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Resumo � A mancha-foliar de feosféria tem causado expressiva redução no rendimento de grãos de
milho, no Brasil, principalmente, em decorrência da crescente amplitude da data de semeadura, conjugada
com o uso de áreas irrigadas e de plantio direto. É importante o desenvolvimento de genótipos resis-
tentes a essa moléstia; porém a realização de uma seleção eficiente depende do entendimento da va-
riabilidade genética e da herança da resistência. Com o objetivo de determinar a capacidade combinatória
e o modo de herança do caráter, foram cruzadas sete linhagens de milho, para a realização das análises
dialélica e média de gerações. Os experimentos foram conduzidos no Município de Xanxerê, SC,
sendo avaliada a porcentagem de tecido foliar afetado pela moléstia 30 dias após o florescimento.
Os genótipos apresentaram amplitude de 4,3% a 67,0% de área foliar afetada pela moléstia, na qual a
linhagem LA06 e seus híbridos demonstraram elevada resistência. Os resultados indicaram que a sele-
ção de genótipos resistentes à feosféria pode ser realizada com sucesso em programas de melhoramen-
to do milho, visto que a manifestação do caráter é controlada por, pelo menos, dois genes independen-
tes e com uma efetiva participação de efeitos aditivos.

Termos para indexação: Phaeosphaeria maydis, teste de progênie, variação genética, melhoramento vegetal.

Inheritance of the resistance to phaeosphaeria leaf spot in maize

Abstract � Phaeosphaeria leaf spot (PLS) has caused an expressive reduction in the corn grain yield in
Brazil. The increment in sowing date amplitude, conjugated with the use of irrigated areas and zero
tillage, had major contribution in the increase of phaeosphaeria leaf spot (PLS) incidence and severity.
For this reason, it is important to develop resistant genotypes to this disease; however, an efficient
selection depends upon the understanding of the genetic variability and inheritance of the resistance.
Aiming to determine combining ability and the mode of inheritance for PLS, seven corn inbreds were
crossed for diallel and generation mean analysis. The experiments were conducted in Xanxerê, SC.
Percentage of foliar area affected by the disease was evaluated 30 days after flowering. The genotypes
presented amplitude of 4.3% to 67.0% of foliar area affected by PLS. The LA06 and its hybrids showed
high level of resistance. Results indicated that selection for PLS resistant genotypes could be success-
fully accomplished in corn breeding programs. At least two major independent genes were identified
with a preponderant participation of addictive effects in the inheritance of the trait.

Index terms: Phaeosphaeria maydis, progeny testing, genetic variation, plant breeding.

Introdução

O dano causado por moléstias na cultura do mi-
lho (Zea mays L.) vem aumentando no sul do Brasil
com o incremento na amplitude da data de semeadu-
ra, conjugado com o uso de áreas irrigadas e de plan-
tio direto. Entre estas moléstias, a mancha-foliar de
feosféria tem causado expressiva redução no rendi-
mento de grãos em cultivos tardios nas regiões pro-
dutoras de milho (Fernandes & Oliveira, 1997). Essa
moléstia era considerada como secundária, na cul-
tura do milho, por apresentar sintomas apenas na
parte final do ciclo (Balmer & Pereira, 1987).
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No entanto, Fantin (1994) identificou sintomas em
plantas no estádio vegetativo, quando o ambiente
favoreceu o desenvolvimento do patógeno. Essa
moléstia tem aumentado em incidência e severidade
praticamente em todas as regiões brasileiras
(Fernandes & Oliveira, 1997). Entre as manchas
foliares, a feosféria é a mais severa nos estados do
Paraná (Fantin, 1994) e Rio Grande do Sul (Reco-
mendações..., 1998).

