ambientes utilizados para os ensaios de avaliagao.
Em geral, os ambientes mais favoraveis para o desenvolvimento dos gendétipos foram
aqueles onde os plantios foram realizados na primeira época, sendo a produgao
altamente dependente da quantidade e distribuicdo das precipitagdes e da quantidade
de radiagao interceptada pela cultura durante o ciclo de desenvolvimento. Assim, os
resultados demonstram a eficacia de utilizar épocas de plantio para representar
ambientes de avaliagéo divergentes dentro de um mesmo local.

Nas analises de varidncias conjuntas também foram detectadas diferengas

altamente significativa para a interagéo PxGg, para todos os caracteres, sugerindo que

as progénies se comportam de maneira diferencial nas diferentes geragcbdes de
retrocruzamentos. No entanto, esse comportamento diferencial das progénies nas
diferentes geracdes de retrocruzamentos se manteve através dos ambientes de
avaliacdo, uma vez que ndo foram observadas diferengas significativas para as

interagdes triplas progénies x geragdes de retrocruzamentos x ambientes (PxGgcxE) €m

todos os caracteres (Tabela 3). Os coeficientes de variagdo experimental (CV%) nas
analises em nivel de ambientes para produgao de graos (PG) variaram de 13,41%
(Ambiente 7) a 20,75% (Ambiente 4), entanto que na analise conjunta foi observado um
CV de 17,53% (Anexos C-1 a C-11 e Tabela 3). Da mesma forma que para PG, os
demais CVs (Anexos C-1 a C-11 e Tabela 3) estdo dentro dos valores considerados
apropriados para os caracteres avaliados (HALLAUER; MIRANDA FILHO, 1988; SILVA
et al., 2004; BENTO, 2006; ASANTOS, 2008; BELICUAS, 2009).

Diferengas significativas foram observadas entre as médias dos retrocruzamentos
de L-08-05F, L-38-05D e da F1 para todos os caracteres, exceto para PG no ambiente
5, PROL nos ambientes 2, 3, 4, 6, 9 e 10, NGF nos ambientes 1 e 3, CGr nos
ambientes 2, 3 e 8 e para P300 nos ambientes 2, 8, 10 e 11 (Anexos C-1 a C-11). Em

geral, a geragao de retrocruzamentos com a linhagem L-08-05F (GRC1)apresentou maior

PG, comprimento espigas (CE) e diametro de espigas (DE), DS, NF e numero de graos

por fileira (NGF), comparado com os retrocruzamentos realizados com o genitor



Tabela 3 - Quadrados médios e respectivas significancias (teste F), médias e coeficientes de variacdo das analises de variancias
conjunta em 11 ambientes de avaliagdo segundo o delineamento triple test cross (TTC) para a produgao de graos (PG) e
seus componentes

(continua)
Quadrados Médios (QM)
Fonte de Variagdo GL PG Prol’ CE DE' DS? NF NGF CGr P300
(tha) (N°) (cm) (cm) (cm) (N°) (N°) (cm) (9)

Ambientes (E) 10  1142,83* 53,84 * 262,96 ** 168,62 * 87,52* 21,60 * 1287,99* 33232* 46410,58 **

Repeticoes/E (Rep/E) 11 12,82*  3,02* 21,80* 17,23* 137,49*  2,60* 284,97 * 46,93* 840,88 **

Blocos(Rep/E) 418 3,39 025* 096* 045*  0,84*  0,54* 9,25* 0,73 * 84,43 **

Progénies (P) 99 42,08*  143* 1676*  644* 3581* 1462* 13548*  4,19* 102259 **

PxE 990 219* 020* 080* 034* 0,75*  0,55* 7.84* 0,59 ** 69,98 **

Geragoes de RC (Ggc) 2 82,00 * 0,86 ns 241,01* 34,78 * 412,69 * 111,04 ** 296,03** 2,70ns 290,46 ns
GRrc, VSGre, (C1) 1 151,69ns 1,17 ns 480,36 ** 68,38 ** 762,28 ** 220,13 * 554,49 * 0,59ns 348,12 ns

Cre, +_GR9_ ~26re, (C2) 1 12,32ns 050ns 162ns 1,19ns 6275* 191ns 37,35ns 4,82*  232,88ns
(Epistasia,,)

Ggre XE 20 6,16**  0,89* 132*  0,75* 127* 057ns 18,56*  1,87* 25354 *
(C)) xE 10 11,40*  155*  1,85*  127*  191*  059ns 28,15*  3/10* 424,39 *
(Epistasia,,) x E 10 092ns 0,24ns 0,80ns 0,24ns 0,64ns 0,55ns 8,97ns 0,64 ns 82,84 ns

PX Gge 198 18,35*  0,74*  437*  164*  409*  139*  3911*  212* 22913 *
Px (C;) (Dominancia) 99 32,52*  126* 6,40* 246* 467* 166*  6350*  357* 280,82 *
Px(C,) (Epistasia ag+qa) 99  418*  0,22*  233*  0,83* 352* 112*  1472* 0,67* 177,22*

Epistasia Total 100 4,26 ** 0,22 ** 2,32 ** 0,83 ** 411 ** 1,13 ** 14,94 ** 0,71 * 77,77 **

8G



Tabela 3 - Quadrados médios e respectivas significancias (teste F), médias e coeficientes de variacdo das analises de variancias

conjunta em 11 ambientes de avaliagdo segundo o delineamento triple test cross (TTC) para a produgao de graos (PG) e
seus componentes

(conclusao)

Quadrados Médios (QM)

Fonte de Variagdo GL PG Prol’ CE DE’ DS? NF NGF CGr P300
(tha™) (N°) (cm) (cm) (cm) (N°) (N°) (cm) (9)
PXGrcXE 1980 115Ns  0,15Ns 0,58Ns 024Ns 064NS (045NS 527NS (042NS 46,51 NS
Px(C)XE 990  122ns  15Ns (58NS 025N (065NS 039NS 519NS  (044NS 47140
PX(C,)XE 990 1,09ns 014ns 058ns 022ns 063ns 0,52* 535ns 041ns 4589ns
Epistasia Total xE 1000 1,08 ns 0,14 ns 0,59 ns 0,22 ns 0,63 ns 0,52 ** 539ns 041ns 46,26 ns
Erro 2865 1,28 0,15 0,61 0,24 0,62 0,45 5,72 0,41 46,72
CV (%) 17,53 13,91 5,19 3,49 3,40 4,70 6,67 6,21 8,740
Média 6,44 0,89 15,08 4,39 2,32 14,23 35,86 1,03 78,18
IC 005 5,77, 0,88; 15,03; 4,38; 2,31; 14,19; 35,72; 1,02; 77,77;
' 7,11 0,89 15,13 4,40 2,33 14,27 36,00 1,03 78,59

ns *,** nao significativo, significativo a 5% e 1% de probabilidade pelo teste F, respectivamente. Prol, CE, DE, DS, NF, NGF, CGr e P300
referem-se a prolificidade, comprimento de espiga, diametro de espiga, didmetro de sabugo, N° de fileiras espiga'1, N° de graos fileiras™”,

comprimento de gréos e o peso de 300 gréos, respectivamente. G rc, Gre, e G RCs referem-se aos retrocruzamentos obtidos com o genitor 1,

2 e com a geracdo F,, respectivamente; ., € .4+qa, referem-se a aditiva x aditiva e aditiva x dominante + dominante x dominante,
respectivamente; 2 QM multiplicados por 107,107, respectivamente. IC é o intervalo de confianga para a média geral.

69
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L-38-05D (Ggc,). Por outro lado, os retrocruzamentos com a linhagem L-38-05D

mostraram uma tendéncia para serem mais prolificas e com graos mais compridos que
a linhagem L-08-05F.

2.3.2 Estimativas de parametros genéticos

Todas as estimativas dos componentes da variancia diferiram significativamente

de zero (p<0,05), exceto as estimativas da varidncia da interagcdo dominancia x

ambiente (63, ), para os caracteres PG, Prol, CE, NF e NGF (Tabela 4). Para todos os
caracteres as estimativas da variancia genética aditiva (6%) foram significativamente

superiores as estimativas da variédncia de dominancia (6%). Esses resultados diferem

dos reportados por Wolf, Paternelli e Hallauer (2000) os quais encontraram que a
magnitude da estimativa da variancia de dominancia foi maior que a estimativa da
variancia aditiva para a produgao de graos, porém, para outros caracteres, incluindo os
componentes da produgado, a variancia genética aditiva foi significativamente superior a
variancia de dominancia. Silva et al, (2004), verificaram que os efeitos aditivos para a
producao de graos foram tdo importantes quanto os de dominéancia, enquanto que para
outros caracteres da planta e de florescimento a estimativa dos efeitos aditivos foi
superior aos de dominancia. Duque-Vargas et al. (1994) e Borrero et al. (1995)
reportaram que a variancia de dominancia foi similar ou de maior importancia que a
variancia aditiva em condi¢des de solos acidos em populagdes de milho tropical. Narro

et al. (2000), em condigdes de solos acidos reportaram valores similares para as

estimativas de 6% e 6% baseados em dados de um dialelo (100 entradas), enquanto

que com um modelo mais complexo baseado em dados de dialelo mais dados de um

trialelo (400 entradas), as estimativas de 6% foram superiores as estimativas de 6% .



Tabela 4 - Estimativas de parametros genéticos e seus respectivos intervalos de confianga a 0,95 de probabilidade, para
a produgao de graos (PG) e seus componentes

Parédmetros genéticos

Caracter ~2 A2 ~2 ~ ~ ~2 ~2 2 ) 2 2
es Op Ok, Og G 5 O e Opxe d h h h

PG 0,81 6,55 4.66 3,24 1,42 0,61 ns 0,94 0,95 0,71 0,49
(tha') (0,62;1,13) (5,05:8,84) (3,58;6,47) (2,49;4,51) (1,09;1,96) (0,50;0,78) (0,72;1,09) (0,92;0,97) (0,67;0,75) (0,46;0,53)
Prol® 2,50 33,77 15,04 9,98 5,06 3,36 ns 1,01 0,86 0,45 0,30
(N°)  (1,86;3,60) (26,03;45,57) (11,23;21,51) (7,45; 14,38) (3,78:7,13) (2,37;5,23) (0,76;1,20) (0,78;0,91) (0,41;0,48) (0,27;0,32)
CE’ 3,24 22,99 15,62 12,97 2,64 1,25 ns 0,64 0,95 0,68 0,56
(cm)  (2,49:4,49) (17,72;31,02) (11,96;21,70) (9,95;17,97) (2,01;3,73) (0,86;1,99) (0,49;0,75) (0,93;0,97) (0,64;0,72) (0,53;0,60)
DE? 1,24 9,01 5,96 4,96 1,00 0,69 0,06 0,64 0,95 0,66 0,55
(cm)  (0,951,72) (6,94;12,15) (4,56;8,29) (3,80;6,89) (0,75;1,41) (0,52;0,97) (0,02;94,25) (0,49;0,75) (0,92;0,96) (0,62;0,70) (0,51;0,59)
DS? 7,12 37,41 30,32 28,50 1,83 0,84 0,14 0,36 0,98 0,81 0,76
(cm)  (551;9,79) (28,84;50,48) (23,39;41,76) (22,03;39,15) (1,36;2,61) (0,52;1,73) (0,04;199,47) (0,27;0,42) (0,97;0,99) (0,77;0,85) (0,72;0,80)
NF' 2,86 17,20 12,01 11,43 0,58 0,71 ns 0,32 0,96 0,70 0,66
(cm)  (2,20;3,94) (13,26;23,20) (9,20; 16,63) (8,78;15,75) (0,42;0,88) (0,47;1,33) (0,24;0,38) (0,94;0,97) (0,66;0,74) (0,62;0,71)
NGF 2,59 20,16 13,03 10,38 2,65 1,41 ns 0,71 0,94 0,65 0,51
(N°)  (1,99;3,61) (15,54;27,20) (9,95;18,15) (7,95; 14,45) (2,01;3,70) (1,03;2,10) (0,55;0,84) (0,91;0,96) (0,61;0,69) (0,48:0,55)
cGr? 0,73 9,64 4,35 2,93 1,42 1,16 0,13 0,99 0,86 0,45 0,30

(cm)  (0,54;1,04) (7.43;13,01) (3.23:6,18) (2,17:4,17) (1,06;2,01) (0,87;1,66) (0,04;6,40) (0,74;1,17) (0,78;0,91) (0,42;0,48) (0,28;0,33)

P300 19,36 150,28 88,05 77,43 10,62 15,51 0,21 0,52 0,93 0,59 0,52
(g)  (14,79;27,08) (115,85,202,80) (67,00;123,74) (59,16;108,32) (7,83;15,42) (11,98;21,28) (o 04;214,16) (0,40;0,62) (0,90;0,95) (0,55:;0,62) (0,48;0,55)

Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300 referem-se a prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga; diametro de espiga; dlametro
de sabugo; numero de fileiras esplga ; numero de graos fileiras ': comprimento de graos e o peso de 300 graos, respectlvamente 1283

. . iAo T -3 2 2 -
estimativas de variancias multiplicadas por 10”, 10 e 107, respectivamente. O'P, O'F ,UG, UA, O'D, anE, UDxE, h hFa, hFr, séo as

estimativas das varidncias de progénies, variancia fenotipica ao nivel de plantas, varidncia genética, variancia aditiva, varidncia de dominancia,
varidncia da interagdo aditiva x ambiente, varidncia da interacdo dominancia x ambiente, do grau médio de dominancia, do coeficiente de
herdabilidade em nivel de médias de progénies de meios irmaos, do coeficiente de herdabilidade no sentido amplo em nivel de plantas F, e do
coeficiente de herdabilidade no sentido restrito em nivel de plantas F», respectivamente.

