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RESUMO 

Tolerância a calor em batata: do fenótipo ao genótipo 

      A batata (Solanum tuberosum L.) é uma das pincipais fontes de alimento para a humanidade. Um dos 

desafios do cultivo da batata é o estresse ao calor, o qual afeta negativamente o rendimento e a qualidade dos 

tubérculos. No contexto atual de crescimento populacional e mudanças climáticas, é de extrema importância 

desenvolver genótipos tolerantes ao estresse por temperaturas elevadas. Procurando desenvolver cultivares 

mais resilientes ao estresse por calor, o Centro Internacional de la Papa iniciou o melhoramento de uma 

população que recebeu o nome de Lowland Tropic Virus Resistant. Esta população foi a base para formação de 

um painel de acessos, qual utilizamos neste estudo, integrando dados fenotípicos e moleculares, para 

compreender melhor a resposta, em nível fenotípico e genotípico, da cultura da batata ao estresse por calor. 

Com base da avaliação das condições de clima ao longo do ciclo em cada experimento, foi possível classificar 

os ambientes, de modo que os mesmos proporcionaram condições de temperatura ideal para o 

desenvolvimento da batata (Majes), com estresse no período de tuberização (La Molina), ou com estresse 

durante todo o ciclo (San Ramón), todos no Peru. O primeiro capítulo um investiga o efeito do estresse 

térmico em 394 clones de batata, de modo que cada clone foi classificado em responsivo, tolerante e sensível 

ao estresse por calor, sendo avaliados também o impacto na seleção de clones de cada grupo. Assim, foi 

demonstrado que havia um número pequeno de clones responsivos e tolerantes ao estresse por calor, sendo a 

performance geral relativamene baixa quando comparada com os clones sensíveis aos calor, dificultando a 

identificação de clones de performance elevada em condições de estresse por temperaturas mais elevadas, 

com provável perda de ganho com a seleção. Foi observada uma relação positiva entre senescência e 

responsividade para alguns caracteres relacionados à produtividade, demonstrando que essa é uma 

característica importante quando visamos tolerância ao estresse ao calor. No segundo capítulo, a base genética 

da tolerância ao estresse térmico foi investigada em um painel de 655 clones de batata. Por meio de análises 

genômicas, foram identificados múltiplos genes envolvidos na tolerância ao calor, sendo o gene CDF1 

especialmente destacado por melhorar o desempenho sob estresse térmico durante a fase de tuberização. 

Além disso, foram encontradas regiões genéticas sobrepostas a estudos anteriores de proteínas de choque 

térmico, sugerindo seu potencial na resposta ao estresse. Apesar desses genes estarem relatados em outros 

estudos, os efeitos destes quando avaliados em campo são menores, demonstrando a complexidade de utilizar 

seleção assistida por marcadores. Por fim, a utilização de um grande painel de genótipos combinado com 

avaliação de campo permitiu um melhor entendimento da resposta ao estresse por calor em batata, e uma 

nova perspectiva para o melhoramento visando a tolerância ao calor. Essas descobertas devem contribuir 

para uma compreensão mais aprofundada dos fatores genéticos relacionados à tolerância ao estresse ao calor 

em batatas, fornecendo informações valiosas para programas de melhoramento genético que visam 

desenvolver cultivares tolerantes capazes de suportar condições desfavoráveis de temperatura mais elevado 

do que o ideal para cultura. 

Palavras-chave: Solanum tuberosum L., Estresse abiótico, Norma de reação, GWAS, Resposta ao calor, 
CDF1, Proteína HeatShock 70 
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ABSTRACT 

Heat tolerance in potato: from phenotype to genotype 

      Potato (Solanum tuberosum L.) is one of the most important food sources for mankind. One of the 

challenges of potato breeding is heat stress, which negatively affects tuber yield and quality. In the 

current context of population growth and climate change, it is of utmost importance to develop 

genotypes tolerant to high temperature stress. Seeking to develop cultivars more resilient to heat 

stress, the Centro Internacional de la Papa initiated breeding of a population named Lowland Tropical 

Virus Resistant. This population was the basis for forming a panel of accessions, which we used in this 

study, integrating phenotypic and molecular data to better understand the response, at the phenotypic 

and genotypic level, of the potato crop to heat stress. By evaluating the climate conditions  throughout 

the cycle in each experiment, we were able to classify the environments so that they provided optimal 

temperature conditions for potato development (Majes), with stress in the tuberization period (La 

Molina), or with stress throughout the cycle (San Ramón ), all in Peru. Chapter one investigates the 

effect of heat stress on 394 potato clones, so that each clone was classified into responsive, tolerant 

and sensitive to heat stress, and the impact on the selection of clones in each group was also 

evaluated. Thus, it was demonstrated that there was a small number of clones responsive and tolerant 

to heat stress, and the overall performance was relatively low when compared to the heat sensitive 

clones, making it difficult for the breeder to identify high performance clones under higher 

temperature stress conditions, with likely loss of gain from selection. On the other hand, a positive 

relationship between senescence and responsiveness was observed for some traits related to 

productivity, demonstrating that this is an important trait when targeting tolerance to heat stress. In 

the second chapter, the genetic basis of heat stress tolerance was investigated in a panel of 655 potato 

clones. Through genomic analyses, multiple genes involved in heat tolerance were identified, with the 

CDF1 gene being especially highlighted for improving performance under heat stress during the 

tuberization phase. In addition, gene regions were found to overlap with previous studies of heat 

shock proteins, suggesting their potential in heat stress response. Although these genes are reported in 

other studies, their effects when evaluated in the field are smaller, demonstrating the complexity of 

using marker assisted selection. Finally, the use of a large panel of genotypes combined with field 

evaluation allowed a better understanding of the heat stress response in potato, and a new perspective 

for breeding for heat tolerance. These findings should contribute to a deeper understanding of genetic 

factors related to heat stress tolerance in potatoes, providing valuable information for breeding 

programs aiming to develop tolerant cultivars able to withstand unfavorable conditions of higher than 

optimal temperature for the crop. 

Keywords: Solanum tuberosum L., Abiotic stress, Reaction norm, GWAS, Heat response, CDF1, 

HeatShock 70 protein 
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1. INTRODUÇÃO 

A batata (Solanum tuberosum L.) é uma das espécie hortícolas mais amplamente cultivadas em todo o 

mundo, desempenhando um papel crucial na segurança alimentar e na economia agrícola em diversos países (Devaux 

et al., 2020). É considerada uma cultura versátil, eficiente no uso da água e na produção de carboidratos por hectare. 

Nos últimos anos, sua produção tem aumentado em regiões que anteriormente não eram tradicionais de cultivo, 

aumentando os desafios e a necessidade de desenvolver novas cultivares para esses novos ambientes. Além disso, no 

cenário de mudanças climáticas, o aumento da frequência e da intensidade das ondas de calor devido às mudanças 

climáticas globais têm levado a um aumento na incidência e na gravidade do estresse por calor (Thiery et al., 2021), 

afetando regiões tradicionalmente produtoras de batata. A produtividade e a qualidade das colheitas de batata são 

afetadas negativamente por uma série de fatores abióticos, sendo o estresse por calor um dos mais significativos 

(Singh et al., 2020). O histórico do melhoramento de batata teve como germoplasma base acessos de regiões com 

clima mais ameno devido ao ambiente alvo visado (de Haan e Rodriguez, 2016), cuja consequência foi a malhor 

adaptação à condição de clima mais frio e maior sensibildade à temperaturas mais altas. Comparando com outras 

culturas, a batata teve pequenos ganhos genéticos ao longo dos últimos anos, sendo necessários mais estudos e a 

aplicação novas tecnologias para poder atender a demanda por esse alimento nas próximas décadas (Ortiz et al., 

2022).  

O estresse por calor afeta adversamente o crescimento, o desenvolvimento e o rendimento da cultura da 

batata. Altas temperaturas durante o período crítico de tuberização resultam em redução no estabelecimento dos 

tubérculos, diminuição no número de tubérculos por planta, redução do tamanho dos tubérculos e alterações na 

composição nutricional (Hancock et al., 2014; Rykaczewska, 2015). Além disso, o estresse por calor também 

aumenta a suscetibilidade das plantas a doenças e a danos causados por pragas, impactando ainda mais o 

desempenho da cultura no campo. Diante desses desafios, o melhoramento genético tem desempenhado um papel 

crucial no desenvolvimento de cultivares de batata tolerantes ao estresse por calor. Estudos com acessos selvagens 

identificaram espécies relacionadas a batata cultivada com potencial para introgressão de genes para tolerância a 

temperaturas mais elevadas (Guedes et al., 2019; Smillie et al., 1983). A seleção de genótipos com maior capacidade 

de sobreviver e produzir em condições de estresse por calor tem sido uma estratégia adotada pelos programas de 

melhoramento, sendo utilizadas diferentes alternativas para tentar aumentar os ganhos genéticos através dos 

esquemas tradicionais (Benites e Pinto, 2011; Figueiredo et al., 2015).  

Além de técnicas de melhoramento tradicional, os melhoristas têm utilizado técnicas de seleção assistida 

por marcadores moleculares e genômica funcional para identificar genes e características associadas à tolerância ao 

estresse por calor. Vários estudos têm sido realizados para elucidar os mecanismos moleculares e fisiológicos 

subjacentes à tolerância ao estresse térmico na batata. Essas pesquisas têm identificado genes e proteínas envolvidos 

na resposta ao estresse térmico, como por exemplo proteínas de choque térmico, fatores de transcrição e enzimas 

antioxidantes (Lal et al., 2022; Tang et al., 2020). A compreensão desses mecanismos têm permitido a identificação 

de marcadores moleculares e genes candidatos associados à tolerância ao calor, auxiliando na busca de genótipos 

promissores. Além disso, estudos têm sido realizados para investigar a diversidade genética existente nas populações 

de batata e identificar fontes de resistência e tolerância por temperaturas elevadas (Sharma e Bryan, 2017; Trapero-

Mozos et al., 2018). A caracterização da diversidade genética e a identificação de alelos associados à tolerância ao 
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estresse térmico pode contribuir para a seleção de parentais adequados para a realização de cruzamentos 

direcionados visando a obtenção de cultivares mais adaptadas a ambientes com temperaturas mais elevadas. 

Neste sentido, o Centro Internacional de la Papa (CIP) tem desempenhado um papel fundamental no 

estudo e desenvolvimento de cultivares para regiões tropicais ou conhecidas como regiões não tradicionais de cultivo 

de batata. Diversos estudos foram realizados ao longo dos últimos 60 anos, com o intuito de identificar melhores 

fontes de tolerância, metodologias de identificação e seleção de genótipos mais tolerantes, relações morfológicas e 

fisiológicas em resposta à este tipo de estresse (Jansky et al., 2021; Morpurgo e Ortiz, 1988; Muthoni e Kabira, 2015; 

Nowak e Colborne, 1989). Um dos trabalhos desenvolvidos pelo CIP foi o desenvolvimento da população Lowland 

Tropic Virus Resistant (LTVR). Os cruzamentos que deram origem à esta população foram iniciados na década de 80, 

utilizando clones de Solanum tuberosum e acessos selvagens, objetivando o desenvolvimento de cultivares tolerantes ao 

calor e com maior precocidade (Bonierbale et al., 2020). Portanto, o painel originado a partir da população LTVR é 

altamente relevante para entender a dinâmica das variações fenotípicas e sua relação com variações moleculares, 

condicionadas pelo estresse por calor na cultura da batata. 

Com base nisso, este trabalho teve como objetivo geral aprofundar o conhecimento da relação entre 

fenótipo e genótipo, com base na resposta ao estresse por calor de um painel de acessos de batata, proporcionando 

maior entendimento sobre as melhores estratégias para a condução de um programa de melhoramento visando o 

desenvolvimento de cultivares mais tolerantes à temperaturas elevadas. 
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2. PARÂMETROS PARA SELEÇÃO DE CLONES DE BATATA VISANDO MELHORAMENTO PARA 
TOLERÂNCIA AO CALOR 

Resumo 

 

▪       A sensibilidade da batata ao aumento da temperatura é um dos principais desafios para o 

desenvolvimento de novas cultivares com elevada performance produtiva e de qualidade de tubérculos. 

A literatura apresentada dados onde é estimada uma redução significativa na produção de tubérculos 

comercializáveis a cada 1 °C de aumento na temperatura ideal para o cultivo da batata. Assim, o objetivo 

deste trabalho foi investigar o efeito e a resposta do estresse por calor em um grande painel de batata. 

Para tanto, foram utilizadas 394 progênies do ciclo 7 do painel Lowland Tropic Virus Resistant do Centro 

Internacional de la Papa, avaliados para produção por planta, número de tubérculos, percentual de matéria 

seca, peso médio de tubérculos e senescência. Os genótipos foram avaliados em três ambientes, 

considerando três locais no Peru, onde Majes foi considerado como ambiente com temperatura ideal ao 

longo do ciclo para o cultivo da batata; La Molina um ambiente cuja temperatura ao longo do ciclo 

proporcionou estresse no período de tuberização; e San Ramón, sendo o ambiente em que o estresse por 

temperaturas mais elevadas ocorreu durante todo o ciclo da cultura. Os resultados mostraram que as 

temperaturas influenciaram negativamente as características avaliadas, com redução das médias nos 

ambientes mais quentes. Apesar disso, alguns clones demonstraram melhor desempenho em ambientes 

com estresse, destacando a importância de identificar e estudar esses clones. A classificação dos clones 

quanto à sensibilidade ao estresse revelou que clones responsivos e estáveis apresentaram médias maiores 

em ambientes estressantes, enquanto clones mais sensíveis ao estresse por calor tiveram redução das 

médias. A senescência também desempenhou um papel na tolerância ao calor em alguns casos. As 

médias dos clones em diferentes classificações frente ao estresse ao calor destacaram a complexidade do 

equilíbrio entre responsividade, estabilidade e produtividade para as diferentes características. Apesar de 

ser possível identificar os clones responsivos e estáveis, os genótipos suscetíveis foram tiveram um 

desempenho superior, mesmo tendo perda expressiva de seu potencial produtivo. Por fim, foi possível 

concluir que genótipos selecionados como sendo mais tolerantes ao calor, de maneira geral, apresentam 

baixo desempenho em condições nas quais o estresse por temperatura seja menor ou inexistente; Há 

indícios que de a precocidade esteja relacionada com a maior tolerância ao calor, via mecanismo de 

escape de períodos cuja condição de estresse por calor, principalmente mais ao final do ciclo cultura, seja 

mais pronunciada; clones que apresentam elevada performance em condições ideias de temperatura, 

tendem a manter uma média geral elevada em condições de estresse, quando comparados com clones 

tolerantes de menor performance média; A seleção pode ser mais efetiva se for direcionada para clones 

de alta performance média ao invés de clones que apresentam maior tolerância ao calor estimada via 

índices de seleção que utilizam valores relativos de desempenho. 

 

Palavras-chave: Estresse abiótico; Solanum tuberosum L.; Tolerância a temperaturas elevadas; Reação fenotípica 
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ABSTRACT 

Selection parameters of potato clones aiming for heat tolerance breeding 
      The sensitivity of potato to temperature increase is one of the main challenges for the development of 

new cultivars with high yield performance and tuber quality. Literature presents data estimating a significant 

reduction in the yield of marketable tubers for every 1 °C increase in optimum potato-growing temperature. 