O agente causal da moléstia feosféria é o fungo
Phaeosphaeria maydis (P. Henn.) Rane, Payak e
Renfro (sinônimo Sphaerulina maydis), cujo está-
dio anamórfico é Phillosticta sp. (Reis & Casa, 1996;
Fernandes & Oliveira, 1997). Os sintomas da mo-
léstia iniciam, em geral, com pequenas manchas le-
vemente cloróticas nas folhas, redondas a oblongas
com 0,3 até 2,0 cm. No início, as lesões são aquosas,
de coloração verde-claro, e com os bordos bem defi-
nidos de cor pardo-escuro (Reis & Casa, 1996;
Fernandes & Oliveira, 1997). Geralmente, os sinto-
mas aparecem primeiro nas folhas inferiores, progre-
dindo rapidamente para o ápice da planta.

É importante o desenvolvimento de genótipos re-
sistentes à feosféria para a prevenção de perdas no
rendimento de grãos; mas a realização de uma sele-
ção eficiente depende do entendimento da herança
da resistência e da variabilidade genética existente.
Tem sido observada elevada variabilidade genética
quanto à resistência à mancha-foliar de feosféria em
genótipos comerciais de milho brasileiro (Sawazaki
et al., 1997; Brasil & Carvalho, 1998) e no germo-
plasma americano (Carson, 1999).

Sobre a herança da resistência a essa moléstia, as
informações são escassas. Carson et al. (1996), utili-
zando marcadores moleculares, identificaram regiões
cromossômicas associadas à resistência à feosféria
em linhagens recombinantes de milho, sugerindo a
existência de dominância parcial. Das et al. (1989a,
1989b) também indicaram que os efeitos de domi-
nância eram mais importantes do que os de aditivi-
dade para a resistência à feosféria.

O objetivo deste trabalho foi avaliar a capacidade
combinatória de linhagens de milho em relação ao
caráter resistência à mancha-foliar de feosféria, iden-
tificar genótipos resistentes, e estimar sua herda-
bilidade, ação gênica e número de genes envolvidos
na herança do caráter.

Material e Métodos

O experimento foi realizado no ano agrícola de
1998/99, na Estação Experimental da Empresa Agroeste
Sementes Ltda., situada no Município de Xanxerê, SC, a
uma altitude de 600 m. Em 1997/98 sete linhagens de mi-
lho foram selecionadas de acordo com o nível de resistên-
cia observado. As linhagens LA06, LA27 e LA30 foram
classificadas como resistentes, as linhagens LA67 e LA99
como suscetíveis, e as linhagens LA55 e LA45 como in-
termediárias, de acordo com a porcentagem de área foliar
afetada por feosféria. O estudo de herança realizado neste
trabalho empregou duas análises quantitativas diferencia-
das: análise dialélica e média de gerações.

Para a análise dialélica, sete linhagens foram cruzadas
entre si no ano de 1998, em campo de inverno, no Muni-
cípio de Campo Verde, MT; entretanto, a linhagem LA27
foi retirada da análise pela impossibilidade de obtenção
de todos os seus cruzamentos. Os 21 tratamentos (15 hí-
bridos e seis genitores) foram reunidos em um delinea-
mento experimental de blocos casualizados, com três re-
petições. A semeadura foi realizada em 5/11/1998. Foram
aplicados 500 kg/ha da fórmula 5-20-20, e em cobertura
100 kg/ha de N, no estádio de crescimento V6 (Ritchie
et al., 1999). Cada parcela experimental era constituída
por uma fileira de 5 m de comprimento. As parcelas fo-
ram plantadas a espaços de 0,80 m, e as plantas dentro da
linha, em 0,25 m. Quando necessário, foi realizada irriga-
ção com o auxílio de aspersores. A avaliação visual da
porcentagem de área foliar afetada pela mancha de feosféria
levou em conta a média da parcela, e foi realizada com
base na infestação natural do fungo, 30 dias após o
florescimento, correspondendo ao estádio de crescimento
R5 (Ritchie et al., 1999).

Os dados foram submetidos à análise de variância con-
forme o modelo:
Xik = µ + ρk + αi + εik,
onde:
Xik é a porcentagem de área foliar atacada por feosféria
no genótipo i, e repetição k; µ, a média geral; ρk, o efeito
aleatório da repetição k; αi, o efeito fixo do genótipo i;
εik, o erro ~ N (0, σ2).

