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RESUMO 

 

Devido ao desenvolvimento de fungos patogênicos na espiga, a 
ocorrência de grãos ardidos em milho traz não somente perdas diretas com a 

redução da produtividade e qualidade dos grãos, mas também perdas indiretas, 

com a incidência de micotoxinas que são substâncias tóxicas aos humanos e aos 

animais. Dentre as diferentes micotoxinas que ocorrem em milho, destacam-se 
as fumonisinas, devido à sua alta toxicidade e ampla disseminação nos grãos 

colhidos no Brasil. As fumonisinas são produzidas principalmente pelo fungo 

Fusarium verticilioides e, apesar de sua importância, não existem relatos sobre o 
controle genético da incidência dessas micotoxinas em milho tropical. Assim, 

este trabalho teve como objetivo investigar o controle genético da incidência de 

fumonisinas em milho tropical, a partir de um dialelo completo sem cruzamentos 

recíprocos. Para isso, foram identificadas 13 linhagens contrastantes, 
considerando-se diferentes grupos heteróticos. Os híbridos obtidos foram 

avaliados em três experimentos, sendo dois em Sete Lagoas e um em Goiânia, 

utilizando delineamento experimental de blocos completos casualizados com 
duas repetições. As avaliações quanto à incidência de fumonisinas nos grãos de 

milho foram realizadas em laboratório, segundo o protocolo proposto por 

VICAM (VICAM SCIENCE AND TECHNOLOGY, 1998). Com base na 
abordagem de modelos mistos, foram realizadas análises dialélicas individuais 

para cada experimento e conjunta. Na análise dialélica conjunta, foram 

comparados diferentes modelos para as matrizes de variância-covariância 

genética ( G ) e residual ( R ), com a incorporação das informações de 

parentesco aditivo entre linhagens. A precisão experimental, aferida pela 
acurácia seletiva, foi considerada adequada em todas as análises. Com base nos 

resultados desse trabalho, foi possível constatar que a incidência de fumonisinas 

em grãos de milho tropical apresenta controle genético com predominância de 
efeitos não aditivos. 

 

Palavras-chave: Zea mays.  Micotoxinas.  Dialelo. 

  



 

ABSTRACT 

 

Due to the development of pathogenic fungi in the ear, the occurrence of 
grain rot in maize not only brings direct losses in yield and grain quality, but 

also brings indirect losses with the incidence of mycotoxins, which are toxic to 

humans and animals. Among the different mycotoxins occurring in maize, the 

fumonisins need special attention, due to their high toxicity and wide 
dissemination throughout Brazil. Fumonisins are produced mainly by the fungus 

Fusarium verticilioides and, despite their importance, there are no reports about 

the genetic control for the incidence of these mycotoxins in tropical maize. Thus, 
this study aimed to investigate the genetic control of the incidence of fumonisins 

in tropical maize, through a complete diallel design with no reciprocal crosses. 

The single-cross hybrids were evaluated in three experiments, two in Sete 

Lagoas and one in Goiânia, in a randomized complete block design with two 
replications. The incidence of fumonisins in maize kernels were evaluated in 

laboratory, according to the protocol proposed by VICAM (VICAM SCIENCE 

AND TECHNOLOGY, 1998). Based on the mixed model approach, individual, 
for each experiment, and joint diallel analyzes were performed. In the joint 

diallel analysis, different models for the genetic ( G ) and residual ( R ) variance-

covariance matrices were compared, including the additive genomic relationship 

matrix for lines. Experimental accuracies, measured by the index of selective 

accuracy, were considered adequate in all analyzes. Based on the results of this 
study, it was possible to infer that there is a predominance of non-additive 

effects in the genetic control of the incidence of fumonisins in tropical maize. 

 
Key words: Zea Mays, mycotoxins, diallel. 
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1 INTRODUÇÃO 

Existem diversos fatores bióticos e abióticos que podem causar redução 

na produtividade de grãos na cultura do milho (Zea mays L.). Entre os principais 

fatores bióticos responsáveis por tal redução, a ocorrência de doenças fúngicas 

merece destaque. Dentre os patógenos presentes na cultura do milho no Brasil, 

os fungos causadores dos grãos ardidos têm grande importância, pois, além de 

serem encontrados nas diferentes regiões produtoras, estão presentes em todas as 

safras de cultivo. As perdas causadas por esses fungos podem ser divididas em 

perdas diretas e indiretas. No caso das perdas diretas, podem ser citadas as 

reduções da produtividade e da qualidade dos grãos, além da redução do preço 

pago pelo produto (MENDES, 2009). Já no caso das perdas indiretas, o principal 

problema é a presença de substâncias que são, na maioria das vezes, tóxicas aos 

humanos e aos animais, denominadas micotoxinas (AIDOO, 1993). 

As condições predisponentes para o aparecimento do patógeno são o 

clima úmido, o mau empalhamento das espigas e também injúrias causadas nas 

espigas (REID et al., 1996; SHURTLEFF, 1992). As chuvas frequentes no final 

do desenvolvimento da cultura, principalmente em lavouras com cultivares que 

apresentam espigas não decumbentes, também contribuem para o aparecimento 

da doença. Outros agravantes, que têm influência direta na incidência do 

patógeno, são: a prática da monocultura, o plantio direto e a ampliação das 

épocas de cultivo (CASA; REIS; ZAMBOLIM, 2006; KIMATI; CARDOSO; 

BERGAMIN FILHO, 1980). 

O controle das micotoxinas está relacionado, principalmente, ao controle 

do patógeno causador de grãos ardidos no campo, devido à sua alta correlação 

com a incidência de micotoxinas (ROBERTSON et al., 2006). Porém a 

eficiência de alternativas para o controle de fungos de espigas, como o controle 

químico, adubação equilibrada, rotação de culturas, controle de insetos, colheita 
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precoce, transporte rápido e secagem, é baixa (MENDES, 2009). Portanto, a 

utilização de híbridos resistentes a fungos causadores de grãos ardidos é a forma 

mais eficiente de se tentar controlar o aparecimento das micotoxinas. 

Apesar da importância atribuída às fumonisinas, existem poucos relatos 

sobre o controle genético da incidência de fumonisinas na cultura do milho, e, 

além disso, os trabalhos já disponíveis foram realizados com milho temperado 

(HUNG; HOLLAN, 2012; SANCHEZ-RANGEL; SANJUAN-BADILLO; 

PLASENCIA, 2005; WILLIAMS; WINDHAM, 2009). O conhecimento da 

natureza e da magnitude dos efeitos genéticos – aditivos e de dominância - que 

controlam essa característica na cultura do milho é de grande importância nos 

programas de melhoramento, pois essas informações podem ser utilizadas pelos 

melhoristas para a tomada de decisões sobre as estratégias de melhoramento a 

serem utilizadas.  

Existem diversos procedimentos que podem ser utilizados para a 

obtenção das estimativas dos componentes de variância genética. Entre estes, 

para realizar as análises e obter as estimativas dos efeitos genéticos, uma 

possibilidade é a utilização de modelos mistos (PIEPHO; MOHRING; 

MELCHINGER, 2008). Esse procedimento apresenta como vantagens a 

possibilidade de obter as estimativas mesmo com dados desbalanceados (perda 

de informação), bem como permite a incorporação de informações de parentesco 

nas análises (BERNARDO, 2010). Além das vantagens citadas anteriormente, 

na abordagem de modelos mistos também é possível comparar o ajuste de 

diferentes estruturas para as matrizes de variância e covariância genética (matriz 

𝐺) e residual (matriz 𝑅), permitindo que se modelem as correlações entre os 

ambientes, para que o melhor modelo seja selecionado para a obtenção de 

estimativas que apresentem uma maior precisão (BURGUENO et al., 2012).  

Tendo em vista, que atualmente são escassos os estudos publicados 

sobre os efeitos genéticos da incidência de fumonisinas em milho tropical, este 
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trabalho teve como objetivo obter informações sobre o controle genético desta 

característica em milho tropical, e avaliar diferentes modelos, com a 

incorporação da informação de parentesco aditivo, e também, com diferentes 

estruturas de variâncias e covariâncias (VCOV) genética e residual, para a 

obtenção das estimativas das capacidades gerais e específicas de combinação. 
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2 REFERENCIAL TEÓRICO 

2.1 Grãos ardidos na cultura do milho 

Existem diversos fatores bióticos e abióticos que contribuem para a 

redução da produtividade de grãos na cultura do milho. Entre os fatores bióticos 

estão: a ocorrência de vírus, bactérias, fungos e determinados tipos de pragas. É 

preciso salientar que o principal estresse biótico que afeta a produtividade de 

grãos do milho no país, se dá pela ocorrência de doenças causadas por fungos 

(KIMATI; CARDOSO; BERGAMIN FILHO, 1980). Além da redução na 

produtividade, essas doenças fazem com que, na maioria dos casos, o custo de 

produção da cultura aumente expressivamente. Entre as doenças fúngicas da 

cultura do milho, as podridões de espigas e de grãos são encontradas nas 

diferentes regiões produtoras e em todas as safras de cultivo, sendo 

responsáveis, por perdas diretas e indiretas. Entre as perdas diretas, estão: a 

redução da produtividade de grãos, redução da qualidade dos grãos, além da 

redução do preço pago pelo produto (MENDES, 2009). Já nas perdas indiretas, o 

principal problema é devido à presença de substâncias que são, na maioria das 

vezes, tóxicas aos animais, denominadas micotoxinas (AIDOO, 1993). 

De maneira geral, são considerados grãos ardidos todos aqueles que 

possuem pelo menos um quarto de sua superfície com descolorações, cujo matiz 

pode variar de marrom claro a roxo ou de vermelho claro a vermelho intenso 

(BRASIL, 1996).  

As condições ambientais afetam expressivamente a incidência de grãos 

ardidos na cultura do milho. Acrescido a esse fato, deve ser ressaltado que, nas 

condições brasileiras, os produtores podem estender a colheita da cultura, pois o 

inverno não é rigoroso como nos países de clima temperado. Quanto maior essa 

extensão da colheita, maior é a exposição dos grãos às condições climáticas, e, 
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portanto aumentam-se as chances de incidência de doenças em grãos de milho. 

Essa incidência é agravada em regiões de clima úmido e quente, pelo mau 

empalhamento das espigas e também por injúrias causadas nas espigas (REID et 

al., 1996; SHURTLEFF, 1992). Chuvas frequentes no final do desenvolvimento 

da cultura, principalmente em lavouras que apresentam cultivares com espigas 

não decumbentes, também contribuem para o aparecimento de podridões de 

espigas e grãos. Além disso, a prática da monocultura e a ampliação das épocas 

de cultivo também têm influência direta na incidência de fungos causadores de 

grãos ardidos e micotoxinas (KIMATI; CARDOSO; BERGAMIN FILHO, 

1980). 

