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RESUMO 

O Eucalyptus benthamii é frequentemente apontado como espécie potencial para uso em áreas 

com ocorrência de geadas severas. Assim como outras espécies do gênero Eucalyptus, é 

considerada de rápido crescimento. Todavia, um dos maiores desafios do melhoramento 

florestal tradicional deste gênero, é o tempo para completar um ciclo seletivo. A seleção 

genômica tem mostrado grande potencial para acelerar significativamente programas de 

melhoramento, sendo capaz de auxiliar a seleção de indivíduos geneticamente superiores de 

maneira precoce e confiável. Desta forma, esta pesquisa teve como objetivo construir modelos 

preditivos de caráter aditivo (GA), aditivo-dominante (GAD), híbrido single-step (H) e baseado 

em pedigree esperada (At e Ag) para lignina (LIG), extrativos (EXT), carboidratos (CBO) e 

densidade básica da madeira (DBM) aos quatro anos de idade e volume individual aos seis anos 

de idade (VOL6). No estudo de associação genômica (GWAS), encontrou-se um baixo número 

de associações, as quais explicaram de 0,9% até 6,5% da variância genética dos caracteres. 

Herdabilidades no sentido restrito ( 2ˆ
ah ), variaram de 0,15 (EXT – GAD) até 0,70 (DBM – At). 

Os modelos genômicos apresentaram desempenho superior em relação aos modelos de 

pedigree. As capacidades preditivas (
gyr ) variaram de 0,12 (VOL6 – Ag) até 0,44 (DBM – 

H/GA/GAD). A inclusão do efeito de dominância (modelo GAD) influenciou positivamente na 

capacidade preditiva e viés de predição para VOL6. O modelo híbrido single-step (H) 

demonstrou ser capaz de aplicar a seleção genômica em maior escala, incluindo indivíduos não 

genotipados, com capacidade preditiva equivalente ou superior aos demais modelos testados. 

 

Palavras-chave: Capacidade preditiva, efeito de dominância, viés de predição, GBLUP single-

step. 

 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

Eucalyptus benthamii is often indicated as a potential species for use in areas with severe frost. 

Although several species of the Eucalyptus genus, including E. benthamii, are considered fast-

growing, one of the major challenges in traditional forest breeding of the genus is the time 

required to complete a selective cycle. Genomic selection has shown great potential to 

significantly accelerate breeding programs, enabling a trustworthy early selection of genetically 

superior individuals. Thus, this study aimed to construct additive (GA), additive-dominant 

(GAD), single-step hybrid (H) and pedigree-based (At and Ag) predictive models for lignin 

(LIG), extractives (EXT), carbohydrates (CBO) and basic wood density (DBM) at four years 

of age and individual volume at six years of age (VOL6). The genomic association study 

(GWAS) presented a low number of associations, which explained from 0.9% to 6.5% of the 

genetic variation of traits. Genomic narrow-sense heritability ( 2ˆ
ah ) ranged from 0.15 (EXT - 

GAD) to 0.70 (DBM – At). Genomic models performed better than pedigree models. The 

predictive abilities (
gyr ) ranged from 0.12 (VOL6 - Ag) to 0.44 (DBM – H/GA/GAD). The 

inclusion of the dominance effect (GAD model) positively influenced predictive ability and 

prediction bias for VOL6. The single-step hybrid model (H) has been shown to be applicable 

for genomic selection on a larger scale, including non-genotyped individuals, with a predictive 

ability equivalent or superior to the other evaluated models. 

 

Key Words: Predictive ability, dominance effect, prediction bias, single-step GBLUP. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

O Brasil é referência mundial na silvicultura do Eucalyptus. Em 2018, a área total de 

árvores plantadas no país totalizou 7,83 milhões de hectares, onde 5,7 milhões de hectares são 

de Eucalyptus. Também no ano de 2018, o Brasil foi líder no ranking global de produtividade 

florestal de Eucalyptus, alcançando uma média de 36,0 m³/ha ao ano (IBÁ, 2019). 

Em plantações florestais no sul do Brasil, a geada é o fator limitante mais importante a 

ser observado. Para estes casos, o Eucalyptus benthamii Maiden et Cambage é a principal 

espécie recomendada (SILVA et al., 2012). Para o melhoramento, seja do E. benthamii ou de 

qualquer outra espécie, o melhorista dispõe de diferentes métodos, seja mais simples como a 

seleção massal, ou um método mais elaborado, como as seleções baseadas no valor genético 

individual. São tais métodos que tornam o uso da seleção recorrente uma metodologia eficiente 

de acumulação de alelos favoráveis e recombinação de genótipos (BORÉM e MIRANDA, 

2009). Em resumo, o sucesso do melhoramento genético depende do correto uso de todas as 

ferramentas disponíveis, visando a criação e seleção de materiais superiores (RESENDE et al., 

2008; VELLO e NAZATO, 2017). 

Dentre as ferramentas disponíveis ao melhorista, uma que possui bastante destaque nos 

programas de melhoramento da atualidade é o BLUP (Best Linear Unbiased Prediction). 

Resumidamente, o BLUP é um procedimento utilizado na predição dos valores genotípicos a 

partir de dados fenotípicos (DAETWYLER, 2009). Apesar de ser um método consolidado, o 

BLUP realiza inferências sobre efeitos genotípicos a partir de informações fenotípicas, o que, 

de acordo com alguns autores, pode acarretar em uma baixa acurácia do método, resultando em 

informações imprecisas (RESENDE et al., 2008; CROSSA et al., 2010). A fim de aumentar a 

eficiência desse procedimento e consequentemente melhorar a acurácia, Lande e Thompson 

(1990), propuseram a seleção assistida por marcadores (Marker Assisted Selection - MAS). Esta 

metodologia propõe o uso de dados fenotípicos e moleculares (simultaneamente), e, basea-se 

na existência de ligações gênicas entre os locos de características quantitativas (Quantitative 

Trait Loci – QTL), e os marcadores moleculares. 

Os caracteres de interesse agronômico são, na maioria, poligênicas, ou seja, caracteres 

quantitativos que são controladas por vários genes, onde cada um deles exerce um pequeno 

efeito no caráter. Este fato é, na realidade, problemático para a MAS, já que dificulta a detecção 

de um grande número de QTLs capazes de explicarem efetivamente a variação genética do 
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caráter (BEAVIS, 1998; FERREIRA e GRATTAPAGLIA, 1998; BERNARDO, 2008; 

BORÉM e CAIXETA, 2009). 

Apesar das limitações da MAS acerca da detecção de QTLs, a genética molecular 

apresenta grande potencial, pois possibilita a utilização direta de informações genéticas na 

prática da seleção, o que permite alta eficiência seletiva e obtenção de ganhos em menor tempo 

e custo quando comparada à metodologia padrão de análise baseada em dados fenotípicos 

(RESENDE et al., 2008). Sabendo das limitações de uso da seleção assistida por marcadores, e 

visando aproveitar o potencial da genética molecular, Meuwissen et al. (2001) propuseram a 

seleção genômica (Genomic Selection - GS). 

Existem grandes expectativas quanto à GS aplicada ao melhoramento genético de 

espécies perenes, especialmente do Eucalyptus. Esta abordagem apresenta inúmeras vantagens 

em relação à metodologia tradicional de análise e seleção, isto se dá principalmente devido ao 

massivo ganho de tempo. Já que, devido à natureza poligênica e complexa dos caracteres de 

interesse agronômico, estes, geralmente, só podem ser acessados ao fim de um ciclo seletivo, 

criando uma demanda de acelerar os programas de melhoramento de Eucalyptus. 

O tempo para completar um ciclo seletivo, é uma dificuldade clássica do melhoramento 

de essências arbóreas, sendo retratado por vários autores (KAGEYAMA e VENCOVSKY, 

1983; PEREIRA et al., 1997; GONÇALVES et al., 1998; PALUDETO et al., 2017).  Quando 

consolidado, o uso da GS resulta em uma redução significativa dos ciclos de seleção, permitindo 

“pular” etapas de um ciclo de melhoramento, como o teste de progênie, o teste clonal, ou até 

mesmo ambos, sendo capaz de reduzir, em relação ao modelo tradicional, o ciclo de 

melhoramento de 18-10 anos para até 9-5 anos (RESENDE et al., 2012; GRATTAPAGLIA, 

2014). (Figura 1). 
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Figura 1 - Esquema de melhoramento tradicional de Eucalyptus spp., e com o uso de seleção 

genômica. Adaptado de Resende et al. (2012) e Resende et al. (2017). 