Thus, the objective of this work was to investigate the effect and response of heat stress in a large potato 

panel. To this end, 394 progenies from cycle 7 of the Lowland Tropic Virus Resistant panel of the Centro 

Internacional de la Papa were used and evaluated for yield per plant, number of tubers, percent dry matter, 

average tuber weight, and senescence. The genotypes were evaluated in three environments, considering three 

locations in Peru. Majes was considered an environment with an optimum temperature throughout the cycle 

for potato cultivation; La Molina an environment whose temperature throughout the cycle provided stress in 

the tuberization period; and San Ramón, being the environment where stress by higher temperatures 

occurred during the entire crop cycle. The results showed that the temperatures negatively influenced the 

evaluated characteristics, with a reduction of the averages in the hottest environments. Despite this, some 

clones showed better performance in environments with stress, highlighting the importance of identifying 

and studying these clones. The classification of clones as to stress sensitivity revealed that responsive and 

stable clones showed higher averages in stressful environments, while clones more sensitive to heat stress had 

reduced averages. Senescence also played a role in heat tolerance in some cases. The averages of clones in 

different classifications in the face of heat stress highlighted the complexity of balancing responsiveness, 

stability, and productivity for different traits. Although it was possible to identify the responsive and stable 

clones, the susceptible genotypes performed better, even though they lost a significant amount of their 

productive potential. Finally, it was possible to conclude that genotypes selected as being more tolerant to 

heat, in general, present low performance in conditions where temperature stress is lower or non-existent. 

There are indications that the precocity is related to a greater tolerance to heat, via an escape mechanism from 

periods in which heat stress, especially towards the end of the crop cycle, is more pronounced;  clones that 

show high performance under ideal temperature conditions tend to maintain a high overall average under 

stress conditions when compared to tolerant clones of lower average performance; Selection may be more 

effective by targeting high average performance clones rather than clones that show higher estimated heat 

tolerance via selection indices that use relative performance values. 

 

Keywords: Abiotic stress; Solanum tuberosum L.; Heat tolerance; Phenotypic reaction 

 

 

2.1. Introdução 

A batata cultivada (Solanum tuberosum L.) é a terceira cultura mais plantada para o consumo humano em 

nível mundial, ficando atrás somente do trigo e do arroz. É considerada uma cultura de clima frio, com uma forte 

concentração de produção em regiões de clima temperado no hemisfério norte (FAO, 2017). Ao longo dos últimos 

20 anos têm sido observado um aumento significativo das áreas de plantio de batata em regiões tropicais e 

subtropicais, principalmente na África, América Latina e na parte leste na Ásia. Com isso, a cultura vem ganhando 

cada vez mais expressão como peça fundamental para a segurança alimentar tanto em países desenvolvidos quanto 

em países em desenvolvimento. A segurança alimentar se baseia em quatro pilares: disponibilidade de comida, acesso 

à comida, uso e qualidade da comida e estabilidade de produção (Devaux et al., 2020). Entre os diversos fatores que 

podem afetar esses quatro pilares, as mudanças climáticas são um grave risco a segurança alimentar. De acordo com 

o último relatório realizado pelo Painel Intergovernamental das Mudanças Climáticas de 2022 (IPCC, 2022), as 

frequências de eventos climáticos extremos aumentaram, havendo uma tendência de se agravarem mais nas próximas 

décadas. Thiery et al. (2021) alertam com uma projeção, que crianças de seis anos serão expostas ao longo de suas 

vidas a quatro vezes mais eventos de falha na produção de alimentos, cinco vezes mais secas e 36 vezes mais ondas 

de calor quando comparada a vida de seus avós, caso a temperatura global aumente 3 °C. Portanto, é importante 
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desenvolver cultivares mais resilientes a estresses que podem surgir em um cenário próximo, principalmente visando 

regiões mais vulneráveis.  

Entre os estresses abióticos que acometem a batata, o estresse por calor é um dos mais importantes. O 

intervalo de temperatura considerado ideal para o crescimento vegetativo da cultura é entre 20 e 25 °C, enquanto 

para o início da tuberização e crescimento de tubérculos esse valor é de 15 a 25 °C (Ku et al., 1977; Muthoni e 

Kabira, 2015; Struik et al., 1989; Zinta et al., 2022). Os impactos do aumento da temperatura durante o período 

vegetativo causam um aumento do tempo de duração desse ciclo, diminuição do tamanho das folhas, aumento da 

respiração e mudanças na distribuição de fotoassimilados entre parte área e sistema radicular que são observadas sob 

condições ideais de plantio (Gawronska et al., 1992; Lafta e Lorenzen, 1995; Winkler, 1971). Se o estresse ocorre 

durante a tuberização, é observado uma inibição desse processo, um maior tempo necessário para enchimento de 

tubérculos e, consequentemente, uma diminuição da produtividade e do número de tubérculos por planta (Aien et 

al., 2017; Ewing, 1981). Além dos impactos quantitativos, o estresse também impacta aspectos qualitativos, causando 

desordens fisiológicas, aumento no teor de glicoalcalóides nos tubérculos e maior quantidade de acrilamida, 

compostos prejudiciais para a saúde (Hiller et al., 1985; Muñoa et al., 2022; Rosen et al., 2018; Yencho et al., 2008). 

Através de simulações, Hijmans (2003) calculou que a perda potencial de produção devido ao estresse por calor para 

a cultura da batata nas próximas décadas será entre 18 a 32%. De forma similar, Raymundo et al. (2014) preveem um 

cenário de aumento de 5% caso cultivares tolerantes sejam utilizadas. Ambos os trabalhos comentam da necessidade 

de desenvolver cultivares adaptadas e desenvolver experimentos de campo para preparar a cultura para as mudanças 

climáticas. 

Quando trabalhamos com estresses abióticos, podemos citar como desafios a combinação de múltiplas 

características, diferentes mecanismos fisiológicos, momento e intensidade do evento como principais gargalos para 

o desenvolvimento de cultivares (Thiele et al., 2017). Apesar dos avanços encontrados na literatura sobre 

mecanismos moleculares, fisiológicos e fenotipagem de genótipos sob diferentes condições de estresse por calor 

(Benites e Pinto, 2011; HANCOCK et al., 2014; Lal et al., 2022; Singh et al., 2020; Zhang et al., 2020) , esses estudos 

são restritos a um número pequeno de genótipos avaliados, havendo escassez de trabalhos realizados para entender o 

seu efeito em diferentes características em nível de população com avaliações em campo, sob diferentes cenários de 

temperatura. Neste contexto, Centro Internacional de la Papa (CIP) desenvolveu a população Lowland Tropic Virus 

Resistant (LTVR) nos anos 1980, em um esquema de seleção recorrente, visando tanto o melhoramento da cultura 

como também consolidar um painel de acessos para que estudos de genética, melhoramento e fisiologia relacionados 

ao estresse por temperaturas mais elevadas, pudessem ser realizados. O background genético desta população é 

proveniente de cruzamentos entre Solanum tuberosum adaptados ao cultivo durante o verão e de ciclo curto, com 

germoplasma do grupo Andigenum cujos acessos possuíam resistência a viroses; e Neotuberosum com acessos adaptados 

para tuberização em dias longos (Bonierbale et al., 2020). Na ocasião da realização deste trabalho, esta população se 

se encontrava no ciclo 7 de seleção recorrente, havendo algumas cultivares tais como “Unica” e “Tacna” 

selecionadas a partir da mesma, as quais já tem sido cultivadas em diversos países, o que demonstra o potencial desta 

população para obtenção de novas cultivares aptas ao cultivo em regiões não convencionais de plantio de batata. 

Portanto, a população LTVR é uma ótima opção para estudar a dinâmica do estresse ao calor por conta da forma 

como a mesma foi constituída e por conta de sua ampla diversidade genética. 

Enfim, com base no exposto acima, o objetivo desse trabalho foi estudar o efeito de diferentes condições 

de estresse ao calor em um painel de genótipos de batata selecionados a partir da população LTVR, quanto ao 
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fenótipo dos clones visando estabelecer a relação entre mecanismos de tolerância e resposta ao estresse por 

temperaturas elevadas. 

 

2.2 MATERIAL E MÉTODOS 

2.2.1. Material vegetal, experimentos de campo e avaliações 

 

Neste trabalho, foram utilizados 395 clones, sendo 394 progênies provenientes do ciclo 7 da população 

Lowland Tropic Virus Resistant (LTVR) desenvolvida pelo CIP e a testemunha cv. “Unica” caracterizada com tolerante 

ao calor. Neste trabalho cujo foco é um estresse abiótico, foram utilizados três termos: “sensibilidade”, “tolerância” e 

“responsividade”. Genótipos sensíveis são aqueles que tem uma diminuição da média para uma característica quando 

submetidos ao ambiente estressante. Clones considerados tolerantes, ou estáveis, mantém sua média similar ao 

ambiente ideal de cultivo quando submetidos ao estresse. Por último, indivíduos responsivos são aqueles que tem um 

incremento na média em ambientes mais quentes, em contraste ao ambiente com temperatura considerada ideal. 

Este trabalho utilizou dados gentilmente cedidos pela Dr. Elisa Salas, pesquisadora e melhorista do Centro 

Internacional de la Papa (CIP), com sede na cidade de Lima, no Peru. Assim, foram utilizados dados de t rês 

experimentos de campo conduzidos no Peru, cujos clones foram plantados na cidade de Majes (MJ) (-16° 18’ 

14.4138”, -72° 9’ 22.9674”, 1578 m de altitude) no ano de 2018; em La Molina (LM) (-12° 4’ 34.6398”, -76° 56’ 

54.3012”, 244 m de altitude) em 2020; e em San Ramón (SR) (-11° 7’ 38.9994”, -75° 21’ 22.9998 , 828 m de altitude) 

em 2021. Pela classificação climática de Köppen-Geiger MJ e LM são classificados como subtropical árido BWk, 

enquanto SR é um clima subtropical úmido Cwa. As médias e seus intervalos de temperatura média, temperatura 

máxima, temperatura mínima e precipitação estão apresentadas na Tabela 1, com detalhes apresentados na seção de 

resultados. 

 

Tabela 1. Condições ambientais de Majes (MJ), La Molina (LM) e San Ramón (SR), durante a realização dos 

experimentos 

Variáveis Ambientais  MJ LM SR 

Temp. Média (°C) 18,46 (14,44 - 20,45) 21,67 (18,59 - 25,26) 25,56 (22,16 - 28,92) 

Temp. Máx. (°C) 25,49 (21,84 - 28,02) 26,12 (21,15 - 30,34) 31,63 (25,50 - 36,12) 

Temp. Mín. (°C) 13,30 (8,34 - 16,67) 18,76 (16,73 - 21,70) 19,05 (15,68 - 22,20) 

Precipitação (mm) 0,0 (0,0 – 0,2) 0,0 (0,0 – 0,0) 0,1 (0,0 – 0,3) 

 

Quanto ao design experimental, o experimento em MJ foi instalado em esquema de blocos completos 

com duas repetições, enquanto LM e SR foram feitos em design linha-coluna com duas repetições. Nos três 

experimentos foi adotado o espaçamento de 0,30 m entre plantas e 0,90 m entre linhas, sendo a parcela composta 

por quatro tubérculos em MJ e LM e seis tubérculos em SR. Todos os experimentos foram realizados utilizando o 

mesmo manejo fitossanitário e a suplementação de necessidade hídrica através de irrigação. Aos 94 dias após o 

plantio foi realizada a aplicação de dessecante e as parcelas foram colhidas aos 100 dias. As características avaliadas 

foram senescência (SE, escala de notas), produção de tubérculos por planta (TW, g.planta-1), número de tubérculos 

por planta (TS, tubérculos.planta-1), percentual de matéria seca (DM, %) e peso médio dos tubérculos (ATW, 

g.tubérculo-1). 
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A avaliação de senescência (SE) dos clones foi realizada aos 70 dias, utilizando escala visual de notas 

descrita a seguir: 

 

1 = Muito tardio (as plantas da parcela apresentam folhagem verde e flores); 

3 = Tardio (a maioria das plantas estão verdes, florescimento terminou e existe o início de formação de frutos); 

5 = Médio (plantas no início de senescência, diminuição do ângulo foliar e frutos em estágio avançado);  

7 = Precoce (folhagem senescente, amarelecimento, com a planta ainda ereta e frutos maduras); 

9 = Muito precoce (plantas completamente senescentes, totalmente amarelecidas e decumbentes) . 

 

TW foi calculado a partir da produção em quilogramas produzidos na parcela e dividido pelo número de 

plantas colhidas, sendo o mesmo procedimento realizado para TS, onde foram contabilizados o número total de 

tubérculos e feita a correção pelo número de plantas colhidas. ATW foi calculado através das médias ajustadas de 

TW dividido por TS. Para avaliação de DM, cinco tubérculos são cortados em pequenos cubos de 1 a 2 cm, 

misturados e duas subamostras de 200 gramas são levadas para secar a 80 °C por 72 horas. Após a estabilização do 

peso (massa constante), DM é calculada pela média da razão entre o peso seco e o peso fresco, multiplicado por 100.  

 

2.2.2. Médias ajustadas, herdabilidade e acurácia seletiva 

 

As médias ajustadas foram obtidas levando em consideração o design experimental utilizado em cada 

ambiente. No caso de MJ, o modelo utilizado foi: 

 

𝑦𝑖𝑟 =  𝜇 + 𝑔𝑖 + 𝑏𝑟 +  𝑒𝑖𝑟   

 

onde 𝑦𝑖𝑟  é a observação do i-genótipo no r-bloco, 𝜇 é o intercepto, 𝑔𝑖  é o efeito fixo do i-genótipo, 𝑏𝑟  é o 

efeito fixo do r- bloco e 𝑒𝑖𝑟  é o resíduo. Já LM e SR, por ter sido empregado o mesmo design experimental, foram 

analisados utilizando o modelo:  

 

𝑦𝑖𝑟𝑘𝑙 =  𝜇 + 𝑔𝑖 + 𝑟𝑘 (𝑟) + 𝑐𝑙(𝑟) + 𝑏𝑟 + 𝑒𝑖𝑟𝑘𝑙   

 

 
onde 𝑦𝑖𝑟𝑘𝑙  é a observação do i-genótipo na k-linha em combinação com l-coluna dentro do r-bloco, 𝜇 é o 

intercepto, 𝑔𝑖  é o efeito fixo do i-genótipo, 𝑟𝑘(𝑟)  é o efeito aleatório da k-linha dentro do r-bloco, 𝑐𝑙(𝑟)  é o efeito 

aleatório da l-coluna dentro do r-bloco, 𝑏𝑟  é o efeito fixo do r- bloco, e 𝑒𝑖𝑟  é o resíduo.  

Para comparação dos experimentos, foram calculados a herdabilidade e acurácia dentro de cada um dos 

ambientes. O cálculo da herdabilidade (ℎ2 ), o efeito de genótipo foi considerado como aleatório. Para MJ, a ℎ2  foi 

calculada utilizando a fórmula de Falconer e Mackay (1996): 

 

ℎ2 =
𝜎𝑔

2

𝜎𝑔
2 + (

𝜎𝑒
2

𝑚
)
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onde 𝜎𝑔
2 é a variância genética, 𝜎𝑒

2 é a variância residual e m é o número de repetições. Devido ao fato de 

existir outras fontes de variação que envolvem os experimentos em LM e SR, a fórmula anterior não é aplicável, 

sendo necessário utilizar uma aproximação proposta por Cullis et al. (2006) e Oakey et al. (2006). A acurácia seletiva 

(𝑟𝑔 �̂�) foi estimada como descrito por Resende (2002): 

𝑟𝑔�̂� =
√

1

1 + (
𝜎𝑒

2

𝑚 ×
1

𝜎𝑔
2) 

= √ℎ2
 

 

Para a partição dos efeitos na análise conjunta, foi utilizada a abordagem proposta por Legarra (2016), 

onde a proporção explicada por determinado por um dado componentes é a variância de um efeito dividido pela 

soma de todos, sendo assim um método não ortogonal, mas aproximado do valor esperado. 