Os fungos causadores das podridões das espigas podem ser divididos em 

dois grupos: a) aqueles que apenas produzem grãos ardidos e b) aqueles que, 

além da produção de grãos ardidos, são biossintetizadores de toxinas, 

denominadas micotoxinas. No primeiro grupo, encontram-se os fungos: 

Drechslera zeicola, Cladosporium herbarum, Ustilago maydis, Nigrospor 

aoryzae, Colletotrichum graminicola, entre outros. No segundo grupo, são 

encontrados os fungos Stenocarpella maydis (Diplodia maydis), Stenocarpella 

macrospora (Diplodia macrospora), Fusarium verticillioides (Fusarium 

moniliforme), F. subglutinans, F. graminearum, F. sporotrichioides e 

Gibberella zeae (PINTO, 2005). Sendo que os mais frequentemente detectados 

são: Fusarium verticilioides, Diplodia maydis (Stenocarpella maydis) e Diplodia 

macrospora (Stenocarpella macrospora). 

Como principais fontes de inóculo de Fusarium, têm-se os restos de 

cultura de milho, como colmos e espigas, as sementes de milho contaminadas, as 

gramíneas de inverno (trigo, aveia e cevada) e também o solo. A disseminação 

dos esporos se dá através do vento e de insetos, sendo que o período de maior 

suscetibilidade às podridões da espiga ocorre de 7 a 10 dias após a polinização 

dos estigmas. Como sintomas, podem ocorrer pigmentação rosa (F. 
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verticillioides) ou roxa (F. graminearum) entre os grãos, e as espigas, 

normalmente, não apresentam decumbência após a maturidade fisiológica dos 

grãos (KIMATI; CARDOSO; BERGAMIN FILHO, 1980). 

O estudo dos fungos do gênero Fusarium ssp. é de grande importância 

econômica, uma vez que são patogênicos, causando doenças em um grande 

número de espécies vegetais. Podem sobreviver na matéria orgânica por longos 

períodos ou na forma endofítica, colonizando a planta hospedeira (MARTINS, 

2005). Estima-se que as perdas no campo devido à podridão do milho causada 

por Fusarium ssp. sejam na ordem de 10 a 30% (LOGRIECO et al., 2002). 

Um dos métodos mais comuns para o controle das doenças, de maneira 

geral, é o controle químico. Entretanto, o controle químico para Fusarium spp., 

visando o controle dos grãos ardidos não parece ser muito eficiente, uma vez que 

a aplicação do fungicida normalmente é realizada na fase vegetativa. Alguns 

resultados demonstraram que a aplicação dos fungicidas azoxistrobina e 

ciproconazol via foliar ocasionou uma redução de 2,6% na porcentagem de 

grãos ardidos quando comparado a experimentos em que foram avaliados os 

mesmos híbridos, porém sem aplicação de fungicida (STEFANELLO et al., 

2012). Segundo os autores, a aplicação de fungicida foi eficiente para reduzir a 

porcentagem de grãos ardidos, apesar da baixa magnitude da redução. Mas os 

híbridos que apresentaram maior redução na intensidade de infecção do fungo 

foram aqueles mais resistentes à doença quando não houve aplicação do 

fungicida. 

Além do controle químico, existem algumas alternativas para diminuir a 

incidência de grãos ardidos, que envolvem a utilização de cultivares resistentes, 

adubação equilibrada, rotação de culturas, controle de insetos, colheita precoce, 

transporte rápido e secagem. Todas essas medidas podem contribuir para 

minimizar a contaminação de grãos de milho por micotoxinas no campo e nos 

silos, especialmente aquelas produzidas por Fusarium spp. (MENDES, 2009). 
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Entre essas, a metodologia mais eficiente e sustentável é o uso de cultivares 

resistentes. 

2.2 Micotoxinas em milho 

O milho é um cereal com uma grande possibilidade de uso, tais como 

para alimentação animal, para uso industrial e, também, para o consumo 

humano. No Brasil, o milho é utilizado principalmente para a alimentação 

animal, mas em algumas regiões, como no Estado de Minas Gerais, este cereal é 

utilizado para preparar pratos típicos como bolo de milho, mingau de milho, 

"angu" (uma espécie de mingau firme e salgado), "canjiquinha" (um prato 

salgado à base de grãos de milho quebrados) dentre outros (QUEIROZ et al., 

2012). Diante disso, a qualidade dos grãos tem importância fundamental para a 

segurança alimentar dos consumidores, e a baixa a incidência de micotoxinas 

nos grãos representa uma característica de grande relevância para a cultura.  

Os principais substratos para a produção das micotoxinas são os cereais, 

cujas perdas, segundo estimativa da FAO (Food and Agriculture Organization 

of the United Nations), situam-se ao redor de 25% dos grãos produzidos. O 

milho é um dos cereais mais cultivados e utilizados globalmente, por isso, se 

torna um dos mais predispostos à contaminação por fungos toxigênicos e ao 

acúmulo de micotoxinas nos grãos (HERMANNS; PINTO; KITAZAWA, 

2006). O termo micotoxina é derivado da palavra grega “mykes”, que significa 

fungo, e do latim “toxican”, que significa toxinas. As micotoxinas (produzidas 

por fungos patogênicos) são metabólitos secundários de fungos filamentosos, e 

são tóxicas ao homem e animais mesmo em pequenas concentrações (PITT et 

al., 2000). Metabólitos secundários são definidos de maneiras diversas por 

diferentes autores. Em geral, eles são compostos de baixo peso molecular, 

sintetizados por fungos filamentosos e são capazes de causar doença e morte em 
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plantas, animais e seres humanos (BENNETT; KLICH, 2003). A contaminação 

de grãos por micotoxinas pode chegar a perdas substanciais à economia, 

associadas ao comercio internacional destes produtos, pois, muitos países 

estabelecem limites para micotoxinas em alimentos. Segundo a FAO (FOOD 

AND AGRICULTURE ORGANIZATION, 2014), estas perdas chegam a 

milhões de toneladas por ano. 

Além das perdas econômicas diretas, as micotoxinas são responsáveis 

por causar micotoxicoses que são ocasionadas pela ingestão de alimentos ou 

rações contaminadas com micotoxinas ou pela inalação destas em forma de 

partículas suspensas. A severidade das micotoxicoses depende da toxicidade da 

substância, da extensão da exposição, do estado nutricional do indivíduo e dos 

efeitos sinérgicos com outros agentes químicos ou biológicos (PERAICA et al., 

1999). 

A exposição humana às micotoxinas pelo consumo de alimentos 

contaminados é uma questão de saúde pública em todo o mundo, além de 

acarretar milhões de dólares em prejuízos anualmente, devido a gastos com a 

saúde humana, animal e produtos agrícolas (HUSSEIN; BRASEL, 2001). 

Resíduos de micotoxinas podem se acumular nos tecidos de animais e serem 

excretados no leite (QUINN; MARKEY; CARTER, 2005) ou nos ovos 

(OLIVEIRA et al., 2000) de animais que consumiram ração contaminadas. Os 

alimentos de origem animal contaminados com resíduos constituem fontes de 

exposição aos humanos que consomem estes produtos. 

Assim como para o desenvolvimento do fungo, existem algumas 

condições que predispõem a produção de micotoxinas pelos fungos, sendo elas: 

umidade, temperatura, aeração, tipo e disponibilidade de substrato, alguns 

métodos de processamento, produção e armazenamento dos produtos (PITT; 

HOCKING, 2009). Para que os fungos se desenvolvam adequadamente no 

substrato, é necessário que haja água disponível. Alguns substratos retêm 
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fortemente a água, dificultando sua disponibilidade para o fungo (MALLOZZI; 

CORRÊA, 1998). Outro fator importante para o desenvolvimento das 

micotoxinas é a temperatura. Em grãos, a faixa viável para a sua produção situa-

se entre 11 e 37 ºC. Os fungos toxigênicos podem contaminar os cultivos em 

crescimento, em consequência de danos causados por insetos e outros agentes e 

produzir toxinas antes ou até mesmo após a colheita, durante o seu 

armazenamento. Períodos de seca durante o cultivo do milho também são 

apontados como predisponentes à produção de aflatoxinas (MALLMANN; 

SANTURO; WENTZ, 1994; ZLOTOWSKI et al., 2004).  

A produção de micotoxina está diretamente relacionada com o 

crescimento do fungo, entretanto a presença de fungo não indica 

necessariamente que haja a presença de micotoxina (GONÇALEZ; PINTO; 

FELICIO, 2001). Estima-se que existam entre 100 mil e 250 mil espécies 

fúngicas, destas, cerca de 200 são capazes de produzir micotoxinas, mas 

somente 30 são efetivamente responsáveis por casos de micotoxicoses 

(GOMPERTZ et al., 2008). Diferentes espécies de fungos podem produzir um 

mesmo tipo de micotoxina, assim como, uma única espécie pode produzir mais 

de um tipo de toxina (BACK, 2004). 

Os principais gêneros produtores de micotoxinas em produtos agrícolas, 

principalmente em grãos de milho correspondem ao Aspergillus, Fusarium e 

Penicillium (CAST, 2003). Outros fungos podem fazer parte do complexo de 

grãos ardidos, tais como espécies de Stenocarpella. O tipo e a quantidade de 

micotoxina produzida por um fungo dependem de fatores ecológicos e do 

processamento particular de cada produto (FILTENBORG; FRISVAD; 

THRANE, 1996). Estes fungos estão associados à produção de fumonisinas, 

aflatoxinas, ocratoxinas, esterigmatocistina, patulina, rubratoxina B, ácido 

penicílico, citrina, zearalenona e tricotecenos. Todas estas micotoxinas são 

comprovadamente tóxicas em alimentos (ESPOSITO; AZEVEDO, 2004).  
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A International Agency for Research on Cancer (1993) classifica as 

substâncias de acordo com seu potencial carcinogênico. A aflatoxina foi 

classificada por esta agência como carcinogênica para humanos (Grupo 1), 

ocratoxina e fumonisina como possíveis carcinogênicos (Grupo 2B) e 

zearalenona, deoxinivalenol (DON) e toxina T2 como substâncias não 

classificadas (Grupo 3). As micotoxinas mais importantes produzidas por fungos 

dos gêneros Fusarium são as fumonisinas e zearalenonas (KAWASHIMA; 

VALENTE-SOARES, 2006). 

Dentre as micotoxinas mais encontradas e de grande potencial 

toxigênico destacam-se as fumonisinas, as ocratoxinas e as aflatoxinas. 

Avaliando amostras de milho das regiões Sul, Centro e Centro-sul do Brasil, foi 

detectada a presença de fumonisina em 99% delas (VARGAS et al., 2001). Cruz 

(2010) investigou a ocorrência de fumonisinas B1 e B2 em 72 amostras de 

alimentos industrializados à base de milho, coletadas em quatro cidades do 

Estado de São Paulo, Brasil e encontraram 65,3% amostras com fumonisinas 

B1. Tamames (2008) afirma que a importância das aflatoxinas no passado, como 

as micotoxinas com maior frequência e responsáveis pelos maiores problemas 

produtivos, tem atualmente menor importância se comparadas com as 

fumonisinas, toxinas produzidas por fungos do gênero Fusarium. 