 

Além do ganho em tempo, a GS tem capacidade de fornecer maior acurácia na predição 

de fenótipos e/ou valores genéticos em relação ao método padrão baseado no uso do parentesco 

esperado entre indivíduos (pedigree). A GS permite, devido à genotipagem inerente ao método, 

a estimação e inclusão de efeitos além do aditivo per se, como o efeito de dominância, o qual é 

extremamente complexo de ser estimado apenas com o uso de pedigree (VITEZICA et al., 

2013). A inclusão do efeito de dominância é recomendada por vários autores, visto que, se 

determinado caráter é influenciado por este efeito, sua inclusão na predição tende a melhorar a 

capacidade preditiva, bem como as estimativas atreladas ao modelo (DENIS e BOUVET, 2011; 

SU et al., 2012; MUÑOZ et al., 2014; TAN et al., 2017; DE ALMEIDA FILHO et al., 2019). 

É importante ressaltar, que até o presente momento, este é o primeiro estudo a avaliar o efeito 

de dominância associado ao E. benthamii, bem como à uma espécie pura. 

Apesar de todo o apelo da GS, a genotipagem caracteriza-se como uma operação de alto 

custo, principalmente no melhoramento de essências florestais, já que os testes de progênies 

geralmente possuem muitos indivíduos (PÉREZ-RODRÍGUEZ et al., 2017; RATCLIFFE, 

2019). Com o objetivo de reduzir os custos da genotipagem, uma técnica inicialmente proposta 

para o melhoramento animal vem sendo sugerida e amplamente estudada, o single-step 

(LEGARRA et al., 2009; AGUILAR et al., 2010). Este método consiste no uso simultâneo de 

indivíduos genotipados e não genotipados em uma mesma avaliação, de modo a combinar a 
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matriz de parentesco obtida a partir da genotipagem, com a matriz de pedigree. Esta 

combinação aumenta o tamanho amostral de inferência do modelo, possibilitando a aplicação 

de uma abordagem genômica em indivíduos não genotipados, ou seja, necessita apenas da 

genotipagem de parte do experimento. Ou seja, o single-step consiste em um método capaz de 

aplicar a GS em maior escala, com menor custo. 

 

2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

2.1. O gênero Eucalyptus - E. benthamii Maiden et Cambage 

O Eucalyptus é pertencente à família Myrtacea e subfamília Leptospermidae 

(ANDRADE, 1961). É um gênero natural da Austrália, Indonésia e ilhas próximas, como 

Flores, Alor e Wetar, com mais de 700 espécies descritas (LADIGES et al., 2003). Além disso, 

apresenta grande plasticidade e ampla dispersão mundial, e por isso é capaz de se desenvolver 

em diversas situações edafoclimáticas. 

Atualmente, o Eucalyptus é extensivamente plantado por vários motivos, dentre eles sua 

elevada produtividade, rápido crescimento, produção de madeira de importância comercial para 

diversos usos e grande capacidade adaptativa (MORA e GARCIA, 2000). Entretanto, existem 

certas limitações quanto a sua expansão na região sul do Brasil, pois é uma região caracterizada 

por temperaturas mais baixas e geadas frequentes (NISGOSKI et al., 1998). 

O E. benthamii Maiden et Cambage, comumente conhecido como “Camden White 

Gum” é uma espécie subtropical de distribuição natural restrita entre a latitude 33°S e 34°S na 

região costeira do estado australiano de Nova Gales do Sul, entre 50 e 800 m de altitude. Suas 

principais exigências climáticas são: temperatura média anual entre 13 ºC e 17 ºC e precipitação 

anual entre 900 e 1.400 mm. A espécie é encontrada em áreas restritas localizadas ao sudoeste 

de Sydney, Austrália (Figura 2) (HALL e BROOKER, 1973; PRYOR, 1981). Sua ocorrência, 

de acordo com a classificação de Köppen e Geiger (1928) é predominante em locais com 

tipologia climática do tipo Cfb, um clima com temperatura média no mês mais frio abaixo de 

18ºC e no mês mais quente abaixo de 22ºC, chuvas uniformemente distribuídas e sem estação 

seca definida; e em menor proporção no tipo Cfa, um clima que tende a concentrar as chuvas 

nos meses de verão, entretanto sem estação seca definida, cujo a temperatura média no mês 

mais frio é inferior a 18ºC, e no mês mais quente, acima de 22ºC (FLORES et al., 2016).  
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Figura 2 - Distribuição geográfica do Eucalyptus benthamii em seu local de origem. Fonte: 

BUTCHER et al. (2005). 

 

O E. benthamii é uma espécie de baixa regeneração natural, a qual teve sua base genética 

reduzida drasticamente devido a ações direta ou indiretamente antrópicas, tais como introdução 

de outras espécies, aumento de atividades agrícolas, inundações, aumento de áreas urbanas e 

incêndios (HALL e BROOKER, 1973; NSW, 2000; KJAER et al., 2004; BUTCHER et al., 

2005). Por isso, esta espécie hoje é considerada vulnerável a extinção (NSW, 2000; KJAER et 

al., 2004). 

O principal interesse na espécie, se dá pela sua alta tolerância à geada, sendo capaz de 

se desenvolver em regiões com temperatura média anual de até 14,5 ºC, e suportar temperaturas 

mínimas absolutas de -6 °C até -10°C (SWAIN, 1999; LIN et al., 2003; PALUDZYSZYN 

FILHO et al., 2006). Em seus primeiros plantios experimentais, a espécie já foi apontada como 

potencial para uso em áreas com ocorrência de geadas severas, sendo cada vez mais procurada 

por produtores brasileiros (HIGA et al., 2012). Em áreas subtropicais da Argentina, China e 

Uruguai, o E. benthamii tem mostrado bom desenvolvimento e resistência á geadas (YONQI et 

al., 1994).  

O programa de melhoramento de E. benthamii ainda é recente, porém visando aproveitar 

seu elevado potencial de tolerância à geada, programas de melhoramento em regiões 
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subtropicais, como o sul do Brasil, sudeste dos E.U.A, Uruguai, Argentina, Chile e China, 

utilizam tanto o E. benthamii como espécie pura ou o combinada com outras espécies, como o 

E. dunni, com o objetivo de agregar tolerância à geada aos híbridos (BUTCHER et al., 2005; 

RESENDE e ASSIS, 2008; BRONDANI et al., 2011; YU e GALAGHER, 2015).  

 

2.2 Seleção Genômica – Background 

Os marcadores moleculares foram desenvolvidos na década de 1980 e são sem dúvida 

um grande marco na biotecnologia (NADEEM et al., 2017). Alguns anos após, a partir de 1990, 

os avanços na genética molecular motivaram amplamente o desenvolvimento de ferramentas 

genômicas, pois trouxeram esperança de que o uso de informações em nível de DNA levaria a 

maiores ganhos genéticos que o uso de dados fenotípicos (MEUWISSEN e GODDARD, 1996; 

MEUWISSEN et al., 2016). A partir daí, despertou-se grande interesse na detecção e seleção 

de locos de caracteres quantitativos, os chamados QTLs (Quantitative Trait Loci) (COLLARD 

et al., 2005), pois, a identificação destes locos, permite o mapeamento exato das regiões 

genômicas que afetam o caráter de interesse em estudo (GRATTAPAGLIA et al., 2009), 

possibilitando uma seleção de genótipos assertiva e direcionada. É importante ressaltar, que os 

marcadores precisam estar em ligação com o loco alvo (MACKILL e NI, 2008). Esta ligação 

ocorre entre alelos de maneira não aleatória em locos separados, idealmente, do mesmo 

cromossomo, e é conhecida como desequilíbrio de ligação (Linkage disequilibrium – LD) 

(WILLIAMS e CUMMINGS, 1997; MACKAY e POWELL, 2007). Isto tudo deu origem à 

uma técnica conhecida como seleção assistida por marcadores (Marker-assisted selection – 

MAS). 

Os primeiros registros de ideias precursoras da MAS datam de Sax (1923), o qual 

observou em sua pesquisa, a existência de um tipo de associação entre a cor (caráter 

monogênico) e o peso (caráter poligênico) das sementes de feijão (Phaseolus vulgaris L.). O 

autor e concluiu que o único gene que controla a cor da semente, deveria possuir algum tipo de 

ligação com um ou mais genes que controlam o peso. O conceito da seleção assistida por 

marcadores (MAS) foi sugerido primeiramente por Soller e Backman (1983) e Smith e Simpson 

(1986), a partir da ideia de que “é improvável que os polimorfismos identificados pelas novas 

técnicas de detecção são os próprios QTLs, entretanto, muitos deles podem estar em algum 

tipo de ligação com os QTLs, e por isso, devem tornar possível a prática de seleção indireta.” 