 

2.2.3. Resposta ao estresse e análise de correspondência 

 

Para classificar os clones em relação a resposta ao estresse (responsivo, tolerante ou suscetível), foi utilizada 

a abordagem proposta por Finlay e Wilkinson (1963), de agora em diante denominado de FW, considerando o 

modelo: 

 

𝑦𝑖𝑚 =  𝜇 + 𝐺𝑖 + 𝛽𝑖𝐸𝑚 + 𝑒𝑖𝑚   

 

onde 𝑦𝑖𝑚  é a média ajustada do i-genótipo no m-ambiente, 𝜇 é a média geral, 𝐺𝑖  é o efeito do i-genótipo, 

𝛽𝑖 é a sensitividade associada ao i-genótipo, 𝐸𝑚  é o efeito do m-ambiente e 𝑒𝑖𝑚  é o resíduo. Observando as médias 

da população para cada e as temperaturas nos três ambientes, foi considerado MJ como o ambiente ideal, LM foi um 

ambiente com estresse moderado e SR um ambiente com elevado estresse. A classificação foi realizada para todas as 

características e três cenários diferentes: o primeiro considerando MJ e LM; um segundo com MJ e SR; e o último 

com todos os ambientes.  

Com os valores obtidos de sensibilidade para cada um dos genótipos, foi realizada uma análise visual e 

também comparando com os valores do parâmetro de variância de estabilidade de Shukla (1972) para determinar os 

limites entre uma classe e outra. Pelas análises, foi estabelecido o limite de 0,5, realizando a classificação seguindo o 

seguinte critério: 𝛽𝑖 > 0,5 é classificado como responsivo; -0,5 < 𝛽𝑖 < 0,5 é classificado como tolerante; e 𝛽𝑖 < -0,5 é 

classificado como suscetível. 

Para avaliar se existe uma relação entre a resposta diante ao estresse nos diferentes cenários com a nota de 

senescência, foi realizada uma análise de correspondência simples. A técnica visa exibir associações ent re variáveis 

nominais, através de uma representação bidimensional em um mapa perceptual das distâncias calculadas por 𝜒 2 

(Benzecri J.P., 1975). A nota de senescência utilizada varia de acordo com o cenário, sendo MJ combinado com LM 

foi utilizada a média obtida em LM, MJ com SR foi utilizada a média de SR e para todos os ambientes foi feita a 

média dos valores obtidos em LM e SR. 
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 2.2.4. Índice de seleção 
 

Foram selecionados três índices de seleção com o intuito de compreender o efeito de cada um sobre a 

seleção dos materiais. Além da sensibilidade calculada por Finlay-Wilkison, foi utilizado o Stress Tolerance Index, 

sendo chamado nesse trabalho como Heat Tolerance Index (HTI), e a Superioridade da Cultivar (CS). O HTI foi 

calculado pela fórmula descrita por Fernandez (1992): 

𝐻𝑇𝐼𝑖 =
(𝑌𝑠𝑖 × 𝑌𝑛𝑠𝑖 )

𝑌𝑛𝑠̅̅ ̅̅ ̅ 2
 

 

onde 𝑌𝑠 é média ajustada do i-genótipo no ambiente com estresse, 𝑌𝑛𝑠𝑖  é a média do i-genótipo no 

ambiente não estressante e 𝑌𝑛𝑠̅̅ ̅̅ ̅  é a média dos genótipos avaliados no ambiente não estressante. No caso do HTI, 

dois valores foram calculados para cada uma das características, considerando MJ, o ambiente não estressante, em 

relação com LM e SR, ambientes estressantes. CS foi calculado utilizando a fórmula proposta por Lin e Binns (1988): 

 

𝐶𝑆𝑖 =  ∑
(𝑌𝑖𝑗 − 𝑀𝑗)2

2𝑛

𝑛

𝑗=1

 

onde 𝑌𝑖𝑗 é a média ajustada do i-genótipo no j-ambiente, 𝑀𝑗  é a resposta máxima no j-ambiente e n é o 

número de ambientes. Após os cálculos, foi realizado o ranqueamento para cada uma das características e somado o 

valor do posto obtido. Com índice de ranqueamento de Mulamba e Mock (1978), foram selecionados 39 clones 

(equivalente a 10% de intensidade de seleção) para comparar os resultados obtidos por cada um dos métodos.  Todas 

as análises foram realizadas utilizando o software R versão 4.1.3 (R Core Team, 2022). 
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2.3   RESULTADOS 

2.3.1  Efeito de temperaturas elevadas nos clones de batata estudados 

As temperaturas médias, máximas e mínimas ao longo do ciclo para cada ambiente apresentaram perfis 

diferentes (Figura 1). Em MJ, as temperaturas foram amenas, dentro do que é considerado ideal  para o 

desenvolvimento da cultura da batata, enquanto em LM é possível notar um aumento gradativo da temperatura ao 

longo do ciclo, atingindo temperaturas mais estressantes 50 dias após o plantio. As temperaturas foram altas em SR 

durante todo o ciclo da cultura. A visualização por tipologia ajuda a entender a diferença entre os ambientes, através 

das frequências de ocorrência de dias em uma faixa de temperatura ao longo do ciclo por ambiente (Figura 2). 

Podemos observar que MJ teve poucos dias com temperaturas máximas acima de 27 ºC, em contraste com os outros 

dois ambientes, onde LM teve uma frequência maior de dias mais quentes e SR teve aproximadamente 73% dos dias 

com temperaturas acima de 30 ºC. Seguindo a mesma ideia, podemos notar que as temperaturas mínimas em LM e 

SR foram altas quando comparadas com MJ, aumentando mais o impacto do estresse na cultura. Por fim, é possível 

observar que existe um grid de estresse, onde MJ seria o ambiente ideal para o cultivo de batata, LM sendo um 

ambiente medianamente estressante, principalmente ao final do ciclo, e SR um local de extremo estresse durante 

todo o ciclo.  

 

Figura 1. Caracterização das condições de temperatura ao longo do ciclo em MJ, LM e SM  

 

Figura 2. Caracterização por tipologia de temperatura máxima, média e mínima ao longo do ciclo em MJ, LM e SM 
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O impacto do calor nas características pode ser observado na diminuição das médias gerais de 

praticamente todas as características dos genótipos do painel (Tabela 2). Comparando MJ com LM, ocorreu uma 

redução de 39,93% para TW, 28,87% para TS, 3,22% para DM e 18,34% para ATW. As perdas nas médias de MJ 

comparadas com o ambiente mais quente de SR foram maiores para TW, TS e DM (48,58%, 44,29% e 6,44%, 

respectivamente) enquanto ATW teve uma redução menor comparado àquela observada entre MJ e LM (7,14%). A 

testemunha cv. Unica teve um comportamento responsivo ao calor em MJ para LM, onde ocorreu um incremento 

em TW, TNTP, DM e ATW, na ordem de 46,76%, 71,22%, 15,01% e 24,77%, respectivamente. Apesar das médias 

da testemunha terem sido reduzidas quando submetidas as altas temperaturas de SR, em comparação com as obtidas 

em LM, elas ainda foram superiores em relação as de MJ. A interação pode ser observada através das correlações 

entre as médias em cada ambiente (Figura suplementar 1). TW teve uma baixa correlação entre os ambientes, de 

aproximadamente 10% na média, corroborando com a partição das variâncias na análise conjunta que nos  mostra 

uma forte interação genótipo por ambiente. O mesmo equivale para TS e ATW, que tiveram correlação média de 

0,24 e 0,32 respectivamente. A única exceção foi DM que teve uma correlação média moderada de 0,51 entre os 

ambientes.  

Outro modo de observar o comportamento frente ao estresse para as características é a redução da média 

em nível individual em porcentagens, considerando MJ como um ambiente ideal e comparando a média dos clones 

nos ambientes com maiores temperaturas. De MJ para LM, a perda média dos clones em porcentagem para TW foi 

de 26,41%, variando desde clones que tiveram perdas de 97,48% até indivíduos que quadruplicaram suas médias. 

Para TS a média de redução foi de 20,68%, com o máximo de perda 88,83% e incremento de 270,63%. Para a 

característica DM, não houve diminuição em porcentagem entre MJ e LM, mas alguns clones tiveram um incremento 

ou perda de 30% para mais ou para menos. A redução de ATW em média 10,43%, com uma variação de redução de 

66,81% até clones que duplicaram o valor em LM comparado com o obtido em MJ. Fazendo a mesma comparação 

de MJ com SR para TW, a média foi uma redução 38,83%, variando desde perdas de quase 100% até indivíduos que 

tiveram um ganho de 300%. A média da redução para TS foi de 39,05%, porém alguns indivíduos dobraram a 

quantidade de tubérculos de MJ para SR. DM teve uma média de 5,83% e com um intervalo que vai desde indivíduos 

que ganharam 27,27% e que perderam 36,36%. Para AVTW, a média foi praticamente zero, porém alguns indivíduos 

chegaram próximo de zero enquanto outros triplicaram o valor obtido em SR. Apesar do estresse ter impactado 

negativamente as características em nível de população, alguns clones demonstraram um melhor desempenho em 

ambientes mais quentes, evidenciando a necessidade de identificar e estudar o comportamento dos mesmos.  Com 

relação aos parâmetros genéticos, houve uma tendência de maiores herdabilidades e acurácias em SR, com relação à 

MJ e LM, com exceção para a característica SE (Tabela 2).  
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Tabela 2. Condições ambientais de Majes (MJ), La Molina (LM) e San Ramón (SR), durante a realização dos 

experimentos 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

Característica Ambiente ℎ² 𝑟𝑔 �̂�  
Média clones 

painel 

Média cv. 

Unica 
𝜎𝑔

2 𝜎𝑔𝑥𝑒
2  𝜎𝑒

2 

  MJ 0,6379 0,7987 768,94 340,41    

TW LM 0,5942 0,7708 461,88 499,57 
4232,91 22620,26 20616,09 

(8,92%) (47,65%) (43,43%) 

 SR 0,8629 0,9289 395,37 461,71    

 MJ 0,6401 0,8001 12,09 5,12    

TS LM 0,6119 0,7822 8,60 8,76 
4,24 3,64 5,34 

(32,07%) (27,54%) (40,39%) 

 SR 0,8321 0,9122 6,74 6,56    

 MJ 0,7513 0,8668 18,95 15,28    

DM LM 0,6719 0,8197 18,89 17,58 
1,91 0,75 1,12 

(50,52%) (19,99%) (29,49%) 

 SR 0,8612 0,928 17,73 14,86    

 MJ 0,7039 0,8389 65,93 44,43    

ATW LM 0,5987 0,7738 53,84 55,44 
132,90 140,58 171,69 

(29,85%) (31,58%) (38,57%) 

 SR 0,7607 0,8722 61,22 71,85    

 MJ 0,1122 0,3350 3,37 3,50    

SE LM 0,5838 0,7641 4,96 5,48 
0,05 0,27 1,60 

(2,63%) (14,07%) (83,30%) 

  SR 0,0563 0,2374 3,44 3,72    
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2.3.2  Responsividade, estabilidade e suscetibilidade 

O número de clones classificados quanto a reação ao estresse pelo método de FW e as médias nos 

ambientes são apresentados nas Tabela 3 e 4.  

 

Tabela 3. Resultado da análise de Finlay e Wilkinson para MJ-LM e MJ-SR 

ns = não significativo pelo teste de qui-quadrado, * = p < 0,05 pelo teste de qui-quadrado. Número dentro dos 

parênteses representa o intervalo dos valores dos clones alocados em cada grupo 

 

 

Ambiente Característica Classificação Quantidade de clones Média 𝛘² 

TW 

Responsivos 28 591,26 (401,25-857,96) 

0,04 * 

MJ-LM 

Estáveis 95 520,34 (196,06-855,27) 

Sensíveis 272 428,14 (18,01-880,35) 

TS 

Responsivos 37 11,26 (7,87-15,13) 

0,80 ns Estáveis 106 9,33 (3,33-16,06) 

Sensíveis 252 7,90 (1,47-16,03) 

DM 

Responsivos 186 19,71 (13,48-24,20) 

0,79 ns  Estáveis 3 20,00 (19,12-20,56) 

Sensíveis 206 18,12 (13,52-22,72) 

ATW 

Responsivos 84 66,04 (25,67-103,81) 

0,23 ns  Estáveis 75 55,62 (29,69-89,21) 

Sensíveis 236 48,92 (15,61-91,61) 

MJ-SR 

TW 

Responsivos 17 519,84 (157,64-751,83) 

0,11 ns  Estáveis 102 471,26 (49,88-857,96) 

Sensíveis 276 454,43 (18,01-880,35) 

TS 

Responsivos 13 12,95 (7,08-20,13) 

0,02* Estáveis 106 8,50 (2,00-20,34) 

Sensíveis 276 5,77 (0,87-14,13) 

DM 

Responsivos 61 19,63 (12,35-22,30) 

0,72 ns Estáveis 88 18,66 (17,21-19,42) 

Sensíveis 246 17,81 (12,04-22,82) 

ATW 

Responsivos 150 89,39 (26,96-180,00) 

0,67 ns Estáveis 31 62,81 (21,39-123,66) 

Sensíveis 214 50,40 (4,98-119,44) 



23 
 

As médias dos clones classificados como responsivos ou estáveis foram maiores do que comparado com as 

sensíveis para todas as características em ambientes mais quentes. Para TW e TS, observamos que clones responsivos 

são menos frequentes e a maioria possui sensibilidade ao calor. Além disso, o número de clones classificados como 

responsivos diminui de LM para SR em ambas as características, demonstrando o impacto do estresse maior neste 

último ambiente. Diferentemente do observado para TW e TS, as variáveis DM e ATW tiveram um número elevado 

de indivíduos classificados como responsivos em pelo menos em um ambiente. Investigando o desbalanço ocorrido 

podemos compreender melhor o impacto do calor em diferentes momentos do desenvolvimento da cultura e a 

resposta ao estresse. O calor no final do ciclo impactou mais a cultura em relação a sua DM, sendo possível notar 

isso devido ao aumento do número de clones que tiveram alguma reação de responsividade ou sensibilidade frente 

ao estresse. Já para ATW, o estresse por calor afeta mais os clones quando este ocorreu durante o ciclo todo, 

aumentando o número de indivíduos que foram classificados como sensíveis ou responsivos. Ao utilizar a 

sensibilidade geral, a classificação segue o padrão esperado de um pequeno grupo de clones sendo classificados como 

responsivos, seguidos por um grupo maior sendo mais estáveis e a maioria sendo sensível ao estresse. 