2.2.1 Fumonisinas 

Inicialmente descritas e caracterizadas em 1988 (BEZUIDENHOUT et 

al., 1988; GELDERBLOM; JASKIEWICZ; MARASAS, 1988), as fumonisinas 

são produzidas por diversas espécies do gênero Fusarium, especialmente por 

Fusarium verticillioides (anteriormente classificado como Fusarium 

moniliforme), Fusarium proliferatum e Fusarium gamai, além da Alternaria 

alternata f. sp. Lycopersici (BENNETT; KLICH, 2003). Considerando essa 
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população fúngica e que as fumonisinas são produzidas, na sua maioria, sob alta 

umidade e em temperaturas de aproximadamente 20 a 26 ºC, o clima brasileiro 

oferece boas condições para que fungos do gênero Fusarium estejam presentes 

nos grãos, causando inclusive várias doenças em milho, como a podridão de 

sementes e de colmo. Estas espécies, que infectam a planta no campo, podem 

também ser encontradas no armazenamento, caso as condições de temperatura e 

umidade sejam adequadas para o desenvolvimento destes fungos (ORSI et al., 

2000).  

A principal espécie responsável pela produção da fumonisina em milho 

é Fusarium verticilioides (VOSS; SMITH; HASCHECK, 2007). Este patógeno 

produz 16 tipos de fumonisina: A1, A2, A3, AK1, B1, B2, B3, B4, C1, C3, C4, 

P1, P2, P3, PH1A e PH1B (MUSSER; PLATTNER, 1997). A fumonisina B1 é a 

forma molecular mais produzida pelo fungo, sendo também a que apresenta 

maior toxicidade (COULOMBE, 1993). A fumonisina B1, normalmente, 

representa 70% a 80% das fumonisinas produzidas, a fumonisina B2 entre 15 a 

25% e a fumonisina B3 usualmente representa de 5 a 8% (RHEEDER; 

MARASAS; VISMER, 2002). 

O mecanismo de ação das fumonisinas está relacionado com o bloqueio 

na síntese dos esfingolipídeos, substância importante para a integridade da 

membrana celular e transporte iônico através das células. Os esfingolipídeos são 

predominantes no sistema nervoso central e periférico, principalmente como 

lipídeo da mielina, estando localizados nos oligodendrócitos e células de 

Schwann (WANG et al., 1991). 

As fumonisinas são estáveis nas temperaturas de processamento dos 

alimentos, na luz e em solução de água/acetonitrila (1:1) e instáveis em metanol 

(WORLD HEALTH ORGANIZATION, 2000). Alberts et al. (1990) estudando 

material de cultivo de F. verticillioides, verificaram que a fumonisina B1, após 

fervura por 30 minutos, continuava estável e sem diminuição nos níveis. Mas em 
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temperatura por volta de 200 
°
C durante 15 minutos, ocorre a inativação quase 

completa da fumonisina B1 (CASTELO; SUMNER; BULLERMAN, 1998). 

Outro importante ponto a ser considerado, é o de que a legislação 

brasileira regulamenta os teores máximos de micotoxinas nos alimentos, para 

diversos tipos de processamento e consumo. Baseado na normativa de 2012, no 

caso das fumonisinas (B1 + B2), considerando o milho em grão para posterior 

processamento, o limite tolerável é de 5.000 µg/kg ou 5 ppm, já para farinha de 

milho, creme de milho, fubá, flocos, canjica, canjiquinha, como o consumo é 

direto esse limite é de 2,5 ppm (BRASIL, 2011). 

2.3 Estudo do controle genético de características de interesse agronômico 

em milho 

O conhecimento da natureza e da magnitude dos efeitos gênicos que 

controlam um determinado caráter é de grande valia nos programas de 

melhoramento, pois auxiliam os melhoristas na tomada de decisões sobre o 

método de melhoramento a ser utilizado. Além disso, gera informações que 

permitem a utilização de métodos mais eficientes de seleção e propiciam 

maiores ganhos com a seleção.  

Entre os diversos procedimentos utilizados para a obtenção das 

estimativas dos componentes da variância genética, os mais comumente 

utilizados para a cultura do milho, são: 1) método de Mather (1949), em que são 

utilizados, normalmente, os genitores, linhagens contrastantes fenotipicamente 

para o caráter considerado. Nesse caso são obtidas as gerações F1, F2 e os 

retrocruzamentos, os quais são simultaneamente avaliados com as linhagens 

genitoras. 2) delineamentos genéticos de Comstock e Robinson (1952), também 

chamados de delineamentos da Carolina do Norte. Este modelo é composto por 

três delineamentos genéticos. No primeiro modelo, em uma população “m” 
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machos são cruzados com “f” fêmeas diferentes. Já no segundo modelo “m” 

machos são cruzados com as mesmas “f” fêmeas. Já no terceiro método, “p” 

plantas da geração F2, do cruzamento de duas linhagens são retrocruzadas com 

ambos os genitores (testadores). 3) Dialelos, que se referem a todos os casos em 

que n genitores são combinados dois a dois. Este último pode ser empregado 

com algumas finalidades, como na escolha de genitores, na obtenção de 

informações do controle genético de caracteres e na predição de compostos ou 

cultivares sintéticas (RAMALHO et al., 2012).  

Um dos problemas relatados sobre a utilização dos dialelos é que à 

medida que se aumenta o número de genitores envolvidos, aumenta-se também o 

número de cruzamentos que tem que ser realizados, muitas vezes inviabilizando 

o uso desse método. Desta forma foram propostos inúmeros tipos de dialelos, 

para que um maior número de genitores possa ser incluído, são eles: 1) Dialelos 

completos ou balanceados: são os dialelos que incluem os híbridos entre todos 

os genitores. 2) Dialelos parciais: são assim denominados aqueles dialelos que 

envolvem a obtenção de híbridos de dois grupos de genitores, sem a realização 

do cruzamento de linhagens do mesmo grupo. Tem como vantagem a 

possibilidade de incluir maior número de genitores. 3) Dialelos circulantes: são 

incluídos nessa categoria os dialelos em que os genitores são representados nas 

combinações hibridas em número menor de cruzamentos que nos demais tipos. 

Por isto, para ser denominado circulante o número de vezes que um genitor 

participa dos cruzamentos é sempre inferior a n-1. 4) Dialelos desbalanceados: 

são denominados àquelas situações em que algumas das combinações híbridas 

não foram obtidas (RAMALHO et al., 2012). 

Nas análises dialélicas, após se obter os cruzamentos entre os genitores, 

são originadas combinações que serão avaliadas, em experimentos com 

repetição e, com base nesses dados, são estimados os componentes de variância 

da capacidade de combinação geral (CGC) e específica (CEC). Uma das 
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questões que deve ser discutida sobre as metodologias empregadas nos dialelos, 

é a de que os genótipos podem ser considerados tanto fixos como aleatórios, 

dependendo dos tratamentos experimentais fornecerem conclusões que lhes são 

particulares ou que possam ser extrapoladas para uma população na qual os 

tratamentos representam a amostra da população. Segundo Hallauer, Carena e 

Miranda Filho (2010), essa resposta tem grandes implicações nas interpretações 

a serem tiradas das análises dialélicas, e são também, responsáveis por várias 

discussões, prós e contras à utilização dos dialelos. Dentre os modelos propostos 

para os dialelos, dois podem ser utilizados para estimar os componentes da 

variância genética, por considerarem os efeitos de genótipos como aleatórios, 

sendo eles: o de Jinks e Hayman (1953) e o de Griffing (1956).  

O modelo de Jinks e Hayman (1953) é conhecido por gerar uma grande 

quantidade de informações (VENCOVSKY, 1970). Esse método tem sido 

utilizado para estimar a presença dos efeitos genéticos aditivos e de dominância, 

os componentes da variância genética e parâmetros genéticos, como as 

herdabilidades e o grau médio de dominância. Contudo, este método apresenta 

algumas restrições, como o caráter deve apresentar ausência de epistasia, 

ausência de alelismo múltiplo, distribuição independente dos genes e só se aplica 

a linhas puras, sendo mais utilizada em culturas autógamas (OTUBO, 1994). Os 

dados da tabela dialélica permitem, ainda, efetuar uma análise gráfica que 

classifica os genótipos quanto à proporção de alelos dominantes e recessivos e 

estimar os limites seletivos das populações avaliadas (HAYMAN, 1954; 

SANTOS, 1984).  

Já o modelo de Griffing (1956), de maneira geral, é utilizado para se 

obter valores da capacidade geral de combinação (CGC) e da capacidade 

específica de combinação (CEC) (EISENHART, 1955). Os procedimentos de 

análise utilizando essas metodologias são apresentados em inúmeras 

publicações, tais como Ramalho, Santos e Zimmermann (1993) e Cruz et al. 
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(2004). Esse modelo é dividido em quatro métodos (Tabela 1): i) o método 1 

inclui todas as combinações n², ou seja, os híbridos, seus cruzamentos recíprocos 

e os genitores; ii) o método 2 é semelhante ao anterior não incluindo os 

cruzamentos recíprocos; iii) o método 3 inclui os híbridos e seus recíprocos, mas 

sem os genitores e iv) o método 4 considera apenas as combinações híbridas. A 

opção por um ou outro método dependerá do material utilizado. Em milho, 

quando são obtidos cruzamentos entre linhagens, a escolha mais lógica seria a de 

se utilizar um ou dois grupos de cruzamentos sem os genitores (HALLAUER; 

CARENA; MIRANDA FILHO, 2010). Vale lembrar que, quando os 

cruzamentos recíprocos são utilizados, podem ser estimados efeitos maternos. 

 

Tabela 1 Métodos do modelo de Griffing (1956) 

Método 
Inclusão dos 

genitores 

Inclusão dos 

recíprocos 

Número de genótipos 

avaliados 

1 sim sim  𝑛2 

2 sim não 

𝑛(𝑛 + 1)

2
 

3 não sim  𝑛(𝑛 − 1) 

4 não não 

𝑛(𝑛 − 1)

2
 

Fonte: Adaptado de Wricke e Weber (1986). 

 

Segundo Sprague e Tatum (1942), o termo capacidade geral de 

combinação (CGC) refere-se ao comportamento médio de cada linhagem em 

cruzamento com as demais do conjunto, ou seja, o comportamento do genitor em 

relação ao cruzamento com um grupo de genitores. Portanto, quanto mais altas 

forem estas estimativas, positivas ou negativas, determinado genitor será 

considerado superior ou inferior aos demais, já se estas forem próximas de zero, 

o seu comportamento não difere da média geral dos cruzamentos (CRUZ et al., 
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2004). Já a capacidade específica de combinação (CEC) é definida como um 

desvio em relação ao comportamento médio dos pais, ou seja, um efeito na 

expressão do híbrido que é adicional aos efeitos da CGC dos pais, podendo ser 

positiva ou negativa, sendo que esta enfatiza a importância de interações não 

aditivas resultantes da complementação gênica entre os parentais. Têm-se, 

portanto, que a combinação híbrida mais favorável deve ser aquela que apresente 

a maior estimativa de CEC e pelo menos um dos parentais com alta CGC 

(CRUZ et al., 2004). 

As estimativas de CGC e CEC em cruzamentos entre linhagens 

permitem determinar a contribuição de cada genitor, bem como identificar 

combinações híbridas de interesse agronômico. Além disso, essas estimativas 

podem ser utilizadas para se inferir o controle genético de características de 

interesse. Os conceitos desses termos são úteis tanto para caracterização de 

linhagens em cruzamentos como para estabelecer padrões heteróticos entre 

populações de milho (CROSSA; TABA; WELLHAUSEN, 1990; HALLAUER; 

CARENA; MIRANDA FILHO, 2010; VASAL et al., 1992), sendo também 

utilizados em vários estudos de controle genético. Neste caso, os tipos de 

capacidade de combinação são diferenciados de acordo com a natureza da ação 

gênica envolvida. A capacidade geral de combinação está associada a genes de 

efeitos predominantemente aditivos, além de efeitos de dominância e interações 

epistáticas do tipo aditivo-aditivo. Já a capacidade específica de combinação é 

decorrente dos efeitos de dominância e de outras interações epistáticas. Contudo, 

em geral, considera-se que os efeitos epistáticos são de pequena magnitude e, 

portanto, podem ser negligenciados (VENCOVSKY; BARRIGA, 1992). 