Ainda, vale destacar o trabalho de Lande e Thompson (1990), os quais, visando o uso da MAS 
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na seleção para caracteres quantitativos em toda uma população, propuseram o uso de um 

grande número de marcadores em desequilíbrio de ligação com os QTLs. 

Entretanto, alguns pesquisadores se mostraram menos otimistas acerca do potencial de 

uso da MAS para caracteres poligênicos. O fato de os caracteres agronômicos mais importantes 

serem quantitativos, torna a MAS menos efetiva, já que este tipo de caráter é influenciado por 

uma grande quantidade de pequenos efeitos, os quais são muito pequenos para serem 

eficientemente capturados (NAKAYA e ISOBE, 2012). Devido a isso, encontram-se um 

pequeno número de QTLs de grandes efeitos que, além de não serem capazes de explicar toda 

a variabilidade genética de forma confiável, podem resultar de superestimativas devido ao 

pequeno tamanho populacional utilizado em tais análises (GRATTAPAGLIA e KIRST, 2008; 

GRATTAPAGLIA e RESENDE, 2011). Isso caracteriza um grande problema para a MAS, já 

que para essa técnica ser útil, cada gene/QTL que participa no controle do caráter de interesse 

deve estar identificado e mapeado, pois o sucesso desta técnica depende tanto de alta precisão 

na detecção dos QTLs, quanto em uma elevada proporção da variação genética explicada por 

eles (FERREIRA e GRATTAPAGLIA, 1998; BERNARDO, 2008; SCHUSTER, 2011).  

Apesar do proposto por Lande e Thompson (1990), as densidades de marcas utilizadas 

na MAS eram muito baixas a ponto de poder encontrar marcadores em desequilíbrio de ligação 

com QTLs influentes em toda uma população (ROOS, 2011). Já que o número de marcas era 

um fator restritivo, seus efeitos deveriam ser estimados com poucas famílias segregantes, o que 

diminuía significativamente o tamanho amostral. Ao fazer isso, o mapeamento somente detecta 

um pequeno número de QTLs de grandes efeitos, o que causa uma grande superestimativa dos 

efeitos das marcas devido ao chamado Beavis effect (BEAVIS, 1994; 1998). Esta 

superestimativa ocorre devido ao fato da análise não ser capaz de detectar QTLs de pequenos e 

médios efeitos, os quais sabem-se ser os principais influentes em caracteres quantitativos 

(BERNARDO e CHARCOSSET, 2006; BERNARDO, 2008). Apesar da existência de uma 

grande quantidade de estudos, bem como expectativas e esperanças envolvendo a MAS e a 

detecção de QTLs, aparentemente o uso desta técnica mostrou-se algo muito mais ilusório do 

que se pensava inicialmente (GRATTAPAGLIA, 2014). Como uma alternativa, visando o 

melhoramento de caracteres de herança complexa, um método capaz de contabilizar os 

pequenos efeitos genéticos foi sugerido, a seleção genômica (XU et al., 2020). 

O termo “seleção genômica” (Genomic selection – GS) foi introduzido por Haley e 

Visscher (1998), mas foram Meuwissen et al. (2001) que, cientes dos problemas da MAS, 

propuseram o conceito e a metodologia da técnica. O método consiste no uso de um denso 



17 

 

painel de marcas (dezenas ou centenas de milhares) visando cobrir todo genoma, de forma que 

todos os QTLs, de grandes, médios e pequenos efeitos, estejam em desequilíbrio de ligação 

com pelo menos uma parte dos marcadores (GRATTAPAGLIA, 2014). Devida a alta densidade 

de marcas, a GS não necessita de testes de significância para os marcadores, focando 

exclusivamente em eficiência de seleção (MEUWISSEN et al., 2011; GODDARD e HAYES, 

2009; GRATTAPAGLIA, 2014). 

É importante ressaltar que a viabilidade econômica da GS ocorreu devido à redução 

progressiva do custo de marcadores SNP (Single Nucleotide Polymorphism).  A redução nos 

custos da genotipagem possibilitou o acesso à uma grande quantidade de SNPs distribuídos no 

genoma, o que consequentemente aumenta a probabilidade de encontrar marcadores em 

desequilíbrio de ligação com os polimorfismos que causam variações fenotípicas 

(MEUWISSEN et al., 2011). Estes marcadores, quando utilizados para mapear todo o genoma, 

permitem estimativas do parentesco entre pares de indivíduos, já que são capazes de capturar 

os componentes de segregação mendeliana, o que consequentemente torna as estimativas de 

parâmetros mais acuradas em relação às estimativas obtidas com o parentesco esperado 

(HAYES et al., 2009; LEE et al., 2010). 

Grande parte da redução de custo e tempo das genotipagens se deu devido ao 

desenvolvimento de chips de genotipagem para as diferentes espécies de interesse (RASHEED 

et al., 2017). O primeiro chip de SNPs de alta densidade foi construído em 1996 para uso em 

seres humanos (WANG et al., 1998). Desde então, chips de alta densidade já foram gerados e 

validados para uma grande variedade de animais e espécies agrícolas (CAETANO, 2009; 

RASHEED et al., 2017). Para as espécies florestais, a variedade de espécies contempladas com 

chips é menor, isso se dá porque os estudos com GS no melhoramento de plantas ainda podem 

ser considerados recentes (NAKAYA e ISOBE, 2012). Dentre os chips destinados às essências 

florestais, vale destacar os desenvolvidos por Howe et al. (2013) para Pseudotsuga menziesii 

(Mirb.) Franco; Chancerel et al. (2013) para Pinus pinaster Ait; Geraldes et. al. (2013) para 

Populus trichocarpa Torr. & A. Gray ex. Hook.; Pavy et. al (2013) para Picea glauca (Moench) 

Voss; Silva-Junior et. al. (2015) para Eucalyptus spp. 

O principal objetivo em plantas com o estudo da GS é uma redução significativa nos 

ciclos de seleção, de modo a aumentar o ganho por unidade de tempo e reduzir os custos do 

programa de melhoramento como um todo (HEFFNER et al., 2010; GRATTAPAGLIA et al., 

2018). Para as espécies florestais, a GS tem o potencial de reduzir o ciclo pela metade, já que a 

seleção pode ser realizada de maneira precoce (a nível de muda), permitindo até mesmo pular 

https://pt.wikipedia.org/wiki/Jo%C3%A3o_do_Amaral_Franco
https://en.wikipedia.org/wiki/John_Torrey
https://en.wikipedia.org/wiki/Asa_Gray
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etapas como o teste de progênie, o teste clonal, ou até mesmo ambos em um programa de 

melhoramento (GRATTAPAGLIA e RESENDE, 2011; RESENDE et al., 2012).  

 

2.3 Estudo de associação genômica (GWAS) 

 Estudos de associação genômica (GWAS), tem como principal objetivo, identificar 

polimorfismos de nucleotídeo único (SNPs), que são significativamente influentes e ligados à 

variação fenotípica de um dado caráter, buscando identificar possíveis regiões do genoma de 

maior efeito sobre o fenótipo em estudo (INGVARSSON e STREET, 2011; YANG et al., 2013; 

HIRAOKA et al., 2018). A técnica, que já possui amplo uso na medicina, vem sendo 

amplamente estudada no melhoramento de animais (FAN et al., 2015; HENRIQUE et al., 2016; 

HIGGINS et al., 2018; YIN e KÖNIG, 2019) espécies agrícolas (MORRIS et al., 2013; 

SPINDEL et al., 2015; XIAO et al., 2017; QUERO et al., 2018), e florestais (ALLWRIGHT et 

al., 2016; LU et al., 2017; RESENDE et al., 2016; MÜLLER et al., 2017; 2018; HIRAOKA et 

al., 2018; CHHETRI et al., 2019). 

O sucesso da GWAS, depende do número de indivíduos avaliados e da disponibilidade 

de um painel de marcas de alta densidade que seja capaz de captar o desequilíbrio de ligação 

(LD) entre SNPs e caracteres fenotípicos (MYLES et al., 2009; ZEGEYE et al., 2014). O LD, 

por sua vez, descreve uma combinação de alelos que ocorrem dentro de uma população de 

forma não aleatória, ou seja, a presença de um determinado alelo em um loco é condicionada a 

presença de outro alelo em loco diferente (WILLIAMS e CUMMINGS, 1997; MACKAY e 

POWELL, 2007). 