Posteriormente, a soma de quadrados do efeito dos
genótipos foi decomposta em capacidade geral de combi-
nação (CGC) e capacidade específica de combinação
(CEC). Nessa análise foi adotado o método 2, modelo fixo
do sistema de análise dialélica proposto por Griffing
(1956), o qual considera os genitores e apenas um con-
junto de F1, excluindo os recíprocos. O modelo estatísti-
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co usado foi:
Xijk = µ + gi + gj + sij + εijk,
onde:
Xijk é a porcentagem de área foliar atacada por feosféria
no cruzamento das linhagens genitoras i e j, na repetição k;
µ, a média geral; gi, gj, os efeitos de CGC corresponden-
tes aos genitores i e j, respectivamente; sij, o efeito de CEC
no cruzamento entre as linhagens i e j; εijk, o
erro ~ N (0, σ2).

Na análise da média de gerações, foram incluídas duas
linhagens resistentes (LA06 e LA27) e uma suscetível
(LA67), e realizaram-se os seguintes cruzamentos: resis-
tente 1 (LA06) x suscetível (LA67), resistente 2 (LA27) x
suscetível (LA67), e resistente 1 (LA06) x resistente 2
(LA27). Essas linhagens foram selecionadas pelo nível de
resistência apresentado, e pelo fato de a empresa já pos-
suir os híbridos F1, facilitando a obtenção da geração F2

no campo de inverno. No campo de inverno os híbridos
F1 foram semeados em 1998, e depois autofecundados,
para a obtenção da geração segregante F2.

O experimento com as gerações P1, P2, F1 e F2 foi con-
duzido em um delineamento experimental de parcelas
subdivididas, com duas repetições, nas quais a parcela prin-
cipal foi constituída pelo cruzamento, e a subparcela, pela
geração dentro de cada cruzamento. Os pais e a progênie
F1 foram semeados em duas e três fileiras por repetição,
respectivamente. Na geração F2, o número de linhas va-
riou de acordo com o número de sementes disponíveis,
sendo de 14 linhas por repetição para o cruzamento LA06
x LA67, 11, para LA27 x LA67, e oito, para LA06 x LA27.
As fileiras possuíam 5 m de comprimento, com
espaçamento de 0,80 x 0,50 m e duas plantas por cova.
A semeadura e o manejo agronômico do experimento foi
similar ao empregado na análise dialélica. A avaliação da
severidade de feosféria foi realizada da mesma maneira
que o experimento da análise dialélica, mas as plantas fo-
ram analisadas individualmente.

Os dados de porcentagem de área foliar atacada pela
feosféria foram submetidos à análise de variância, usando
o modelo:
Xijk =  µ + βk + πi + (g/π)ij + εijk,
onde:
Xijk é a porcentagem de área foliar atacada por feosféria
no cruzamento i, geração j, e repetição k; µ, a média ge-
ral; βk, o efeito aleatório da repetição k; πi, o efeito fixo
de população i; g/πij, o efeito fixo da geração j dentro da
população i; εijk, o erro ~ N (0, σ2).

As hipóteses de nulidade testadas através do teste F
foram:
H01: βk = 0 e H02: g/πij = 0.

A herdabilidade foi estimada com base na decomposi-
ção da variância fenotípica, segundo método proposto por
Allard (1960). Os parâmetros genéticos média ([m]),
aditividade ([a]) e dominância ([d]) foram estimados em
cada cruzamento, pela análise da média de gerações, utili-
zando o método dos quadrados mínimos esperados (Mather
& Jinks, 1982). A estimativa foi seguida de teste de escala
em conjunto, comparando as médias observadas com as
esperadas pelo teste de qui-quadrado (χ2). O número de
gerações disponíveis em cada cruzamento não permitiu a
inclusão dos efeitos de epistasia no modelo. O número de
genes foi estimado a partir das freqüências obtidas em cada
geração. A hipótese de segregação da geração F2 foi
verificada pelo teste do χ2.