 

 

 



28 

 

2.3.1 Controle genético da incidência de fumonisinas em milho 

Para o sucesso de um programa de melhoramento, um dos aspectos mais 

importantes antes de se conhecer o controle genético de uma determinada 

doença, é encontrar variabilidade genética entre os genitores. Em milho 

temperado, a presença de variabilidade genética para a resistência à produção de 

fumonisina foi constatada por Miedaner et al. (2008). No entanto, em milho 

tropical, existem poucos relatos. Por exemplo, Ramos, Brasil e Geraldine 

(2008), com base em seis linhagens contrastantes para a resistência a Fusarium 

verticilioides, sendo três resistentes e três suscetíveis, não encontrou diferenças 

significativas na incidência de fumonisinas. 

Em outro estudo com o objetivo de avaliar cultivares quanto ao nível de 

incidência de fumonisina, Camargos et al. (2000) observaram que existem 

diferenças entre o comportamento de cultivares quanto ao acúmulo de 

fumonisinas, o que evidencia a resistência de alguns genótipos, sugerindo a 

possibilidade de seleção destes para locais específicos. 

Para estudar o controle genético da resistência à síntese de fumonisinas 

em milho temperado, Hung e Holland (2012) utilizaram 18 linhagens 

contrastantes, considerando distintos grupos heteróticos, para compor um 

esquema de dialelo completo, obtendo-se também os cruzamentos recíprocos. 

Nesse trabalho, os autores identificaram tanto a presença dos efeitos aditivos, 

como de efeitos dominantes, com predominância dos efeitos aditivos. Além 

disso, as estimativas da correlação da CGC com o desempenho das linhagens 

foram de alta magnitude indicando que uma das maneiras de se obter resistência 

à fumonisina se dá pela avaliação e seleção prévia das linhagens que darão 

origem aos híbridos. 

Entretanto, atualmente, não existem relatos publicados sobre o controle 

genético da incidência de fumonisinas em milho tropical. Além disso, são 
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necessárias mais informações sobre os efeitos predominantes no controle do 

caráter.  

2.4 Modelos mistos no melhoramento de plantas 

Um dos requisitos mais importantes na avaliação de experimentos é o 

controle do erro experimental (PIMENTEL-GOMES; GARCIA, 2002; 

RAMALHO et al., 2012). Dessa forma além de se tentar manejar de maneira 

mais uniforme os experimentos, visa-se também, prevenir a perda de parcelas, 

ou qualquer informação referente às mesmas. Isso nem sempre é possível 

porque, normalmente, o melhorista trabalha com um número muito elevado de 

genótipos, especialmente na fase inicial dos programas de melhoramento 

(RAMALHO et al., 2012). Além disso em condições de campo, existem 

inúmeros fatores bióticos, abióticos e de manejo que podem exercer alguma 

influência na condução dos ensaios, fazendo com que em algumas situações, 

ocorram perdas de parcelas experimentais. Essa perda de informação, apesar de 

trazer problemas, não chega a ser uma situação que leve à perda dos 

experimentos, no entanto, pode se fazer necessária a utilização de métodos mais 

eficientes nas análises dos dados obtidos. Já foram descritos alguns 

procedimentos que permitem que as análises com dados desbalanceados sejam 

realizadas. Uma das alternativas está na abordagem de modelos mistos, 

utilizando REML (Restricted Maximum Likelihood) e BLUP (Best Linear 

Unbiased Predictor) para a obtenção dos componentes de variância e das médias 

preditas, respectivamente (BERNARDO, 2010).  

Modelos mistos são caracterizados pela presença de efeitos fixos (além 

da média geral) e de efeitos aleatórios (além do erro experimental). Uma das 

questões que surgem nestes casos é sobre quais efeitos devem ser considerados 

fixos e quais devem ser considerados aleatórios no modelo estatístico. De 
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maneira geral, quando o efeito é considerado fixo, as conclusões devem ser 

mantidas apenas para a população que está sendo avaliada, já quando o efeito for 

considerado aleatório essas conclusões podem ser extrapoladas para outras 

situações. A decisão de tratar um efeito como sendo fixo ou aleatório, tem 

reflexo nos resultados das análises, podendo muitas vezes causar a modificação 

na classificação e, portanto na seleção dos genótipos (BEARZOTI, 2002).  

Além da possibilidade de aplicação em casos em que se tem perda de 

parcelas experimentais, ou seja, dados desbalanceados, a abordagem de modelos 

mistos também apresenta como vantagem a possibilidade de se explorar as 

informações do grau de parentesco existente entre os indivíduos (TECHNOW et 

al., 2014). Segundo Bernardo (2010), a incorporação de informações de 

relacionamento genético entre indivíduos maximiza o uso dos dados disponíveis 

para a comparação entre diferentes genótipos, ou seja, pode-se aproveitar as 

informações de indivíduos aparentados para a obtenção de estimativas mais 

precisas. 

Para dados de múltiplos ambientes, a abordagem de modelos mistos 

também apresenta como vantagem a possibilidade de incorporar diferentes 

estruturas para as matrizes de variância e covariância (VCOV) genética (matriz 

 𝐆) e residual (matriz  𝐑). As matrizes 𝐆 e 𝐑 apresentam na diagonal principal os 

parâmetros relacionados às variâncias genéticas e residuais, respectivamente, 

para cada ambiente, e fora da diagonal os elementos de covariância para cada 

par de ambientes considerados. Com essas matrizes, é possível modelar as 

correlações genéticas e residuais entre os diferentes ambientes para que sejam 

obtidas estimativas mais precisas da variável resposta (BURGUENO et al., 

2012). 

Outro ponto que pode ser desenvolvido no caso dos modelos mistos é a 

predição de combinações não testadas (BERNARDO, 2010). Nesse caso o uso 

de técnicas preditivas é uma alternativa para diminuir os custos e também o 
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tempo de avaliação de híbridos pela diminuição substancial do número de 

híbridos a serem avaliados. Nesse caso, por meio de variâncias e covariâncias 

entre os híbridos testados e aqueles não testados pode-se obter a predição do 

comportamento de híbridos não testados (BERNARDO, 1994). Além dessas 

variâncias e covariâncias, a incorporação da informação de parentesco, tende a 

melhorar a acurácia preditiva, portanto, quando tal informação está disponível 

essa deve ser avaliada quanto à melhora na estimativa da predição 

(BURGUENO et al., 2012). 

Existem vários procedimentos que se destinam à predição dos efeitos 

aleatórios no contexto do melhoramento de plantas, sendo o procedimento 

BLUP, o mais comumente utilizado (BERNARDO, 2010; MENDES; ABREU; 

RAMALHO, 2012). Esse procedimento foi inicialmente proposto por 

Henderson (1949), com o intuito de predizer a produção de leite em animais, em 

conjuntos de dados desbalanceados (MRODE, 1996). Por sua complexidade 

matemática este método só veio a ser utilizado quando as ferramentas 

computacionais foram desenvolvidas. Sendo seu primeiro uso relatado em 1970, 

para a predição do valor genético de touros para a produção de leite em um 

programa de inseminação artificial (SCHAEFFER, 1991).  

No BLUP (melhor preditor linear não viesado), a sigla “melhor” indica 

que a diferença entre a variância do que está sendo estimado é mínima, “linear” 

significa que é uma função linear dos dados e “não viesado ou não tendencioso” 

indica que a esperança do estimador é igual ao valor do parâmetro 

(BERNARDO, 2010). As propriedades pertinentes ao BLUP foram descritas de 

maneira detalhada por Henderson (1984) e evidenciam a superioridade teórica 

do BLUP como metodologia de predição de valores reprodutivos. 

Para se realizar as análises de modelos mistos, utiliza-se o seguinte 

modelo: 
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𝐲 =  𝐗𝛃 +  𝐙𝐚 + 𝐞   

 

Em que: 

𝐲 é vetor de observações ou fenótipos; 

𝐗 é a matriz do modelo referente aos efeitos fixos; 

 𝛃 é o vetor de efeitos fixos; 

𝐙 é a matriz do modelo referente aos efeitos aleatórios; 

𝐚 é o vetor de efeitos aleatórios, com 𝐚 ~ N (0,
2
g ; 

e é o vetor de resíduos com e ~ N (0, 
2
e ). 

 

Quando nesses modelos mistos são considerados dados de múltiplos 

ambientes, os efeitos aleatórios seguem uma distribuição normal multivariada 

(𝑀𝑉𝑁), centrada em zero (0), e com matrizes de variância-covariância genética 

e residual igual a 𝐆⊗𝐀 e 𝐈⊗𝐑, respectivamente, em que 𝐈 é uma matriz 

identidade com dimensão gg  , g  é o número de genótipos avaliados; 𝐆 é a 

matriz de variância-covariância dos efeitos genéticos dos indivíduos nos 

diferentes ambientes; ⊗ indica o produto de Kronecker e 𝐀 é a matriz de 

parentesco aditivo entre os indivíduos e R é a matriz de variância-covariância 

dos efeitos residuais nos diferentes ambientes (BURGUENO et al., 2012). 

Para plantas alógamas, uma revisão sobre dialelos é apresentada por 

Bernardo (2010), sobre sua utilização para a estimação de componentes de 

variância em cruzamentos simples. Nestes casos, o que é importante para o 

melhorista é obter informações sobre as capacidades de combinação, geral e 

específica. Portanto, faz-se necessário estimá-las. Para exemplificar, o autor 

propôs um dialelo parcial entre dois grupos de linhagens. Nesse caso, o modelo 

seria o seguinte: 
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𝒚 =  𝑿𝜷 +  𝑼𝒈 +  𝒁𝒔 +  𝒆 

 

Em que: 

y é o vetor de observações ou fenótipos; 

X é a matriz do modelo referente aos efeitos fixos; 

β é o vetor dos efeitos fixos; 

U é a matriz de incidência referente aos efeitos da capacidade geral de 

combinação (CGC); 

g é o vetor dos efeitos aleatórios, referentes à capacidade geral de 

combinação (CGC), dos genitores com g ~ N (0, A
2

cgc ); 

Z é a matriz de incidência referente aos efeitos da capacidade específica 

de combinação (CEC); 

s é o vetor dos efeitos aleatórios, referentes à capacidade específica de 

combinação (CEC) dos híbridos com s ~ N (0, D
2
cec ); 

e é o vetor de resíduos com e ~ N (0, 
2
e ). 