 

Tabela 4. Resultado da análise de FW considerando os três ambientes simultaneamente 

ns = não significativo pelo teste de qui-quadrado, * = p < 0.05 pelo teste de qui-quadrado. Número dentro dos 

parênteses representa o intervalo dos valores dos clones alocados em cada grupo 

 

Devido ao estresse ter ocorrido ao final do ciclo em LM, uma análise de correspondência foi realizada entre 

a classificação frente ao estresse e o grupo de senescência em que foi enquadrado pela avaliação em campo, para 

investigar se existe uma relação entre a resposta e um mecanismo de escape dos clones. Considerando a classificação 

quanto a sensibilidade em relação a LM, é possível notar que existe uma tendência maior de clones responsivos 

terem sido mais precoces (Figura 3), enquanto os estáveis obtiveram notas medianas para senescência e os tardios 

foram os mais sensíveis, em todas as características. Já em SR não observamos uma relação tão clara quanto aquela 

Característica Classificação 
Quantidade 

Total 
Média em LM Média em SR 𝛘² 

TW 

Responsivos 19 554,59 (196,05-776,89) 605,72 (240,52-1043,40) 

0,15 ns Estáveis 97 497,22 (157,63-857,96) 468,71 (31,94-1119,85) 

Sensíveis 279 443,27 (18,01-880,34) 355,54 (9,23-985,28) 

TS 

Responsivos 13 11,78 (8,33-14,4) 12,01 (4,36-20,12) 

0,33 ns Estáveis 106 8,76 (1,657-16,02) 8,13 (2,00-20,33) 

Sensíveis 276 8,38 (1,47-16,05) 5,94 (0,86-17,18) 

DM 

Responsivos 58 18,66 (13,52-23,44) 18,73 (15,05-22,81) 

0,56 ns Estáveis 85 18,42 (13,89-22,75) 18,18 (14,15-22,18) 

Sensíveis 252 19,01 (13,48-24,19) 17,34 (12,03-22,53) 

ATW 

Responsivos 139 55,82 (19,81-101,67) 75,06 (21,39-180,00) 

0,07 ns Estáveis 37 61,55 (34,83-103,81) 62,04 (19,51-99,88) 

Sensíveis 219 51,26 (15,61-91,61) 52,29 (4,97-123,65) 



24 
 
observada em LM, apesar de existir uma leve tendência de clones mais precoces terem sido mais responsivos. Esses 

resultados demonstram que a senescência teve um papel importante para a tolerância a calor em LM e seu papel 

diminui quando o estresse se dá ao longo do ciclo da cultura. Em relação à classificação geral da sensibilidade e a 

senescência, novamente notamos que clones mais responsivos estão mais separados das outras classes e o mais 

próximo deles são clones mais precoces e, portanto, é possível que exista uma relação entre essas duas variáveis, 

apesar desta não ser tão explícita.  

Quanto à senescência e a classificação em função da sensibilidade geral para TW, clones responsivos, 

tolerantes e estáveis tiveram nota média de 4,51, 4,39 e 4,18, respectivamente. Para TS, essa diferença foi maior, 

sendo clones responsivos com nota média 4,73 e estáveis e sensíveis com 4,26 e 4,21. Enquanto para DM, os valores 

foram de 4,41 para responsivos, 4,25 para estáveis e 4,20 para sensíveis. Diferentemente do observado para as outras 

características, quando consideramos a classificação pela sensibilidade geral e a nota para senescência, tanto clones 

responsivos quanto tolerantes tiveram médias de 4,41, enquanto clones sensíveis o valor foi de 4,11. Esse fato 

reforça o resultado encontrado na análise de correspondência e o mapa perceptual citados anteriormente, onde existe 

uma relação entre responsividade/tolerância e senescência. 

 

Figura 3. Análise de correspondência entre a classificação quanto ao estresse ao calor e a nota de SE 
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Na Figura 4 temos as médias dos indivíduos separados em ambientes nas diferentes classificações de 

acordo com a sensibilidade geral. Indivíduos responsivos possuem médias baixas em MJ, sendo mais evidente suas 

melhores performances quando caminhamos para ambientes mais estressantes. Clones que foram classificados como 

estáveis mantiveram suas médias ao longo dos ambientes, com pouca variação observada. Já para a classe de 

indivíduos classificados como sensíveis, é possível notar a redução na média de MJ para LM e por último em SR. Por 

outro lado, existem indivíduos classificados como sensíveis que possuem médias maiores quando comparados com 

tolerantes e responsivos. Aqui entramos em uma antítese, onde por um lado temos indivíduos que possuem uma alta 

responsividade ao calor e do outro temos clones que apesar de reduzirem suas médias, são ainda mais produtivos que 

os responsivos e os estáveis. Para uma estratégia visando a seleção de clones produtivos e estáveis, se faz necessário a 

utilização de outros métodos para balancear esse problema. 

 

 
Figura 4. Dispersão das médias dos clones nos ambientes, agrupados de acordo com a classificação geral  
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2.3.3  Relação entre responsividade e médias 

Na Tabela 5 estão apresentados os valores das médias dos 10% de clones selecionados pela soma do 

ranqueamento proposto por Mulamba e Mock (1978), considerando a norma de reação por FW, HTI e a 

superioridade do genótipo. A seleção a partir de FW foi a que obteve a menor média para as diferentes características 

mostrando que, apesar do aumento da média quando a avalição é realizada em um ambiente sob estresse por 

temperatura, no conjunto se tem genótipos com baixo potencial para se utilizar como cultivares tolerantes ao calor, 

devido à sua baixa performance geral. Utilizando HTI e CS, com exceção do TS em SR, a média dos selecionados 

utilizando os outros dois métodos foram similares ou superiores em todos os ambientes. Os resultados para HTI e 

CS foram semelhantes, com algumas ressalvas. Dos 39 clones selecionados, 24 são coincidentes entre os dois índices, 

ou seja, cerca de 40% dos genótipos têm diferença em seus comportamentos frente ao estresse e no conjunto das 

características avaliadas. Em relação ao TW, a utilização do HTI selecionou genótipos com as médias maiores em MJ 

e LM, enquanto a superioridade favoreceu uma maior produção em SR em contraponto aos outros dois ambientes. 

TS e DM tiveram diferenças ínfimas entre as médias dos genótipos selecionados utilizando os dois índices. Para 

ATW ocorreu a mesma diferença observada em relação ao TW, onde HTI favoreceu MJ e LM e CS o ambiente SR.  

Além da média, é importante observar a redução em porcentagem da média dos selecionados em MJ em 

relação aos ambientes estressantes. Para TW, a redução observada entre MJ e LM para os dois métodos foi similar, 

de aproximadamente 42%, enquanto a redução dos clones de MJ para SR foi de 46,66% utilizando o HTI e de 

37,74% com CS. Já para AVTW, a diferença foi de uma redução de 3,17% de MJ para SR considerando o HTI, 

enquanto a redução é maior quando se usa CS, de 17,29%. Com exceção desses dois casos, os valores de redução 

entre MJ e os outros dois ambientes foram semelhantes. Diferentemente do observado para o HTI e CS, a utilização 

da sensibilidade selecionou indivíduos que tiveram incremento na sua média nos ambientes estressantes, com ganhos 

em LM de 56,17% para TW, 14,02% para TS, 7,98% para DM e 41,18% para ATW. Em SR, os ganhos médios 

foram na ordem de 44,92%, 6,16%, 6,66% e 49,57%, respectivamente. É importante frisar que dos 39 clones 

selecionados por HTI e CS, aproximadamente 77% deles foram classificados como sensíveis para todas as 

características, com exceção de ATW, enquanto a sensibilidade teve a mesma porcentagem, porém de clones 

classificados como responsivos ou estáveis. Esses resultados sugerem que, apesar do desempenho de clones 

responsivos ser melhores nos ambientes estressantes, suas médias são muito baixas comparadas a clones sensíveis ao 

calor que mantém uma média alta mesmo com redução por conta do calor, pois no conjunto os clones mais 

tolerantes apresentam menor potencial.  

Em relação à nota de senescência dos selecionados a partir de cada método também existem diferenças. 

Pelo ranqueamento pela sensibilidade, a nota média de senescência dos clones selecionados em LM foi de 5,5 e em 

SR 3,2, com uma média geral de 4,5. Já para HTI e CS a média foi semelhante em LM e SR, de aproximadamente 4,6 

e 3,4 respectivamente. Para o grupo de senescência geral, a média dos métodos também foi semelhante, com clones 

tendo nota média de 4,0. Esse fato vai de encontro com os resultados observados da análise de correspondência, 

onde existe uma tendência de clones mais precoces terem um desempenho melhor em ambientes com maior 

temperatura (maior estresse por calor). Como foi observado anteriormente pela média dos clones selecionados por 

meio de cada método, apesar de terem notas médias semelhantes para senescência, dentro de cada grupo existe uma 

variação de resposta frente ao estresse por calor. 
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Tabela 5. Média dos clones selecionados por meio dos índices de seleção HTI, CS FW e a variação da média em relação a MJ 

Número dentro dos parênteses representa o intervalo dos clones selecionados 

Ambiente Característica HTI Variação (%) CS Variação (%) Finlay-Wilkinson Variação (%) 

MJ  1027,58 

(641,24- 1557,54)  

1017,97 

(621,24-1557,54)  

379,99 

(132,90-616,24)  

LM TW 
571,78 

(324,65-855,27) -41,21 

562,05 

(324,65-840,58) -41,93 

496,29 

(196,05-776,89) +12,27 

SR  511,45 

(176,44-1119,85) -46,66 

603,02 

(269,81-1119,85) -37,74 

501,1017 

(123,60-903,24) +14,58 

MJ  14,80 

(8,43-23,89)  

15,06 

(9,560-23,89)  

8,73 

(2,39-19,56)  

LM TS 
10,54 

(6,05-15,13) -24,06 

10,23 

(6,055-14,70) -29,35 

9,053966 

(1,98-14,73) +10,88 

SR  7,66397 

(2,55-15,11) -45,52 

8,27 

(2,93-16,03) -43,45 

9,06 

(2,00-20,12) +16,32 

MJ  20,50652 

(18,23-24,53)  

20,39 

(16,53-24,53)  

16,86 

(13,28-19,78)  

LM DM 
20,08 

(16,30-23,44) -15,58 

19,94 

(16,30-23,44) -15,88 

18,10 

(13,48-23,21) +3,01 

SR  18,86 

(16,37-21,73) -7,70 

18,77 

(16,37-21,73) -7,56 

17,91 

(12,57-22,30) +2,10 

MJ  71,95 

(44,63-122,79)  

69,41 

(44,63-122,79)  

43,65 

(19,23-85,30)   

LM ATW 
55,74 

(30,95-103,81) -18,69 

54,28 

(30,16-96,15) -18,81 

56,72 

(25,66-101,67) +22,61 

SR  69,48 

(32,49-139,24) -3,17 

77,98 

(35,56-139,23) -17,28 

61,36 

(21,39-180,00) +32,63 
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2.4. DISCUSSÃO 

A redução da média para várias características importantes demonstra a sensibilidade da cultura 

batata frente ao aumento de temperatura e a necessidade de grande esforço por parte dos melhoristas para 

selecionar genótipos com maior performance perante ao estresse ao calor. Kim et al. (2017) utilizando a 

cultivar “Superior”, observaram uma redução de 11% na produção de tubérculos comercializáveis a cada 1 ºC 

de elevação da temperatura ideal de cultivo. Já Tang et al. (2018) avaliaram 55 cultivares comerciais de batata 

no Canadá submetidas a temperaturas diurnas de 35 ºC e noturnas de 28 ºC, observando uma redução média 

de 93% na massa dos tubérculos. Esses fatos demonstram que as cultivares disponíveis no mercado não estão 

adaptadas a possíveis mudanças nas condições ideais de desenvolvimento da cultura, colocando em risco a 

segurança alimentar principalmente em países em desenvolvimento ou onde a cultura é a base alimentar de 

seus habitantes (Devaux et al., 2014).  

Por esses motivos, a população LTVR tem sido melhorada para regiões consideradas não ideais para 

o cultivo de batata, resultando em uma variação na resposta de adaptabilidade frente aos ambientes de maior 

temperatura e uma menor redução da média populacional quando comparada aos estudos apresentados 

anteriormente. Mesmo sendo uma população desenvolvida com o objetivo de selecionar genótipos com 

melhor desempenho em ambientes estressantes sob temperaturas mais elevadas, o potencial produtivo da 

mesma em ambientes estressantes é menor quando comparado com seu cultivo em ambiente ideal, com um 

maior impacto quando o estresse ocorre desde o início do ciclo da cultura. O mesmo efeito é encontrado 

com os resultados obtidos por Rykaczewska (2015), onde que quanto mais cedo o estresse ocorre, maior 

impacto negativo é observado no desenvolvimento das plantas. 

Apesar de ser uma população desenvolvida em esquema de seleção recorrente para tolerância ao 

calor, podemos notar pelos resultados, que clones com um comportamento responsivo tendem a ser mais 

uma exceção do que uma regra, assim como encontrado por Al Mahmud et al. (2021). Diversos estudos na 

literatura que visam compreender o controle genético do estresse por calor na cultura da batata têm sido 

realizados, sendo possível levantar algumas hipóteses para esse comportamento responsivo ser uma exceção. 

A batata cultivada é conhecida por sua sensibilidade ao aumento da temperatura, mas é de conhecimento que 

algumas espécies do gênero Solanum possuem genes relacionados à tolerância ou responsividade ao calor 

(Bashir et al., 2022; Davis, 1941). Devido a LTVR ter em seu histórico cruzamentos com espécies selvagens, é 

possível que genes relacionados tenham sido introgredidos e expliquem o desempenho superior de alguns 

clones em ambientes mais quentes. Levy et al. (1991) e Manuel et al. (2019) relatam que progênies tolerantes 

podem ser identificadas em famílias oriundas de parentais sensíveis ao calor, o que pode ser um indicativo de 

efeitos heteróticos para a resposta ao estresse para produção. Menezes et al. (2001) também encontraram que 

efeitos não-aditivos são importantes para produção no estresse, porém para outras características os efeitos 

aditivos tiveram uma maior importância, demonstrando a complexidade no contexto de seleção de parentais 

para diferentes características envolvendo a seleção para tolerância ao calor. Além disso, assim como 

observado em outras culturas, a ocorrência de trade off entre produção, adaptabilidade e/ou estabilidade frente 

a estresses abióticos dificulta a identificação e seleção de genótipos superiores (Du et al., 2020; Lundgren e 

Des Marais, 2020; Simmonds, 1991). Considerando a arquitetura genética complexa da tolerância ao estresse 

para diferentes características, ficam claras as dificuldades que os melhoristas enfrentam para encontrar o 

melhor esquema de melhoramento e como selecionar clones e parentais que otimizem o ganho de seleção.     
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Além do controle genético, a variação no momento e na intensidade em que o estresse acontece são 

desafios no melhoramento visando tolerância a estresses abióticos (Araújo et al., 2015). Nossos resultados 

demonstram essa variação na resposta ao estresse e a dificuldade de interpretar corretamente os resultados. 

Por exemplo, é sabido por estudos prévios que o estresse por calor resulta em uma diminuição na DM dos 

clones estudados (George et al., 2017a; Singh et al., 2020). Em nível populacional, nosso estudo está alinhado 

aos encontrados na literatura, onde MJ teve a maior média seguida por LM e SR. Porém, em nível de 

indivíduo, DM em LM teve um grande número de clones que foram classificados como responsivos quando 

comparados com SR.  

Bethke et al. (2009) estudou os efeitos do estresse por calor e seca na cultura da batata, observando 

que a resistência ao movimento da água entre o tubérculo e caule é baixa onde, sob condições estressantes, o 

potencial da água é menor na raiz causando um movimento para a parte área. Isso explica o motivo pelo qual 

alguns clones tiveram um aumento de DM, pois aumentaram sua transpiração devido ao aumento da 

temperatura, ocasionando uma perda de água nos tubérculos e tendo um ganho falso de DM. Em outras 

palavras, clones responsivos para DM sob estresse podem ser na realidade um sinal de sensibilidade.  

O desbalanceamento observado para ATW em SR também é uma resposta fisiológica ao estresse ao 

calor. Altas temperaturas ao longo do ciclo diminuem a quantidade de tubérculos formados e, com o número 

reduzido, os genótipos que conseguem tuberizar geram poucos tubérculos que, quando terminam seu 

enchimento, são maiores do que observaríamos em uma condição sem estresse (Muthoni e Kabira, 2015), 

explicando o motivo de ter um grande número de genótipos classificados como responsivos. A distribuição 

de TS em SR revela que um menor número de tubérculos foi produzido no ambiente estressante, porém 

alguns genótipos responsivos ou tolerantes ao estresse tiveram uma produção que compensou essa perda, 

evidenciado por uma maior correlação entre TW e ATW em SR quando comparado com LM. Isso corrobora 

com os resultados encontrados por Veilleux et al. (1997) onde os autores concluem que a formação e 

crescimento do tubérculo possuem mecanismos independentes. 