A GWAS tem o potencial de aumentar a credibilidade da predição genômica, a partir da 

inclusão de SNPs, em forte associação com os caracteres fenotípicos, nos chips utilizados em 

predições genômicas de rotina, assim como auxiliar no entendimento da herança de caracteres 

complexos. (LOPES et al., 2015; CERICOLA et al., 2017). O uso da GWAS, possibilitou a 

identificação de locos para o estudo de doenças importantes em humanos, como a esquizofrenia, 

diabetes e até mesmo caracteres de herança complexa, como a altura  (POCIOT, 2017; YANG 

et al., 2018; XUE et al., 2018; PARDIÑAS et al., 2019). Em relação a espécies florestais, os 

estudos se intensificaram com o advento dos chips de genotipagem de alta densidade, 

entretanto, poucas associações foram encontradas, o que já era inicialmente esperado, devido à 

complexidade dos caracteres de interesse, os quais possuem natureza poligênica, assim como o 
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baixo número de indivíduos avaliados (CAPPA et al., 2013; PORTH et al., 2013; RESENDE 

et al., 2016; ALLWRIGHT et al., 2016; LU et al. 2017; MÜLLER et. al., 2018). 

 Em situações de múltiplas comparações, ou seja, múltiplos testes de significância, que 

é o caso da GWAS, é de extrema importância o uso de métodos de controle de falsos positivos, 

também conhecidos como erros de tipo I (MILLER, 1981; ROEDER e WASSERMAN, 2009; 

JOO et al., 2016). Dentre os métodos de controle, os dois mais utilizados são a correção de 

Bonferroni e o FDR (False Discovery Rate) (KALER e PURCELL., 2019). 

O método de Bonferroni, consiste em um limite de significância de p-valores pré-

estabelecido de 0,05/ N , onde N é o número de marcadores e 0,05 a taxa de erro experimental 

(BALDING, 2006). Entretanto, este método é muito conservativo, e tende a inflar erros do tipo 

II (falsos negativos), principalmente em casos onde as comparações não são totalmente 

independentes, que é o caso da GWAS, onde certamente há algum nível de correlação entre os 

SNPs em desequilíbrio de ligação (PERNEGER, 1998; BALDING, 2006). O FDR 

(BENJAMINI e HOCHBERG, 1995). O FDR, por sua vez, considera a distribuição dos p-

valores como uma mistura entre p-valores que aceitam a hipótese de nulidade (p-valores 

distribuídos de maneira uniforme), e a rejeitam (p-valores que tendem a zero), desta forma, 

definindo quais comparações são realmente significativas. Trata-se um método que também é 

considerado conservativo para a GWAS, porém em menor intensidade que Bonferroni (WANG 

et al., 2016a; MÜLLER et al., 2018; KALER e PURCELL, 2019). 

 A presença de estrutura de população, também é um problema relacionados à detecção 

falsos positivos em estudos de associação (VILHJALMSSON e NORDBORG, 2013; HUANG 

e HAN, 2014). Na verdade, são ditos como os principais problemas causadores de erros tipo I 

(YU et al., 2006). Estrutura de população é a presença de diferentes frequências alélicas entre 

subpopulações, subgrupos ou famílias devido à ancestralidade, já o parentesco representa as 

relações familiares entre pares de indivíduos (MÜLLER et al., 2017). Muitas ferramentas 

estatísticas foram propostas e utilizadas para controlar estes efeitos (ZHANG et al., 2008). 

Dentre os vários métodos, atualmente, o uso de modelagem mista é o mais amplamente 

utilizado para controlar tanto falsos positivos, quanto falsos negativos (KANG et al., 2010; YIN 

e KÖNIG, 2019). 
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2.4 GBLUP-D e método single-step 

O ABLUP, ou pedigree-BLUP é a metodologia padrão na predição de valores genéticos 

a partir de um parentesco esperado entre indivíduos (CROSSA et al., 2010). O método foi 

primeiramente sugerido por Fisher (1918) e consiste no uso do pedigree para o cálculo da matriz 

de parentesco ( A ) para a predição de valores genéticos baseados no modelo aditivo 

infinitesimal. O método GBLUP, por sua vez, é derivado do ABLUP, porém diferente da matriz 

A , faz uso de uma matriz estimada a partir de genótipos e marcadores genéticos. Esta matriz é 

denominada G  e trata-se da proporção real do genoma que dois indivíduos compartilham, 

diferente da matriz A , que é uma proporção esperada (GODDARD et al., 2011). O uso da 

matriz G  permite, não apenas retificar a baixa acurácia da matriz de pedigree, mas também 

capturar a variação dentro de famílias, causada pela segregação Mendeliana aleatória 

(GRATTAPAGLIA et al., 2018). 

Combinar as informações de marcadores genéticos em uma matriz de parentesco foi 

primeiramente sugerido por Nejati-Javaremi et al. (1997), mas o método apenas foi utilizado 

no contexto da seleção genômica vários anos depois (VAN RADEN, 2008). Atualmente, várias 

formas de computação da matriz G  são conhecidas e amplamente utilizadas (HAYES e 

GODDARD, 2008; VAN RADEN, 2008;  ASTLE e BALDING, 2009; YANG et al., 2010; 

GODDARD et al., 2011). 

Na predição genômica, desvios da linearidade são extremamente comuns devido às 

complexas interações gênicas existentes em caracteres quantitativos (CUEVAS et al., 2016). 

Tais desvios podem ser melhor contabilizados por abordagens semiparamétricas, como a 

Regressão Kernel de Reprodução do Espaço de Hilbert (Reproducing Kernel Hilbert Spaces – 

RKHS) (KIMELDORF e WAHBA, 1971).  

O método RKHS necessita de uma matriz de Kernel ( K ) baseada em qualquer tipo de 

similaridade entre indivíduos, esta matriz tem o objetivo de restringir o ajuste do modelo 

definindo o espaço provável de soluções de uma função contido dentro de um amplo espaço de 

funções, i.e., espaço de Hilbert (AKHIEZER e GLAZMAN, 1963; DE LOS CAMPOS et al., 

2009; WANG et al., 2014). O Kernel tem como função na RKHS, definir implicitamente uma 

coleção de funções reais dentro de um espaço por ele mesmo estabelecido (RESENDE et al., 

2014). 

A matriz G  de parentesco genômico aditivo se encaixa nos requisitos de uma matriz de 

Kernel, já que computa as similaridades genômicas entre indivíduos genotipados, seu uso como 
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matriz K , torna o método GBLUP um caso especial de regressão RKHS, proporcionando uma 

abordagem bayesiana semiparamétrica da metodologia, porém equivalente (RESENDE et al., 

2014; DE LOS CAMPOS et al., 2009; MOROTA e GIANOLA, 2014; JIANG  e REIF, 2015, 

CUEVAS et al., 2016). Apesar da metodologia ser semiparamétrica, a escolha de um Kernel 

paramétrico, como por exemplo a matriz G  de parentesco aditivo, proporciona à variância 

associada ao Kernel G , a interpretação de variância genética aditiva (
2

a ) (DE LOS CAMPOS 

et al., 2010). 

Atualmente, há um elevado número de estudos que mostram que os métodos baseados 

em Kernel são superiores ou equivalentes a métodos paramétricos (PÉREZ-RODRÍGUEZ et. 

al., 2012; MOROTA e GIANOLA, 2014; JACQUIN et al., 2016). 

Sabe-se que a dominância é o fenômeno em que o valor genotípico do heterozigoto, 

desvia da média do valor genotípico dos dois homozigotos (FALCONER e MACKAY, 1996). 

E apesar do interesse em incluir este efeito na predição de valores genéticos, estimar estes 

efeitos de maneira acurada apenas com uso de pedigree, é algo desafiador e complexo 

(VITEZICA et al., 2013). Entretanto, com os recentes avanços na genotipagem de alta 

densidade, a inclusão deste efeito tornou-se passível de ser realizada (LEGARRA et al., 2009). 