 

Estudando a utilização dos modelos mistos para a análise de dialelos, 

Mohring, Melchinger e Piepho (2011) compararam diferentes modelos, 

envolvendo, por exemplo, os métodos de Griffing (1956) e de Gardner e 

Eberhart (1966). Nesse trabalho, os autores concluíram que é possível analisar 

todos os tipos de dialelos de Griffing (1956) via modelos mistos. Além disso, 

permitiu a análise de dialelos com perdas de informação (dados 

desbalanceados), bem como a manipulação de estruturas complexas de blocos e 

erros com variâncias heterogêneas. 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

3.1 Material genético 

A partir de 13 linhagens de milho oriundas do programa de 

melhoramento da EMPRAPA (Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuária) 

(Tabela 2) foi realizado um dialelo completo, sem os cruzamentos recíprocos. 

As linhagens para compor o dialelo foram selecionadas com base em um 

experimento prévio, no qual um grande grupo de linhagens foi caracterizado 

quanto à incidência de grãos ardidos e fumonisinas. Nessa avaliação, foram 

identificadas, entre os grupos heteróticos (baseados na produtividade) da 

Embrapa Milho e Sorgo, as linhagens resistentes e suscetíveis aos grãos ardidos 

e, também, quanto à incidência de fumonisinas, 13 linhagens escolhidas para 

compor um dialelo completo, sendo seis linhagens do grupo Dentado (D); seis 

linhagens do grupo Flint (F) e uma linhagem que combina bem com os dois 

grupos heteróticos básicos (neste caso, grupo C). Tais linhagens representam 

indivíduos resistentes e suscetíveis dentro de cada grupo heterótico (Tabela 2). 

 

Tabela 2 Descrição das linhagens utilizadas para compor o dialelo 

Codificação Grupo Heterótico Classificação* 

1 D Resistente 

2 D Resistente 

3 D Suscetível 

4 D Suscetível 

5 D Resistente 

6 D 
Moderadamente 

Resistente 

7 F Resistente 

8 F Resistente 
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“Tabela 2, conclusão” 

Codificação Grupo Heterótico Classificação* 

9 F Suscetível 

10 F Suscetível 

11 F 
Moderadamente 

Resistente 

12 F Suscetível 

13 C Resistente 

*: Classificação prévia quanto à incidência de grãos ardidos/fumonisinas. 

3.2 Experimentos 

Para a caracterização dos híbridos dialélicos quanto à incidência de 

fumonisinas, foram conduzidos dois experimentos em Sete Lagoas - Minas 

Gerais, na área experimental da Embrapa Milho e Sorgo (coordenadas 

geográficas: 19º 28’ lat. S e 44º 15’ long. W) e um em Goiânia - Goiás na área 

experimental da Embrapa Arroz e Feijão (coordenadas geográficas: 16º 50’ lat. 

S e 49º 25’ long. W). Em Sete Lagoas, os dois ambientes avaliados foram um no 

Pivot Central, destinado ao melhoramento de milho e outro na área da 

fitopatologia. A precipitação média anual de Sete Lagoas é de 1.361 mm, com 

temperatura média anual de 21 ºC. Em Goiânia, a temperatura média é de 23,2 

ºC e precipitação média de 1.570 mm anuais, com chuvas concentradas no verão 

(dezembro e janeiro). Essas áreas foram escolhidas devido à conhecida presença 

dos patógenos relacionados à incidência de grãos ardidos e à síntese de 

fumonisinas. 

De todas as combinações sintetizadas, não foram obtidas sementes em 

quantidade suficiente para o cruzamento entre as linhagens 6 e 12, e, portanto, 

este híbrido não foi avaliado em nenhum dos três ambientes. Devido ao baixo 

número de sementes disponível para algumas combinações híbridas, ocorreram 
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diferentes desbalanceamentos entre os ambientes avaliados. No ambiente de 

Goiânia, não foram testadas as combinações 2 x 5, 4 x 6, 4 x 7, 6 x 12, 8 x 12 e 9 

x 12. Já no ambiente da área da Fitopatologia em Sete Lagoas, não foram 

avaliados os híbridos 2 x 4, 2 x 5, 3 x 10, 4 x 9, 4 x 10, 5 x 6, 5 x 7, 6 x 12. No 

Pivot em Sete Lagoas, a única combinação não testada foi o cruzamento entre os 

genitores 6 x 12. 

3.3 Condução dos experimentos 

Na safra de 2009/2010, as 77 combinações híbridas obtidas e mais 11 

testemunhas foram avaliadas no delineamento de blocos completos casualizados 

com duas repetições. As parcelas foram constituídas por uma linha de 4 metros, 

adotando-se como densidade de semeadura de cinco sementes por metro e 

espaçamento de 0,8 metros entre linhas, com o intuito de se obter em média uma 

densidade de 60.000 plantas por hectare.  

A adubação de semeadura foi de 500 kg/ha do formulado 08-28-16 (N-

P-K) + 0,3% de Zinco e, em cobertura, foi utilizado 200 kg/ha de 44-0-0 (Ureia). 

O controle das plantas daninhas foi realizado com a aplicação dos princípios 

ativos Atrazina (Concentração de 4 litros por hectare) e Nicosulfuron 

(Concentração de 0,6 litros por hectare), 30 dias após a emergência das plantas. 

Para o controle de pragas (como a lagarta do cartucho), foram utilizadas três 

aplicações de Diflubenzuron (Concentração de 100 g por hectare), Espinosade 

(Concentração de 100 mL por hectare) e Metomil (Concentração de 600 mL por 

hectare), até que a altura das plantas permitisse a entrada do pulverizador na 

lavoura. Os demais tratos culturais foram realizados conforme recomendação 

para a cultura do milho. 

A característica avaliada nesses experimentos foi a concentração de 

fumonisinas nos grãos (ppm – partes por milhão) quantificada nos laboratórios 
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da Embrapa Milho e Sorgo, seguindo o protocolo descrito por Ferreira et al., 

(2013) e Lanza et al. (2014), com base no método detalhado no manual do 

equipamento VICAM (VICAM SCIENCE AND TECHNOLOGY, 1998). Para 

isso, foram obtidas amostras provenientes da mistura de grãos obtidos de todas 

as plantas de cada parcela útil. Primeiramente, as amostras foram moídas para a 

obtenção de uma mistura homogênea. Deste material homogêneo, foi retirada 

uma subamostra de 500 g e, a partir desta, em uma porção de 50 g foi adicionado 

5 g de cloreto de sódio e 100 mL de metanol/água (80:20). Esta solução foi 

misturada em alta velocidade durante 1 minuto e filtrada por um papel de filtro. 

O extrato (10 mL) foi diluído com 40 mL de solução salina tamponada com 

fosfato PBS/0,1% de Tween-20, e filtrado através de um filtro de microfibras de 

1,0 mícron. O extrato diluído foi colocado na coluna de imunoafinidade, o qual 

foi lavado com 10 mL de tampão de lavagem PBS/0.1% Tween-20, seguido por 

10 mL de PBS. O extrato foi retirado da coluna com 1 mL de metanol de grau 

HPLC. Uma mistura de revelador (1 mL) foi adicionada ao extrato recolhido. O 

teor de fumonisinas totais foi quantificado em um fluorímetro (VICAM 

Fluorometer Série 4, Watertown, EUA) para a quantificação das fumonisinas. 

3.4 Genotipagem das linhagens 

Para a genotipagem das 13 linhagens utilizadas no dialelo, foi realizada 

a extração de DNA a partir de tecido jovem (folhas), com base no método 

CTAB (SAGHAI-MAROOF et al., 1984). Para o preparo das amostras, foram 

necessários os seguintes materiais e equipamentos: alicate de coleta, pinça, caixa 

de isopor, freezer -80 °C, nitrogênio líquido, liofilizador, placa e tubos. 

Para cada genótipo, foram coletados quatro discos de tecido fresco de 

folhas jovens, dispondo-os em tubos específicos distribuídos em placas de 

capacidade para 96 amostras. As placas com as amostras foram identificadas e 
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armazenadas a -80 °C até o início do processo de liofilização. As amostras 

foliares foram liofilizadas por 48 horas, sendo armazenadas a -80 °C até o 

momento da maceração e extração de DNA. 

Para a extração do DNA, foram necessários os seguintes materiais e 

equipamentos: banho-maria, centrífuga de placas, capela de exaustão, esferas de 

aço, estufa, freezer -20 °C, pipeta multicanal eletrônica, porta-esferas e 

triturador (Geno/Grinder 2000). Também foram necessários os seguintes 

reagentes, soluções e tampões: tampão CTAB (Brometo de cetiltrimetilamônio) 

2%, ß-Mercaptoetanol p.a., Clorofórmio-octanol 24:1 (v/v), Isopropanol p.a. 

gelado a -20 °C, etanol 70% (v/v) gelado a -20 °C, tampão TE pH 8,0 (Tris-

EDTA), RNase A (10 mg/mL) 

O procedimento de extração consistiu em: preparar previamente o 

tampão CTAB contendo ß-mercaptoetanol a 2% (m/v). O ß-mercaptoetanol foi 

adicionado na hora do uso. As esferas de aço foram colocadas em cada tubo 

contendo as amostras liofilizadas em gelo com auxílio de um porta-esferas, e, 

posteriormente, os tubos, devidamente tampados e dispostos em placas, que 

foram introduzidas no equipamento de maceração, fixando-as no suporte. O 

equipamento foi regulado para 1.750 batidas/min (strokes/min), por 6 minutos, 

interrompendo-se a trituração a cada dois minutos para verificação das 

características do tecido macerado, que deve apresentar-se como um pó fino e 

verde. As placas foram retiradas e, na capela de exaustão, foram adicionados, a 

cada tubo, 400 μL de tampão de CTAB 2% (m/v), previamente preparado. 

Posteriormente, procedeu-se centrifugação por 15 segundos, a 4.000 rpm, em 

centrífuga de placas. As amostras foram, então, incubadas em banho-maria a 65 

°C por uma hora, com homogeneização a cada 10 min, agitando levemente. 

Posteriormente, as placas foram retiradas do banho-maria e resfriadas na capela 

de exaustão por 5 minutos e centrifugadas, por 15 segundos a 4.000 rpm em 

centrífuga de placas. As tampas das amostras foram retiradas em capela de 
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exaustão para adição de 300 μL de clorofórmio-octanol 24:1 (v/v). 

Posteriormente, os tubos e as placas foram tampados e homogeneizados 

cuidadosamente por inversão cerca de 30 vezes. Procedeu-se a centrifugação por 

5 min a 2.500 rpm. Em capela de exaustão, foram transferidos, cerca de 200 μL 

do sobrenadante de cada amostra, com a pipeta multicanal eletrônica, para outra 

placa contendo tubos e tampas novos, com o cuidado para não contaminá-los 

com o precipitado. Ao sobrenadante foram adicionados 300 μL de isopropanol 

p.a. gelado a -20 °C e as placas foram homogeneizadas por inversão cerca de 15 

vezes e levadas para incubar a -20 °C por uma hora. Posteriormente, procedeu-

se a centrifugação por 15 min a 4.000 rpm e o descarte do sobrenadante por 

inversão, removendo individualmente cada tubo. Ao precipitado foram 

adicionados 300 μL de etanol 70% (v/v) gelado a -20 °C, sendo os tubos e as 

placas levados para centrifugar a 4.000 rpm por 5 min. Cuidadosamente, foi 

descartado o sobrenadante por inversão, removendo-se individualmente cada 

fileira (oito tubos). As amostras foram, então, levadas para secagem em estufa a 

65 °C até a evaporação completa do etanol (por aproximadamente 5 minutos). 