Existem estudos na literatura que indicam SE como uma característica importante para a tolerância 

ao calor. Levy (1986) observou que cultivares mais precoces tiveram menores perdas de produção entre o 

ambiente ideal e estressante quando comparada com clones tardios, sugerindo que a precocidade estaria mais 

relacionada a um mecanismo de escape do que necessariamente a um mecanismo de tolerância. Porém, 

estudos posteriores demonstram que existe uma relação entre a tolerância e a precocidade, por efeito 

pleiotrópico ou de genes ligados a senescência que se modificam e alteram o desenvolvimento da planta 

quando está sobre efeito do estresse (George et al., 2017b; Pradel et al., 2019; Zhang et al., 2020). Nossos 

resultados da análise de correspondência e da nota de senescência da classificação em relação à sensibilidade 

corroboram tanto como sendo um mecanismo de escape e indícios de mecanismos de tolerância.  

Em LM, as condições até o início da tuberização em conjunto com o estresse durante a formação 

dos tubérculos permitiu que clones precoces formassem tubérculos e, permitiu também um maior 

enchimento dos mesmos, enquanto clones tardios foram mais impactados pelo estresse. O resultado de 

associação entre SE e os caracteres avaliados não foi tão marcante em SR quando comparado em LM, com 

TW e TS sendo as características com mais associação do que DM e ATW. Observando a sensibil idade geral, 

considerando os três ambientes, também é possível notar a tendência de clones responsivos estarem 

associados à precocidade, somente DM fugindo do padrão que as outras três características seguem.  
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O mesmo antagonismo levantado por Levy e Veilleux (2007) também foi encontrado neste trabalho, 

apesar de clones tolerantes e responsivos serem mais precoces, existe uma grande variação dentro dos grupos 

de senescência e, devido ao fato do menor potencial de produtividade em comparação a clones com ciclos 

mais longos, a redução da produção pode ser compensada pelo alto potencial de indivíduos de tardios. O 

índice baseado na sensitividade selecionou clones mais precoces que os outros dois índices e que tiveram um 

aumento das médias em ambientes estressantes. HTI e CS selecionaram clones com uma média menor para 

nota de SE (clones mais tardios) e a maioria com classificação como sensível para as características. Apesar 

disso, a média dos selecionados por esses dois últimos índices foram superiores em comparação com os 

selecionados pela sensibilidade e obtiveram médias acima da população nos três ambientes.  

A utilização dos índices de seleção demonstra que mesmo selecionando clones com sensibilidade 

para as diferentes características, o potencial desses materiais é maior e compensa a perda em ambientes 

estressantes. Além disso, mesmo HTI e CS tendo médias de SE iguais nos diferentes ambientes, ocorreram 

variações em relação a média dos selecionados, corroborando com o que foi dito anteriormente sobre a 

variação de tolerância dentro de diferentes grupos de maturação. Vale ressaltar que nesse estudo estamos 

tratando somente de variáveis quantitativas e quando adicionamos outras como aparência, distúrbios 

fisiológicos e resistência a estresses bióticos, a tarefa do melhorista se torna mais difícil e o ganho genético 

menor. 

Pelo exposto, ficam evidentes os desafios a serem enfrentados no melhoramento da cultura da 

batata em ambientes cujas temperaturas mais elevadas proporcionem maior estresse por calor. Apesar de 

existir uma variação entre o comportamento dos clones para cada característica avaliada, está claro que clones 

responsivos e estáveis frente ao aumento da temperatura são menos frequentes na população, além de 

possuírem uma média inferior no ambiente ideal. Com isso, é importante ter em mente que dependendo do 

objetivo e como é delineado o programa de melhoramento, alguns clones com genes que podem ser de 

interesse para melhorar o desempenho frente ao estresse estão sendo descartados. À primeira vista, selecionar 

clones mais precoces seria uma boa estratégia para um mecanismo de escape do estresse, porém quando se 

visa a seleção para o estresse durante todo o ciclo, a complexidade da associação devido a diferentes 

mecanismos de tolerância e a variação de potencial de produção de clones dentro de cada grupo de maturação 

faz necessária a avaliação dos clones para encontrar o melhor balanço. Por último, é importante deixar mais 

um alerta em relação à sensibilidade da cultura da batata ao aumento de temperatura e a necessidade de 

despender mais esforços em estudos e desenvolvimento de genótipos com melhores performances diante do 

estresse ocasionado por temperaturas mais elevadas.  
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CONCLUSÕES 

 

 Com base nos resultados obtidos neste trabalho, pode-se concluir que: 

 

▪ Genótipos selecionados como sendo mais tolerantes ao calor, de maneira geral, apresentam baixo 

desempenho em condições nas quais o estresse por temperatura seja menor ou inexistente; 

 

▪ Há indícios que de a precocidade esteja relacionada com a maior tolerância ao calor, via mecanismo 

de escape de períodos cuja condição de estresse por calor, principalmente mais ao final do ciclo 

cultura, seja mais pronunciada; 

 

▪ Clones que apresentam elevada performance em condições ideais de temperatura, tendem a manter 

uma média geral elevada em condições de estresse, quando comparados com clones tolerantes de 

menor performance média; 

 

 

▪ A seleção pode ser mais efetiva se for direcionada para clones de alta performance média ao invés de 

clones que apresentam maior tolerância ao calor estimada via índices de seleção que utilizam valores 

relativos de desempenho. 
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3. ESTUDO DE ASSOCIAÇÃO GENÔMICA AMPLA PARA TOLERÂNCIA E 
RESPONSIVIDADE AO ESTRESSE POR CALOR EM BATATA 

Resumo 

 

      O estresse térmico é um grande desafio na cultura da batata, afetando o rendimento e a qualidade 

da cultura. Assim, este estudo teve como objetivo investigar a base genética da tolerância ao estresse 

por calor em batatas, analisando múltiplos genes e sua arquitetura complexa. Foram utilizados 655 

clones de batata do painel LTVR (Lowland Tropic Virus Resistant), em três locais diferentes no Peru 

(Majes, La Molina e San Ramón) para avaliar características fenotípicas e genotípicas. Foram coletados 

dados de produção por planta, número e peso dos tubérculos, percentual de matéria seca e 

senescência. Os genótipos foram genotipados utilizando a plataforma DArTag e 1360 marcadores de 

alta qualidade foram obtidos. As análises estatísticas incluíram estimativas de médias ajustadas, 

decomposição da variância genética, proporção da variância explicada, responsividade ao estresse, 

tolerância ao calor, estabilidade e análise de associação genômica (GWAS). Pelos resultados obtidos 

pela análise GWAS, a tolerância ao estresse por calor em batatas é controlada por uma combinação de 

múltiplos genes, indicando um mecanismo genético complexo. Em segundo lugar, os clones contendo 

o gene CDF1 exibiram melhor desempenho em condições de temperatura mais elevada durante o 

período de tuberização, sugerindo seu potencial como marcador genético para tolerância ao calor em 

batatas. Além disso, foram identificadas regiões sobrepostas com pesquisas anteriores sobre proteínas 

cognatas de choque térmico 70, indicando um papel potencial dessas proteínas na resposta ao estresse 

por calor. A identificação dessas regiões sobrepostas apresenta oportunidades promissoras para o 

desenvolvimento de cultivares de batata tolerantes ao calor. No geral, esta pesquisa aumenta nossa 

compreensão dos fatores genéticos envolvidos na tolerância ao estresse térmico em batatas e fornece 

informações valiosas para programas de melhoramento destinados a desenvolver cultivares de batata 

resilientes, capazes de suportar condições de cultivo sob temperaturas elevadas. 

 

Palavras-chave: Estresse abiótico; Solanum tuberosum L.; Reação fenotípica 

 

 

Abstract 

 
      Heat stress is a major challenge in potato crops, affecting the yield and quality of the crop. This 

study aimed to investigate the genetic basis of heat stress tolerance in potatoes by analyzing multiple 

genes and their complex architecture. A total of 655 autotetraploid potato clones from the LTVR 

panel were used at three different locations (Majes, La Molina and San Ramón) to evaluate phenotypic 

and genotypic traits. Data were collected for yield, tuber number and weight, dry matter, and 

senescence. Genotypes were genotyped using the DArTag platform and 1360 high quality markers 

were obtained. Statistical analyses included adjusted mean estimates, decomposition of genetic 

variance, proportion of variance explained, stress responsiveness, heat tolerance, stability, and 

genome-wide association analysis (GWAS). From the results obtained by GWAS analysis, heat stress 

tolerance in potatoes is controlled by a combination of multiple genes, indicating a complex genetic 

mechanism. Second, clones containing the CDF1 gene exhibited enhanced performance under heat 

stress conditions during the tuberization period, suggesting its potential as a genetic marker for heat 

tolerance in potatoes. In addition, overlapping regions were identified with previous research on 

cognate heat shock 70 proteins, indicating a potential role for these proteins in the heat stress 

response. The identification of these overlapping regions presents promising opportunities for the 

development of heat stress tolerant potato cultivars. Overall, this research increases our understanding 

of the genetic factors involved in heat stress tolerance in potatoes and provides valuable information 

for breeding programs aimed at developing resilient potato varieties capable of withstanding heat 

stress conditions. 

 

Keywords: Abiotic stress; Solanum tuberosum L.; Phenotypic reaction 
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3.1  Introdução 

 
Um dos grandes desafios da humanidade para os próximos anos é garantir a segurança alimentar 

frente ao contexto das mudanças climáticas. Com o aumento da temperatura global, os desafios relacionados 

à agricultura têm se tornado cada vez maiores, principalmente em países em desenvolvimento. É estimado 

que o aumento de 2 °C na temperatura global colocaria em risco 76% dos países, principalmente países em 

desenvolvimento (Betts et al., 2018). A batata (Solanum tuberosum L.) é a terceira cultura mais importante para a 

alimentação humana, conhecida por ser uma espécie estratégica para o combate à fome, devido a sua 

eficiência no uso da água e potencial de conversão e acúmulo de carboidratos, bem como o rendimento por 

área (Djaman et al., 2021).  

Historicamente, a produção da batata tem se concentrado na América do Norte e Europa. Porém, 

é observada uma mudança nos últimos anos, com aumentos expressivos de produção na África e na Ásia, 

com especial destaque para a China. Devido ao seu histórico de melhoramento e dispersão ao redor do 

mundo, muitos clones comerciais têm no seu pedigree, genótipos oriundos de regiões com clima ameno, o 

que refletiu em uma sensibilidade da cultura ao aumento da temperatura, principalmente quando cultivada em 

regiões cuja temperatura média fica acima de 25 °C (Zinta et al., 2022; Struik et al., 1989; Ku et al., 1977).  

Hijmans, (2003) projetou uma diminuição de 18 a 32% na produção mundial de batata devido ao aumento 

Global da temperatura. Tang et al. (2018) avaliaram diversas cultivares comerciais da América do Norte e 

encontraram uma redução severa na produção, chegando a 93% de perda de massa de tubérculo s. A 

necessidade de desenvolver genótipos tolerantes e compreender os mecanismos moleculares é de extrema 

importância para a segurança alimentar de diversos países. 

Diversos trabalhos foram realizados com diferentes estratégias para melhorar a cultura visando a 

tolerância ao calor. Como o gênero Solanum tem uma dispersão geográfica ampla pela América do Sul, 

diversas espécies já foram identificadas como boas fontes de genes para a tolerância (Guedes et al., 2019; 

Peloquin et al., 1989; Reynolds e Ewing, 1989). Porém, a utilização de introgressão de germoplasma selvagem 

para a batata cultivada tem alguns entraves, como incompatibilidade de cruzamento, drag genômico de 

características indesejáveis e longo período para se obter os parentais para iniciar os cruzamentos. No âmbito 

do desenvolvimento de cultivares, um dos problemas enfrentados pelos melhoristas é o tempo que dura um 

ciclo de melhoramento. Diferentes estratégias têm sido utilizadas para aumentar o ganho genético, entre eles a 

utilização de seleção recorrente com seleção precoce e a pré-seleção utilizando estresse in vitro parecem ser 

promissoras para o desenvolvimento de cultivares (Benites e Pinto, 2011; Figueiredo et al., 2015; Khan et al., 

2015). Também é encontrado na literatura uma diversidade de estudos sobre genes relacionados à resposta ao 

calor. Hancock et al. (2014) utilizaram microarranjos para identificar genes diferencialmente expressos nas 

folhas e tubérculos de batatas submetidas a estresse por calor, sugerindo seis genes (StUGT, StSP5G, StCO, 

StGI, StSP6A e StCDF) como importantes candidatos para a compreensão da resposta da cultura ao estresse.  

A primeira publicação do genoma da batata (Potato Genome Consortium, 2011) foi um marco 

para possibilitar estudo moleculares mais aprofundados. Somente nos últimos cinco anos, com o preço 

menor para genotipagem e o desenvolvimento de métodos para estimar a dosagem alélica, observamos um 

aumento expressivo de estudos de associação genômica ampla (GWAS) ao nível tetraploide. Diversos estudos 

tem sido então realizados para compreender melhor a estrutura genética das características, encontrar regiões 

relacionadas a resistência a doenças e insetos, e tolerância a estresses abióticos (Alvarez-Morezuelas et al., 
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2023a; Byrne et al., 2020; Caraza-Harter e Endelman, 2022; Saidi e Hajibarat, 2021). Porém, poucos trabalhos 

são encontrados na literatura relacionando QTLs, GWAS e a utilização de marcadores para tolerância a calor 

em batata, sendo muito mais vastos os estudos relativos à reações fisiológicas, variações no perfil de proteínas 

e regulação de mecanismos genótico-fisiológicos (Lehretz et al., 2021; Levy e Veilleux, 2007; Liu et al., 2021). 

Além disso, a maioria dos trabalhos encontrados na literatura foram realizados em condições controladas, o 

que não reflete as variáveis que influenciam o crescimento das plantas no campo. Estudar essas regiões 

previamente relatadas e encontrar outras seria de estrema importância para acelerar o desenvolvimento de 

cultivares com bom desempenho em ambientes com condições marginais para o cultivo da batata. 

Desde a década de 70, o Centro Internacional de la Papa (CIP) iniciou trabalhos procurando 

desenvolver cultivares mais tolerantes ao estresse por calor. Deste esforço foi desenvolvida a população 

Lowland Tropic Virus Resistant (LTVR), sendo uma população com um background genético proveniente de 

cruzamentos entre Solanum tuberosum adaptados ao verão e de ciclo curto com outras espécies (Bonierbale et 

al., 2020). Algumas cultivares como “Unica” e “Tacna” são provenientes da população LTVR e têm 

demonstrado boa aptidão para regiões de alta temperatura. Com isso , a população LTVR possui uma 

diversidade genética elevada e genótipos com diferentes respostas ao estresse que proporcionam condições 

bastante favoráveis para um estudo de GWAS. Assim, o objetivo desse trabalho é estudar a arquitetura 

genética relacionada a diferentes características, em diferentes condições ambientais, visando encontrar 

regiões relacionadas ao melhor desempenho de clones cultivados em locais sob estresse por temperatura 

elevada, tolerância, estabilidade e responsividade ao calor. 

 

3.2 MATERIAL E MÉTODOS 

3.3.1 Material vegetal e experimentos de campo 
 

Para a avaliação de campo, foram selecionados 655 clones de batata, do painel de acessos Lowland 

Tropic Virus Resistant (LTVR) desenvolvido pelo CIP em esquema de seleção recorrente. Este painel é 

composto por 41 clones provenientes do ciclo 6 de seleção, sendo 24 desses parentais do ciclo subsequente, e 

614 progênies do ciclo 7. As progênies do ciclo 7 foram obtidas a partir de cruzamentos bi -parentais, 

formando 34 famílias, com tamanho médio de 18 clones por família (intervalo 12 – 21). A LTVR é uma 

população que se originou de cruzamento entre Solanum tuberosum subespécie andigena e Neotuberosum, 

visando adaptação a climas mais quentes, resistência a viroses (PVY, PVX e PLRV), precocidade, boa 

aceitação em relação ao sabor e percentual de matéria seca acima de 17% (Bonierbale et al, 2020).  