19
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As estimativas de 6,{ e de 6% foram superiores as suas respectivas estimativas

da variancia da interagdo aditiva x ambiente (c}ixE) e dominancia x ambiente (ééxE)

para todos os caracteres estudados (Tabela 4), estando esses resultados em

concordancia com os reportados por Silva et al. (2004) para a producéo de graos. Wolf,

Paternelli e Hallauer (2000) reportaram valores superiores da 6% em relagdo as

estimativas da 6%)(E, para a produgdo de grdos, sendo a estimativa da 6%

estatisticamente igual a estimativa de 6%0(,5 para esse carater. Os autores também

reportaram estimativas superiores da 6% em relagdo as estimativas de c“rixE para

todos os componentes da produgao, exceto para comprimento da espiga e prolificidade
e valores superiores para as estimativas da 6% em relag&o as estimativas de &7 . para
todos os componentes da produgao de graos, exceto para prolificidade.

As estimativas de c“rf\xE foram superiores (p<0,05) as estimativas de 6ng para

todos os caracteres (Tabela 4), indicando que as estimativas da 6% foram mais

afetadas pelas variagcbes ambientais que as estimativas de 6%. Resultados similares
foram reportados por Wolf, Paternelli e Hallauer (2000), os quais verificaram que a
6%)(,5 foi préximo de quatro vezes a estimativa da 6,%,(E para produgédo de graos,

utilizando o delineamento Ill de Comstock e Robinson (1952). Silva et al. (2004)

reportaram valores para a estimativa de éf\xE que foram um pouco mais do dobro ao

reportado para G3,¢.

As estimativas do grau médio de dominancia variaram de dominancia parcial

(0,32) a completa (1,01), estando o valor desse parametro definindo dominéancia

completa para o carater PG (di =0,94). Essas estimativas diferem das confirmadas em
outros trabalhos, os quais reportaram sobredominancia para PG (GARDNER;
LONQUIST, 1959; COCKERHAM; ZEN, 1996; WOLF, PATERNELLI; HALLAUER,
2000; SILVA et al., 2004; BELICUAS, 2009), porém sao similares as estimativas de
grau meédio de dominancia reportadas para PG por Moll, Lindsey e Robinson (1964) em

uma populacdo F, de milho. As maiores estimativas foram para os caracteres PROL
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(d=1,01) e CGr (3:0,99), que igual a PG, caracterizaram dominancia completa
controlando estes caracteres. Os demais caracteres tiveram valores do grau médio de
dominancia caracterizando dominancia parcial. Wolf, Paternelli e Hallauer (2000)
reportaram dominancia completa para os componentes da produgao DE, CGr, CE e
dominancia parcial para DS, NF e PROL. Também Belicuas (2009) reportou dominancia
completa para CE e NGF e dominancia parcial para DE, NF e peso de 500 graos.

Entretanto, como mostrado por Comstock e Robinson (1952), as populagdes F, estao

em desequilibrio de ligagdo, o que causa vieses nas estimativas de (6%\) e de (6%).
Dessa forma a variancia aditiva da populacdo F» (6%F2 )=6f\i[2(1—2rij)aiaj e a
ij
variancia de dominancia da F; (6%F2 ) = 63 +(1/2)Z(1—2rij )zdidj, em que r; é a fragéo
ij
de recombinagdo entre os locos i e j, ai(a) e di(d) sdo os efeitos aditivos e de
dominancia dos locos i e |, respectivamente. Assim, em populagdes F, as estimativas
de variancia de dominancia estardo superestimadas e as estimativas da variancia
aditiva estarao superestimadas ou subestimadas na presenga de ligagcao nas fases de
associagao ou repulsdo, respectivamente. Na presenga de ligacdo em repulséo a

estimativa do 3=(26%/6%\)1/2

esta superestimada, o qual poderia gerar valores de
pseudo-sobredominancia. Com relacao aos efeitos do desequilibrio de ligacdo sob as

estimativas da 6%, 6% e d, tem sido demonstrado que apds vérios ciclos de

recombinacgao nas populagodes F», a 6% é reduzida significativamente, enquanto que a

6% permanece inalterada, diminuindo assim as estimativas do d, com a produgdo de

graos apresentando dominéncia parcial a completa e os demais caracteres sendo
caracterizados na faixa de aditividade a dominancia parcial (GARDNER, 1963;
HALLAUER; MIRANDA FILHO, 1988).

Todas as estimativas dos coeficientes de herdabilidade foram significativamente
diferentes de zero, sendo consideradas de elevada magnitude para todos os caracteres
avaliados (Tabela 4). A estimativa do coeficiente de herdabilidade baseada em média
de progénies para o carater PG (0,95) resultou o terceiro valor mais alto do parametro,

variando de 0,86 para PROL e CGr a 0,98 para DS. Essas elevadas estimativas
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indicam que a variagcado entre progénies foi em maior proporgcdo devido as diferencas
genéticas entre elas. Ja as estimativas de herdabilidade para PG no sentido amplo
(0,71) e restrito (0,49) em nivel de plantas foram de menores magnitudes que a
estimativa em nivel de médias de progénies. No sentido amplo, as estimativas do
coeficiente de herdabilidade variaram de 0,45 (PROL e CGr) até 0,81 (DS) e no sentido
restrito a variacao foi de 0,30 (PROL e CGr) a 0,76 (DS) (Tabela 4). Esses resultados
sugerem que a selecdo em nivel de plantas poderia ser efetiva apenas para os
caracteres DS e NF, os quais apresentaram as estimativas mais elevadas (0,76 e 0,66,
respectivamente) para herdabilidade no sentido restrito. As estimativas de coeficientes
de herdabilidade com base em médias de progénies sao dificeis de comparar com os
resultados reportados na literatura, visto que os valores sdo dependentes, dentre outros
fatores, do tipo de progénies utilizadas nos estudos, numero de repeticbes e de
ambientes utilizados para a estimacédo do parametro (HALLAUER; MIRANDA FILHO,

1988). Contudo, é importante salientar que o elevado valor de ﬁ; observado para o

carater PG difere do comumente reportado na literatura e decorrem, provavelmente, do
numero de ambientes (11 ambientes e 2 repeticdes/ambiente) utilizados nas avaliagdes.
Isso minimizou de maneira consideravel os componentes da variancia da interagao
gendtipo x ambiente e do erro experimental e, consequentemente, gerou estimativas
mais elevadas do que as reportadas na literatura. Silva et al. (2004) reportaram
estimativas de coeficientes de herdabilidade para o carater PG de 0,71, baseada em

médias de progénies de meios irmaos avaliadas em seis ambientes com duas

repeticdes por ambientes. Camara et al. (2007) reportaram valores de h? de 0,87 e 0,95
em nivel de médias de progénies em duas popula¢gdes de milho avaliadas em nove e
sete ambientes, respectivamente, enquanto que Belicuas (2009) reportou um valor de
0,70 para estimativa de herdabilidade em nivel de média de progénies em uma

populacdo avaliada em seis ambientes.
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2.3.3 Epistasia

Os efeitos de epistasia total (Eproal) € da epistasia do tipo ndo aditiva, ou seja,
aditiva x dominante + dominante x dominante (Epad+dq) foram altamente significativos
(p<0,01) para todos os caracteres, enquanto os efeitos da epistasia do tipo aditiva x
aditiva (Epaa) Nnd@o foram significativos para nenhum dos caracteres estudados, exceto
para o didametro de sabugo, e comprimento de grdos (Tabela 3). Esses resultados
diferem daqueles observados por Wolf e Hallauer (1997), que reportaram efeitos
altamente significativos para a epistasia aditiva x aditiva para os caracteres
comprimento de espiga e numero de fileiras de graos por espiga. Os autores também
encontraram efeitos significativos (p<0,01 ou p<0,05) da epistasia ndo aditiva para a
producdo de graos, comprimento de espigas, numero de fileiras por espiga e didametro
de sabugo. Também Sofi (2007), detectou efeitos significativos para a epistasia de tipo
aditiva x aditiva e para a epistasia do tipo ndo aditiva para varios caracteres da espiga e
do pendédo. Sofi, Rather e Venkatesh (2006) estimaram os efeitos epistaticos em 15
linhagens de milho cruzadas com trés testadores, utilizando os caracteres produgéo de
graos e alguns de seus componentes. Os autores detectaram epistasia total para todos
os caracteres estudados, exceto para peso de 100 graos. A epistasia do tipo aditiva x
aditiva e do tipo aditiva x dominante e/ou dominante x dominante (epistasia ndo aditiva)
foram detectadas para todos os caracteres, exceto para o comprimento de espiga e o
indice de colheita, em que a epistasia do tipo aditiva x aditiva nao foi significativa e para
todos os caracteres as magnitudes dos efeitos da epistasia do tipo ndo aditiva foram
maiores que do tipo aditiva x aditiva. No entanto, esse estudo foi conduzido em apenas
um ambiente, limitando as conclusées acima. Na analise do TTC com testecrosses,
Eta-Ndu e Openshaw (1999) reportaram efeitos significativos de epistasia para a
producao de graos em duas populagbes de milho e dois testadores. Silva (2011),
utilizando o mesmo delineamento com testecrosses, detectou efeitos de epistasia para
a producao de graos e prolificidade. Vale mencionar que na analise de TTC para dados
de testecrosses, apenas a variancia aditiva é explorada e, portanto, a varidncia nao
aditiva s6 contém a epistasia do tipo aditiva x aditiva na auséncia de desequilibrio de

ligagéo.
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As interagOes da Eprotar X ambientes, Epaa X ambientes € Epag+dd X @ambientes nao
diferiram significativamente de zero (p<0,05) para todos os caracteres analisados,
exceto para o carater NF em que as interagcdes Epag+qa X ambientes e Eproa X
ambientes foram altamente significativas (Tabela 3). Os resultados indicam que esses
efeitos da variacdo epistatica se mantiveram constantes através dos ambientes de
avaliacdo. Resultados diferentes foram reportados por Wolf e Hallauer (1997), que
detectaram efeitos altamente significativos para a interagdo da epistasia aditiva x aditiva
x ambientes para os caracteres producdo de graos, comprimento de espiga e
prolificidade, entre outros caracteres da planta e para a interacdo da epistasia do tipo
nao aditiva x ambientes, para didmetro de espiga. Os autores também observaram que
os efeitos epistaticos foram mais importantes nos ambientes extremos, ou seja, nos
ambientes de maior e menor produgédo. Também Sofi (2007) detectou significancia para
as interagbes dos diferentes tipos de epistasia x ambientes na maioria dos caracteres
estudados, entre eles o comprimento e didmetro de espigas. Eta-Ndu e Openshaw
(1999) e Silva (2011) nao reportaram efeitos significativos para a interagao epistasia x
ambientes para a produgédo de gréos nas populagdes de milho avaliadas, utilizando o
delineamento TTC com testescrosses.

Analises utilizando médias de geracdes também revelaram a presenca de efeitos
epistaticos na expresséo de varios caracteres em milho, incluindo a producao de gréaos
(LAMKEY; SCHNICKER; MELCHINGER, 1995; AZIZI; REZAI; SAEIDI, 2006;
VELASQUEZ et al., 2008). Entretanto, nessa metodologia os efeitos genéticos aditivos,
de dominéncia e epistaticos que compdéem o modelo ndo sao testados de forma
independente, impedindo a interpretacéo individual de cada efeito (STUBER; MOLL,
1971). Porém, a principal limitagdo dessa abordagem € que como a analise é realizada
com base em médias, os efeitos génicos podem estar presentes, mas atuando em
sentidos opostos nos varios locos, de forma que o efeito final € pequeno ou nulo, dando
uma idéia errbnea do que realmente ocorre em relagao aos efeitos génicos (RAMALHO;
SANTOS; ZIMMERMANN, 1993).