Procedeu-se a resuspensão de cada amostra adicionando-se 100 μL de TE pH 

8,0 contendo 0,2 μL de RNase A (10 mg/mL) em cada tubo, agitando-se 

brevemente em vórtex. Os tubos e as placas foram novamente tampados e 

armazenados a -20 °C.  

Posteriormente, o DNA das amostras foi enviado para o Institute for 

Genomic Diversity (IGD), da Universidade de Cornell, nos Estados Unidos, para 

a obtenção de marcadores SNP (Single Nucleotide Polymorphisms) via 

Genotyping-by-Sequencing (GBS) (ELSHIRE et al., 2011). 

Para garantir a qualidade necessária do DNA para se obter marcadores 

moleculares SNP via GBS, é necessário que o DNA seja livre de contaminantes 

e possuir menos de 5% de DNA organelar (se possível). Além disso, é 

recomendado o uso de conjuntos de DNeasy miniprep (QIAGEN) para a 
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purificação do DNA das amostras (mais detalhes podem ser encontrados no site 

do Cornell University Institute of Biotechnology - www.biotech.cornell.edu). 

3.5 Análise dos dados 

Para cada ambiente, a análise dialélica para os teores de fumonisinas 

totais foi realizada com base no seguinte modelo: 

 

𝐲 =  𝐗𝛃 + 𝐖𝐚 +  𝐔𝐠 +  𝐙𝐬 +  𝛆 

 

Em que: 

𝐲 é o vetor de observações ou fenótipos; 

𝐗 é a matriz de incidência para os efeitos fixos 𝛃; 

 𝛃 é o vetor dos efeitos fixos de blocos; 

𝐖 é a matriz de incidência para os efeitos fixos 𝐚; 

𝐚 é o vetor de efeitos fixos de testemunhas; 

𝐔 é a matriz de incidência para os efeitos aleatórios g; 

𝐠 é o vetor aleatório da capacidade geral de combinação, com g ~ N 

(0,
2

cgc ); 

 𝐙 é a matriz de incidência para os efeitos aleatórios 𝐬; 

𝐬 é o vetor da capacidade específica de combinação, com 𝐬  ~ N  

(0,
2

cec ) e; 

ε  é o vetor de resíduos, com ε  ~ N  0, 
2
e ).
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Para a análise dialélica conjunta, primeiramente, foi ajustado o modelo 

dialélico explícito, com o objetivo de testar os efeitos principais de CGC e CEC, 

e as interações de CGC e CEC com os ambientes. Assim, o modelo utilizado foi: 

 

𝐲 =  𝐏𝐜 +  𝐗𝛃 +  𝐔𝐠 +  𝐕𝐡 +  𝐙𝐬 +  𝐓𝐫 +  𝛆 

 

Em que: 

𝐲 é o vetor de observações ou fenótipos; 

 𝐏 é a matriz de incidência para os efeitos fixos 𝐜;  

𝐜 é o vetor dos efeitos fixos de ambientes; 

𝐗 é a matriz de incidência para os efeitos fixos 𝛃; 

𝛃 é o vetor dos efeitos fixos de repetição dentro de ambientes; 

𝐔 é a matriz de incidência para os efeitos aleatórios 𝐠; 

𝐠 é o vetor aleatório da capacidade geral de combinação, com g ~ N (0,

2

cgc ); 

𝐕 é a matriz do modelo referente aos efeitos aleatórios 𝐡; 

𝐡 é o vetor com os efeitos da interação entre capacidade geral de 

combinação e ambientes com h ~ N (0,
2

.ambcgc ); 

 𝐙 é a matriz de incidência para os efeitos aleatórios 𝐬;  

𝐬 é o vetor da capacidade específica de combinação com 𝐬 ~ N (0, 2

cec );  

𝐓 é a matriz do modelo referente aos efeitos aleatórios r; 

𝐫 é o vetor com os efeitos da interação entre capacidade específica de 

combinação e ambientes com 𝐬 ~ N (0,
2

.ambcec ); 

ε  é o vetor de resíduos com ε  ~ MVN )0( I,R  considerando a matriz 

identidade. 
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Para verificar a significância dos efeitos principais de CGC e CEC, e dos 

efeitos das interações de CGC e CEC com os ambientes, foi utilizado o teste 

LRT (Likelihood Ratio Test) (CASELLA; BERGER, 2002) que apresenta 

distribuição qui-quadrado aproximada com 1 grau de liberdade: 

 













C

R

L

L
LRT log2

 

 

Em que RL  é a verossimilhança do modelo reduzido, ou seja, sem o 

parâmetro a ser testado, e CL  é a verossimilhança do modelo completo. 

 

Em seguida, foi utilizado o modelo dialélico implícito para o ajuste de 

diferentes estruturas para as matrizes de variância e covariância (VCOV) 

genética ( G ) e residual ( R ), e também, para a incorporação da matriz de 

relacionamento genético aditivo entre linhagens. Assim, o modelo utilizado foi: 

 

𝐲 = 𝐏𝐜 +  𝐘𝐝 +  𝐔𝐠 +  𝐙𝐬 +  𝛆 

 

Em que: 

𝐲 é o vetor de observações ou fenótipos; 

𝐏 é a matriz do modelo referente aos efeitos fixos 𝐜; 

𝐜 é o vetor dos efeitos fixos de ambientes; 

𝐘 é a matriz do modelo referente aos efeitos fixos 𝐝; 

𝐝 é o vetor dos efeitos fixos de repetição dentro de ambientes; 

𝐔  é a matriz do modelo referente aos efeitos aleatórios 𝐠; 

𝐠 é o vetor aleatório da capacidade geral de combinação dentro de 

ambientes com g ~ N (0,
 

Acgc G ); 
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𝐙 é a matriz do modelo referente aos efeitos aleatórios 𝐬; 

𝐬 é o vetor com o os efeitos da capacidade específica de combinação 

dentro de ambientes com s ~ MVN (0, IG cec
) e, em que I  é uma matriz 

identidade com dimensão NN  , sendo N  o número de híbridos avaliados; 

ε  é o vetor de resíduos com   ~ MVN ),( R0 . 

 

Para os efeitos aleatórios do modelo, assume-se que 
cgcG  é a matriz 

VCOV para os efeitos das capacidades gerais de combinação, 
cecG  é a matriz 

VCOV para os efeitos das capacidades específicas de combinação; ⊗ 

corresponde ao produto de Kronecker; A  é a matriz de parentesco para os 

efeitos genéticos aditivos (capacidade geral de combinação) e R  é a matriz de 

VCOV para o efeito residual não genético entre os ambientes. 

Foram utilizadas diferentes estruturas para as matrizes VCOV genética 

(matriz 𝐆) e residual (matriz 𝐑). Essas matrizes são caracterizadas por 

apresentarem na diagonal principal os parâmetros relacionados às variâncias 

para cada ambiente e, fora da diagonal, as covariâncias entre pares de ambientes. 

Assim, foram ajustadas e comparadas as seguintes estruturas de VCOV: 

 

a)  Identidade (I) 

Neste caso, assume-se homogeneidade de variâncias e ausência de 

correlação entre ambientes: 

 

 
𝜎2 0 0
0 𝜎2 0
0 0 𝜎2
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b)  Diagonal (DIAG) 

Nesta estrutura, assume-se heterogeneidade de variâncias e ausência de 

correlação: 

 

σ1
2 0 0

0 σ2
2 0

0 0 σ3
2

  

 

c)  Não Estruturada (US) 

Esta estrutura de VCOV permite que os parâmetros de variância e 

covariância assumam quaisquer valores, sendo a mais parametrizada, com 

t(t+1)/2 parâmetros, em que t corresponde ao número de ambientes avaliados:  

 

 

σ11
2 σ12

2 σ13
2

σ12
2 σ22

2 σ23
2

σ13
2 σ23

2 σ33
2

  

 

Após o ajuste das diferentes estruturas para as matrizes G e R, as 

informações obtidas a partir dos marcadores moleculares foram utilizadas para a 

incorporação do grau de relacionamento aditivo entre indivíduos para o efeito de 

CGC. 

Para a obtenção dos dados de marcadores SNP, os dados brutos de 

sequências de DNA recebidos do Institute for Genomic Diversity (IGD), da 

Universidade de Cornell, foram, primeiramente, processados utilizando o 

pipeline GBS (GLAUBITZ et al., 2014) disponível no software TASSEL 

(BRADBURY et al., 2007). Para garantir a qualidade dos dados de marcadores 

moleculares do tipo SNP, foram descartados locos que apresentavam Minor 

Allele Frequency (MAF) inferior a 10%, pelo menos um indivíduo em 

heterozigose e pelo menos um indivíduo com dado perdido. 
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Para a obtenção da matriz de parentesco aditivo entre as linhagens, foi 

utilizado o método proposto por VanRaden (2008). Para esse cálculo, foi 

utilizado o pacote synbreed (WIMMER et al., 2015) disponível no software R 

(R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2014). Em seguida, com base nessa matriz 

de relacionamento genético aditivo entre as linhagens, foi realizada uma análise 

de agrupamento utilizando o método UPGMA (Unweighted Pair Group Method 

with Arithmetic Mean) para a obtenção de um dendrograma. 

Por fim, a informação do grau de parentesco aditivo entre as linhagens 

foi incorporada nas análises com base na abordagem GBLUP (Genomic Best 

Linear Unbiased Predictor). Todas as análises dialélicas, com base na 

abordagem de modelos mistos foram realizadas no pacote ASReml-R 

(GILMOUR, 2006) desenvolvido para o software R (R DEVELOPMENT 

CORE TEAM, 2014). 