Os experimentos de campo foram instalados em três localidades no Peru: Majes (MJ) em 2018, La 

Molina (LM) em 2020 e San Ramón (SR) em 2021. MJ (-16° 18’ 14.4138”, -72° 9’ 22.9674”, 1578 m de 

altitude) e LM (-12° 4’ 34.6398”, -76° 56’ 54.3012”, 244 m de altitude) são classificados como clima 

subtropical árido, enquanto SR (-11° 7’ 38.9994”, -75° 21’ 22.9998”, 828 m de altitude) é um clima 

subtropical úmido, seguindo a classificação climática de Köppen-Geiger. Uma estação meteorológica foi 

posicionada em cada um dos experimentos e foram coletados dados de temperatura máxima, mínima, média 

e precipitação ao longo do ciclo da cultura. O design experimental em MJ foi o de blocos completos 

casualizados com duas repetições, enquanto LM e SR foram realizados utilizando design linha-coluna com 

duas repetições. Em MJ e LM, a parcela foi composta de quatro tubérculos, enquanto em SR foram plantados 

seis tubérculos. O espaçamento utilizado foi de 0,30 m entre plantas e 0,90 entre linhas, com um 
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espaçamento de 0,50 m entre parcelas. Em todos os ambientes foram utilizados os mesmos manejos 

fitossanitários e a suplementação da água foi realizada via irrigação. A aplicação de dessecante foi realizada 

aos 94 dias após o plantio e as parcelas foram colhidas manualmente aos 100 dias. 

 

3.3.2 Dados fenotípicos 

 

As características avaliadas foram senescência (SE, escala de notas), produção de tubérculos por 

planta (TW, g.planta-1), número de tubérculos por planta (TS, tubérculos.planta-1), percentual de matéria seca 

(DM, %) e peso médio dos tubérculos (ATW, g.tubérculo-1). A avaliação de senescência (SE) dos clones foi 

realizada aos 70 dias, utilizando escala visual de notas descrita a seguir: 

 

1 = Muito tardio (as plantas da parcela apresentam folhagem verde e flores); 

3 = Tardio (a maioria das plantas estão verdes, florescimento terminou e existe o início de formação de 

frutos); 

5 = Médio (plantas no início de senescência, diminuição do ângulo foliar e frutos em estágio avançado);  

7 = Precoce (folhagem senescente, amarelecimento, com a planta ainda ereta e frutos maduras);  

9 = Muito precoce (plantas completamente senescentes, totalmente amarelecidas e decumbentes). 

 

TW foi calculado a partir da produção em quilogramas produzidos na parcela e dividido pelo 

número de plantas colhidas, sendo o mesmo procedimento realizado para TS, onde foram contabilizad os o 

número total de tubérculos e feita a correção pelo número de plantas colhidas. ATW foi calculado através das 

médias ajustadas de TW dividido por TS. Para avaliação de DM, cinco tubérculos são cortados em pequenos 

cubos de 1 a 2 cm, misturados e duas subamostras de 200 gramas são levadas para secar a 80 °C por 72 horas. 

Após a estabilização do peso (massa constante), DM é calculada pela média da razão entre o peso seco e o 

peso fresco, multiplicado por 100. 

 

3.3.3 Dados genotípicos 

Discos foram retirados das folhas dos clones e enviados para a empresa Intersek para extração e 

purificação de DNA. Após essa etapa, as amostras foram enviadas para a empresa DArT para genotipagem 

utilizando a plataforma de marcadores de média densidade chamada de DArTag. A abordagem de 

sequenciamento multiplexed PCR amplicon contém um subset do potato v3 Infinium array e dois SNPs 

ligados a genes de resistência ao PVY, totalizando 2503 SNPs, distanciados em média de 2 a 3 cM pelos 12 

cromossomos da batata. Com as contagens das reads, foi realizada a estimação da dosagem alélica. 

Primeiramente foram filtrados marcadores que tiveram no mínimo 61 contagens para atingir uma qualidade 

esperada de genótipo com 95% de acurácia, como sugerido por Matias et al. (2019). Após essa etapa, com as 

contagens remanescentes, foi realizada a estimação dosagem alélica utilizando o pacote updog (Gerard e 

Ferrão, 2019; Gerard et al., 2018) no software R (R Core Team, 2021), excluindo marcadores com 

probabilidade de posterior misclassification maior que 0.05 e allelic bias maior ou menor que o exponencial 

de -1 e 1. Por último, foram mantidos marcadores que estavam presentes no mínimo em 90% dos genótipos 

e uma frequência do alelo menor de 0.05. No final, foram obtidos 1360 marcadores de alta qualidade, com os 
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genótipos classificados nos cinco possíveis estados alélicos (0, 1, 2, 3 ou 4) para o alelo alternativo ao 

disponibilizado no genoma de referência. 

3.3.4 Análise de dados fenotípicos 

Para cada uma das características, primeiramente foi obtida a média ajustada para cada ambiente 

considerando o design experimental adotado. As médias ajustadas foram obtidas levando em consideração o 

design experimental utilizado em cada ambiente. Em MJ, por ter sido aplicado o RCBD, o modelo utilizado 

foi: 

𝑦𝑖𝑟 =  𝜇 + 𝑔𝑖 +  𝑏𝑟 + 𝑒𝑖𝑟   

 

onde 𝑦𝑖𝑟  é a observação do ith-genótipo no rth-bloco, 𝜇 é o intercepto, 𝑔𝑖  é o efeito fixo do ith-

genótipo, 𝑏𝑟  é o efeito fixo do rth-bloco e 𝑒𝑖𝑟  é o resíduo. LM e SR foram montados em design linha-coluna, 

sendo o modelo considerado para estimar as médias ajustadas:  

 

𝑦𝑖𝑟𝑚𝑛 =  𝜇 + 𝑔𝑖 + 𝑟𝑚(𝑟 ) + 𝑐𝑛(𝑟) +  𝑏𝑟 + 𝑒𝑖𝑟𝑚𝑛   
 

onde 𝑦𝑖𝑟𝑘𝑙  é a observação do ith-genótipo na kth-linha em combinação com lth-coluna dentro do rth-

bloco, 𝜇 é o intercepto, 𝑔𝑖  é o efeito fixo do ith-genótipo, 𝑟𝑘(𝑟 ) é o efeito aleatório da mth-linha dentro do rth-

bloco, 𝑐𝑙(𝑟) é o efeito aleatório da nth-coluna dentro do rth-bloco, 𝑏𝑟  é o efeito fixo do rth-bloco, e 𝑒𝑖𝑟  é o 

resíduo.  

Os componentes de variância foram estimados e a herdabilidade plot based foi calculada 

considerando o efeito de genótipo como aleatório e utilizando a fórmula: 

 

ℎ2 =
𝜎𝑔

2

𝜎𝑔
2 + 𝜎𝑒

2
 

 

onde 𝜎𝑔
2 é a variância genética e 𝜎𝑒

2 é a variância residual. Na análise conjunta, foi utilizado o modelo 

totalmente eficiente descrito por Damesa et al. (2008): 

 

𝑦𝑖𝑗 =  𝜇 + 𝑔𝑖 + 𝐸𝑗 + 𝑔𝐸𝑖𝑗 + 𝑠𝑖𝑗  
 

onde 𝑦𝑖𝑗  é a média ajustada do ith-genótipo no jth-ambiente,  𝑔𝑖  é o efeito aleatório do ith-genótipo, 

𝐸𝑗  é o efeito aleatório do jth-ambiente, 𝑔𝐸𝑖𝑗  é o efeito aleatório da interação e 𝑠𝑖𝑗 é o erro estimado na análise 

dentro de cada ambiente. A decomposição da variância genética foi realizada utilizando uma matriz de 

covariância proporcional a matriz genômica aditiva G, descrita por VanRaden (2008), modelo 1 e estendida 

para outras ploidias, e a matriz genômica de dominância digênica D (formulada por Fisher (1941) e 

Kempthorne (1957), modificada por Vetizica et al. (2013), Xiang et al. (2016), Endelman et al. (2018) e Batista 

et al. (2021). As matrizes G e D foram calculadas seguindo as fórmulas: 
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𝑮 =  
𝑊𝑊 𝑇

4 ∑ 𝑝𝑘 𝑞𝑘𝑘

  

 

𝑫 = 
𝑄𝑄 𝑇

(4
2

) ∑ 4𝑝𝑘
2𝑞𝑘

2
𝑘

  

 

 

onde 𝑊 é a matriz centrada de dosagem alélica, 𝑄 é a matriz dos coeficientes de dominância, 𝑝𝑘  e 

𝑞𝑘 são as frequências alélicas para o kth-marcador. A proporção da variância explicada (PVE) foi calculada 

seguindo a metodologia proposta por Legarra (2016), sendo uma aproximação, uma vez que os efeitos não 

são ortogonais. A PVE foi realizada para os efeitos aditivos, dominância, heterose, interação genótipo por 

ambiente e ambiente. Para mais detalhes sobre a deduções e análises descritas, consultar Endelman (2022). As 

análises foram realizadas utilizando o pacote StageWise e ASReml-R. Foram calculadas as correlações entre as 

diferentes características nos diferentes experimentos utilizando o método proposto por Pearson.  

 

3.3.5 Responsividade, tolerância e estabilidade frente ao estresse 

 
Com intuito de identificar regiões associadas a responsividade ao calor, foi realizada a análise 

proposta por Finlay e Wilkinson (1963) para se obter os coeficientes de sensibilidade. O modelo considerado 

foi: 

𝑦𝑖𝑗 =  𝜇 + 𝐺𝑖 + 𝛽𝑖 𝐸𝑗 +  𝑒𝑖𝑗   
 

onde 𝑦𝑖𝑚  é a média ajustada do ith-genótipo no jth-ambiente, 𝜇 é a média geral, 𝐺𝑖  é o efeito do ith-

genótipo, 𝛽𝑖 é a sensitividade associada ao i-genótipo, 𝐸𝑗  é o efeito do jth-ambiente e 𝑒𝑖𝑗  é o resíduo. Através 

de uma meta-análise, através das médias da população e as temperaturas para cada um dos três ambientes, foi 

considerado MJ como o ambiente ideal, LM foi um ambiente com estresse moderada e SR um ambiente com 

elevado estresse. 

Para tolerância ao calor, foi utilizado o índice de tolerância ao estresse (STI) proposto por 

Fernandez (1992): 

𝑆𝑇𝐼𝑖 =
(𝑦𝑠𝑖 × 𝑦𝑛𝑠𝑖 )

𝑦𝑛𝑠
2

 

 

onde 𝑦𝑠𝑖  é média ajustada do ith-genótipo no ambiente com estresse, 𝑦𝑛𝑠𝑖  é a média do ith-genótipo 

no ambiente não estressante e 𝑦𝑛𝑠 é a média dos genótipos avaliados no ambiente sem estresse. Para este 

estudo, dois STI foram calculados, considerando como ambiente não estressante MJ em relação aos outros 

dois ambientes classificados como estressantes, LM e SR. 

Por último, a estabilidade de variância proposta por Shukla (1972) é definida como a variância do 

desempenho médio do genótipo pelos ambientes, foi utilizada com o intuito de encontrar regiões associadas a 

estabilidade considerando todo o conjunto de ambientes. A fórmula utilizada foi:  
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𝑆ℎ𝑖
2 =

1

(𝑔 − 1)(𝑔 − 2)(𝐸 − 1)
[𝑔(𝑔 − 1) ∑(𝑢𝑖𝑗 − �̅� 𝑖.)

2 − ∑ ∑(𝑢𝑖𝑗 − �̅�𝑖.)
2

𝑗𝑖𝑗

] 

 

 

onde 𝑔 é o número de genótipos, 𝐸 é o número de ambientes, 𝑢𝑖𝑗 = 𝑦𝑖𝑗 −  𝑦.𝑗 e  �̅� 𝑖. é a média do 

ith-genótipo em todos os ambientes. Para comparação dos experimentos, foram calculados a herdabilidade e 

acurácia dentro de cada um dos ambientes. O cálculo da herdabilidade (ℎ2 ), o efeito de genótipo foi 

considerado como aleatório. Para MJ, a ℎ2  foi calculada utilizando a fórmula de Falconer e Mackay (1996):  

 

ℎ2 =
𝜎𝑔

2

𝜎𝑔
2 + (

𝜎𝑒
2

𝑚
)
 

 

3.3.6 Análise de genética de populações 

Primeiramente, para análise descritiva da população, foram extraídos os valores da diagonal e off-

diagonal da matriz G. Os valores da diagonal equivalem a 1+f, onde f é o coeficiente de endogamia da 

população, e os valores off-diagonal podem ser utilizados para detectar estrutura de população (Endelman e 

Jannink, 2012). Além dos valores off-diagonal, foi realizada uma análise de coordenadas principais (PCoA) 

utilizando a matriz de distância euclidiana baseada nos marcadores, utilizando o pacote adegenet (Jombart e 

Ahmed, 2011; Jombart, 2008). Por último, uma análise para identificação do número de populações 

fundadoras foi realizada utilizando o algoritmo proposto por Frichot e François (2015), onde a estimação é 

realizada utilizando PCA e coeficientes admixture da matriz genotípica (Pritchard, Stephens e Donnelly 2000; 

Patterson, Price e Reich 2006). Para essa análise, foi utilizado o pacote LEA no software R, colocando um 

limite de busca de ancestralidade de 1 a 50 populações fundadoras e selecionando o valor de entropia que 

melhor se adequa aos dados. 

3.3.7 Análise de associação genômica ampla 

Como este estudo abrange diferentes cenários, foi adotada a seguinte nomenclatura para descrever 

cada um: S1 considerando somente as médias em MJ; S2 considerando somente as médias em LM; S3 

considerando somente as médias em SR; S4 considerando as médias nos três ambientes simultaneamente; 

FW1 considerando os coeficientes de sensibilidade entre MJ e LM; FW2 considerando os coeficientes de 

sensibilidade entre MJ e SR; H1 utilizando o STI entre MJ e LM; H2 utilizando STI entre MJ e SR; e Sh 

considerando a estabilidade de variância de Shukla considerando os três ambientes simultaneamente. Além 

disso, devido o número dos genótipos varia de acordo com fatores como a limitação de avalição ou não 

possibilidade de avaliar, na Tabela 6 estão apresentados os cenários e o número de genótipos avaliados para 

cada característica. Para a performance da análise de associação, foi utilizado o pacote GWASpoly (Royara et 

al., 2016). Optou-se pelo modelo Q + K para o controle da estrutura da população foram testados, e para 

cada uma das diferentes características dentro dos diferentes cenários, quatro modelos genéticos diferentes: 

aditivo, simplex dominante (1-dom), duplex dominante (2-dom) e aditivo diploidizado, sendo os modelos 

dominantes testados tanto para o alelo alternativo quanto o alelo de referência. O threshold de significância 
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foi estabelecido utilizando o teste de Bonferroni usando o número efetivo de marcadores que leva em 

consideração o desequilíbrio entre eles (Moskvina e Schmidt, 2008), sendo menos conservativo que o teste 

tradicional de Bonferroni, uma vez que os testes não são independentes. Todas as análises foram realizadas 

utilizando o software R versão 4.1.3 (R Core Team, 2022). 

 

Tabela 6. Número de clones com informação fenotípica para cada característica e cenário. 