Recentemente, metodologias empregando marcadores moleculares e
mapeamento de QTL também tém sido utilizadas para o estudo dos efeitos das

interagdes entre genes envolvidos no controle de caracteres complexos (KAO; ZENG,;
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TEASDALE, 1999; DUDLEY, 2008). Efeitos epistaticos importantes foram verificados
por Ma et al. (2007), os quais utilizaram uma populagdo de milho formada por 294
linhagens recombinantes (RIL), derivadas de um hibrido elite plantado amplamente na
China. As 294 linhagens, as duas linhagens parentais e a F1 dessas duas linhagens
foram avaliadas em quatro ambientes e a populagédo foi genotipada por marcadores
microsatélites (SSR) para mapear QTL para a produgdo de graos, comprimento de
espiga, numero de fileiras por espiga e o peso de 100 gréos. Os autores detectaram a
presenca de efeitos epistaticos importantes do tipo aditivo x aditivo para a produgao de
graos e para os componentes da produgao, comprimento da espiga, numero de fileiras
na espiga e peso de 100 graos, porém a contribuicao dos efeitos aditivo x aditivo x
ambientes foi muito pequena. Contudo, essa abordagem também apresenta algumas
limitagdes que decorrem de varios fatores que influenciam a precisdo da metodologia,
dentre os quais se destacam o delineamento experimental, incluindo o tipo e tamanho
da populacéo utilizada, a herdabilidade do carater, o numero e contribuicdo de cada
QTL a variancia genotipica total, sua distribuicdo sobre o genoma, o numero e
distancias entre marcas consecutivas, entre outras (ASINS, 2002). Por exemplo, a
maioria dos estudos tem utilizado menos de 250 individuos ou familias para o
mapeamento de populagdes e nessas circunstancias apenas uma fragao dos QTL sao
identificados, sendo esses efeitos superestimados (BERNARDO, 2002). Além disso, na
maioria dos casos, os QTL mapeados explicam aproximadamente 50 ou 60% da
variagdo fenotipica total (R? total) sugerindo que uma proporcdo consideravel da
variacao do carater estudado permanece sem ser explorada pelos QTL. Os resultados
de diferentes estudos indicam que quanto menor é a herdabilidade do carater, maiores
populagdes de mapeamento séo requeridas (BERNARDO, 2002). Por outro lado, ainda
quando uma unidade de mapeamento representa uma baixa frequéncia de
recombinacao, ela também representa um longo segmento de DNA, o que sugere que
entre dois marcadores genéticos consecutivos podem existir varios genes que estédo
sendo associados a um QTL especifico (BERNARDO, 2002). Essa situagcédo pode
conduzir a uma superestimagdo ou subestimacédo do efeito de cada QTL e de suas

interagdes com outros QTL, mascarando o verdadeiro efeito do QTL. Mesmo quando se
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tem observado avancgos significativos na solugao desses problemas, ainda nao se tem

uma metodologia que supere todas as dificuldades dessa abordagem (ASINS, 2002).

2.3.4 Epistasia em nivel de plantas F:

Para a produgéo de graos, 26 plantas F, (26%) apresentaram efeitos epistaticos
significativos, os quais variaram de -2,08 a 3,15 t ha™', sendo que das 26 plantas F, que
tiveram efeitos epistaticos significativos para esse carater, nove plantas tiveram efeitos
epistaticos negativos e 17 positivos (Tabela 5, Anexo D), porém na populacéo total foi
observada uma proporgdo aproximadamente igual de plantas apresentando efeitos
positivos e negativos. Esses resultados indicaram que os efeitos epistaticos estimados
em nivel de individuo para a produgao de graos nao foram unidirecionais. Os resultados
demonstram que o numero de plantas com efeitos epistaticos significativos contribuindo
para aumentar a expressao do carater PG foi praticamente o dobro, em relagdo aquelas
que apresentaram efeitos epistaticos atuando em forma negativa para esse carater. A
presenca de efeitos epistaticos positivos poderiam estar contribuindo significativamente
para a elevada heterose reportada por Aguiar et al. (2003) para o cruzamento entre as
linhagens LO8-05F x L38-05D.

Para os componentes da produgdo foram observados efeitos epistaticos
significativos em 42, 35, 31, 28, 21, 20, 11 e 11 plantas F, para os caracteres DS, DE,
CE, P300, NGF, NF, PROL e CGr, respectivamente, confirmando a importancia desses
efeitos para todos esses caracteres em nivel de individuo (Tabela 5 e anexo D). Da
mesma forma como o observado para a PG, os componentes da producdo também
apresentaram efeitos epistaticos positivos e negativos, indicando que esses efeitos nao
sdo unidirecionais. Entre os componentes da producao, os caracteres DE, DS e P300,
foram os que apresentaram o maior numero de plantas com efeitos epistaticos
significativos, sendo a maior proporgdo desses efeitos positivos. Dessa maneira, 0s
resultados sugerem que do total de plantas que apresentaram variancia epistatica
significativa para os caracteres DE, DS e P300, respectivamente, 68,57%, 80,95% e
57,14% dessas estariam atuando no sentido de contribuir para aumentar a expressao
do didmetro de espiga, diametro de sabugo e do peso médio dos graos na populagéo. A

elevada proporgéao de plantas F, com efeitos epistaticos positivos significativos para o
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DS é, em geral, um aspecto indesejavel na populagdo, porque isso significaria um
consumo de energia adicional pela planta, que poderia ser utilizado para a producéo de
graos. Neste sentido DE e P300 seriam os caracteres dos componentes de produgao
de grdos que apresentaram a maior proporg¢ao de efeitos epistaticos positivos e que,

por tanto, estariam contribuindo significativamente para aumentar a produgéo de graos.

Tabela 5 - Numero total de plantas F, (NT) com efeito epistatico significativo, numero de
plantas (NPx) apresentando efeitos epistaticos positivos (+) ou negativos (-),
efeito epistatico médio (EEM), intervalo de variagao (IV) do efeito epistatico,
meédias das geragdes de retrocruzamentos e minima diferenga significativa
(MDS) entre geragbes de retrocruzamentos para produgédo de graos (PG),
prolificidade (PROL), comprimento de espiga (CE), numero de fileiras espigas’
' (NF), nimero de gréos fileiras™ (NGF), diametro de espiga (DE), diametro de
sabugo (DS), comprimento de graos (CGr) e peso de 300 graos (P300)

Caracteres
Parametro PG PROL CE NF NGF DE DS CGr P300
NT 26 11 31 35 42 20 21 11 28
NP+ 9(-); 17(+) 9(-); 2(+) 17(-);14(+) 11(-);24(+) 8(-);34(+) 12(-);8(+) 14(-);7(+) 9(-);3(+)  12(-);16(+)
EEM 018  -0,01*  -007 002*  004*  -007 -0,32 -0,01 0,80
IV -2,08:3,15 -0,25:019 -2,13:2.26 -0,34:0,37 -0,24:0,27 -1,38:1,38 -5,63:3,91 -0,12:0,10 -16,24:24 53
Média 6,66 0,88 15,40 14,45 36,16 444 237 1,03 78,58
(Grg,)
Média 6,29 0,89 14,74 14,00 35,45 436 2.29 1,03 78,04
(Gre,)
Média 6,38 0,90 15,10 14,26 35,96 4,39 231 1,04 77,92
(Gre,)
DMS (05  0.23 0,02 0,11 0,06 035 0,02 0,01 0,01 1,03

** efeito epistatico médio significativo a 1% de probabilidade pelo teste de t bicaudal. Simbolos entre
paréntesis indicam o sinal associado ao numero de plantas com efeito epistatico significativo, negativo (-)
ou positivo (+)'GR01’ (3RC2 e GRC3 referem-se aos retrocruzamentos obtidos com o genitor 1, 2 e com a

geragao F,, respectivamente.

Resultados semelhantes foram reportados por Wolf e Hallauer (1997) e Eta-Ndu e
Openshaw (1999), os quais utilizaram o método TTC para avaliar os efeitos epistaticos
na producdo de milho e concluiram que os efeitos epistaticos estimados em nivel de
plantas F, para a producdo de grdos nao foram unidirecionais, sendo observados
valores positivos e negativos que diferiram em magnitude entre as progénies avaliadas.

Wolf e Hallauer (1997) reportaram efeitos epistaticos significativos em 13% das plantas
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da populacdo amostrada para o carater PG. Eta-Ndu e Openshaw (1999), utilizando o
TTC com o uso de testadores, identificaram em uma das populagdes efeitos epistaticos
diferentes de zero em 11 e sete plantas F», para os testadores t; e t,, respectivamente e
para outra populagdo encontraram 15 plantas F, com efeitos epistaticos significativos
com o testador t1 e apenas cinco plantas F, com o testador t;, sendo maior a proporgao
de plantas F, com efeitos positivos em relagdo aos negativos em ambas populagoes.
Silva (2011) também utilizou o método TTC para avaliar a presenga da epistasia em
varios caracteres de milho com o uso de testadores e reportou efeitos epistaticos
significativos para a produgdo de graos em 23% da populagdo de plantas avaliadas
considerando dois testadores, sendo que desse total, nove plantas foram detectadas no
testador t1, 11 no outro testador e trés em ambos.

As estimativas do efeito epistatico médio (EEM) determinaram que a soma dos

retrocruzamentos com ambos os genitores (GRC1 € Ggg, ) foi igual (p<0,05) a duas vezes
a média geral dos retrocruzamentos com a geragdo Fi desses genitores (GRC3) para

todos os caracteres, exceto para PROL, NF e NGF, indicando auséncia de epistasia,
nesses caracteres. A auséncia de epistasia ja era um resultado esperado nas analises
baseadas nas médias gerais dos trés retrocruzamentos, uma vez que os efeitos
epistaticos estimados em nivel de cada planta F, ndo foram unidirecionais,
apresentando valores positivos e negativos para todos o0s caracteres.
Consequentemente, esses efeitos tendem a se anularem e o efeito da epistasia passa a
ser nulo ou tdo pequeno que nao pode ser detectado na populagdo. Resultados
semelhantes foram obtidos em trabalhos anteriores, que verificaram auséncia de
epistasia para a producdo de graos e outros caracteres agronémicos quando
analisaram as médias das trés geracbes de retrocruzamentos do TTC (WOLF;
HALLAUER, 1997; ETA-NDU; OPENSHAW, 1999; SILVA, 2011)

Das 11 plantas F, que apresentaram efeitos epistaticos significativos para PROL,
sete plantas (23,33%) coincidiram com as plantas F, com epistasia significativa para a
producdo de graos, sendo também coincidentes no sinal do efeito (Anexo D). Da
mesma forma, os caracteres NGF, DS, P300 e DE apresentaram, respectivamente,
52,38%, 47,63%, 46,43% e 42,86% de suas respectivas plantas F, com efeitos

epistaticos significativos que também apresentaram efeitos epistaticos significativos
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para a producao de graos. Esses resultados sugerem que genes com efeitos epistaticos
que afetam os caracteres Prol, NGF, DS, P300 e DE também podem estar afetando a

producao de graos, sugerindo a presenga de epistasia pleiotropica (WOLF et al., 2005).
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3 CONSIDERACOES FINAIS

Os resultados indicaram a presenga de variabilidade genética na populagao
originada do cruzamento entre as linhagens L-08-05F x L-38-05D para todos os
caracteres estudados. Os efeitos epistaticos estimados nesta populagao, tanto com o
teste baseado na analise de variancia seguindo o delineamento TTC, quanto em nivel
de planta F,, foram estatisticamente importantes para a produc¢ao de gréos e para todos
os componentes da producgao, indicando que o efeito epistatico € um componente
importante da arquitetura genética desses caracteres na populagdo em estudo. Os
efeitos epistaticos do tipo ndo aditivo (epistasia aditiva x dominante e/ou dominante x
dominante) foram mais importantes que a epistasia do tipo aditiva x aditiva, para todos
os caracteres. Entretanto, esses efeitos epistaticos foram consistentes nos diferentes
ambientes, uma vez que nao foram observados efeitos significativos para as interagdes
dos diferentes tipos de epistasia com ambientes, exceto para o carater NF em que os
efeitos de epistasia ad e/ou dd x ambientes e de epistasia total x ambientes foram
altamente significativos. Os resultados demonstraram que os efeitos epistaticos
resultaram igualmente importantes tanto para a produgdo quanto para os componentes
da producgao e apesar das diferengas observadas entre os ambientes de avaliagao, isso
nao interferiu para a deteccédo de efeitos epistaticos para produgcédo de gréos, o que
provavelmente foi devido a consisténcia dos efeitos epistaticos nos ambientes.