3.5.1 Obtenção dos componentes de variância 

A partir dos componentes de variância obtidos nas análises dialélicas 

individuais e conjuntas, os seguintes parâmetros foram estimados (MOHRING; 

MELCHINGER; PIEPHO, 2011): 

 

Tabela 3 Estimadores dos componentes de variância  

Componente de Variância Estimador 

CGC σ𝐶𝐺𝐶
2  

CEC σ𝐶𝐸𝐶
2  

CGC x Ambiente σ𝐶𝐺𝐶𝑥𝐴𝑀𝐵
2  

CEC x Ambiente σ𝐶𝐸𝐶𝑥𝐴𝑀𝐵
2  

Erro σ𝑒
2 
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Variância aditiva: σ𝑎
2  = 4xσ𝐶𝐺𝐶

2
 

 

Variância de dominância: σ𝑑
2  = 4xσ𝐶𝐸𝐶

2  

 

Variância genética: σ𝑔
2  = σ𝑎

2  + σ𝑑
2  

 

Variância do erro: σ𝑒
2 

 

Variância fenotípica: σ𝑓
2 = σ𝑔

2 + σ𝑒
2 

 

Herdabilidade no sentido restrito: 𝑎
2  = σ𝑎

2

σ𝑓
2   

 

Herdabilidade no sentido amplo: 𝑎
2  = 

σ𝑔
2

σ𝑓
2   

 

Para verificar a precisão das análises dialélicas, foi estimada a acurácia 

seletiva (𝑟 𝑔 𝑔) (RESENDE; DUARTE, 2007): 

 

𝑟 𝑔 𝑔=  1 −
𝑃𝐸𝑉

σ𝑔
2  

1/2

 

  

Em que: PEV é a variância do erro de predição (do inglês, Prediction 

Error Variance). 
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4 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

Considerando as análises dialélicas individuais, ou seja, realizadas para 

cada ambiente, as estimativas da acurácia seletiva foram superiores a 66,4%, 

podendo ser consideradas de média a alta magnitude (Tabela 4) (RESENDE; 

DUARTE, 2007). A partir dessas análises individuais, detectou-se, para todos os 

ambientes considerados, que os efeitos das capacidades gerais (CGC) e 

específicas (CEC) de combinação foram significativos. Este resultado indica a 

presença tanto de efeitos aditivos como de efeitos não aditivos no controle da 

característica avaliada. No entanto, os valores obtidos para as variâncias aditivas 

e não aditivas mostram que, no caso das análises individuais, os valores não 

aditivos são os predominantes para o controle genético da incidência de 

fumonisinas. As estimativas da herdabilidade no sentido restrito variaram de 

10% a 18% em Goiânia e no Pivô em Sete Lagoas respectivamente. Já as 

estimativas da herdabilidade no sentido amplo variaram de 73% em Goiânia a 

76% na área da Fitopatologia em Sete Lagoas. Para cada ambiente avaliado, as 

médias de concentração de fumonisinas das testemunhas e dos híbridos foram, 

respectivamente, de 1,96ppm e 3,09ppm em Goiânia; 3,89ppm e 3,56ppm na 

área da Fitopatologia em Sete Lagoas; e 3,05ppm e 3,55ppm no Pivô em Sete 

Lagoas. Além disso, a média geral de concentração de fumonisinas para as 

testemunhas foi de 3,4ppm, enquanto que a média geral para os híbridos 

dialélicos foi de 3ppm, sendo todos esses valores menores que os limites 

aceitáveis na legislação brasileira (BRASIL, 2011). 
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Tabela 4 Componentes de variância e coeficientes de acurácia seletiva obtidos 
a partir das análises dialélicas individuais para cada ambiente para a 

concentração de fumonisinas (ppm) em grãos de milho 

Componente de Variância Goiânia Fitopatologia(SL) Pivo(SL) 

CGC 0,18* 0,52** 0,18* 

CEC 1,09** 1,89** 0,52** 

Erro 1,84 3,04 1,03 

    

σ
2
a
1
 0,71 2,09 0,71 

σ
2
d 4,38 7,59 2,10 

𝑟
2 0,10 0,16 0,18 

𝑎
2  0,73 0,76 0,73 

    
𝑟 𝑔 𝑔(%) 79,9 82,8 79,6 

𝑀é𝑑𝑖𝑎 𝑡𝑒𝑠𝑡𝑒𝑚𝑢𝑛𝑎𝑠 3,09 3,56 3,55 

𝑀é𝑑𝑖𝑎 í𝑏𝑟𝑖𝑑𝑜𝑠 𝑑𝑖𝑎𝑙é𝑙𝑖𝑐𝑜𝑠 1,96 3,89 3,05 

*,**: Teste LRT significativo a 5% e 1% de probabilidade respectivamente1: σ2
a= 

variância aditiva; σ2
d= variância de dominância; 𝑟

2= herdabilidade no sentido restrito; 

𝑎
2= herdabilidade no sentido amplo; 𝑟 𝑔 𝑔= acurácia seletiva. 

 

Na análise conjunta explícita, os componentes de variância da CGC, 

CEC e da interação entre a capacidade específica de combinação e os ambientes 

(CEC x Ambiente) foram significativos (Tabela 5). Esse resultado mostra que 

tanto os efeitos aditivos como os não aditivos têm influência sobre o controle da 

característica, ratificando trabalhos encontrados na literatura (HUNG; 

HOLLAND, 2012). Além disso, com base nos resultados apresentados nas 

Tabelas 4 e 5 é possível verificar que a CGC apresenta um comportamento 

estável ao longo dos diferentes ambientes avaliados, uma vez que o componente 

de variância da interação entre CGC e ambientes foi não significativo, ao 

contrário do que é visualizado para o caso da CEC.  



49 

 

Tabela 5 Componentes de variância e coeficiente de acurácia seletiva obtidos a 
partir da análise dialélica conjunta para a concentração de 

fumonisinas em grãos de milho 

Componente de Variância Valor 

CGC 0,26** 

CEC 0,06** 

CGC x Ambiente 0,04
ns

 

CEC x Ambiente 1,11** 

Erro 1,27 

**: Teste LRT significativo a e 1% de probabilidade; e, ns: não significativo. 

 

Nas análises com modelos mistos, uma alternativa muito útil é a 

possibilidade da utilização de diferentes estruturas para as matrizes de 

variâncias-covariâncias (VCOV) para os efeitos genéticos (matriz 𝐆) e residuais 

(matriz 𝐑). Assim, com o objetivo de utilizar modelos dialélicos que resultassem 

em predições mais acuradas, optou-se por utilizar diferentes estruturas de VCOV 

para as matrizes 𝐆 e 𝐑. Esta é uma estratégia que vem sendo cada vez mais 

explorada nas abordagens de modelos mistos (ANDRDADE, 2013; 

BURGUENO et al., 2012), uma vez que tais estruturas de VCOV permitem 

explorar as correlações genéticas e residuais entre ambientes, levando a 

predições mais acuradas ou mais próximas da realidade dos programas de 

melhoramento. Apesar de existirem diferentes estruturas de VCOV, nesse 

trabalho foram utilizadas a Não Estruturada (US) para a matriz 𝐆 e a Diagonal 

(DIAG) para a matriz 𝐑, pois a estrutura US permite que as variâncias e 

covariâncias genéticas entre ambientes assumam quaisquer valores, sendo, 

portanto, a que apresenta ajuste mais próximo da realidade dos experimentos de 

um programa de melhoramento quando há convergência do modelo. Essas 

estruturas vêm sendo utilizadas em inúmeros trabalhos, por exemplo, em dados 

experimentais obtidos para múltiplos ambientes em trigo e café, observou-se que 
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o ajuste de estruturas de VCOV que consideram a existência de covariâncias 

entre ambientes foi fundamental para se obter predições mais acuradas para os 

efeitos genéticos (ANDRDADE, 2013; BURGUENO et al., 2012). 

Além da utilização de diferentes estruturas de VCOV para as matrizes 𝐆 

e 𝐑, outro método que recentemente tem sido muito empregado é o Genomic 

Best Linear Unbiased Prediction (GBLUP) (EL-KASSABY; KLAPSTE; GUY; 

2012; GAO et al., 2012; HAYES; GODDARD, 2008; ZENG et al., 2012). Esta 

metodologia permite a incorporação, nos modelos genético-estatísticos, de 

matrizes de relacionamento genético entre indivíduos, obtidas a partir da 

informação de marcadores moleculares distribuídos ao longo do genoma.  

Assim, neste trabalho, foram utilizados dados de SNP dos genitores 

(linhagens) do dialelo para a incorporação das informações de parentesco aditivo 

entre indivíduos. Para garantir a qualidade dos dados de marcadores moleculares 

do tipo SNP, foram descartados os locos que apresentavam Minor Allele 

Frequency (MAF) inferior a 10%, pelo menos um indivíduo em heterozigose, e 

pelo menos um indivíduo com dado perdido (Tabela 6). Observou-se que a 

redução no número total de SNPs após a aplicação dos filtros foi de 81 vezes, 

com um total de 10.439 marcadores SNP selecionados para utilização nas 

análises. Após o controle de qualidade dos dados de marcadores SNP, os dados 

moleculares das linhagens foram utilizados para a obtenção da matriz de 

parentesco aditivo, de acordo com a abordagem de VanRaden (2008). Assim, 

com base nessa matriz, foi construído o dendrograma apresentado na Figura 1. 

Observou-se a formação de agrupamentos para as linhagens de acordo com o 

grupo heterótico, grupo Flint (F) e grupo Dent (D), de modo que os dados 

moleculares proporcionaram a obtenção de coeficientes de similaridade 

genética, coerentes com o esperado pelo pedigree das linhagens. 
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Tabela 6 Número de SNPs antes e após a aplicação de filtros para o controle de 
qualidade dos dados de marcadores moleculares 

Chr N
o
 de SNPs

a
 N

o
 de SNPs

b
 

1 129369 1641 

2 102762 1289 

3 95413 1240 

4 88617 1109 

5 94647 1345 

6 69079 758 

7 71889 806 

8 72779 774 

9 63256 954 

10 59137 523 

Total 846944 10439 

Chr: cromossomo; a: número de SNPs obtidos após o processamento das sequências 
brutas de DNA; b: número de SNPs obtidos após a aplicação dos filtros para MAF 

superior a 10%, e descarte de locos que apresentavam pelo menos um indivíduo em 

heterozigose e pelo menos um indivíduo com dado perdido. 

 

 

 



 

 

5
2

 

 

Figura 1 Dendrograma obtido a partir da matriz de relacionamento genético entre as linhagens do dialelo, com base em 

dados de 10.439 marcadores SNP obtidos via GBS 
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Neste trabalho, após o ajuste das estruturas de VCOV para as matrizes 𝐆 

e R, foi incorporada, na análise dialélica conjunta com modelo implícito, a 

matriz de relacionamento genético aditivo para a CGC. Vale ressaltar que a 

inclusão de informações de parentesco genômico nos modelos estatísticos, tem 

proporcionado maior acurácia na obtenção das predições de valores genotípicos, 

ou seja, com menores erros de predição quando comparadas a não incorporação 

da informação de parentesco (BURGUENO et al., 2012; MUNHOZ et al., 2014; 

TECHNOW et al., 2014).  

Considerando as vantagens da incorporação das informações de 

parentesco nos modelos genético-estatísticos, para verificar se tal abordagem é 

viável para um programa de melhoramento, é preciso ponderar sobre os custos 

com a genotipagem dos indivíduos, uma vez que, em geral, técnicas para a 

obtenção de alta densidade de marcadores demandam alto investimento 

financeiro, o que pode não ser viável, dependendo da quantidade de genótipos 

que devem ser avaliados e do tamanho do programa de melhoramento. No 

entanto, espera-se que os custos destas técnicas sejam menores no futuro o que 

permitirá uma maior incorporação das informações obtidas via marcadores 

moleculares na rotina de programas de melhoramento. Deve-se considerar, 

ainda, que a genotipagem de linhagens elites pode proporcionar agregação de 

informação genômica no programa de melhoramento, visto que as linhagens 

elites são a base da formação de novas populações fonte. Além disso, estas 

linhagens são utilizadas como testadores para a obtenção de híbridos top-crosses 

e, frequentemente, participam em híbridos avançados, possibilitando a expansão 

da utilização dos dados moleculares para várias etapas do programa de 

melhoramento e para diversas características de interesse. 