 

 

 

 
 
 
 

 
 

 
 

 
 

  

Cenário TW TS DM ATW SE 

S1 515 515 515 515 - 

S2 608 608 603 608 608 

S3 238 238 236 238 238 

S4 628 628 626 628 - 

FW1 495 495 492 495 - 

FW2 215 215 214 215 - 

FW3 215 215 214 215 - 

H1 495 495 492 495 - 

H2 215 215 215 215 - 

Sh 215 215 214 215 - 
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3.3 RESULTADOS 

 

 
3.1 Experimentos de campo e dados fenotípicos 

 
As temperaturas máximas, médias e mínimas ao longo do ciclo para cada ambiente estão 

apresentadas na Figura 5. Em MJ, a média ao longo do ciclo da temperatura máxima foi de 25,49 °C 

(variando de 21,84 °C a 28,02 °C), enquanto em LM a média foi de 26,12 °C (21,15 – 30,34 °C) e em SR 

31,63 °C (25,50 – 36,12 °C). Os valores médios para MJ, LM e SR para temperatura média foi de 18,46 °C 

(14,44 – 20,45 °C), 21,67 °C (18,59 – 25,26 °C) e 25,56 (22,16 – 28,92 °C), respectivamente. A média da 

temperatura mínima em MJ foi de 13,30 °C (8,34 – 16,67 °C), em LM foi de 18,76 °C (16,73 – 21,70 °C) e, 

por último, SR teve média de 19,05 °C (15,68 – 22,20 °C). Quanto a precipitação, a média foi em todos os 

ambientes se aproximou de 0, onde somente em SR teve uma média de 0,1 mm durante o ciclo da cultura.  

 

 

Figura 5. Temperaturas máxima, média e mínima (°C) ao longo do ciclo em MJ, LM e SR. 

 

 Na Tabela 7, estão apresentadas as herdabilidades, as médias para cada característica e a partição 

da variância na análise conjunta. Com exceção de ATW, as outras características variaram similarmente 

quanto a herdabilidade, sendo os menores valores obtidos em MJ e os maiores valores em SR. Em relação as 

médias, ocorreu um decréscimo de MJ para LM de 39,03% para a característica TW, 28,78% para TS, 0,99% 

para DM e 18,45% para ATW. A redução das médias entre MJ e SR foram na ordem de 49,90% para TW, 

44,17% para TS, 7,77% para DM e 9,49% para ATW. De LM para SR também são observadas reduções nas 

características avaliadas, com exceção de ATW que teve um aumento, porém com uma média menor quando 

comparada com a de MJ. As herdabilidades foram variaram entre os ambientes para cada característica. No 

geral, MJ teve valores de baixos para médio, enquanto LM obteve valores médios e SR valores altos de 

herdabilidade.  
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Tabela 7. Herdabilidades e médias para cada uma das características avaliadas nos diferentes ambientes com 

a partição da variância da análise conjunta. 

 

Pelos resultados da PVE apresentados na Tabela 7, é possível notar que os efeitos do ambiente e 

da interação genótipo por ambiente tiveram os maiores valores para todas as características,  explicando mais 

de 50% da variação observada, sendo 95% para ATW o maior valor e 51% para DM sendo o menor valor. 

Para TW e TS, somente 12 e 13% da variação observada foi devido ao efeito aditivo, respectivamente. DM 

teve um valor maior de PEV explicado pela parte genética, majoritariamente da proporção aditiva, de 47,20%. 

O menor valor de PEV relacionado a parte genética foi de ATW, com somente 5% sendo explicado pela 

porção aditiva. Para todas as características, tanto a heterose quanto a dominância não obtiveram valores que 

ressaltem a importância desses efeitos para as características avaliadas nestes experimentos.   

As correlações entre as características nos diferentes ambientes estão apresentadas na Figura 6. 

TW teve os menores valores de correlação entre os diferentes ambientes, de aproximadamente 0,14 na média. 

TS, DM e ATW foram características que tiveram valores maiores, com médias de aproximadamente de 0,41, 

0,53 e 0,35, respectivamente.  

 

 

Figura 6. Correlação de Pearson entre TW, TS, DM e ATW nos diferentes ambientes em que foram 

avaliados. * p<0,05 pelo teste t 

Parâmetro  TW   TS   DM   ATW  

 MJ LM SR MJ LM SR MJ LM SR MJ LM SR 

h2 0,40 0,53 0,86 0,62 0,61 0,84 0,66 0,64 0,86 0,23 0,91 0,77 

Média 781,13 476,25 391,34 12,09 8,61 6,75 19,18 18,99 17,69 67,58 55,11 61,84 

Aditivo  0,12   0,13   0,47   0,05  

Dominância 0,00   0,03   0,02   0,00  

Heterose  0,02   0,00   0,00   0,00  

GxE  0,35   0,16   0,22   0,03  

Env  0,51   0,68   0,29   0,92  
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Quanto à correlação entre as diferentes características nos diferentes ambientes, algumas 

características tiveram uma relação consistente ao longo dos ambientes, como TW e TS que tiveram uma 

correlação semelhante. Em contraste, algumas mudanças ocorreram, principalmente para ATW, tendo uma 

diminuição entre a correlação de TW e ATW em LM, em contraste com um aumento expressivo entre TS e 

ATW no mesmo ambiente. Além disso, é possível notar que as correlações entre DM e as outras 

características é baixa. 

 
3.2 Análise de dados genotípicos 

 
Na Figura 7 estão apresentados os valores da diagonal e fora da diagonal. Os valores da diagonal 

variam de 0,48 a 2,06, com uma média de 1,00, enquanto a média dos valores fora da diagonal foi de 0, 

variando de -0,41 a 1,00. Esses resultados demonstram que a população possui baixos valores de endogamia e 

indícios de que não existe uma estrutura populacional.  

 

 

Figura 7. Valores da diagonal e valores fora da diagonal da matriz de parentesco genômico 

 

Utilizando a análise PCoA (Figura 8), é possível observar que existem três possíveis clusters, 

porém o valor explicado pelo primeiro e segundo componente foram de 2,82% e 2,44%. A entropia 

selecionada foi de 22, por ser um valor anterior da estabilização dos valores (Figura suplementar 2).  

 

 

Figura 8. Análise de coordenadas principais do painel de batata proveniente da população LTVR 
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Na Figura 9 estão apresentados os indivíduos e as proporções que cada um possui de uma das 22 

populações ancestrais. Analisando a mesma imagem, é possível notar a formação de aproximadamente 33 

clusters, sendo um deles mais variável e composto pelos genótipos que serviram como parentais da 

população. 

 

 

Figura 9. Análise de estrutura populacional. do painel LTVR 

 

3.3 Análise de associação genômica 
 

Para todos os diferentes cenários para as diferentes características avaliadas, 63 marcadores foram 

significativos (Tabela S1). Alguns marcadores foram significativos para diferentes modelos para a mesma 

característica. Para TW, 2 marcadores foram significativos para S1, 2 para S2, 3 para S3, 4 para S4, 1 para 

FW1, 1 para H1 e 4 para H2, sendo 13 marcadores que foram significativos em diferentes cenários e 

diferentes modelos. O efeito médio de troca de um alelo pelo alternativo variou de 285 até -165,46 g.planta-1, 

enquanto o R² teve um intervalo de aproximadamente 0,04% até 8,42%. TS teve 11 marcadores únicos 

significativos, sendo 1 para S2, 1 para S3, 2 para S4, 1 para FW1, 2 para H1 e 5 para H2. Os efeitos variaram 

de 5,47 até -6,87 tubérculos por planta com a substituição do alelo alternativo. O R² explicado pelas marcas 

sobre o fenótipo variou de 0,23% até 7,88%. DM foi a característica com o maior número de marcadores, 

com 22 marcadores únicos nos cenários e modelos utilizados, dos quais 5 foram significativos em S1, 4 em 

S2, 12 em S4, 2 em FW1, 3 em H1 e 3 em H2.  

O efeito de substituição médio de alelo variou de 11,12% até -3,19%, e o R² teve um intervalo de 

aproximadamente zero até 9,88%. Para ATW, 25 marcadores únicos para significativos para essa 

característica, tendo um intervalo de efeito médio de substituição variando de 39,99 a -16,82 g.tubérculo-1 e R² 

de 9,02% a quase 0. Para SE, marcadores significativos foram identificados somente em LM, sendo 6 

significativos. Os efeitos variaram de 0,68 a -0,55 na escala dos marcadores e o R² teve intervalo de 4,02% a 

0,09%. Do resultado dos modelos testados, 34 marcadores foram significativos para o modelo aditivo, 10 

para o modelo simplex dominante para o alelo de referência, 9 para o modelo simplex dominante para o alelo 

alternativo, 23 para o modelo duplex dominante para o alelo de referência, 19 para o modelo duplex 

dominante para o alelo alernativo, 4 para diploidizado geral e 2 para diploidizado aditivo. Sobre a dispersão 
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dos marcadores significativos pelos cromossomos, 2 estavam presentes no cromossomo 1, 12 no 

cromossomo 2, 9 no cromossomo 3, 4 no cromossomo 4, 8 no cromossomo 5, 14 no cromossomo 6, 2 no 

cromossomo 7, 1 no cromossomo 8, 5 no cromossomo 9, 3 no cromossomo 10, 1 no cromossomo 11 e 2 no 

cromossomo 12. Os gráficos do tipo Manhattan para cada um dos cenários e as características avaliadas estão 

apresentados no apêndice (Figura suplementar de 3 a 11) 

 

3.4  DISCUSSÃO 
 

No atual contexto das mudanças climáticas, a necessidade de desenvolver cultivares mais resilientes 

é essencial para garantir a segurança alimentar da humanidade. Durante a história do melhoramento da 

cultura da batata, a maioria do germoplasma utilizado era originário de regiões frias, tornando o estresse ao 

aumento da temperatura como um dos fatores que mais afetam a produção (Levy e Veilleux, 2007b). Esse 

fato fica evidente na redução observada nas médias nos ambientes considerados estressantes em relação ao 

considerado não estressante, sendo observada uma redução de aproximadamente 50% na média de TW e TS 

entre MJ e SR. Ademais, as correlações das características avaliadas entre e dentro dos ambientes mudam, 

dificultado ainda mais a seleção. TW teve uma correlação baixa entre MJ e SR e nula entre MJ e LM. Uma 

possível explicação para a inexistência de correlação entre MJ e LM é que o primeiro ambiente favoreceria 

genótipos com ciclo mais longo, enquanto no segundo, devido ao estresse ter acontecido próximo do período 

de tuberização, clones com ciclo mais curto teriam escapado dos efeitos mais drásticos.  

 Zhang et al. (2020) observaram que o tamanho do tubérculo e precocidade são correlacionados 

negativamente em condições ideias de crescimento da cultura, porém a relação se inverte quando os 

genótipos foram testados em ambientes nos quais há estresse por calor. Por outro lado, a correlação de TS 

em LM e SR foi maior quando comparadas suas correlações com MJ. Kim e Lee (2019) estudando o efeito do 

estresse ao calor na fase de tuberização e enchimento de tubérculo, notaram que o estresse causa mais 

impactos durante a formação do tubérculo. Devido à este painel de acessos ter sido desenvolvido visando 

tolerância ao calor, é de se esperar uma resposta positiva da maioria dos genótipos em relação a ambientes 

com temperaturas mais elevadas em relação a essa característica. Para TW, essa relação não é tão direta, 

devido ao fato que a formação e enchimento de tubérculos possuírem mecanismos independentes (Veilleux et 

al., 1997). Outro resultado interessante é a relação entre ATW, TW e TS nos diferentes ambientes. Enquanto 

em MJ e LM existe uma correlação negativa entre ATW e TS, porém em SR essa correlação não é observada, 

demonstrando novamente que o momento do estresse modifica as respostas dos genótipos.  

Apesar de ser um conjunto de genótipos desenvolvidos em esquema de seleção recorrente, os 

resultados demonstram que a diversidade alélica tão grande entre e dentro famílias que nenhuma estrutura 

populacional é identificada. Lee et al. (2021) avaliando a diversidade de um banco de germoplasma de batatas, 

encontrou que 97% da variabilidade foi atribuída dentro da população, enquanto somente 3% entre 

populações. O painel é composto por 34 famílias de meio-irmão, um número similar a quantidade de grupos 

que foram formados na análise de estrutura populacional. Porém, dentro de cada um desses grupos, existe 

uma variedade de contribuição de haplótipos ancestrais diferentes, o que explica o valor baixo explicado pelos 

dois primeiros componentes na análise de correspondência. O resultado observado de alta variabilidade e 

baixa endogamia é devido a própria genética da batata, a maneira que se conduz o melhoramento da cultura e 

a origem da população LTVR. Primeiramente, a alta heterozigosidade presente no genoma da batata permite 

que a partir de um cruzamento biparental, mesmo para características controladas por poucos genes, uma 
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variação grande é obtida (Gallais, 2003). Outro fator a ser levado em conta é que a batata sofre com a 

depressão por endogamia (Manrique-Carpintero et al., 2018; C. Zhang et al., 2019), o que leva os melhoristas 

a não cruzarem materiais aparentados, mantendo a variabilidade genética por mais tempo, mesmo em 

esquemas de seleção recorrente intrapopulacional, tal como observado nesse estudo. Ortiz et al. (2022) e 

Selga et al. (2022) analisaram a diversidade em programas de melhoramento de diferentes países europeus e 

encontraram uma diversidade restrita. Diferentemente ao encontrado por esses autores, a alta variabilidade na 

LTVR pode ser explicada pelos cruzamentos que originaram esta população, que contaram com cruzamento 

de Solanum tuberosum e diversos parentes selvagens (Bonierbale et al., 2020). 

Para as diferentes características foram identificados diversos QTLs espalhados pelo genoma para 

aumento, estabilidade, tolerância e responsividade ao estresse por calor. Para cada um dos três ambientes 

analisados individualmente, não ocorreu uma sobreposição deles em relação aos marcadores, ou seja, não 

houve a ocorrência de marcadores que foram significativos em um ambiente que foram significativos em 

outro. Quando consideramos o desiquilíbrio de ligação, uma região no cromossomo 3 e outra no 

cromossomo 6 foram significativas entre MJ-LM e MJ-SR, respectivamente, para ATW. Para DM, uma região 

no início do cromossomo 2 foi responsável por um aumento nessa característ ica tanto em MJ quanto em LM. 

A mesma falta de sobreposição acontece quando comparamos a análise dos três ambientes separadamente e a 

análise conjunta, onde somente um marcador foi significativo para ATW e outros dois para DM entre MJ e a 

conjunta.  

O resultado mais interessante foi de TW em LM ter marcadores significativos na mesma posição 

que foi para SE. A região do cromossomo 5 que foi significativa, possui um gene conhecido como CDF1, um 

grande QTL responsável por controlar a maturidade em batata (Kloosterman et al., 2013). Além dessa 

função, estudos demonstraram que alelos desse gene são responsáveis por aumentar a tolerância a estresses 

abióticos, como frio, salinidade, temperaturas altas e seca em Arabidopsis e Solanum lycopersicum (A. Corrales et 

al., 2017; A.-R. Corrales et al., 2014). Ramírez Gonzales et al. (2021) utilizando acessos de batata sem e com 

modificação por CRISPR-Cas9, observaram que o CDF1 em conjunto com StFLORE são responsáveis pela 

regulação estomatal e, por consequência, aos mecanismos de perda de água sob ambientes estressantes. Pelos 

nossos resultados, é possível que esse gene possa estar relacionado a dois mecanismos de tolerância 

relacionados a TW.  