Os efeitos epistaticos estimados em nivel de individuo para a produgéo de graos e
seus componentes nao foram unidirecionais e o numero de plantas com efeitos
epistaticos significativos contribuindo para aumentar a expressdo do carater PG foi
praticamente o dobro, em relagdo as plantas que apresentaram efeitos epistaticos
atuando em forma negativa para esse carater. Esses efeitos epistaticos desejaveis para
a PG seguramente sao capitalizados durante o processo de selegdo, tanto no
desenvolvimento de linhagens, quanto no melhoramento populacional. Porém
atualmente ndo existe nenhuma metodologia que permita identificar os gendtipos que
apresentam esses efeitos epistaticos positivos nos processos seletivos nos programas
de melhoramento. Além disso, as estimativas dos efeitos epistaticos em nivel de plantas

sugerem a presenca de epistasia pleiotrépica, principalmente para PG e os
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componentes da produ¢cao NGF, DS, P300 e DE, uma vez que uma alta proporgao das
plantas com efeitos epistaticos significativos para esses componentes da produgao
também apresentaram efeitos epistaticos significativos para a produc¢ao de gréos. Ainda
quando a epistasia pleiotrépica € raramente considerada nos estudos genéticos, os
resultados obtidos em alguns estudos com animais, realizados com o objetivo de
estimar o papel da epistasia na determinacéo de padrdes de variagao simultanea entre
caracteres, tém demonstrado que os efeitos epistaticos pleiotrépicos contribuem de
maneira significativa a covariacdo entre caracteres (WOLF et al., 2005, 2006;
PAVLICEV et al.,, 2007). Segundo Pavlicev et al. (2007), a presenca de variagao
genética em pleiotropia € necessaria para a selegdo natural moldar padrdées de
covariacao entre os caracteres.

Assumindo auséncia de epistasia, a covariancia entre progénies de meios irmaos
pode ser interpretada apenas em termos da variancia aditiva e a covariancia entre
progénies de irmaos germanos em termos da variancia aditiva e de dominancia. Dessa
forma, na presencga da varidncia epistatica aditiva x aditiva, a estimativa da variancia

aditiva de progénies de meios irmdos [V =V +("+7/)Vas] estaria superestimada

(BERNARDO, 2002). Cheverud e Rouman (1995) e Cockerham e Zeng (1996),
demonstraram que os efeitos epistaticos contribuem de forma direta com a variancia
genética aditiva e com a variancia de dominancia. Consequentemente, a presenca de
efeitos epistaticos na heranga da producéo de graos e seus componentes indica que o
modelo aditivo dominante nédo é suficiente para descrever a variagado genética desses
caracteres.

As interacbes epistaticas podem ter implicagdes nos programas de melhoramento
genético do milho e de outras culturas e nos processos evolutivos das populagdes
naturais. Segundo Holland (2006), a presenca da epistasia pode ser um dos motivos
pelo qual os ganhos realizados com a selegdo sao frequentemente menores que os
ganhos preditos, uma vez que os efeitos epistaticos sdo desconsiderados nos
estimadores da herdabilidade e resposta esperada com a selecdo. A presenca da
epistasia também pode ser responsavel pela manutencédo da variabilidade genética em
populagdes pequenas ou submetidas a sucessivos ciclos de selegao, garantindo assim
a continua resposta a selecdo (RASMUSSON; PHILLIPS, 1997; DUDLEY, 2008).
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Estudos com modelos teodricos sugerem que em populagdes pequenas a variancia
epistatica pode ser convertida em variancia genética aditiva e isso pode representar
uma situacdo 6tima para a evolugdo em populagdes naturais, uma vez que a deriva
genética poderia estar promovendo continuamente nova variancia genética aditiva para
que atue a selecao natural (GOODNIGHT, 1988; WADE, 1992). A fixacao de alelos em
locos epistaticos conduz a uma reducado da varidncia epistatica, porém essa fixagao
poderia também conduzir a conversdo da variancia epistatica em varidncia aditiva
(GOODNIGHT, 1988; BERNARDO, 2002). Dessa maneira, Rasmusson e Phillips (1997)
propuseram a epistasia como a razdo para o sucesso continuo em ciclos avangados de
melhoramento. Além disso, em espécies que possuem uma base genética estreita, a
epistasia tem sido considerada a razdo pela continua resposta a selecdo, sendo o
componente aditivo x aditivo da variancia epistatica um dos mecanismos pelo qual o
progresso com a selecdao é mantido (RASMUSSON; PHILLIPS, 1997; BERNARDO,
2002; DUDLEY, 2008). Cheverud e Rouman (1995) utilizaram um modelo de
parametrizagdo da epistasia fisiologica para estudar os efeitos da epistasia sobre a
variancia genética aditiva numa populagdo com efeito de "gargalo". Os autores
demonstraram que todos os tipos de epistasia incrementam a variancia genética aditiva
numa populacao finita derivada de uma populacao inicial com frequéncias alélicas
intermediarias. A varidncia aditiva média continua aumentando durante muitas
geragbes, especialmente em populagdes grandes (N=32 a 64), porém a epistasia
aditiva x aditiva é a fonte mais importante de variancia genética aditiva nessa situagao.
O envolvimento das interacbes epistaticas na heranca de caracteres complexos,
como a producdo de gréos e seus componentes, pode ser uma das razdes da baixa
correlagdo encontrada entre a performance per se das linhagens e o desempenho
observado em seus respectivos hibridos, o que traz como consequéncia a necessidade
de selecionar as linhagens a partir da performance mostrada nos testecrosses
(HALLAUER; MIRANDA FILHO, 1988). Atualmente, uma maior atengdo tem sido dada
ao desenvolvimento de hibridos simples e triplos modificados e segundo Sofi, Rather e
Warsi (2007), complexos génicos epistaticos podem ocupar papel fundamental no
desempenho desses tipos de hibridos. Entretanto, a produgdo de hibridos triplos e

duplos fornece uma oportunidade para haver recombinagao génica nos hibridos simples
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parentais quebrando tais complexos génicos, o que torna mais complicado o
procedimento de avaliagao e predicdo dos hibridos triplos e duplos a partir dos hibridos
simples, devido a necessidade de realizar os testes em campo para verificar o
desempenho destes tipos de hibridos (STUBER; MOLL, 1971). Essa desintegragao dos
complexos génicos epistaticos presentes nos hibridos simples pode explicar por que os
meétodos de predigao dos hibridos triplos e duplos a partir dos hibridos simples ndo sao
tdo eficientes como o esperado. Hallauer, Carena e Miranda Filho (2010) comentaram
que a comparacao de diferentes permutacdes de cruzamentos realizadas com um
mesmo grupo de linhagens fornece evidéncias quantitativas da presenca de efeitos
epistaticos para combinagdes especificas de linhagens endogamicas e ainda quando
tais evidéncias ndo permitem quantificar a importancia relativa dos efeitos epistaticos
em relagdo a outros tipos de efeitos génicos, isso demonstra que eles sdo importantes
para o desenvolvimento de hibridos. Dudley e Johnson (2009) demonstraram que
quando a epistasia é considerada no modelo de predicdo da performance per se de
linhagens e de testecrosses, aumentou significativamente o poder preditivo do modelo
para os caracteres conteudo de dleo, proteina, amido e para a produgao de grdos em
duas populagdes diferentes de milho. Também, Dudley e Johnson (2010) verificaram
que acrescentando os efeitos epistaticos no modelo melhorou significativamente o
poder preditivo para a performance de testecrosses entre anos de avaliacdo e para a
performance dos testecrosses a partir dos dados das linhagens.

Além disso, a epistasia também pode ter importantes consequéncias no sucesso
de deteccdo, introgressdo e caracterizacdo de genes ou regides cromossOmicas
contendo genes (QTL) que controlam os caracteres complexos, uma vez que o efeito de
um gene ou QTL na variagdo desses caracteres quantitativos pode ser alterado por
suas interagdes epistaticas com outros genes ou QTL. Em varios estudos de
mapeamento de QTL a epistasia entre QTL tem sido detectada para diversos
caracteres de importancia no melhoramento genético de plantas (ROERTSON-HOYTA
et al., 2006; CAUSE et al.,, 2007; MOREIRA et al., 2009). Segundo Purcell e Sham
(2004), como os efeitos epistaticos sao parcialmente confundidos com os efeitos
aditivos e de dominancia, a analise considerando apenas os efeitos individuais dos

locos, pode resultar na deteccdo de QTL que n&o tenham apenas efeito principal, mas
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que interagem epistaticamente com outros QTL. Segundo Liu et al. (2003), isso poderia
restringir a selecdo assistida por marcadores moleculares e também dificultaria o
isolamento dos QTL de interesse. Por outro lado, quando nos estudos de mapeamento
sdo ignoradas as interagdes epistaticas, se geram vieses nas estimativas dos efeitos
individuais dos QTL. Dudley e Johnson (2009, 2010) concluem que independentemente
das limitagdes que possam ter os modelos epistaticos, os resultados desses trabalhos
sugerem que a epistasia deveria ser considerada nos programas de melhoramento
genético assistidos por marcadores moleculares.

Lamkey, Schnicker e Melchinger (1995), indicaram que a presencga de epistasia
em linhagens endogémicas pode nao afetar significativamente as estratégias de
melhoramento genético do milho comercial, uma vez que desenvolvendo e avaliando as
linhagens em testecrosses, simultaneamente, efeitos epistaticos favoraveis podem ser
fixados nas linhagens e nos cruzamentos que manifestam excelente capacidade
especifica de combinacgado. Por outro lado, Wolf e Hallauer (1997) relatam que uma
maneira para manter e acumular combinagdes génicas epistaticas favoraveis nos
programas de melhoramento genético de milho poderia ser desenvolvendo populagdes
através do cruzamento de linhagens endogémicas relacionadas, que serviriam como
fonte de reciclagem de linhagens elites para formar novas populagdes bases. A
reciclagem de linhagens dentro de grupos heteroéticos representa outra forma de manter
combinagdes epistaticas favoraveis nos programas de melhoramento. Segundo
Melchinger, Schmidt e Geiger (1988) as perdas de combinagdes epistaticas favoraveis
pode explicar a dificuldade dos melhoristas de plantas em desenvolver linhagens
melhoradas por meio da metodologia de reciclagem de linhagens. Neste sentido, Wolf e
Hallauer (1997) indicam que o retrocruzamento com o melhor genitor poderia aumentar
a possibilidade de manter as combinagdes epistaticas favoraveis na populagao, porém
Eta-Ndu e Openshaw (1999) ndo encontraram nenhuma tendéncia ao relacionar a
epistasia com a performance de testcrosses originados de familias F; com qualquer dos
genitores da populagédo, concluindo que é dificil determinar a melhor fonte de
germoplasma para formar as populagdes quando a epistasia esta presente.