Atualmente, a inclusão do efeito de dominância em modelos de predição genômica é 

recomendada por vários autores (SU et al., 2012; VITEZICA et al., 2013; MUÑOZ et al., 2014; 

XIANG et al., 2016; TAN et al., 2017), já que na presença de um efeito significativo de 

dominância sobre o caráter, a inclusão deste efeito tende a melhorar as estimativas e a 

capacidade preditiva em relação aos modelos genômicos contendo apenas o efeito aditivo 

(DENIS e BOUVET, 2011; WELLMAN e BENNEWITZ, 2012; MUÑOZ et al., 2014; NISHIO 

e SATOH, 2014; DUENK et al., 2017; DE ALMEIDA FILHO et al., 2019). 

A inclusão do efeito de dominância em modelos RKHS ocorre a partir de uma 

combinação de Kernels, as quais podem aprimorar predições genômicas (VITEZICA et al., 

2013). A matriz de parentesco genômico de dominância ( D ) (SU et al., 2012) pode ser 

computada como Kernel paramétrico junto à G  em modelos RKHS, e, desta forma, estimar 

tanto os efeitos aditivos quanto os efeitos de dominância (MOROTA et al., 2013; MOROTA e 

GIANOLA, 2014; SANTOS et al., 2017). 

Muitos estudos confirmam acerca das superioridade de modelos preditivos que fazem 

uso do parentesco genômico realizado ( G ) em detrimento do parentesco esperado ( A ) 

(BEALIEU et al., 2014; MUÑOZ et al., 2014; RESENDE et al., 2014; CAPPA et al., 2017; 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fgene.2016.00145/full#B48
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fgene.2016.00145/full#B48
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GRATTAPAGLIA, 2018; TAN et al., 2018). Entretanto, existem vários relatos acerca do 

potencial incremento no desempenho de modelos de seleção genômica ao utilizar uma 

combinação destas duas matrizes, superando a capacidade preditiva obtida, tanto por modelos 

de parentesco esperado (ABLUP), quanto parentesco genômico realizado (GBLUP)  (FORNI 

et al., 2011; CHRISTENSEN, 2012; BEALIEU et al., 2014; CAPPA et al., 2017; 2019; 

RATCLIFFE et al., 2017; RATCLIFFE, 2019; VELAZCO et al., 2019; ZHAO et al., 2019).  

Este método foi proposto por pesquisadores do melhoramento animal (LEGARRA et 

al., 2009, MISZTAL et al., 2009; AGUILAR et al., 2010; CHRISTENSEN e LUND, 2010) 

para casos onde se tinham disponíveis as pedigrees de todos os indivíduos fenotipados, porém 

apenas parte destes foram genotipados. A metodologia foi denominada ssGBLUP (single-step 

GBLUP), mas também é conhecida como HBLUP, e consiste em considerar indivíduos 

genotipados (presentes na matriz G  e A ) e não genotipados (presentes apenas na matriz ( A ) 

na mesma avaliação, por meio do uso de uma matriz híbrida ( H ) entre as matrizes de 

parentesco supracitadas, visando combinar informações fenotípicas, pedigree e genômicas em 

uma só avaliação (PÉREZ-RODRÍGUEZ et al., 2017). 

A informação adicional gerada ao combinar as matrizes G  e A , age como uma “ponte 

de parentesco” que conecta progênies e genitores, gerando informações mais acuradas e 

aumentando a probabilidade de um assertivo ordenamento de indivíduos geneticamente 

superiores (CAPPA et al., 2017; 2019). 

O HBLUP, além de melhorar a predição de valores genéticos, permite realizar 

inferências sobre a totalidade dos indivíduos de um teste genético, tendo apenas genotipado 

parte destes indivíduos, e por isso, é bastante indicado para o melhoramento florestal, visto que, 

normalmente, os testes de progênie possuem muitos indivíduos, o que torna a genotipagem do 

teste todo um processo de elevado custo financeiro (PÉREZ-RODRÍGUEZ et al., 2017; 

RATCLIFFE, 2019).  

 

2.5 Predição de valores, acurácia dos modelos e tamanho efetivo 

Para a prática da seleção genômica (GS), são necessários três conjuntos de dados, ou 

três populações (MEUWISSEN et al., 2001; GODDARD e HAYES, 2007; RESENDE et al., 

2008): A população de descoberta, ou treinamento (PD); população de validação (PV); e 

população de seleção (PS) (Figura 3). 
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Figura 3 - Populações utilizadas na prática da Seleção Genômica (GS). 

 

A população de descoberta é fenotipada para os caracteres de interesse e genotipada 

com um grande número de marcadores. Este conjunto de dados é utilizado para a obtenção de 

equações que sejam capazes de predizer os valores genéticos genômicos (VGG) e/ou os 

fenótipos dos caracteres de interesse. A população de validação consiste em um conjunto de 

dados menor que a população de descoberta que também são fenotipados e genotipados. Os 

dados são então submetidos ao modelo para obtenção dos valores preditos. A população de 

seleção não precisa ser fenotipada, apenas genotipada. O conjunto de dados consiste apenas em 

marcas SNPs avaliadas nos indivíduos da população em questão. Os valores genéticos 

genômicos e os fenótipos futuros, são estimados a partir das equações derivadas da população 

PD, mas a acurácia de seleção é àquela estimada na população PV (RESENDE et al., 2008). 

Independente do ambiente em que os indivíduos se encontram, seus VGGs podem ser 

preditos, desde que possuam equações de predição com alta acurácia para tais ambientes 

(ESTOPA, 2017). A acurácia obtida a partir da própria correlação entre o valor genético 

verdadeiro de um indivíduo e aquele estimado a partir de genotipagem e/ou fenotipagem 

(RESENDE et al., 2011; GRATTAPAGLIA, 2014). Esta estimativa é dita como um parâmetro 

chave, pois é altamente relacionada aos ganhos na seleção e útil em comparações entre modelos 

de GS (XU, 2013). A acurácia dos modelos de predição genômica é influenciada pelo método 

estatístico empregado, o tamanho da população de descoberta, número de marcas utilizadas e o 

parentesco entre a população de descoberta e a população de validação (TAN et al., 2017). A 

GS é capaz de captar com sucesso a variação genética e por isso é capaz de atingir acurácias 
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seletivas para os caracteres de crescimento e qualidade madeiras tão boas ou até melhores do 

que aquelas obtidas via seleção fenotípica convencional (RESENDE et al., 2012). 

 Vários autores reportam que uma maior população de descoberta, tende a melhorar a 

acurácia na predição dos VGGs (NAKAYA e ISOBE, 2012). Em geral, quanto maior a 

diversidade genética da espécie em estudo, maior deve ser o tamanho da população para a 

obtenção de VGGs com alta acurácia (MUJIBI et al., 2011). 

O conceito de tamanho efetivo populacional ( eN ) foi introduzido por Wright (1931; 

1933) e até os dias atuais é tido como um parâmetro chave de extrema importância tanto na 

genética de populações quanto na genética quantitativa, pois pode ser interpretado como uma 

medida de representatividade genética dentro de uma população, que permite a distinção entre 

o número amostral e a representativa genética total da amostra (FALCONER e MACKAY, 

1996; VENCOVSKY, 1987; WANG, 1997; VENCOVSKY e CROSSA, 1999; FRANKHAM 

et al., 2010; WANG et al., 2016b). 

Para a GS, o eN  tem grande importância e influência na acurácia e capacidade preditiva 

de modelos de seleção genômica (HAYES et al., 2009; LEE et al., 2017; GRATTAPAGLIA e 

RESENDE, 2011; BEAULIEU et al., 2014). Quanto maior o eN  de uma dada população ou 

amostra, maior o número de marcadores necessários para cobrir o genoma e capturar todo o 

desequilíbrio de ligação (LD) entre marcadores e QTLs, de modo a atingir uma acurácia 

preditiva satisfatória para a prática da seleção genômica (GRATTAPAGLIA e RESENDE, 

2011). Em outras palavras, a densidade de marcas necessária para a prática da GS depende do 

nível de LD entre marcas e QTLs, o qual, por sua vez, é dependente do eN  (GRATTAPAGLIA, 

2014). 
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3. OBJETIVOS 

 

Avaliar a capacidade preditiva para volume e qualidade da madeira em modelos de 

pedigree, aditivo, aditivo-dominante e híbrido single-step em um teste de progênies de 

polinização aberta de E. benthamii 

 

3.1. Objetivos Específicos 

Os objetivos específicos do presente estudo são: 1) verificar as diferenças entre a matriz 

de parentesco esperado e a matriz de parentesco genômico realizado; 2) identificar regiões de 

maior efeito nos fenótipos em estudo; 3) conferir acerca do viés de predição (bias) dos 

diferentes modelos avaliados ; 4) comparar o efeito da inclusão da matriz de dominância ( D ) 

na modelagem e 5) verificar a eficiência do método single-step em considerar indivíduos 

genotipados e não genotipados em uma mesma análise. 
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4. MATERIAL E MÉTODOS 

 

4.1 Material experimental e fenotipagem 

 A população em estudo é a mesma avaliada por Estopa (2017). Consiste em um teste de 

progênies de polinização aberta de E. benthamii localizado em Otacílio Costa, Santa Catarina, 

plantado em outubro de 2010, sendo 81 progênies com 20 blocos e uma planta por parcela 

(Single Tree Plot – STP) (Tabela 1). O material foi selecionado em dois testes de progênies 

implantados em duas localidades (procedências) diferentes do município de Telêmaco Borba - 

PR. Entretanto, ambos os testes possuem material de origem de Kedumba Valley – NSW, 

Austrália (Tabela 1). 