Resultados e Discussão

Os genótipos apresentaram diferenças significa-
tivas quanto à porcentagem de área foliar afetada pela
mancha-de-feosféria, sugerindo, assim, a presença de
elevada variabilidade genética do caráter (Tabela 1).
As linhagens LA06 e LA30 demonstraram menor
área foliar afetada pela moléstia, e foram classifica-
das como resistentes. As linhagens LA67, LA99 e
LA45 apresentaram suscetibilidade ao fungo, enquan-
to a LA55 teve comportamento intermediário.
Nos híbridos avaliados na análise dialélica, a por-
centagem de área foliar afetada variou de 11 a 67%,
com predominância de valores no sentido da
suscetibilidade. Nos cruzamentos envolvendo as li-
nhagens classificadas como resistentes, apenas os
híbridos em que houve a participação da linhagem
resistente LA06 evidenciaram menor área foliar afe-
tada.

O fator genótipo foi decomposto em capacidade
geral e específica de combinação, e ambas foram sig-
nificativas estatisticamente (Griffing, 1956).
O modelo utilizado na análise (fixo) não permitiu a
estimação das variâncias de aditividade e de
dominância; entretanto, de acordo com os valores
obtidos, referentes aos quadrados médios de
CGC (3558) e de CEC (91), é possível sugerir a maior
importância dos efeitos de aditividade em relação aos
não-aditivos. Essa variância reduzida para a CEC
reflete a grande concentração de híbridos com valo-
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res elevados de área foliar afetada. De maneira ge-
ral, os efeitos de aditividade têm sido indicados como
os mais significativos na herança dos principais
caracteres de importância agronômica em milho
(Vasal et al., 1992). Esse fato é de extrema impor-
tância no melhoramento genético de plantas, uma
vez que apenas os efeitos de aditividade são trans-
mitidos aos descendentes. Assim sendo, os resulta-
dos observados na análise permitem prever que a
herdabilidade no sentido restrito deve ser de média
a alta em relação à resistência à feosféria, o que indi-
ca que genótipos resistentes possam ser eficientemen-
te selecionados em populações segregantes.

A seleção dos genitores do bloco de cruzamento
é um aspecto fundamental em um programa de me-
lhoramento. A estimação dos efeitos de CGC e CEC
demonstraram valores negativos de CGC nas linha-
gens LA06 e LA30 (Tabela 2). Os valores negativos
indicam a contribuição dos genitores no sentido da
resistência; conseqüentemente, esses genótipos de-

vem ser empregados preferencialmente em progra-
mas de melhoramento que visem ao desenvolvimen-
to de variedades resistentes à feosféria. Os demais
genitores avaliados apresentaram valores positivos
de CGC, o que evidencia deficiências para o seu
uso em blocos de cruzamento. Os efeitos estimados
de CEC variaram de -9,98 até 6,94. Os cruzamentos
em que a linhagem resistente LA06 participou tive-
ram os menores valores de CEC, enquanto o mesmo
não aconteceu com a linhagem LA30, que também
apresentou valor negativo de CGC. Dessa forma, a
linhagem LA06 possui elevado potencial para
incrementar a resistência à feosféria em milho e deve
estar presente em programas de melhoramento.
A linhagem LA30 pode ser genitora em cruzamen-
tos específicos para a produção de híbridos ou po-
pulações de polinização aberta com resistência à
feosféria.

Para complementar os resultados obtidos na aná-
lise dialélica, três cruzamentos foram avaliados com

(1)Médias seguidas de mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade.