Os resultados sugerem que os efeitos epistaticos ndo deveriam continuar sendo

ignorados e sua consideragdo nos modelos de predicdo da performance dos genadtipos



78

e na selegao assistida por marcadores moleculares poderia aumentar significativamente
a eficiéncia da selecdo nos programas de melhoramento genético de plantas.
Entretanto, é importante salientar que existem dificuldades na estimagédo da variancia
epistatica, sendo algumas delas decorrentes do aumento do grau de dificuldades tanto
para o estabelecimento e desenvolvimento dos experimentos, devido ao tamanho
relativamente grande dos ensaios requeridos para estes estudos, quanto pela
complexidade das analises genético-estatisticos quando a epistasia € incluida nos
modelos. Porém, a maior dificuldade para o estudo da epistasia nas populacdes decorre
da natureza intrinseca do efeito genético, que ndo permite estimar a variancia epistatica
de maneira isolada da variancia aditiva e de dominancia. Dessa forma, na covariancia
entre parentes, os coeficientes para a variancia epistatica sdo quadrados ou produtos
dos coeficientes da varidncia aditiva e de dominancia. Consequentemente, os
coeficientes da variancia aditiva e de dominéncia e os da variancia epistatica estao
correlacionados e essa situagdo conduz a um problema classico de multicolinearidade,
trazendo como resultado erros que invalidam as estimativas. Isso significa que os
efeitos da Va, Vaa, etc. ndo sdo independentes, por conseguinte sendo dificeis de
estudar isoladamente (BERNARDO, 2002). De qualquer forma, como o exposto por
Hallauer (2007), as dificuldades de estimar os componentes da varidncia genética
epistatica ndo implica que os efeitos epistaticos estejam ausentes ou sejam pouco

importantes na heranca dos caracteres quantitativos.
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Anexo A - Ambientes, nome dos locais, data de plantio e breve descricdo dos
ambientes utilizados para a avaliagao dos experimentos

. Epoca de Irrigagao Caracteristicas mais
. Local e data .
Ambientes . semeadura ressaltantes do solo e tipo de
de plantio adubacsio
Estacdo Experimental Textura arenosa, fertilidade natural
Ambiente 1 Anhembi-I (EEA-I). 223 época Presente moderada e adubagido basica
17/12/2008 baseada em N-P,05-K;0
Estacdo Experimental Textura arenosa, fertilidade natural
Ambiente 2 Anhembi-Il (EEA-II). 22 época Presente moderada e adubacgéo béasica com
17/12/2008 férmula baseada em N e K;0.
Estacédo Experimental Textura meédia, baixa fertilidade
Ambiente 3 Caterpilar (EEC), 12. época Ausente natural e adubagdo basica
28/11/2008 baseada em N-P,05-K50.
Estacado Experimental Textura média, baixa fertilidade
Ambiente 4 Caterpilar (EEC), 223 época Ausente natural e adubagdo basica
14/01/2009 baseada em N-P,05-K50.
Estacdo Experimental Textura arenosa, fertilidade natural
Ambiente 5 Anhembi-I. 12. época Presente moderada e adubacgao basica com
17/11/2008 férmula baseada em N-P,05-K,0.
Estacdo Experimental Textura arenosa, fertilidade natural
Ambiente 6 Anhembi-II, 18. época Presente moderada e adubagao basica com
17/11/2008 formula baseada em N e K,0.
Estacdo Experimental Textura arenosa, fertilidade natural
Ambiente 7 Anhembi-I. 18. época Presente moderada e adubagido basica
03/11/2009 baseada em N-P,05-K,O
Estacdo Experimental Textura arenosa, fertilidade natural
Ambiente 8 Anhembi-II. 12, época Presente moderada e adubagao basica com
03/11/2009 férmula baseada em N e K0
Estagcao Experimental Textura média, baixa fertilidade
Ambiente 9 Caterpilar (EEC). 12. época Ausente natural e adubagdo basica
09/11/2009 baseada em N-P,05-K50.
Ambiente Estacdo Experimental Textura arenosa, fertilidade natural
10 Anhembi-I. 22 época Presente moderada e adubagéo basica com
11/12/2009 formula baseada em N-P,05-K50.
Ambiente Estagado Experimental Textura média, baixa fertilidade
11 Caterpilar (EEC), 28 época Ausente natural e adubagdo basica

08/01/2010

baseada em N-P,05-K,0.
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Anexo B - Equacdes propostas por Kersey e Pooni (1998) para a estimativa das somas

de quadrados da epistasia na analise do TTC

A eq. (35) estima a soma de quadrados necessaria para testar o efeito da
epistasia aditiva x aditiva [SQ(Ep,,)] e €é equivalente ao contraste ortogonal
C, = (Gggy + Greiv82Ggc,;) obtido na analise da variancia do TTC.

n __ - - 2 3
SQ(Epaa)zr|:Z(RCL1i)+(RCLZi)—(ZRCFli):| D (A)xn (35)

i=1 i=1
em que RCui),(RCis)e (RCru) referem-se a média da i—ésima planta F,
retrocruzada para o genitor 1, 2 e para a F;, respectivamente; n € o numero de plantas

F, amostradas na populagéo, r o numero de observagdes envolvida na obtengédo da

média de cada grupo de progénie eZﬂfé a somatodria dos coeficientes quadraticos
> z= 12 + 12 +22 = 6) dos trés grupos de progénies.
A soma de quadrados para testar o efeito da epistasia total [SQ(Ep )] €

estimada segundo a eq. (36).

SQ(EP o) = ri(ﬁm +RC 2 —2@@2/243 (36)

i=1

A subtragdo da epistasia aditiva x aditiva da epistasia total (eq. 37), fornece a
soma de quadrados para a estimagcao do resto da epistasia (epistasia aditiva x

dominante e/ou dominante x dominante) [ SQ(Ep,4.4 )], do mesmo modo como o obtido

com o contraste ortogonal Px(G,., + G,.,vs2G,.,) da analise de variancia do TTC.

RC1 RC1

SQ(Epad+dd) = SQ(Ep Total)_SQ(Epaa) (37)

Os testes F para a epistasia aditiva x aditiva, para a epistasia total e para a
epistasia ndo aditiva s&o realizados pelas eq. (38), (39) e (40), respectivamente, (ETA-
NDU; OPENSHAW, 1999), sendo essas iguais as utilizadas nas analises de variancias

do delineamento TTC.
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Fep aay0.056L16L2) = {Izn; (RC i) + (RC Lai) — (ZFQCFH)T%SHQM s (38)
sendo Fep aa) O teste F usual a 5% de probabilidade para a epistasia do tipo aditiva x
aditiva, com g1 € g2 graus de libertadade, onde g1 € igual a um (1) e g refere-se aos
graus de liberdade associados ao residuo apropriado para testar o efeito da epistasia
aditiva x aditiva, estimados segundo a expressdo de Satterwaite (1946) e QMs é o
quadrado médio composto, que representa residuo obtido segundo as esperancgas

matematicas da analises de variancia conjunta.

F(Emea,)(GLl,GLZ)) = rzin:l(RCLL + RCin o ZR(TFL- )2/6I’IQ|\/| R (39)

sendo F ) 0 teste F para a epistasia total ao 5% de probabilidade, com g1 €

(EpTotaI )(GLl,GLZ)

cL2 graus de liberdade, onde g1 € igual a 100, enquanto que g, refere-se aos graus de
liberdade do residuo e QMg é o0 quadrado médio do residuo apropriado para testar a
epistasia total (EprotaX E) segundo a analise de variancia conjunta, que neste estudo
correspondeu ao quadrado meédio do erro, uma vez que a fonte de variagdo Eprowax E

nao foi significativa.

F(EpaMd)(GLl,GLz)) = I_SQ(Ep Total ) - SQ(Epaa)J/(n _1)XQM EPad.qa XE (40)

sendo F (cLieL2) O teste F para a epistasia ndo aditiva a 5% de probabilidade, g1

(EPagaa)
€ igual a (n-1), cL2 0s graus de liberdade da interagao epistasia ndo aditiva x ambientes,

que é o residuo apropriado para testar a fonte de variagao da epistasia ndo aditiva e

QMy,  _« € o quadrado médio da interagdo dos efeitos epistaticos ndo aditivos x

ambientes.



Anexo C-1 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de varidncias no ambiente 1, coeficientes de variacdo experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F;, média geral e diferenga minima significativa
(DMS) para a producgo de graos (PG, t ha™') e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagéo GL PG Prol” CE™ DE? DS? NF NGF CGr? P300
Repeticao (Rep) 1 0,10ns 3,98 ** 0,11 ns 58,78 ** 0,3dns 0,26ns 43,63~ 12,56 ** 567,07 *
Bloco/(Rep) 38 445*  0,25* 8,36 ns 4,39 * 091ns 041ns 843ns 0,74* 59,75 *
Progénies (P) 99 743*  0,39* 19,09 * 8,80*  306* 152* 1767*  097* 150,70 **
Geragdes de RC (Ggc ) 2 595ns 0,78* 24937*  64,55* 2555* 1230* 930ns 3,50* 369,70 **

GrctVSGre2 (Cy) 1 11,72ns 1,36*  484,83* 128,14* 4747* 21,72* 146ns 491* 600,60 **
Cret +GR(CEF;2)GRC3(02) 1 017ns 021ns 1391ns 0,96ns 3,63* 2,88* 17,14ns 209* 136,88ns

aa

P x Gge 198  2,63*  0,21* 10,66 * 438*  083* 042ns 7,92* 0,68* 71,04 *

Px C (pominancia) 99 3,75*  0,24* 10,77 * 506* 0,78ns 0,37ns 865* 0,88*  7672*

P x C; (Epad+da) 99 1,50ns 0,18ns 10,55 * 3,70 * 0,89 * 048ns 7,18ns 048ns 6543 *
Epistasia Total 100 1,49 ns 0,18 ns 10,58 * 367ns 091* 0,50ns 7,28ns 0,50ns 66,15 **
Erro 261% 1,57 0,16 7,89 2,83 0,67 0,44 5,83 0,46 40,21
CV (%) 17,62 14,15 5,91 3,72 3,47 4,70 6,86 6,29 7,60
Média Gge; 7,27 0,86 15,35 4,57 2,39 14,34 35,14 1,09 84,99
Média Greo 6,93 0,90 14,65 4,46 2,32 13,87 35,02 1,07 82,59
Média Gres 7,14 0,89 15,10 4,52 2,34 14,25 35,44 1,09 82,75
Média geral 7,11 0,89 15,03 4,52 2,35 14,15 35,20 1,08 83,45
DMS 0,17 0,03 0,18 0,03 0,02 0,13 - 0,01 1,25

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas pIanta'1); comprimento de espiga (cm); didmetro de espiga (cm); didametro de sabugo (cm); numero. de fileiras
espiga'1; numero. de graos fileiras™; comprimento de gréos (cm) e peso de 300 grdos (g), respectivamente. Ep,, € Epag+qq referem-se a
epistasia aditiva x aditiva e epistasia de tipo ndo aditivo, respectivamente. $ Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados
meédios multiplicados por 10" e 107, respectivamente, RC é retrocruzamento. Ggrc1, Gre2 € Gres S80 as geragdes de retrocruzamentos com
os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F4, respectivamente.

¥6



Anexo C-2 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de variancias no ambiente 2, coeficientes de variagdo experimental (CV),
médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F;, média geral e diferenga minima significativa (DMS)
para a produgéo de gréos (PG, t ha'1) € seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variacdo  GL PG Prol” CE DE™ DS’ NF NGF CGr? P300
Repeticdo (Rep) 1 2381ns 46,17*  60,22*  2362ns 110,05*  1,33ns 1463,49* 5884,69* 1687,36 **
Bloco/(Rep) 38 6,51* 3,46 ** 1,73*  12,66* 1,10ns 091* 22,82*  18529* 161,30 **
Progénies (P) 99 547 **  2,94* 3,10 11,02*  425*  188*  2803* 111,90* 154,97 **
Geragbes de RC (Ggc) 2 23,80** 134ns 2461*  3689* 40,35* 12,83*  2936ns 5301ns 9531ns

Gre1VsGre2 (C1) 1 4647* 261ns 4883*  7360* 7452* 2394*  3530ns 0,07ns 16,06 ns
GRC”GR(CEZL;Z)GR“(CZ) 1 1,15ns 0,06 ns 0,38 ns 0,19ns 6,24 * 1,70ns  23,32ns 10595ns 174,73 ns

aa

P x Gge 198  3,64*  1,83ns 1,13 ns 431* 1,11*  0,61ns 9,92ns  64,11* 72,63 *

Px C4 (pominancia) 99  536* 201ns 1,48 ** 512*  124*  047ns 1159ns 80,32*  77,70*

P x C, (Epag+ad) 99 1,93ns 1,65ns 0,77 ns 349ns 098ns 0,75* 8,33ns 47,67ns 67,37 ns
Epistasia Total 100 1,92ns 1,63 ns 0,77 ns 346ns 1,04ns 0,76* 847ns 4825ns 68,44 ns
Erro 255 1,98 1,83 0,94 3,24 0,82 0,56 9,92 47,77 54,19
CV (%) 20,04 14,62 6,38 4,04 3,84 5,29 8,66 6,57 8,72
Média Gre: 7,40 0,93 15,54 4,50 2,41 14,35 36,49 1,05 84,99
Média Grez 6,71 0,92 14,83 4,41 2,32 13,85 35,90 1,05 84,53
Média Gres 6,96 0,93 15,25 4,46 2,34 14,18 36,66 1,06 83,84
Média geral 7,02 0,93 15,21 4,46 2,36 14,13 36,35 1,05 84,45
DMS 0,20 0,19 0,04 0,02 0,15 0,62 - -

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); diametro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); nimero. de fileiras espiga”
' numero. de graos fileiras™; comprimento de grdos (cm) e peso de 300 graos (g), respectivamente. Epaa € Epad:qaq referem-se a epistasia aditiva x
aditiva e epistasia de tipo nao aditivo, respectivamente. % Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados médios multiplicados
por 10" e 10'2, respectivamente, RC é retrocruzamento. Grc1, Grez € Gres Sa0 as geragdes de retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-
38-05D e com a F4, respectivamente.