 

Tabela 1 - Dados gerais do experimento avaliado. 

Dados do experimento 

Espécie E. benthamii 

Famílias de polinização aberta 81 

Blocos 20 

Tipo de parcela Single tree plot – STP 

Indivíduos genotipados 780 

Indivíduos não genotipados (NIR) 367 

Indivíduos genotipados após controle de qualidade 671 

Famílias após o controle de qualidade 77 

Número de SNPs 14.638 

Idade da fenotipagem* 4 anos; 6 anos 

Origem do material Kedumba Valley – NSW (AU) 

Local de implantação Otacílio Costa – PR 

Número de caracteres avaliados 5 

*: 4 anos para os caracteres de qualidade da madeira; 6 anos para volume individual. 

 Os indivíduos foram fenotipados aos três anos de idade para DAP (Diâmetro a Altura 

do Peito, cm) e altura total (m), sendo então possível estimar o volume de madeira (Vol em m3). 

Foram selecionados os melhores 780 indivíduos para o volume de madeira previamente 

estimado por meio do método de estimação REML (Restricted Maximum Likelihood), 
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associado à metodologia BLUP (Best Linear Unbiased Prediction) a partir do seguinte modelo 

misto: 

 X Z= + +y u e  (1) 

Em que y  é o vetor de observação dos n dados, b  é o efeito fixo associado ao bloco, u  é o 

efeito genético aditivo aleatório associado ao indivíduo, e é o vetor associado ao erro residual 

aleatório, X  e Z  são as matrizes de incidência para os respectivos efeitos. 

 

 A população previamente selecionada (780 indivíduos) foi fenotipada para caracteres 

de qualidade da madeira aos quatro anos de idade. Duas baguetas foram coletadas com um trado 

de incremento à 1,3 m, uma delas foi utilizada para a determinação da densidade da madeira, a 

outra para a caracterização química. 

 A densidade básica da madeira (DBM) foi determinada por meio do método da balança 

hidrostática, de acordo com as normas da ABNT (Associação Brasileira de Normas Técnicas), 

por meio da relação direta entre o peso absolutamente seco ( Ps ) e o volume saturado (Vu ) da 

amostra: 

 DBM Ps Vu/=  (2) 

 

 As baguetas destinadas para a caracterização química foram transformadas em serragem 

e encaminhadas para as análises no laboratório de Celulose e Papel da Universidade Federal de 

Viçosa (UFV). Os caracteres tecnológicos associadas à produção de polpa celulósica que foram 

constatadas são: teor de lignina (LIG), extrativos (EXT) e carboidratos (CBO- soma dos 

polímeros que compõem a celulose) por meio das normas apresentadas na Tabela 2. 
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Tabela 2 - Normas utilizadas na análise química da madeira. 

Caracteres analisados Metodologia 

Extrativos – solubilidade em acetona TAPPI T280 PM-99 (2000) 

Lignina solúvel GOLDSCHMID (1971) 

Lignina insolúvel GOMIDE & DEMUNER (1986) 

Carboidratos WALLIS et al. (1996) 

Fonte: Estopa (2017). 

  

 Utilizando os 780 indivíduos selecionados, Estopa (2017) construiu modelos de 

predição via espectoscropia NIR para os caracteres de qualidade da madeira, realizando a 

predição de 367 indivíduos, os quais não foram genotipados (Tabela 1). 

No ano de 2016, ocorreu uma nova fenotipagem do DAP e altura da população em 

estudo, proporcionando a estimativa do volume aos seis anos de idade (VOL6). 

 

4.2 Genotipagem e controle de qualidade 

Foram coletadas amostras de folhas para a extração de DNA dos 780 indivíduos da 

população de descoberta. A extração do DNA e genotipagem foram realizadas pela empresa 

Heréditas (Brasília, DF) utilizando o método CTAB (GRATTAPAGLIA e SEDEROFF, 1994). 

As amostras dos 780 indivíduos foram genotipadas com 60.728 SNPs pela Geneseek (Lincoln, 

NE), por meio do EUChip60K, um chip de alta densidade (SILVA-JUNIOR et al., 2015). O 

controle de qualidade foi realizado em três etapas por meio do software PLINK (PURCELL et 

al., 2007): 

a) Call rate: As marcas passaram por um filtro de SNPs com 95 % de call rate, o qual 

busca eliminar valores perdidos na genotipagem, ou seja, eliminar marcas que não estejam 

presentes em ao menos 95% dos indivíduos. Os indivíduos também foram filtrados (call rate > 

90%), eliminando aqueles que não possuem ao menos 90% das marcas. Ao fim desta estapa, 

restaram 671 indivíduos com 33.933 SNPs cada (Tabela 1). 

b) Minor Allele Frequency (MAF): Esta etapa buscou eliminar alelos fixos (MAF > 0), 
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restando 15.293 SNPs. 

c) Equilíbrio de Hardy-Weinberg (EHW): Foram eliminados 655 SNPs que mostraram 

fortes desvios do equilíbrio de Hardy-Weinberg (p-valor < 1x10-6), restando 14.638 SNPs 

(Tabela 1). 

Após o controle de qualidade, os dados perdidos foram imputados com a média de cada 

loco. 

4.3 Estudo de associação genômica (GWAS) 

Com o objetivo de verificar a existência de associação dos marcadores SNP com os 

caracteres, foi realizado um estudo de associação genômica (GWAS) utilizando o método 

EMMAX (KANG et al., 2010) por meio do pacote cpgen (HEUER, 2018). O método EMMAX 

consiste no uso de modelagem de efeitos mistos aliada à matriz de parentesco genômico na 

criação de uma matriz de variâncias e covariâncias entre fenótipos que represente e modele a 

estrutura populacional e o parentesco (KANG et al., 2010). A raiz quadrada inversa desta matriz 

é utilizada na computação de p-valores via método dos mínimos quadrados generalizados 

(GLS) a partir do seguinte modelo misto: 

 X z = + + +i iy u e  (3) 

Onde y  é a medida fenotípica do caráter em avaliação;   é o vetor de efeitos fixos; z i
 é o 

vetor de incidência de SNPs (0, 1, ou 2 para a i-ésima marca); i
 é o efeito de substituição 

alélica para o i-ésimo marcador e u é o efeito aleatório do modelo com variância Var ( u ) = 

2 G
g , onde G é a matriz n x n de parentesco genômico aditivo (VanRaden, 2008) entre 

indivíduos e e  é a matriz n x n de efeitos residuais com variância Var ( e ): 2 I
e

. A matriz de 

variância e covariância entre fenótipos é representada como Var ( y ) =
2 ZGZ
g

  + 2 I
e

. 

O efeito de substituição alélica relatado no modelo acima ( ) foi obtido, utilizando a 

seguinte expressão: 

 ˆˆ ( ) = + −a q p d  
(4) 

Onde p e q são as frequências alélicas; â  e d̂  são estimativas dos efeitos aditivo e dominante, 

respectivamente, obtidos por meio de regressão linear. 
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 As marcas consideradas significativas no estudo de associação genômica, tiveram suas 

herdabilidades (
2

GWASh ) estimadas por: 

 2
2

2

2 


=GWAS

F

pq
h  

(5) 

Onde 2 F  é a variação fenotípica do respectivo caráter em estudo; p, q e   são definidos como 

na equação 4. 

De posse dos p-valores e dos scores ( 10log p− ) de cada marca, os gráficos Manhattan 

plots e QQ-plots foram feitos com o uso do pacote GWASTools (GOGARTEN et al., 2012). 