3DLV 0pGLD�GRV�FUX]DPHQWRV 0pGLD�)�

/$�� /$�� /$�� /$�� /$�� /$��

/$�� ���K ����JK ����IJK ����IJK ����GHIJ ����IJK ����
/$�� ����IJK ����EFGHI ����EFGHI ����DEFGH ����DEFG ����
/$�� ����FGHI ����DEFG ����DE ����DEF ����
/$�� ����DEF ����D ����DEFG ����
/$�� ����DE ����DE ����
/$�� ����DE ����

Tabela 1. Média de porcentagem da área foliar afetada pela feosféria em seis linhagens de milho e em seus 15 híbridos.
Xanxerê, SC, 1998/99(1).
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Tabela 2. Efeitos de capacidade geral (gi) e específica de combinação (sij) para a porcentagem da área foliar afetada
pela feosféria em seis linhagens de milho em seus 15 híbridos. Xanxerê, SC, 1998/99.
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suas gerações F1 e F2 pelo método da média das ge-
rações. Esse procedimento expressa a média das ge-
rações de genitores homozigotos em termos genéti-
cos, possibilitando a estimação de efeitos de
aditividade, de dominância e de epistasia (Dudley,
1997). A análise da variância dos dados do experi-
mento não detectou diferenças significativas entre
as repetições, porém apresentou diferenças signifi-
cativas entre as gerações dentro das populações. Com

isso, os indivíduos de cada repetição foram consi-
derados conjuntamente, para a estimação dos
parâmetros genéticos. A distribuição de freqüência
foi contínua em todos os cruzamentos (Figura 1), e
isto evidencia a influência do ambiente na manifes-
tação do caráter porcentagem da área foliar afetada
pela mancha-de-feosféria. Esse efeito foi particular-
mente pronunciado na linhagem suscetível LA67.
De maneira distinta, a variância observada nas linha-
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Figura 1. Distribuição de freqüência nas gerações P1 ( ), P2 ( ), F1 ( )
e F2 ( ) quanto ao caráter porcentagem de tecido foliar afetado pela feosféria, em três
cruzamentos distintos, em milho. Xanxerê, SC, 1998/99.
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gens resistentes (LA06 e LA27) foi reduzida, pro-
vavelmente em virtude do truncamento da distribui-
ção no valor 0%. No cruzamento LA06 x LA67, fi-
cou evidenciado que as médias das gerações F1 e F2

estiveram situadas no sentido do pai resistente, o que
sugere a presença de dominância no sentido da re-
sistência. No cruzamento LA27 x LA67, as médias
das gerações F1 e F2 ficaram mais próximas do pai
suscetível, indicando, assim, dominância no sentido
contrário ao detectado na combinação anterior.
No cruzamento envolvendo os pais resistentes
(LA06 x LA27), as médias da F1 e da F2 foram su-
periores (mais suscetíveis) à média dos pais.
A segregação transgressiva obtida nesse cruzamen-
to é um indicativo da presença de genes comple-
mentares do caráter resistência à feosféria nos pais,
e um deles é dominante quanto à resistência, e o
outro, recessivo. Este fato é de grande importância,
uma vez que indica a possibilidade de selecionar
novas linhagens com elevada resistência à feosféria
a partir do cruzamento dessas duas linhagens resis-
tentes.

Em todos os cruzamentos foi verificada variabili-
dade genética quanto à resistência à feosféria (Tabe-
la 3). Os valores estimados de herdabilidade foram
elevados, e sugerem a possibilidade de obtenção de
ganhos genéticos mediante a seleção fenotípica de
indivíduos resistentes à feosféria em gerações
segregantes. No entanto, a herdabilidade calculada
não separou as variâncias de aditividade e de
dominância, uma vez que a ausência de retrocru-
zamentos impediu estimar a variância aditiva. Além
do mais, o efeito da interação genótipo x ambiente
não foi avaliado, pois o experimento foi conduzido
em apenas um ambiente. Segundo Allard (1960), a
herdabilidade não é propriedade de um caráter, mas

da condição da população e das condições de am-
biente. Desta forma, os valores apresentados neste
trabalho devem ser considerados como indicativos
de herdabilidade favorável para o desenvolvimento
de genótipos de milho resistentes à feosféria.