g6
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Anexo C-3 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de varidncias no ambiente 3, coeficientes de variagao experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F;, média geral e diferenga minima significativa
(DMS) para a producgo de graos (PG, t ha”) e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagdo ~ GL PG? Prol’ CE DE? DS™ NF NGF CcGr P300
Repeticao (Rep) 1 170,71 ns 0,17 ns 1,04ns 33,00ns 10,74 * 0,69 ns 3,32 ns 6,64 ** 792,74 **
Bloco/(Rep) 38 240,89Nns 203 ns 0,63 * 30,69 * 0,31ns 0,40ns 5,02 ns 0,70 ** 67,02 ns
Progénies (P) 99 568,67 ** 331" 1,42 ** 67,74 ** 3,85 ** 1,71 ** 12,41 ** 0,72* 197,62 **
Geragbes de RC (Gre) 2 218802* 2,01ns  19,24* 33522* 48,06 * 14,48 ** 0,12 ns 0,58 ns 240,33 *

Grc1VSGre2 (C4) 1 437602* 078ns 37,97* 669,94* 92,77 * 28,36 ** 0,20 ns 0,49ns 479,37 *
Gror +GR(CEZP_2)GRC3(C2) 1 001ns 3,23ns 0,50ns  0,49ns 3,24ns 0,61ns 0,03 ns 0,66 ns 1,29 ns

aa

P x Gge 198 335,02 ** 2,71ns 0,71 ** 31,96 ** 0,96 ** 0,53 * 6,84 ** 0,54 ** 66,97 ns

Px C4 (pominancia) 99 509,71 ™ 3,66 0,97 ** 41,66 ** 0,94 ** 0,55~ 9,16 ** 0,68 ** 75,90 ns

P x C; (Epad+aa) 99  160,33Ns 1,76 Ns 0,45ns 2225ns 0,98*  0,52ns 4,51 ns 0,41ns 58,03 ns
Epistasia Total 100 158,73 ns 1,77 ns 045ns 22,03ns 1,00* 0,52 ns 4,46 041ns 5747ns
Erro 261 169,18 2,33 0,43 18,56 0,51 0,42 3,85 0,35 65,90
CV (%) 18,28 14,750 4,27 3,13 3,05 4,55 5,29 5,90 10,13
Média Ggre+ 7,45 1,02 15,60 4,40 2,40 14,45 37,10 1,00 81,27
Média Ggrea 6,79 1,03 14,99 4,32 2,30 13,92 37,06 1,01 79,09
Média Ggrcs 7,12 1,04 15,23 4,36 2,33 14,25 37,09 1,01 80,08
Média geral 7,12 1,03 15,28 4,36 2,34 14,21 37,08 1,01 80,15
DMS 0,18 - 0,13 0,03 0,01 0,13 - - 1,60

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); diametro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); nimero. de fileiras espiga”
' numero. de graos fileiras™; comprimento de grdos (cm) e peso de 300 graos (g), respectivamente. Epaa € Epad:qaq referem-se a epistasia aditiva x
aditiva e epistasia de tipo nao aditivo, respectivamente. % Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados médios multiplicados
por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc, Grez € Gres Sa0 as geragdes de retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-
38-05D e com a F4, respectivamente.



Anexo C-4 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de varidncias no ambiente 4, coeficientes de variagao experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F, média geral e diferenga minima significativa
(DMS) para a producgo de graos (PG, t ha”) e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variacdo  GL PG Prol CE DE™ DS? NF NGF CGr? P300
Repeticéo (Rep) 1 3433* 9664*  2261*  1395* 23213* 16,98* 401,29 ** 2,95* 1104,58 **
Bloco/(Rep) 38 2,13 * 2,65* 0,80 ns 0,35ns 0,82ns 0,57 ns 7,63 ns 0,67ns  82,01*
Progénies (P) 99 485* 260 * 2,10 ** 0,89*  364*  201*  2243* 0,97 ** 189,54 **
Geragbes de RC (Grc) 2 34,79*  207ns 2674*  1197* 3836* 503* 50,76 ** 5,79 ** 752,09 **

Gre1VsGre2 (C1) 1 67,01* 344ns 53,16*  2253* 68,05* 10,04*  99,64*  1142* 128549 *
GRC”GR(CEZL;Z)GR“(CZ) 1 257ns 0,70 ns 0,36 ns 1,44 * 8,83*  0,02ns 1,98 ns 0,17 ns 222,06 ns

aa

P x Gge 198 268* 2,118* 1,10 ** 042* 082ns 0,57ns 9,13 * 0,64 * 89,89 **

Px C; (pominancia) 99  3,99*  270* 1,22 ** 051* 082ns 056ns 10,92 * 0,78** 89,40 **

P x C, (Epag+ad) 99 1,37ns 1,66 ns 0,97 * 0,34ns 0,81ns 0,59ns 7,27 ns 0,50ns 90,32 **
Epistasia Total 100 1,38ns 1,65ns 0,96 * 0,35ns 0,89ns 0,58ns 7,22 ns 049ns 91,64 *
Erro 261 142 1,61 0,74 0,31 0,69 0,50 6,72 0,48 56,05
CV (%) 20,75 14,77 5,94 4,08 3,56 4,98 7,67 7,02 9,87
Média Grey 6,21 0,87 14,82 4,39 2,39 14,32 34,34 1,00 78,11
Média Ggre, 5,39 0,85 14,09 4,24 2,30 14,00 33,33 0,97 74,49
Média Ggres 5,66 0,86 14,40 4,28 2,32 14,14 33,72 0,98 74,89
Média geral 5,75 0,86 14,44 4,31 2,34 14,15 33,80 0,99 75,83
DMS 0,17 - 0,17 0,04 0,02 0,14 0,51 0,01 1,48

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); didmetro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); numero. de fileiras
espiga'1; numero. de gréos fileiras™; comprimento de gréos (cm) e peso de 300 gréos (g), respectivamente. Ep,, € Epag+qq referem-se a
epistasia aditiva x aditiva e epistasia de tipo ndo aditivo, respectivamente. $ Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados
meédios multiplicados por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc1, Gre2 € Gres S@0 as geragdes de retrocruzamentos com os
genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F4, respectivamente.
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Anexo C-5 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de variancias no ambiente 5, coeficientes de variagdo experimental (CV),
médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F;, média geral e diferenga minima significativa (DMS)
para a produgéo de gréos (PG, t ha'1) € seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagdo GL PG Prol CE™ DE™ DS? NF NGF CGr? P300
Repeticdo (Rep) 1 6,29Ns  §02Ns 591,00 ™ 341™ 3590 6,82™ 518,32 3503 1059,07 **
Bloco/(Rep) 38 2,637 1,47 NS 5,49 ns 0,24ns 090"  0,53ns 3,84 ns 0,52ns 54,56 ns
Progénies (P) 99 856" 415™ 20,08 0,99 328" 204* 19,72 ** 1,12™ 14577
Geragdes de RC (Grc) 2 012N 1226 184,74™ 0,95ns 3353 825" 89,86 296" 323,32

Gre1VSGre2 (Cy) 1 002N 2218™ 369,42 0,82nNs 5929™ 16,32™ 162,56 ™ 586" 336,14 "
GRC”GR(CEZL;Z)GR“(CZ) 1 022ns 234ns 0,07 ns 1,08ns 7,76* 0,17ns  17,15ns 0,07ns 310,50 *

aa

P x Gge 198 329" 207Ns 7,66 ™ 041" 087™ 0617 7,67 0,84 " 51,15 ns

Px C (pominancia) 99 526" 286 9,25™ 047™ 081" 056N 9,68 " 1,00™ 54,54 ns

Px C; (Epad+dd) 99 131Ns q28ns 6,08 0,35Ns  0,94™ 065" 5,66 Ns 0,68Ns  47,75nNs
Epistasia Total 100 1,30 ns 1,29 ns 6,02 * 0,36 ns 1,01 * 0,65* 5,77 ns 0,68 ns 50,38 ns
Erro 260 1,57 1,67 4,57 0,31 0,48 0,45 4,93 0,64 41,97
CV (%) 16,91 13,830 4,40 3,85 2,93 6,04 6,04 7,18 7,45
Média Grg: 7,44 0,91 15,67 4,62 2,42 14,75 37,29 1,10 86,55
Média Gge 7,43 0,95 15,06 4,59 2,34 14,34 36,01 1,13 88,39
Média Gges 7,39 0,94 15,37 4,58 2,35 14,59 37,00 1,11 85,95
Média geral 7,42 0,94 15,37 4,60 2,37 36,76 36,76 1,11 86,96
DMS - 0,03 0,13 0,04 0,01 0,13 0,44 0,02 1,28

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); diametro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); nimero. de fileiras espiga”
' numero. de graos fileiras™; comprimento de grdos (cm) e peso de 300 graos (g), respectivamente. Epaa € Epad:qaq referem-se a epistasia aditiva x
aditiva e epistasia de tipo nao aditivo, respectivamente. % Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados médios multiplicados
por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc, Grez € Gres Sa0 as geragdes de retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-
38-05D e com a F;, respectivamente.
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Anexo C-6 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de varidncias no ambiente 6, coeficientes de variagao experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F, média geral e diferenga minima significativa
(DMS) para a producgo de graos (PG, t ha”) e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagdo ~ GL PG Prol CE DE™ DS’ NF NGF CGr”’ P300
Repeticao (Rep) 1 0,34ns 7,56 ns 192ns 13,34** 0,35ns 1,19ns 0,29 ns 2,34 * 52,45 ns
Bloco/(Rep) 38 221* 1911 ns 0,49 ns 1,31ns 046ns 0,46 ns 5,61 ns 0,28ns 60,72 ns
Progénies (P) 99 7.46* 37,91 * 1,76 ** 6,28*  3,18*  1,94*  1745* 0,63* 144,46 **
Geragdes de RC (Ggc ) 2 223ns 11,96ns  23,75* 7,75ns 22,24*  16,12* 63,23 ** 1,47* 519,07 ™

Ggrc1VSGre (Cy) 1  229ns 2326ns 4741*  10,12ns 4228* 3217* 123,68 ** 2,76 * 1018,68 ™
GRC”GR(CEZL;Z)GR“(CZ) 1 217ns 066ns  007ns  534ns 215ns 009ns  2,65ns  019ns 2037

aa

P x Gge 198  3,78* 25096 ** 0,69 ** 2,55*  0,59ns 0,58 * 7,04 * 043* 5784

Px C; (pominancia) 99 563* 31,89* 0,72 * 3,10*  0556ns 0,49 ns 8,24 ** 0,54 **  53,37ns

Px C, (Epad+dd) 99  1,92* 20,03* 0,66 ** 2,01* 0,62ns 0,67 ** 5,75 ns 0,32 * 62,38 ™
Epistasia Total 100  1,92* 19,84 * 0,65 ** 2,04*  064ns 0,67* 5,72 ns 0,31* 61,96 *
Erro 261% 1,29 14,27 0,43 1,39 0,49 0,42 5,52 0,23 42,84
CV (%) 15,10 14,250 4,26 2,58 2,98 4,47 6,52 4,27 7,63
Média Gre+ 7,63 0,83 15,69 4,60 2,39 14,79 36,66 1,11 84,35
Média Ggre, 7,48 0,85 15,00 4,57 2,32 14,22 35,55 1,12 87,62
Média Ggres 7,42 0,84 15,32 4,56 2,34 14,53 35,96 1,11 85,55
Média geral 7,51 0,84 15,34 4,58 2,35 14,51 36,06 1,11 85,84
DMS 0,16 - 0,13 0,02 0,01 0,13 0,46 0,01 1,29

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); didmetro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); numero. de fileiras
espiga'1; numero. de gréos fileiras™; comprimento de gréos (cm) e peso de 300 gréos (g), respectivamente. Ep,, € Epag+qq referem-se a
epistasia aditiva x aditiva e epistasia de tipo ndo aditivo, respectivamente. $ Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados
meédios multiplicados por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc1, Gre2 € Gres S@0 as geragdes de retrocruzamentos com os
genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F4, respectivamente.