Afim de constatar a significância de possíveis associações, a correção de Bonferroni (α = 0,05) 

foi aplicada para controlar possíveis erros do tipo I, assim como o controle de falsos positivos 

(FDR) de Benjamini e Hochberg (1995) a 5%. Além das correções tradicionais, foi utilizado 

um limite de significância ad hoc (p-valor ≤ 8x10-5), baseado em Müller et al. (2018). 

 

4.4 Computação das matrizes de efeito aditivo, dominante e híbrida 

 A matriz de parentesco baseada em informação de pedigree ( A ), foi computada 

utilizando o parentesco genético esperado entre os indivíduos das progênies. 

Com informações dos marcadores SNPs, a matriz de parentesco genômico aditivo (G ) 

foi obtida de acordo com VanRaden (2008): 

 

1
2 (1 )

p

i ii
p p

=


=

−

ZZ
G  

(6) 

Seja M  a matriz de incidência que especifica quais alelos cada indivíduo herdou, com 

dimensões n x m, onde n é o número de indivíduos e m o número de locos. Dado que a 

frequência do segundo alelo em um loco i  seja ip , e que a matriz P  contenha as frequências 

alélicas expressas como uma diferença de 0,5 e multiplicadas por 2, de modo que cada coluna 

i  de P  seja 2( 0,5)ip − , subtrair P  de M , seria igual Z . Esta correção proporciona com que 

as médias dos efeitos alélicos sejam zero, e além disso, dá mais créditos a alelos raros do que 

alelos comuns no cálculo de G . A divisão por 2 (1 )i ip p−  escala a matriz de parentesco para 

ser análoga à matriz de parentesco dos coeficientes de Wright (matriz A ). 
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A matriz de parentesco genômico de dominância ( D ) foi obtida de acordo com Vitezica 

et al. (2013): 

 

2{2 (1 )}
p

i ii i
p p

=


=

−

SS
D  

(7) 

 Onde S  é a matriz codificada como 
22(1 )ip− −  para o homozigoto alternativo, 

2 (1 )i ip p−  para heterozigotos e 22 ip−  para o homozigoto de referência; ip  é o mesmo 

utilizado na matriz G . 

 

 A matriz híbrida ( H ) que inclui pedigree e parentesco genômico foi obtida utilizando a 

abordagem de Legarra et al. (2009) e Aguilar et al. (2010): 

 1 1 1

nn gn gg a gg gg gn gn gg a

1

a gg gn a

( )− − −

−

 + −
 
  

A A A G A A A A A G
Η =

G A A G
 

(8) 

 As matrizes ggA , nnA e gnA  são submatrizes de A , e contêm o parentesco entre 

indivíduos genotipados ( ggA ), não genotipados ( nnA ) e entre indivíduos genotipados e não 

genotipados ( gnA ) (CHRISTENSEN et al., 2012). aG  é a matriz de parentesco genômico (G ) 

ajustada a partir da seguinte expressão: 

 
a β α= +G G  (9) 

 Onde β  e α  são obtidos ao resolver o seguinte sistema de equações: 

 
ggAvg{diag( )}β + α = Avg{diag( )},G A

ggAvg( )β + α = Avg( )G A  

(10) 

(11) 

 Este ajuste tem como objetivo reescalonar G  a fim de obter a matriz aG , de modo que 

a média de sua diagonal se iguale à média da diagonal de ggA , bem como a média de todos os 

elementos de aG  se iguale a média de todos os elementos de ggA . 
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4.5 Parentesco, tamanho efetivo e desequilíbrio de ligação 

4.5.1 Parentesco esperado e realizado 

Com o objetivo de comparar o parentesco esperado (pedigree) da população de 

polinização aberta com os diferentes níveis de parentesco genômico realizado, foram 

construídos heatmaps das matrizes ggA  (matriz de parentesco esperado contendo apenas os 

indivíduos genotipados) e G  utilizando o pacote gplots (WARNES et al., 2019) e barplots das 

frequências de parentesco contidas em ambas as matrizes por meio do pacote ggplot2 

(WICKHAM, 2016). 

 

4.5.2 Tamanho efetivo populacional 

O tamanho efetivo populacional ( eN ) foi estimado com base no método do desequilíbrio 

de ligação ( LD eN ) de Waples e Do (2008) implementado no software NeEstimator v2.1 (DO 

et al., 2014). Foi utilizado o modelo de segregação aleatória, assim como um MAF  ≥ 0,02 na 

exclusão de alelos raros. O LD eN  foi então, obtido por meio do seguinte estimador: 

 

2

2
LD

ˆ3( 1/ )
eN

r S
=

−
 

(12) 

Onde 2r̂  é a média dos valores de correlação entre diferentes locos e é obtido no estimador não 

viesado do desequilíbrio de ligação de Burrows, calculado para cada par de alelos em cada par 

de locos (WEIR, 1979; WAPLES, 2006), e S é o tamanho amostral. 

 Buscando inferir acerca da confiabilidade da estimativa, foram estimados intervalos de 

confiança a 95% de probabilidade por meio do método Jacknife (WAPLES e DO, 2008). 

 

4.5.2 Análise da extensão do desequilíbrio de ligação (LD) 

 

 Estimativas par a par de LD foram obtidas por meio da estimativa clássica da correlação 

( 2r ) entre pares de SNP separados por uma distância máxima de 100 kilobases (kb), por meio 

do software PLINK (PURCELL et al., 2007). 
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O decaimento de 2r  com a distância entre os SNPs (LD decay), foi ajustado utilizando 

a expressão de Hill e Weir (1988), por meio de um script de R adaptado de Marroni et al. (2011): 

 2
2 10 (3 ) (12 12 )

( ) 1
(2 ) (11 ) (2 ) (11 )

  + + + +
= +  

+ + + +   

C C C C
E r

C C n C C
 

(13) 

Onde n  é o tamanho amostral; C é o parâmetro a ser estimado, o qual representa o produto do 

parâmetro de recombinação populacional ( 4 = eN r ; 
eN  é o tamanho efetivo populacional e 

r a fração de recombinação entre os pares de SNPs). 

 

4.6 Modelagem e performance dos modelos 

4.6.1 Ajuste dos modelos e parâmetros genéticos 

A matriz G , responsável por ajustar os modelos GBLUP aditivo e aditivo-dominante, 

contém apenas indivíduos genotipados. Já a matriz H , por sua vez, contempla a totalidade do 

teste, ou seja, indivíduos genotipados e não genotipados, no caso, tanto os indivíduos 

genotipados após controle de qualidade (671), quanto os indivíduos não genotipados (367) 

(Tabela 1), gerando diferentes tamanhos amostrais entre estes modelos. Devido a isso, para 

comparação, o modelo A (ABLUP) foi ajustado com dois datasets: um contendo apenas os 

indivíduos genotipados (modelo Ag) e outro contemplando a totalidade do teste (modelo At). 

O ajuste de ambos os modelos A foi realizado com o pacote rrBLUP (ENDELMAN, 

2011), por meio do seguinte modelo linear misto: 

 X Z= + +ay u e  (14) 

Onde y  é a medida fenotípica do caráter em avaliação;   é o vetor de efeito fixo associado ao 

bloco; u  é o vetor aleatório de efeitos aditivos; e  é o efeito residual aleatório; X  e Za
 são as 

matrizes de incidência para os respectivos efeitos. Para este modelo, assumiu-se que 

( )2~ 0, aa N A . 

Os demais modelos foram ajustados como casos particulares de Modelo de Regressão 

Bayesiana de Kernel de Reprodução do Espaço de Hilbert (Reproducing Kernel Hilbert Spaces 

– RKHS), por meio do pacote estatístico BGLR (PEREZ e DE LOS CAMPOS, 2014). 
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Para o ajuste do modelo GBLUP que considera apenas o efeito aditivo (GA), a matriz 

G  de parentesco genômico foi fornecida como matriz de Kernel para o ajuste do seguinte 

modelo misto: 

 X Z= + +ay a e  (15) 

Onde y  é a medida fenotípica do caráter em avaliação;   é o vetor de efeito fixo associado ao 

bloco; a  é o vetor aleatório de efeitos aditivos; e  é o efeito residual aleatório; X  e Za
 são as 

matrizes de incidência para os respectivos efeitos. Para a análise, as seguintes distribuições a 

priori foram assumidas: 

( )p  constante; ( )2 2

1 1| , ~ 0,a aa K N K   

Para o ajuste do modelo que considera tanto o efeito aditivo quanto dominante (GAD), 

as matrizes G  de parentesco genômico aditivo e D  de dominância foram fornecidas como 

matrizes de kernel para o ajuste do seguinte modelo misto: 

 X Z Z= + + +a dy a d e  (16) 

Onde y  é a medida fenotípica do caráter em avaliação, b  é o vetor de efeito fixo associado ao 

bloco; a  é o vetor aleatório de efeitos aditivos; d  é o vetor aleatório de desvios de dominância; 

e  é o efeito residual aleatório; X , Za  e Zd são as matrizes de incidência para os respectivos 

efeitos. Para a análise, as seguintes distribuições a priori foram assumidas: 

( )p  constante; ( )2 2

1 1| , ~ 0,a aa K N K   e ( )2 2

2 2| , ~ 0,d dd K N K   

Nas pressuposições dos modelos GA e GAD acima, 1K  e 2K  são as matrizes de Kernel G  e 

D  respectivamente.  