O modelo aditivo-dominante, composto pelos
parâmetros [m], [a] e [d], não foi adequado para ex-
plicar as bases genéticas da resistência à feosféria
nos cruzamentos LA27 x LA67 e LA06 x LA27, o
que sugere que os efeitos de epistasia possuem im-
portância na herança da resistência à feosféria (Ta-
bela 4). Por outro lado, no cruzamento LA06 x LA67
esse modelo foi adequado, indicando, assim, que os
efeitos de epistasia não foram importantes para esse
caso. A resistência à feosféria é inversamente pro-
porcional aos valores da área foliar afetada, e valo-
res negativos indicam maior resistência. Os efeitos
de dominância foram significativos em todos os cru-
zamentos, porém os efeitos aditivos foram superio-
res nos cruzamentos LA06 x LA67 e LA27 x LA67.
No LA06 x LA27, os efeitos de dominância foram
maiores do que os de aditividade, com valores posi-
tivos, ou seja, em direção à suscetibilidade. De ma-
neira geral, os resultados da média das gerações fo-
ram consistentes com os obtidos na análise dialélica.
Os efeitos de aditividade demonstraram ser da
maior significância na determinação do modo de he-
rança da resistência à feosféria, porém, com desvios
de dominância e epistasia também participando na
manifestação fenotípica do caráter.

Com base na freqüência dos indivíduos F2, foi
desenvolvida a hipótese de três genes maiores go-
vernando o caráter resistência à feosféria nos
genótipos de milho estudados. A Tabela 5 apresen-
ta a inferência dos prováveis genótipos dos pais em-
pregados no estudo, assim como os testes de χ2 para
a verificação da adequação da hipótese de segrega-
ção. Quanto à construção dos genótipos, foi assu-
mida a presença de dominância parcial e epistasia,
conforme indicado pela análise da média das gera-
ções. Os alelos representados com letras maiúscu-
las indicam resistência, e as letras minúsculas indi-
cam suscetibilidade, não considerando a direção da
dominância. Da mesma forma, a presença de genes
complementares foi incluída na construção dos
genótipos. Os resultados obtidos com a análise sus-
tentaram a hipótese de três genes maiores governan-
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Tabela 3. Variância fenotípica (σ2
P), variância genética

(σ2
G), variância de ambiente (σ2

E) e herdabilidade (h2
a)

em cruzamentos entre linhagens de milho, quanto ao ca-
ráter porcentagem de tecido foliar afetado pela feosféria.
Xanxerê, SC, 1998/99.
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do o caráter resistência à feosféria. Por outro lado,
o fato de no cruzamento LA27 x LA67 a classe do
pai resistente não ter sido totalmente recuperada na
geração F2 sugere outros genes de menor efeito atu-
ando na herança do caráter.

Com base nos resultados obtidos, a identificação
de genótipos resistentes à feosféria pode ser realiza-
da com sucesso em programas de melhoramento de
milho que visem à produção de variedades sintéticas
ou híbridas, uma vez que sua herdabilidade parece
ser de média a alta, e a variância dos genótipos resis-
tentes foi reduzida. Esses fatores conjuntamente po-
dem garantir a seleção fenotípica eficiente de
genótipos resistentes. Pelo menos dois genes maio-
res foram identificados nos cruzamentos realizados,
e as duas análises quantitativas sugeriram grande
participação dos efeitos de aditividade na herança
do caráter. No melhoramento de populações, a utili-
zação da seleção massal fenotípica poderá proporci-
onar ganhos para a resistência à feosféria. Da mesma
forma, no desenvolvimento de linhagens, a seleção
em S2 ou S3 é viável, e deverão ser feitas avaliações
posteriores em gerações com maior homozigose (S4,
S5 ou S6) com o objetivo de selecionar genes com
menor efeito no caráter.

Conclusões

1. Há variabilidade genética para resistência à
feosféria em milho.

2. Os efeitos de aditividade são da maior impor-
tância na herança do caráter, resistência à feosféria,
porém, os efeitos de dominância e epistasia também
têm participação.

3. Há evidências da participação de pelo menos
dois genes independentes na manifestação do cará-
ter resistência à feosféria, nas linhagens avaliadas.

4. As linhagens LA06, LA27 e LA30 devem ser
empregadas em programas de melhoramento de mi-
lho com o objetivo de incrementar a resistência à
mancha-foliar de feosféria, em milho.
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