66



Anexo C-7 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de variancias no ambiente 7, coeficientes de variagdo experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F4, média geral e diferenga minima significativa
(DMS) para a producgo de graos (PG, t ha”) e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagdo ~ GL PG Prol™ CE DE™ DS? NF NGF CGr? P300
Repeticéo (Rep) 1 4232° 0,03Ns 8579 104,44 344,74  1,00ns 552,38** 47,26 2344,72**
Bloco/(Rep) 38 401" 2468" 1,11 040" 110* 0,30ns 9,86 ** 0,56 **  81,94*
Progénies (P) 99 650" 2112 2,22 098™ 476™ 238" 18,36 ** 1,01 180,17 ™"
Geragdes de RC (Grc) 2 3,66 NS 39307 7,81 0,95Ns 36,26 11,01™  24,62ns 2,26 103,68 ns

Gre1VSGre2 (Cy) 1 7247 70116~ 9,51 ™ 1,90" 68,64 22,00 6,01Nns 386"  20558Ns
GRC”GR(CEZL;Z)GR“(CZ) 1 0,09ns 84,99 ** 6,10 ** 001ns 389ns 002ns 43,23* 0,66 ns 1,78 ns

aa

P x Gge 198 297" 1526" 0,88 ™ 0,36™ 1,00  0,43ns 8,74 0,46 64,42

Px Cj (pominancia) 99 481" 1950 1,10 ** 046™ 096" 045ns 1267 062  70,35*

Px C; (Epad+ad) 99  1,13Ns 4qp04Ns  065° 027" 103" 042ns  481Ns  0,30Ns 5848ns
Epistasia Total 100 1,12ns 11,68 ns 0,71 ** 0,26 * 1,06 ** 0,42 ns 5,19 ns 0,30ns 57,92 ns
Erro 261° 0,92 11,28 0,46 0,18 0,61 0,48 4,01 0,31 45,57
CV (%) 13,41 11,43 4,37 3,13 3,33 4,81 5,40 5,63 8,71
Média Grg: 7,02 0,88 15,70 4,35 2,40 14,64 36,77 0,97 76,84
Média Grc 7,29 0,96 15,39 4,31 2,32 14,17 37,01 0,99 78,28
Média Ggrcs 7,13 0,95 15,76 4,33 2,34 14,39 37,46 0,99 77,45
Média geral 7,15 0,93 15,62 4,33 2,36 14,40 37,078 0,99 77,53
DMS 0,13 0,02 0,13 0,03 0,02 0,14 0,394 0,01 1,33

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); diametro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); nimero. de fileiras espiga”
' numero. de graos fileiras™; comprimento de grdos (cm) e peso de 300 graos (g), respectivamente. Epaa € Epad:qaq referem-se a epistasia aditiva x
aditiva e epistasia de tipo nao aditivo, respectivamente. % Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados médios multiplicados
por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc, Grez € Gres Sa0 as geragdes de retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-
38-05D e com a F4, respectivamente.
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Anexo C-8 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de variancias no ambiente 8, coeficientes de variagdo experimental (CV),
médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F;, média geral e diferenga minima significativa (DMS)
para a produgéo de gréos (PG, t ha'1) € seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagdo ~ GL PG Prol” CE DE™ DS? NF NGF CGr? P300
Repeticéo (Rep) 1 545ns 13,95* 1,94 ns 542% 490,90**  0,08ns  4352ns 214,73 1164,29*
Bloco/(Rep) 38 844* 0,63 2,10 ** 1,05  1,32* 100" 23,05 1,44 159,77 **
Progénies (P) 99 524* 0,32 2,32** 147 456* 233 2172 1,07* 17451 ™
Geragdes de RC (Ggc ) 2 546" 0,48 " 24,06 ** 3,28™ 4765 740 4326 0,45Ns  5845ns

Gre1VsGre2 (C1) 1 1,72ns 028ns 47,63 6,22 8275 1450  86,29™ 0,26 Ns 106,91 Ns
GRC”GR(CEZL;Z)GR“(CZ) 1 920* 0,68* 0,48 ns 0,34ns 12,76 ** 0,29 ns 0,22 ns 065ns 10,21 ns

aa

P x Gge 198  1,82° 0,13 ns 0,94 ns 0,33ns  1,06™ 053" 9,26 Ns 0,50Ns 49,20 "

Px Cj (pominancia) 99 2554™  0,14ns 1,14 044 122™ 052ns 10,62~ 0,62 " 60,63 **

P x C, (Epad+aa) 99 1,09ns  0,12ns 0,73 ns 0,23ns 091" 0,53 ns 7,90 ns 0,37Ns 36,06 NS
Epistasia Total 100 1,18ns 0,13 ns 0,73 ns 0,23ns 1,02*  0,53ns 7,82 ns 0,37ns  3580ns
Erro 261° 1,35 0,15 0,79 0,29 0,69 0,42 7,97 0,47 38,78
CV (%) 20,08 14,56 5,75 3,97 3,62 4,60 7,75 6,93 8,41
Média Grey 5,94 0,83 15,79 4,32 2,35 14,31 36,87 0,98 74,36
Média Ggre, 5,81 0,84 15,10 4,24 2,26 13,93 35,94 0,99 73,44
Média Ggres 5,61 0,81 15,51 4,26 2,28 14,07 36,45 0,99 74,21
Média geral 5,79 0,83 15,47 4,27 2,30 14,11 36,42 0,99 74,00
DMS 0,16 0,02 0,18 0,03 0,02 0,13 0,56 - -

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); didmetro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); numero. de fileiras
espiga'1; numero. de gréos fileiras™; comprimento de gréos (cm) e peso de 300 gréos (g), respectivamente. Ep,, € Epag+qq referem-se a
epistasia aditiva x aditiva e epistasia de tipo ndo aditivo, respectivamente. $ Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados
meédios multiplicados por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc1, Gre2 € Gres S@0 as geragdes de retrocruzamentos com os
genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F4, respectivamente.
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Anexo C-9 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de varidncias no ambiente 9, coeficientes de variagao experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F;, média geral e diferenga minima significativa
(DMS) para a producgo de graos (PG, t ha”) e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagdo ~ GL PG? Prol? CE DE™ DS? NF NGF CGr? P300
Repeticédo (Rep) 1 0,10ns 21,10 ns 4,07 763,66 28291 0,08ns 67,02 1563* 28,59 ns
Bloco/(Rep) 38 212,05 16,18 ns 0,54ns  1446ns 107" 0,40ns 425ns (0,37Ns 38,16 NS
Progénies (P) 99  818,28™ 4554™ 295™ 8042 517" 1,95 2490 0,78™ 149,18 **
Geragdes de RC (Ggc) 2 2181,52™ 23,00nhs 29,06 262,39™ 2627 6,94™ 2450ns 165ns 257,32"

GretVSGre2 (C4) 1 4059,41™ 011ns 5785 52462 41,09™ 1322* 3565Ns 0,16NS 481,78
Gro +GR(CEZp_2)GRC3(C2) 1 303,62ns 4589 ns 0,21 ns 003ns 1145* 061ns 13,06ns 3,112*  3451ns

aa

P x Gge 198 329,79 2343 1,03  30,06™ 1,04 053" 8,66™ 059" 57,75"

Px C4 (pominancia) 99 521,61 30,28™ 1,31™  39,02™ 127" 046ns 1189™ 0,74 6114”7

P x C; (EPag+da) 99 137,98ns 16,58 Ns 0,75™ 21,05ns 0,82Nns 0,60 546NS 0,44NS  5411ns
Epistasia Total 100 139,63ns 16,87 ns 0,75 20,84ns  0,93* 0,60* 553" 0,47ns  5391ns
Erro 261% 110,89 14,15 0,51 16,70 0,68 0,41 4,19 0,46 44,42
CV (%) 13,70 11,94 4,47 2,83 3,61 4,46 5,40 5,94 7,84
Média Gge1 8,05 0,99 16,37 4,61 2,32 14,47 38,13 1,14 86,26
Média Gge, 7,42 0,99 15,60 4,53 2,25 14,09 37,49 1,14 84,13
Média Gres 7,59 1,01 16,02 4,57 2,26 14,35 38,09 1,15 84,72
Média geral 7,69 1,10 15,99 4,57 2,28 14,30 37,90 1,15 85,04
DMS 0,15 - 0,14 0,03 0,02 0,13 0,40 0,01 1,32

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); didmetro de espiga (cm); didmetro de sabugo (cm); nimero. de fileiras
espiga™’; nimero. de graos fileiras™; comprimento de grios (cm) e peso de 300 grdos (g), respectivamente. Ep., € Epag:qq referem-se a
epistasia aditiva x aditiva e epistasia de tipo nao aditivo, respectivamente. ¥ Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados
meédios multiplicados por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc1, Gre2 € Gres S80 as geragdes de retrocruzamentos com
os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F4, respectivamente.
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Anexo C-10 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de variancias no ambiente 10, coeficientes de variagdo experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F,, média geral e diferengca minima
significativa (DMS) para a produgéo de gréos (PG, t ha™') e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variagdo ~ GL PG Prol CE™ DE™ DS’ NF NGF CGr? P300
Repeticao (Rep) 1 26,59™  8,12ns 303,03 ns 7,00ns 384" 0,11ns 4,56 ns 0,72ns 448,74 "
Bloco/(Rep) 38 2,06 ™ 1599ns  7515ns 2,68ns 048ns 0,44ns 3,95ns 470 98,09 ™
Progénies (P) 99 523 26,12 296,14 10,07 4,88 176  2219* 8,84 198,82**
Geragdes de RC (Grc) 2 6,34 " 7,25Ns 1963,33™ 46,54 4894 914™  6511™ 12,78 NS 21,47 ns

Ggrc1VSGre (Cy) 1 1163 11,56Ns 392628*  92,93™ 8961™ 17,72™ 124,88™ 0,14 ns 0,03 ns
GRC”GR(CEZL;Z)GR“(CZ) 1 1,05ns 295ns 0,37 ns 0,15ns 8,09*  0,55ns 535ns 2543*  4291ns

aa

P x Gge 198 1,35™ 10,96Nns 81,84 ns 315™ 092" 056" 6,75" 471" 56,53

Px Cy (pominancia) 99 1,99™ 1298ns 9649 ™ 412™  101™ 059 8,19 ™ 586" 73,15

P x C, (EPad+da) 99 0,71ns 894ns  67,19Ns 217ns 083" 0,53 " 5,30 ns 3,55Nns  3992ns
Epistasia Total 100 0,71ns 8,88ns 66,53ns 2,15ns 0,90* 053" 5,30 ns 3,77 39,95 ns
Erro 261% 0,75 11,48 66,12 1,85 0,62 0,38 5,25 2,76 40,07
CV (%) 16,42 11,97 5,60 3,14 3,44 4,38 6,65 5,13 9,14
Média Grg: 5,48 0,89 14,84 4,38 2,34 14,31 35,07 1,02 69,05
Média Gge. 5,14 0,90 14,21 4,28 2,25 13,89 33,95 1,02 69,03
Média Gges 5,22 0,89 14,52 4,33 2,27 14,16 34,31 1,03 69,61
Média geral 5,28 0,90 14,52 4,33 2,29 14,12 34,44 1,02 69,23
DMS 0,12 - 0,16 0,03 0,02 0,12 0,45 0,01 -

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); didmetro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); numero. de fileiras
espiga'1; numero. de gréos fileiras™; comprimento de gréos (cm) e peso de 300 gréos (g), respectivamente. Ep,, € Epag+qq referem-se a
epistasia aditiva x aditiva e epistasia de tipo ndo aditivo, respectivamente. ¥ Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados
meédios multiplicados por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc1, Gre2 € Gres S@0 as geragdes de retrocruzamentos com os
genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F4, respectivamente.