O primeiro mecanismo está relacionado ao que os autores anteriormente citados concluíram em 

seus trabalhos. O segundo seria um escape ao estresse, uma vez que clones mais precoces teriam sido menos 

afetados com o aumento de temperatura que ocorreu durante o ciclo em LM. Outro resultado encontrado foi 

no trabalho de Alvarez-Morezuelas et al. (2023) com tolerância a seca, onde os autores identificaram 

marcadores ligados a transporte de sucrose e proteína quinase do tipo receptor rico em leucina no 

cromossomo 4 para açúcares redutores, na mesma região associada nesse estudo ao aumento de DM na 

análise conjunta. Seguindo na mesma linha de pesquisa de estresse a seca, Tagliotti et al. (2021) identificaram 

duas regiões que se sobrepuseram com aquelas identificadas em nosso estudo, sendo uma relacionada a 

concentração de prolina e outra relacionada a rendimento, que em no nosso estudo foi significativo para TS.  

Outros QTLs encontrados podem estar relacionados com fatores de transcrição de proteínas 

cognatas de Choque Térmico 70, responsáveis por sinalizarem downstream efetores para a resposta de seres 

vivos a estresses abióticos (Mayer e Bukau, 2005). Tang et al. (2016) identificaram múltiplas regiões no 

genoma onde essas proteínas são codificadas, sendo algumas ativadas dependendo do estresse que a planta 
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está sendo submetida. Trapero-Mozos et al. (2018), trabalhando com mapeamento de QTL para tolerância ao 

calor, encontraram três regiões associadas a HS proteínas, sendo uma delas mapeadas também nesse estudo. 

Porém, diferentemente do encontrado pelos autores, a região nesse estudo foi relacionada a DM ao invés de 

TW. 

Normalmente, seria esperado que não encontrássemos marcadores associados a uma melhora do 

desempenho quando movemos de ambientes ideais para ambientes de maior estresse por calor devido à 

sensibilidade da cultura. Porém, devido ao background genético da população, foi possível identificar algumas 

regiões associadas a um melhor desempenho em regiões mais quentes, sendo 11 significativos para FW1 e 

FW2. O mesmo marcador que foi significativo para TW em S2, também foi significativo para FW1, 

reforçando o que foi mencionado sobre a relação de maturidade e TW. O número de marcadores serem na 

maioria para FW1, sendo somente um identificado para uma melhora da performance quando o estresse é 

durante ciclo inteiro, reforçando a sensibilidade da cultura. Para Sh, somente um marcador foi significativo, 

demonstrando a complexidade de selecionar combinando estresse e o momento de ocorrência. Esse 

marcador para ATW que foi significativo para Sh está na mesma região que um marcador foi significativo 

para ATW em SR.  

Para os índices de tolerância ao calor, HTI1 e HT2, 19 marcadores foram significativos, sendo 

somente 1 em comum para DM, que coincidiu também em ser significativo para S4. Além disso, 2 

marcadores para TW e 1 para TS também foram significativos quando analisamos SR isoladamente. São 

poucos os trabalhos relacionando GWAS com estresse abiótico em batatas autotetraploides. Campbell et al. 

(2023) trabalhando com uma população de Solanum tuberosum grupo tuberosum e Solanum tuberosum grupo 

Phureja, encontraram diversas regiões pelo genoma associadas a uma maior produção sob ambien tes 

estressantes. No cromossomo 4, os autores relatam uma região relacionada ao gene Heat Shock Cognate 70 

que também foi encontrada no HT2 para TW, com o mesmo modelo identificado no estudo. A coincidência 

desse resultado pode ser devida ao fato que, assim como SR, a temperatura foi alta durante o ciclo todo, de 

forma similar ao relatado nos experimentos avaliados por esses autores nos quais o estresse também durou do 

plantio até colheita. 

Devido ao fato de o melhoramento genético de batata ser feito majoritariamente por poucos 

programas públicos, normalmente se procura genótipos estáveis e produtivos para diversos ambientes. 

Identificar regiões do genoma que auxiliem a pré-selecionar alguns genótipos para estabilidade, tolerância e 

alta performance seria um avanço importante para a cultura. O desafio de se trabalhar com características de 

controle genético complexo em diferentes ambientes fica evidente nesse estudo, devido ao grande número de 

marcadores obtidos que foram significativos, a falta de sobreposição entre os marcadores para as 

características e diferentes cenários, a diversidade de modelos que foram significativos e o pequeno efeito das 

marcas em explicar a variação observada.  

Muitos dos trabalhos citados anteriormente, foram realizados em ambientes controlados, o que não 

reflete as situações enfrentadas no campo, dificultando assim a avalição das interações entre os genes 

identificados e a tolerância (Bita e Gerats, 2013). Apesar de termos observado uma sobreposição de regiões 

do nosso estudo com os outros estudos, é possível notar que os QTLs tiveram pequeno efeito no campo, 

dificultando a utilização de marcadores para a seleção. A arquitetura genética de cada característica também 

torna a tarefa difícil para encontrar a melhor estratégia de programa de melhoramento, sendo efeitos aditivos 

e não aditivos importantes para os diferentes cenários avaliados. O CDF1 parece ter um papel central como 
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um mecanismo de escape, mas seu efeito não ficou claro quando o estresse por calor durou o ciclo inteiro. Já 

as proteínas Heat-Shock Cognate 70 tiveram um papel mais importante quando o estresse foi do plantio a 

colheita, sendo necessário compreender melhor essa dinâmica em nível de campo.  

Quanto a responsividade ao estresse, com exceção da região do cromossomo 5 próxima ao CDF1, 

não foi possível identificar um QTL de grande efeito. O que reforça que mesmo com uma grande 

diversidade, a cultura é suscetível ao aumento de temperatura. Apesar da pouca variação explicada por essas 

regiões, a de combinação de mais estudos de identificação de regiões associadas a um melhor desempenho 

sob ambientes estressantes em avaliação em campo, com outras estratégias como pré-seleção in vitro, predição 

genômica e seleção recorrente, podem aumentar as chances de acelerar o ganho genético e desenvolver boas 

cultivares. 

 

CONCLUSÃO 

 

Com base nos resultados apresentados neste trabalho, podemos concluir que: 

 

▪ A tolerância, responsividade e estabilidade ao estresse ao calor em batata são controladas por 

múltiplos genes e arquitetura complexa; 

 

▪ Clones com o gene CDF1 obtiveram um desempenho melhor no ambiente em que o estresse por 

calor aconteceu no período de tuberização; 

▪  

▪ As mesmas regiões estudadas em outros estudos relacionados a proteínas cognatas de Choque 

Térmico 70 também foram encontradas nesse estudo, porém com um efeito menos expressivo do 

encontrado na literatura; 

 

▪ As sobreposições de regiões entre os diferentes cenários são interessantes para desenvolver 

cultivares tolerantes ao estresse por calor.  
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Tabela S1. Marcadores significativos para cada um dos cenários, para cada característica, descriminando o 

modelo no qual foi significativo, o nome do marcador, o cromossomo, a posição dentro do cromossomo, o 

efeito de substituição e a variação explicada pelo marcador. 

Cenário Característica Modelo Marcador Crom. Posição Efeito R² 

S1 

TW  
2-dom-alt solcap_snp_c1_87 3 56426952 166,43 0,031 

2-dom-ref solcap_snp_c1_16127 6 56585602 285,86 0,033 

DM 

1-dom-ref  solcap_snp_c1_7848 2  43813005 -1,14 0,005103 

Aditivo solcap_snp_c1_7848 2 43813005 -0,57 0,006932 

2-dom-alt solcap_snp_c2_24864 2  43919157 -0,84 0,008391 

Aditivo       PotVar0120595 3 44198470 0,46 0,027528 

2-dom-ref solcap_snp_c1_15642 12  58834181 -3,18 0,030911 

ATW 

2-dom-ref solcap_snp_c2_8790 6 52361022 -15,61 0,031788 

2-dom-ref solcap_snp_c2_200 3 56513673 -13,97 0,027882 

Aditivo   solcap_snp_c1_6841 2 24059008 -6,75 0,037088 

S2 

TW 
Aditivo   solcap_snp_c1_3803 5 3599734 38,51 0,021744 

1-dom-alt PotVar0117068 5 5157172 77,28 0,018419 

TS Diplo-a solcap_snp_c1_4103 9 52883398 -6,87 0,02035 

DM 

Aditivo solcap_snp_c2_16425 1 76379703 0,56 0,027593 

Aditivo solcap_snp_c1_5931 5 45996829 -0,39 0,025652 

Aditivo PotVar0014770 4 25155688 -0,48 0,013808 

2-dom-ref solcap_snp_c1_8353 4 10469296 0,76 0,021158 

ATW 

2-dom-ref PotVar0019251 3 2330568 -2,70 0,003709 

Aditivo PotVar0019251 3 2330568 -1,55 0,007652 

1-dom-ref solcap_snp_c2_57258 3 52007025 5,63 0,047604 

2-dom-alt solcap_snp_c1_3803 5 3599734 2,76 0,001343 

Aditivo solcap_snp_c1_3803 5 3599734 1,42 0,016195 

2-dom-ref PotVar0037237 7 55989785 -5,37 0,03208 

SE  

2-dom-alt solcap_snp_c1_3803 5 3599734 0,58 0,013608 

2-dom-ref PotVar0079585 5 4486966 -0,54 0,000975 

Aditivo PotVar0079585 5 4486966 -0,36 0,009239 

1-dom-alt PotVar0117068 5 5157172 0,59 0,040251 

2-dom-alt PotVar0090998 5 10366895 0,68 0,00984 

Aditivo solcap_snp_c2_47087 5 13872569 0,40 0,004402 

S3 

TW  

2-dom-ref solcap_snp_c2_33777 6 49982258 -165,36 0,017486 

2-dom-alt solcap_snp_c2_5852 6 50939045 -125,90 0,034139 

Aditivo solcap_snp_c2_41406 6 51332132 -91,16 0,034139 

TS 
2-dom-ref solcap_snp_c1_15206 3 9009092 5,23 0,038 

Diplo-a solcap_snp_c1_15206 3 9009092 5,46 0,046 

ATW 

2-dom-alt solcap_snp_c2_53036 2 36571831 29,79 0,051981 

Aditivo solcap_snp_c1_2978 6 52358132 -9,92 0,027452 

2-dom-alt solcap_snp_c1_2978 6 52358132 -16,88 0,002233 

1-dom-ref PotVar0127585 6 55699320 39,99 0,044814 

S4 

TW  

Aditivo solcap_snp_c2_33892 6 49952539 38,37 0,000368 

2-dom-alt solcap_snp_c2_33892 6 49952539 68,24 0,000928 

2-dom-alt solcap_snp_c2_49048 6 42439580 159,79 0,005215 

Aditivo solcap_snp_c2_26498 6 11783944 48,71 0,007452 

2-dom-ref PotVar0074119 6 51767148 -109,85 0,007912 

TS 
Aditivo solcap_snp_c1_12655 10 57508914 1,46 0,003844 

2-dom-ref solcap_snp_c1_9058 10 57135989 3,26 0,004159 

DM  

2-dom-alt solcap_snp_c2_49619 1 59670526 4,56 0,011511 

2-dom-ref PotVar0038665 2 32938356 5,33 0,016665 

2-dom-ref solcap_snp_c2_24864 2 43919157 5,28 0,00157 

1-dom-ref solcap_snp_c1_7848 2 43813005 5,56 0,004617 

1-dom-alt PotVar0002433 2 43786801 4,33 0,005517 
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Aditivo solcap_snp_c1_7848 2 43813005 11,12 9,75E-05 

2-dom-alt solcap_snp_c2_24864 2 43919157 6,16 0,005181 

Aditivo PotVar0120595 3 44198470 4,54 0,017772 

Aditivo PotVar0127732 4 7915940 4,59 0,005223 

2-dom-ref solcap_snp_c1_8353 4 10469296 4,54 0,007254 

1-dom-alt PotVar0025599 5 3822520 4,77 7,95E-06 

Aditivo PotVar0025599 5 3822520 4,91 0,001823 

2-dom-alt solcap_snp_c2_34085 8 34629849 4,33 0,010366 

1-dom-ref PotVar0061744 9 61962598 4,29 0,008953 

1-dom-alt PotVar0011101 9 63673985 5,36 0,001243 

Aditivo PotVar0011101 9 63673985 5,2 0,00154 

Aditivo solcap_snp_c1_5411 11 23814241 4,69 0,023609 

ATW  

2-dom-ref solcap_snp_c2_8790 6 52361022 -8,32 0,001427 

Aditivo solcap_snp_c2_8790 6 52361022 -3,69 0,007234 

2-dom-ref solcap_snp_c2_133 3 56797571 -6,97 0,013045 

Sh ATW Aditivo solcap_snp_c2_41405 6 51332581 -4,62 0,090221 

FW1  

TW  

Aditivo PotVar0117068 5 5157172 -0,35 0,006244 

1-dom-alt PotVar0117068 5 5157172 -0,48 0,002808 

Diplo-G PotVar0117068 5 5157172 -0,48 0,002808 

TS 
1-dom-alt PotVar0117068 5 5157172 0,42 0,002318 

Aditivo PotVar0117068 5 5157172 0,30 0,007882 

DM  

Aditivo solcap_snp_c2_13821 3 42602793 -1,63 0,030041 

Aditivo solcap_snp_c2_11771 5 3090828 -1,09 0,001082 

2-dom-ref solcap_snp_c2_11771 5 3090828 -2,76 0,019512 

ATW  

2-dom-alt solcap_snp_c1_6841 2 24059008 -0,21 0,01454 

Aditivo PotVar0029530 2 23452479 -0,11 0,023002 

2-dom-ref solcap_snp_c2_8790 6 52361022 -0,32 0,003 

FW2 ATW 2-dom-ref PotVar0018569 12 3949654 -3,10 0,074 

H1  

TW Aditivo solcap_snp_c2_26498 6 11783944 0,095 0,034 

TS 
Diplo-g solcap_snp_c2_23178 2 29380550 0,039 0,038 

Diplo-g solcap_snp_c2_27372 2 41690807 0,042 0,054 

DM  

1-dom-ref solcap_snp_c1_7848 2 43813005 -0,09 0,002378 

Aditivo solcap_snp_c1_7848 2 43813005 -0,04 0,012856 

2-dom-alt solcap_snp_c2_24864 2 43919157 -0,07 0,01384 

2-dom-alt PotVar0090998 2 10366895 0,06 0,035215 

H2  

TW  

1-dom-ref solcap_snp_c1_7132 3 52915590 0,39 0,060466 

Diplo-g PotVar0098903 4 59344435 -0,45 0,06326 

1-dom-alt PotVar0098903 4 59344435 -0,48 0,08424 

2-dom-ref solcap_snp_c2_33777 6 49982258 -0,28 0,013212 

Aditivo solcap_snp_c2_41406 6 51332132 -0,12 0,045547 

TS  

2-dom-ref solcap_snp_c1_15206 3 9009092 0,79 0,044741 

1-dom-ref solcap_snp_c2_29204 6 55003191 0,75 0,023329 

1-dom-ref PotVar0012376 9 3544126 0,81 0,024251 

1-dom-alt PotVar0072988 9 62781990 -0,41 0,078782 

2-dom-alt solcap_snp_c1_289 10 2346214 0,61 0,054919 

DM  

Aditivo solcap_snp_c1_7848 2 43813005 -0,05 0,088586 

1-dom-ref PotVar0019251 3 2330568 0,10 0,075155 

2-dom-alt solcap_snp_c1_7980 7 48808564 0,20 0,098757 

ATW Aditivo  solcap_snp_c2_41405  6  51332581 -0,22 0,083 
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Figura suplementar 3. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário S1 
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Figura suplementar 4. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário S2. 
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Figura suplementar 5. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário S3 
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Figura suplementar 6. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário S4 
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Figura suplementa 7. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário Sh 
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Figura suplementar 8. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário FW1 
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Figura suplementar 9. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário FW2 
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Figura suplementar 10. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário H1 
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Figura suplementar 11. Gráficos do tipo Manhattan para o cenário H2 

 

 