Observa-se na Tabela 7 que nas análises com modelos que incorporam a 

matriz de relacionamento genético aditivo para a CGC, houve um aumento das 

estimativas do valor da acurácia seletiva para o ambiente de Goiânia, enquanto 
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que para a área do Pivô em Sete Lagoas houve uma redução, quando 

comparados aos resultados das análises individuais (Tabela 4). No entanto, 

observa-se que houve menor erro padrão associado aos BLUPs da capacidade 

geral de combinação (Figura 2) quando foram incorporadas as informações de 

parentesco nos modelos genético-estatísticos (modelo 2), corroborando com 

resultados já publicados por alguns autores (BURGUENO et al., 2012; 

MUNHOZ et al., 2014; TECHNOW et al., 2014). Pode-se observar, a partir das 

estimativas dos componentes de variância, que a estimativa da variância de 

dominância foi maior em todos os ambientes. As estimativas da herdabilidade 

no sentido restrito tiveram um decréscimo (Tabela 7) quando comparadas com o 

modelo das análises individuais (Tabela 4). Já para as estimativas da 

herdabilidade no sentido amplo, foi observado um acréscimo na estimativa de 

Goiânia, a estimativa da área da fitopatologia em Sete Lagoas se manteve 

constante e houve um decréscimo na estimativa da área do Pivô em Sete Lagoas. 

 

Tabela 7 Componentes de variância e coeficiente de acurácia seletiva obtidos a 
partir da análise dialélica implícita conjunta, com o ajuste de 

estruturas para as matrizes 𝐆 e 𝐑, e também, com a incorporação da 
matriz de parentesco aditivo entre linhagens do dialelo, para a 

incidência de fumonisinas em grãos de milho. 

Componente de Variância Goiânia Fitopatologia(SL) Pivô(SL) 

CGC dentro de ambientes 0,1 0,27 0,07 

CEC dentro de Ambientes 1,07 1,88 0,56 

Erro 1,32 2,71 1,04 

σ
2
a
1
 0,41 1,07 0,29 

σ
2
d 4,26 7,53 2,25 

𝑟
2 0,07 0,09 0,08 

𝑎
2  0,78 0,76 0,71 

𝑟 𝑔 𝑔(%) 84,7 82,8 76,8 

σ2
a: variância aditiva; σ2

d= variância de dominância; 𝑟
2= herdabilidade no sentido 

restrito; 𝑎
2= herdabilidade no sentido amplo; 𝑟 𝑔 𝑔= acurácia seletiva. 
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Figura 2 Erros de predição associados aos BLUP da capacidade geral de 
combinação obtidos para as análises dialélicas implícita conjunta, 

para os ambientes de Sete Lagoas, na área da fitopatologia e pivô, e 
para Goiânia, antes (modelo 1) e após (modelo 2) o ajuste das 

matrizes 𝑮 e 𝑹, e também, com a incorporação da matriz de 

parentesco aditivo entre linhagens do dialelo, para a incidência de 

fumonisinas em grãos de milho 

 

O conhecimento sobre o controle genético de características de 

importância agronômica e econômica tem a premissa de dar suporte para a 

escolha das melhores estratégias a serem utilizadas durante a condução de um 

programa de melhoramento. Com base na análise considerando a estrutura de 

VCOV para as matrizes 𝐆 e 𝑹, e também, com a incorporação da informação de 

parentesco aditivo, pode-se observar uma predominância dos efeitos não aditivos 

para o controle da incidência de fumonisinas em grãos de milho tropical, pois 

considerando o grau médio de dominância (σ
2
d/ σ

2
a), o menor valor observado 
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foi de 7 (Tabela 7), que corresponde a uma predominância dos efeitos não 

aditivos no controle desta característica (RAMALHO et al., 2012). É válido 

ressaltar que, para dialelos analisados com modelos mistos, existem poucos 

resultados relatados, e que estes, na maioria das vezes, interpretam diretamente 

as estimativas dos componentes das variâncias aditiva e de dominância para 

inferir sobre os efeitos predominantes no controle da característica de interesse 

(GUEDES, 2012; MOHRING; MELCHINGER; PIEPHO, 2011). 

Em um programa de melhoramento de milho que visa à obtenção de 

híbridos, a natureza do controle genético da característica tem grande impacto 

em fomentar estratégias de seleção durante o processo. Como neste trabalho, os 

efeitos da CEC foram significativos e com predomínio do controle genético 

pelos efeitos não aditivos, deve-se considerar a realização de avaliações para a 

resistência à fumonisina em híbridos ao invés de linhagens. Em outro trabalho, 

com situação semelhante, os autores sugerem que para fases iniciais do 

melhoramento a escolha pode ser baseada num pequeno número de cruzamentos 

(HUNG; HOLLAND, 2012). Desta foram, pode-se avaliar poucos cruzamentos 

entre linhagens (de mesmo grupo heterótico) para formação de populações 

fontes com maior resistência à incidência de fumonisinas e, posteriormente, 

deve-se avaliar os híbridos experimentais (obtidos pelo cruzamento entre 

linhagens de grupos heteróticos complementares) em fases mais avançadas 

(selecionados para produtividade e outros caracteres de interesse agronômico), 

em que o número já é menor. 

Para se comparar os ambientes, foram estimadas as correlações entre as 

predições BLUP da capacidade específica de combinação (Tabela 8). Observa-se 

que as correlações foram de baixa magnitude, o que reforça a presença da 

interação entre ambientes e realça a utilidade da incorporação de estruturas de 

VCOV para as matrizes 𝐆 e R. 
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Tabela 8 Correlações entre os ambientes para os valores BLUP da capacidade 
específica de combinação, obtidos da análise dialélica implícita 

conjunta após ajustadas as matrizes 𝑮 e 𝑹, e também, com a 

incorporação das matrizes de parentesco aditivo, para a incidência de 

fumonisinas em grãos de milho 

Ambientes Fitopatologia Pivot 

Goiânia 0,28 -0,32 

Fitopatologia   0,06 

 

A partir das predições da CGC, obtidas nos modelos com a incorporação 

do parentesco, observou-se que as melhores predições da CGC foram dos 

genitores L13, L1 e L4 respectivamente (Figura 3). Já as piores predições foram 

dos genitores L3, L7 e L8. É válido ressaltar a estabilidade da CGC entre os 

ambientes. Isso está de acordo com as médias obtidas nos diferentes ambientes, 

na qual a concordância entre os três melhores e os três piores, relatados acima, é 

de 100%, reforçando a ideia de estabilidade para a CGC entre os diferentes 

ambientes avaliados. 

Para as predições da CEC, observa-se que as melhores combinações 

diferiram entre os ambientes (Tabela 5 e Figura 5), reflexo da interação 

complexa entre CEC e ambientes. De forma geral, os melhores genótipos, ou 

seja, com menores valores preditos para CEC, para concentração de fumonisinas 

nos grãos, foram os híbridos 33 (A x B), 13 (X x Y) e 71 (C x D). Já os piores 

foram os híbridos 25 (E x F) e 67 (G x H). 



 

 

5
8

 

 

Figura 3 Valores BLUP da capacidade geral de combinação, obtidos da análise dialélica implícita conjunta após o 

ajuste das matrizes 𝑮 e 𝑹, e também, com a incorporação da matriz de parentesco aditivo, para a incidência de 

fumonisinas em grãos de milho 
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Figura 4 Valores BLUP da capacidade específica de combinação, obtidos da análise dialélica implícita conjunta após 

ajustadas as matrizes 𝑮 e 𝑹, e também, com a incorporação da matriz de parentesco aditivo, para a incidência 

de fumonisinas em grãos de milho 
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Os efeitos preditos (BLUP) para CGC e CEC são desvios e 

proporcionam o melhor entendimento do tipo de herança, tanto pela magnitude 

dos efeitos, quanto pela relação entre os componentes de variância associados a 

estes efeitos. Entretanto, para a identificação dos híbridos superiores, é 

necessária a verificação dos efeitos genotípicos dos híbridos (BLUP), dados pela 

soma da média geral, com os efeitos CGC dos genitores e com o efeito da CEC 

da combinação entre os genitores. Quando consideramos as médias BLUP 

(efeitos genotípicos) dos híbridos para cada ambiente, é possível verificar que as 

melhores combinações híbridas diferiram entre os ambientes, de forma que, para 

o ambiente Goiânia, os híbridos com menores efeitos preditos para concentração 

de fumonisinas nos grãos foram 15, 57 e 72 (Figura 5). Já para a área da 

Fitopatologia em Sete Lagoas, os melhores foram os híbridos 4, 42 e 25 e para a 

área do Pivot em Sete Lagoas os melhores foram 34, 75 e 20. Sendo assim, para 

a seleção das melhores combinações híbridas, deve-se preconizar a indicação 

por ambiente ao invés de se utilizar a média geral obtida em uma análise 

conjunta. É oportuno salientar que a doença é função da presença do patógeno, 

do hospedeiro suscetível e das condições ambientais favoráveis ao 

desenvolvimento da doença. Neste trabalho, a incidência de fumonisinas foi 

dependente da presença natural do patógeno, aliada às condições ambientais, e 

estes fatores exerceram grande impacto na interação genótipos por ambientes, 

pois não houve a inoculação do patógeno. 

Quando se trabalham com vários ambientes, o melhorista busca entender 

o comportamento de cada genótipo para que, em seguida, possa ser feita a 

recomendação. Essa indicação pode ser vista de duas formas, a primeira delas é 

por cultivares estáveis, ou seja, que mantêm o seu comportamento de forma 

consistente nos diferentes ambientes avaliados. Ou então, utilizar cultivares 

adaptadas a ambientes específicos. Considerando os resultados da análise 

dialélica conjunta explícita e nas análises implícitas, dando enfoque na 
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estabilidade das predições de CGC e como um reflexo da não significância da 

interação CGC por ambientes, pode-se ter uma boa ideia para selecionar os 

melhores genitores, de maneira a considerar todos os ambientes avaliados, 

visando uma menor concentração de fumonisina nos grãos de milho. Dentre os 

genitores que proporcionam diminuição da incidência de fumonisinas nos grãos, 

com base na CGC, dois são do grupo heterótico Dent (D) e o terceiro do grupo 

heterótico C (C). Já quando observamos a parte da capacidade específica de 

combinação, a interação CEC x Ambientes Foi significativa, por isso a 

recomendação de híbridos deve-se ser feita priorizando aquelas combinações 

que se mostraram com menores concentrações de fumonisinas em cada 

ambiente. Esse fato, mais uma vez, reforça que em fases iniciais de um 

programa de melhoramento para a concentração de fumonisinas em grãos de 

milho, a seleção pode ser realizada focando na escolha de testadores 

apropriados, ou seja, utilizando-se linhagens que proporcionem menores 

concentrações de fumonisinas nos grãos devido à sua contribuição genética-

aditiva (CGC) e posteriormente deve-se preconizar a avaliação de híbridos. 



 

 

6
2

 

 

Figura 5 Médias BLUP dos híbridos, obtidos da análise dialélica implícita conjunta após ajustadas as matrizes 𝑮 e 𝑹, e 
também, com a incorporação das matrizes de parentesco aditivo, para a incidência de fumonisinas em grãos de 

milho 
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5 CONCLUSÕES 

A resistência à incidência de fumonisinas em milho tropical é 

dependente de efeitos genéticos aditivos e não aditivos, entretanto, essa 

característica apresenta controle genético com predominância de efeitos não 

aditivos. 

O ajuste de uma matriz VCOV Não estruturada para os efeitos genéticos 

e de uma matriz Diagonal para os efeitos residuais (não genéticos) e a 

incorporação da informação de parentesco genômico aditivo entre as linhagens 

do dialelo proporcionou a redução de erros associados aos efeitos de CGC para 

as análises dialélicas em cada ambiente estudado. 
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