€0l
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Anexo C-11 - Valores e significancias dos quadrados médios das analises de variancias no ambiente 11, coeficientes de variagéo experimental
(CV), médias dos retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-38-05D e com a F;, média geral e diferenga minima
significativa (DMS) para a produgéo de gréos (PG, t ha™') e seus componentes

Quadrados médios (QM)

Fonte de Variaggo  GL PG Prol™ CE™ DE? DS? NF2 NGF CGr?3 P300
Repeticao (Rep) 1 0,65Ns  0,49ns 0,50Ns 440,84™  0,49ns 0,94ns  36,82nNns 1201,36 ™" 0,05 ns
Bloco/(Rep) 38 3,73Nns  120Ns 10,17 ™ 340" 0,74ns 4854 ns 731" 495ns  6545"
Progénies (P) 99 2592 295"  2964™ 12,06 ™ 535" 21560 ™ 19,80 ** 11,55™ 159,86 ™*
Geragdes de RC (Ggc) 2 17361 2369 357,94™  36,03™ 57,76™ 132568  8144™ 9,70Nns  79,95ns

Grc1VSGre2 (Cy) 1 32884 4724 71470 71,66 114,20 2609,17 " 160,25  19223ns  57,27ns
Gro +GR(CEzp_2)GRC3(C2) 1 18,38ns 0,14ns 1,18 ns 041ns 1,16ns  42,19ns 2,63 ns 0,14 ns 102,62 ns

aa

P x Gge 198 1115 217" 10,50 409" 129"  5507nNs 9,90 ™ 579"  5717°

Px C (pominancia) 99 1675 285"  13,28™ 535 147™  5352ns 1370 ™ 6,84™ 61,307

P x C; (Epadt+da) 99 555" 1,49 NS 772" 2,83" 1,09™  56,61Ns 6,11Ns  467Ns  53,05NS
Epistasia Total 100 5,68 * 1,47 ns 7,65% 2,80ns 1,09 ** 56,47 ns 6,07 ns 462ns 5354ns
Erro 261 3,97 1,32 5,40 2,16 0,61 44,43 4,78 3,84 43,90
CV (%) 20,59 17,01 5,40 3,64 3,45 4,79 6,56 6,97 11,50
Média Grg: 3,39 0,71 14,01 4,08 2,32 14,20 33,93 0,88 57,69
Média Grc, 2,81 0,64 13,17 4,00 2,21 13,69 32,66 0,90 56,94
Média Ggres 2,98 0,67 13,62 4,03 2,25 13,89 33,43 0,89 58,19
Média geral 3,06 0,68 13,60 4,04 2,26 13,92 33,34 0,89 57,61
DMS 0,10 0,02 0,15 0,03 0,02 0,13 0,43 0,01 -

ns *e** nao significativo, significativo a 5 e 1% de probabilidade pelo teste de F, respectivamente. Prol; CE; DE; DS; NF; NGF; CGr e P300
prolificidade (N° de espigas planta™); comprimento de espiga (cm); diametro de espiga (cm); diametro de sabugo (cm); nimero. de fileiras espiga”
' numero. de graos fileiras™; comprimento de grdos (cm) e peso de 300 graos (g), respectivamente. Epaa € Epad:qaq referem-se a epistasia aditiva x
aditiva e epistasia de tipo nao aditivo, respectivamente. % Graus de liberdade do residuo foi 260, para P300. 12 quadrados médios multiplicados
por 10" e 10'2, respectivamente. RC é retrocruzamento. Grc, Grez € Gres Sa0 as geragdes de retrocruzamentos com os genitores L-08-05F, L-
38-05D e com a F4, respectivamente.
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Anexo D - Plantas F, apresentando efeitos epistaticos significativos, niumero total de

plantas F, (NT) com efeito epistatico significativo, numero de plantas (NPxz)
apresentando efeitos epistaticos positivos (+) ou negativos (-), efeito
epistatico médio (EEM) e intervalo de variagao (V) do efeito epistatico para
producao de graos (PG), prolificidade (Prol), comprimento de espiga (CE),
didmetro de espiga (DE), didametro de sabugo (DS), numero de fileiras
espigas ' (NF), nimero de graos fileiras™ (NGF) comprimento de graos (CGr)
e peso de 300 graos (P300)

(continua)
P'aFrz“a PG Prol CE DE' DS NF  NGF  CGr  P300
1 -0,37 0,04 -0,53 -2,90 **  -0,49 -0,55 -2,98 * -1,20 **  -4,71
3 162* 037 122 062  099* -051 364" 018 607
4 1,60 ** 0,72 1,16 ** 2,34 ** 2,25*  -0,04 1,32 0,05 11,28 **
5 205 -245* -109* 065 013 047  -287* -039 014
6 0,48 0,52 -0,48 -0,02 -0,07 0,75 * -1,27 0,02 -3,60
8§ 038 112 023  248* -024  -1A7* 234 112" -389
9 028 -056 -067 040 -037 026 -316* 038  -500
10 090 -014 025 -1,00 -126* -084* -190 013 0,08
11 -040 -006  -097* 041  102* 057  -245* 030  -6,72
12 0,36 -1,17 0,46 -0,04 0,56 -1,24 **  -0,42 -0,30 9,81 **
13 070 041 045 234" 154* 015 -050 040 1368 *
15 -0,28 -0,59 0,45 0,52 0,75 -0,73 * 2,22 -0,11 8,26 *
16 -0,11 -0,67 -0,62 -0,99 -0,11 0,24 1,24 -0,44 -9,48 **
17 -1,22 -0,99 -0,74 -0,06 0,29 -0,35 -3,60 * -0,17 1,91
18 -0,11 -0,11 0,67 -0,95 0,48 -0,35 0,91 -0,71* -2,04
19 122* -147* 030 075 018 049  -152 029 149
20 187" 088 -072 141  124* 005 106 009 343
21 025 099 -025 -136 034 -024  -346* -085* -303
22 2,34 ** 0,47 0,72 1,55 * 1,03 * 0,16 2,48 * 0,73 * 6,96
24 302% 001 194" 312* 196* -031 133 058 2453
25 022 041 029  242% 269* 045 162  -014 12,67
26 1,17 * -0,78 1,09 ** 2,61 ** 1,37 ** 0,38 1,74 0,62 8,44 *
27 097 003 018  185* 115" 020 061 035 640
28 1,24 * -0,10 0,98 * 1,99 * 1,68 ** 0,27 2,49 * 0,15 4,36
20 203% 019 157" 298% 195" -040  -556* -051 -1138*
30 068 089 014  -049 010  -093* 092  -030 343
31 244* 000 045  242* 095 065 189  073* 1137
32 104 -149* 048 091 131 -026  -204* -020 501
33 -1,67 **  -1,68** -0,09 -0,46 0,65 -0,60 -0,01 -0,55 0,61
34 048 061 079 058 130 047 045  -043 037

0,54 -0,70 0,64 1,51* 0,50 0,16 2,37 0,50 1,43
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Anexo D - Plantas F, apresentando efeitos epistaticos significativos, numero total de

plantas F, (NT) com efeito epistatico significativo, numero de plantas (NPxz)
apresentando efeitos epistaticos positivos (+) ou negativos (-), efeito
epistatico médio (EEM) e intervalo de variagao (V) do efeito epistatico para
producao de graos (PG), prolificidade (Prol), comprimento de espiga (CE),
diametro de espiga (DE), didmetro de sabugo (DS), numero de fileiras
espigas ' (NF), nimero de gréos fileiras™ (NGF) comprimento de graos (CGr)
e peso de 300 graos (P300)

(continuagao)

Planta

= PG Prol’ CE DE’ DS’ NF NGF CcGr'  P300
36 0,10 0,02 0,13 2,69 ** 0,67 0,25 -0,09 1,01 ** 6,07
37 -1,19*  -0,56 -1,10*  -1,95%  -0,22 0,16 -2,06 -0,87 ** -10,88 **
38 1,13 0,67 0,94* 0,49 0,10 0,05 2,01 0,20 4,62
39 -0,85 -1,28* 0,04 -1,36 -0,47 -0,39 -0,81 -0,45 -6,31
40 0,58 -0,23 1,08 ** 0,61 0,67 0,27 2,11 -0,03 -0,06
42 -0,57 0,39 0,92* -1,73* -045 -0,98 **  -0,41 -0,64 -5,25
43 -0,81 -1,00 0,92*  -0,99 -0,05 -0,07 -0,44 -0,52 -7,42*
44 0,10 0,45 -0,74 0,12 1,05 * 0,93* -1,38 -0,47 -2,14
45 0,10 0,04 -0,30 1,26 -0,15 1,38 % 1,77 -0,56 3,95
46 1,44 * 0,49 0,25 1,58 * 0,52 -0,18 0,51 0,53 8,90 *
47 -0,29 -0,63 -0,57 152*  131* 0,28 -0,18 0,11 0,37
48 1,18* 0,51 0,05 0,69 0,89* -0,27 0,39 -0,10 3,25
49 -0,48 0,02 -0,26 -0,70 -0,90* 0,13 0,54 0,09 -6,85
51 0,15 0,95 -0,80 -1,82* -1,89 **  -0,05 0,06 0,00 -7,91*
52 1,25 * 0,73 0,55 1,37 1,35 ** 0,20 1,50 0,01 9,09 *
53 0,81 0,55 -0,09 1,54*  117* 0,57 1,00 0,18 -5,56
55 -0,12 -0,28 0,80* 1,31 2,03* 0,78* 065 -0,40 4,10
56 0,90 -0,34 -0,05 1,60*  1,03* 0,38 0,10 0,29 2,05
58 0,16 -0,93 0,91+ 1,11 0,64 -0,63 1,96 0,27 8,55 *
59 -0,92 -1,02 2,13* 1,40 -0,52 1,30 ** -530* -0,44 -16,24 **
60 -0,79 -0,39 -1,20*  -0,34 -0,43 0,36 -1,16 0,06 -7,40 *
61 0,04 0,44 -0,18 1,81*  1,95* 0,63 -1,86 -0,07 1,71
62 1,00 0,41 0,97*  262* 145* 0,41 -3,05* 0,59 -0,24
63 1,97 ** 1,85 ** 0,74 1,35 1,056 * 0,18 3,91 ** 0,15 0,41
64 0,85 -0,30 0,37 2,19*  140* 111* -0,83 0,40 5,03
65 -0,13 0,30 -0,02 0,02 0,43 0,51 0,01 -0,20 -7,53 *
66 -0,63 -0,73 -0,50 0,23 1,41*  -0,14 -1,54 -0,59 6,05
68 1,18 * 0,24 -0,12 0,15 0,71 0,07 1,97 -0,28 -2,37
69 1,33 * -0,33 1,04 * 2,49 ** 2,55* -042 0,65 -0,03 17,72 **
70 315* 148* 116* 369* 262* 0,29 1,35 0,54 13,83 *
72 0,58 -1,27 * 2,26 ** 1,77 * 1,82* -0,09 2,45* -0,02 14,19 **
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Anexo D - Plantas F, apresentando efeitos epistaticos significativos, niumero total de

plantas F, (NT) com efeito epistatico significativo, numero de plantas (NP+)
apresentando efeitos epistaticos positivos (+) ou negativos (-), efeito
epistatico médio (EEM) e intervalo de variagdo (IV) do efeito epistatico para
producao de graos (PG), prolificidade (Prol), comprimento de espiga (CE),
didmetro de espiga (DE), didmetro de sabugo (DS), numero de fileiras
espigas ' (NF), nimero de graos fileiras'(NGF) comprimento de grios (CGr)
e peso de 300 graos (P300)

(concluséao)

Planta

F, PG Prol’ CE DE’ DS’ NF NGF CGr' P300
74 -0,22 -1,07 0,34 0,98 1,52** -0,89* -1,12 -0,27 12,67 **
75 -0,52 -0,08 0,04 2,74 -1,29*  -0,42 -1,56 0,72* -523
76 -1,84*  -0,90 -1,38*  252*  -146* 0,16 -3,62* -0,53 -5,06
77 41,99 -0,42 2,09*  -337* 237* -1,08* -563* -0,34 1,11
78 1,74 ** 0,85 0,45 1,50 * 0,98 * -0,52 2,60 * 0,26 6,70
79 0,21 -0,23 0,74 0,22 0,87* -0,47 0,46 -0,33 -2,94
80 1,72* 0,01 -0,39 1,03 0,83* -0,35 -1,56 0,05 9,30 **
83 0,50 0,84 0,82* -0,56 -0,01 -0,58 2,21 -0,28 -0,74
84 1,08 0,17 0,28 2,10* 0,76 075* 1,35 067* 359
85 -0,28 1,19 -1,10**  -1,00 -0,72 -0,91* -1,94 -0,14 -1,01
86 -1,62*  -150* -1,58* -0,91 0,81*  1,38* -447* -0,79* -10,20**
87 -0,79 -0,68 0,02 -0,90 0,28 0,20 0,47 -0,59 -8,15 *
89 0,44 0,19 -0,92* -0,15 0,47 -0,62 -1,09 -0,31 -3,06
90 -0,42 -1,14 -1,03 * 0,53 0,13 -0,13 -1,50 0,20 -1,40
91 -0,22 -1,48 * 0,05 0,30 0,46 -0,16 -2,00 -0,09 5,50
92 0,93 -0,04 099* 162* 0,80 0,20 3,52* 0,41 1,89
93 -0,13 -1,40 * -0,87 * -2,24**  -0,41 -1,13* -2,28 -0,91* -1,11
96 0,24 0,74 -0,18 -0,97 0,45 1,05* 0,06 0,71* 11,16 **
98 -2,08** -148 -1,50** -253* -160* -0,76* -2,94 * -0,46 -11,90 **
NT 26 11 31 35 42 20 21 11 28

NP 9(-; 17(+) 9(-); 2(+) 17(-);14(+) 11(-);24(+) 8(-);34(+) 12(-);8(+) 14(-);7(+) 9(-):3(+) 12(-);16(+)

EEM 0,18 -0,01 ** -0,07 0,02 ** 0,04 ** -0,07 -0,32 -0,01 0,80
v -2,08;3,15 -0,25;0,19 -2,13;2,26 -0,34;0,37 -0,24;0,27 -1,38;1,38 -5,63;3,91 -0,12;0,10 -16,24;24,53

** efeito epistatico significativo a 1% de probabilidade pelo teste de t bicaudal. ' Efeitos epistaticos em
nivel de plantas F, multiplicados por 10™". Nimeros entre paréntesis indicam o sinal do efeito epistatico,
negativos (-) e positivos (+).