Para o ajuste do modelo híbrido single-step HBLUP (H), a matriz G  foi substituída pela 

matriz H  no modelo 12. As mesmas prioris do modelo GA foram assumidas. 

Para a parametrização dos componentes de variância associados à cada modelo ( 2

a , 

2

d  e 2

e ), foram assumidas as distribuições padrão do pacote BGLR (PÉREZ e DE LOS 

CAMPOS, 2014): ( )2 2 2~ | ,i i i idf S  −  com idf  graus de liberdade e parâmetro de escala 

0iS  . 
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 Os modelos para os diferentes caracteres avaliados foram ajustados por meio do 

algoritmo amostrador de Gibbs (Gibbs sampling) (GERMAN e GERMAN, 1984; CASELLA 

e GEORGE, 1992). Após análises prévias nas cadeias de Markov com o auxílio do pacote coda 

(PLUMMER et al., 2006), foram consideradas 60.000 iterações, sendo as 2.000 primeiras 

excluídas como burn-in para garantir estacionariedade, e um intervalo (thinning) de 100 para 

garantir a independência e eliminar autocorrelação entre os passos da cadeia. 

As herdabilidades, tanto fenotípicas (modelo de pedigree) quanto genômicas foram 

estimadas no sentido amplo e restrito como: 

 2 2
2

2 2 2

a d
G

a d e

h
 

  

+
=

+ +
 

(17) 

 2
2

2 2 2

a
a

a d e

h


  
=

+ +
 

(18) 

Onde 2

Gh  é a herdabilidade no sentido amplo (somente estimada para o modelo GAD); 2

ah é a 

herdabilidade no sentido restrito; 2

a  é a variância genética aditiva associada à matriz de 

parentesco, 2

d  é a variância genética associada à dominância (somente contabilizada nos 

modelos GAD) e 2

e  é a variância residual. 

 

 Buscando entender se a variância de dominância, quando considerada na modelagem, 

exerce algum tipo de interação na estimativa da variância aditiva, foi calculada uma razão entre 

a variância aditiva estimada considerando o efeito de dominância (modelo GAD - 2

(GAD)a ) e a 

variância aditiva estimada sem considerar o efeito de dominância (modelo GA - 2

(GA)a ): 

2 2

(GAD) (GA)/a a  . 

Com o objetivo de verificar acerca da magnitude da variância associada ao efeito de 

dominância em relação à variância aditiva estimada com o modelo GAD, foi calculada uma 

razão entre as variâncias: 2 2/d a  . 

 

4.6.2 Performance dos modelos 
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 A performance dos modelos ajustados foi comparada por dois critérios: 

 

a) Viés da predição (bias): Estimado a partir do coeficiente de regressão obtido entre os 

valores preditos pelo modelo e os valores reais, onde 1 é o valor ideal (i.e., ausência de 

viés). 

b) Capacidade preditiva (
gyr ): Foi acessada por meio de validação cruzada do tipo 10-fold. 

Os dados foram divididos em dois subsets, um com 90% dos indivíduos (população de 

descoberta - PD) e outro com 10% dos indivíduos restantes (população de validação - 

PV). Os indivíduos da PV tiveram seus fenótipos preditos a partir do ajuste do modelo 

utilizando a PD. Este processo foi repetido 10 vezes, de maneira que todos os indivíduos 

tiveram seus fenótipos preditos. Ao final do processo, os fenótipos preditos foram 

correlacionados com os respectivos valores reais. 
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5. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

5.1 Parentesco esperado e realizado 

Dentre os parentescos capturados pela matriz ggA  de pedigree (Figura 4 – A), 98,5% 

dos indivíduos foram considerados não relacionados geneticamente e 1,5%, como meios 

irmãos. Tal comportamento era esperado, afinal, não há como capturar parentescos maiores que 

meios irmãos em testes de progênie de polinização aberta, que é o caso do presente estudo. 

A estratégia de progênies de polinização aberta é mais simples, ou seja, demanda menor 

custo de tempo, dinheiro e mão-de-obra do que estratégias baseadas em polinização controlada 

(GAMAL EL-DIEN et al., 2016; KLÁPŠTĚ et al., 2018). Entretanto este tipo de estratégia não 

é capaz de captar completamente o parentesco existente em uma população, gerando problemas 

retratados na literatura como “parentesco escondido” (hidden relatedness). O “parentesco 

escondido”, por sua vez, pode afetar a acurácia de estimativa dos parâmetros genéticos, valores 

genotípicos, capacidade preditiva e inflar a variância aditiva (SQUILLACE, 1974; 

NAMKOONG et al., 1998; KLÁPŠTĚ et al., 2018; TAMBARUSSI et al., 2018). 

 

Tabela 3 - Comparação entre o parentesco esperado obtido via pedigree e o parentesco 

genômico realizado par a par entre indivíduos para um teste de progênies de polinização aberta 

de E. benthamii, Otacílio Costa - SC. 

Range 
Não aparentados (442758)a  Meios-irmãos (6812) 

Pedigree Genômico  Pedigree Genômico 

Mínimo 0 -0,137  0.25 -0,106 

Média 0 -0,005  0.25 0,249 

Máximo 0 1,117  0.25 1,01 
a: O número em parênteses indica o número de parentescos par a par. 

 

O uso de marcadores moleculares pode captar o “parentesco escondido”, assim como 

potenciais erros na matriz de pedigree (KLÁPŠTĚ et al., 2018). Isso pode ser observado na 

matriz G  de parentesco realizado (Figura 4 – B; Tabela 3), que, por sua vez, apresenta uma 

gama maior de parentescos, revelando a presença de uma estrutura mais complexa do que 

àquela captada com o uso de pedigree.  
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Figura 4 – Parentesco genômico e de pedigree. Heatmap e barplot das frequências de 

parentesco contidas na matriz de parentesco esperado (A) e parentesco genômico realizado (B) 

para um teste de progênies de polinização aberta de E. benthamii, Otacílio Costa - SC. 

 

 Apesar do parentesco médio captado com o uso dos marcadores ser condizente com o 

parentesco esperado via pedigree (Tabela 3), percebe-se que a matriz G  foi capaz de corrigir 

parentescos entre pares de  indivíduos que a matriz ggA  erroneamente considera como meios-

irmãos ou não aparentados, revelando a existência de parentescos mais acentuados na 

população, como a presença de irmãos completos ou irmãos de autofecundação. 
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5.2 Desequilíbrio de Ligação e tamanho efetivo 

A extensão do LD varia entre populações dentro de espécies, assim como entre o 

genoma de espécies (HYTEN et al., 2007). Em plantas alógamas, o LD tende a decair em 

distâncias curtas (BALLESTA et al., 2018). O mesmo usualmente acontece para espécies de 

Eucalyptus, apesar do seu sistema misto de reprodução. Na literatura, existem vários relatos do 

desequilíbrio de ligação decaindo rapidamente (após 500-1.500 bp) para: populações naturais e 

controladas de E. globulus (THAVAMANIKUMAR et al., 2011; CAPPA et al., 2013; DURÁN 

et al., 2017); E. grandis (GRATTAPAGLIA e KIRST, 2008; SILVA-JUNIOR e 

GRATTAPAGLIA, 2015); E. urophylla (DENIS et al., 2013); E. nitens (THUMMA et al., 

2005); E. benthamii (MÜLLER et al., 2017). O mesmo ocorre no presente estudo, onde o LD 

cai abaixo de 0.2 em 9,95 Kb (Figura 5). 

 

Figura 5 - Decaimento do desequilíbrio de ligação (
2r ) para um teste de progênies de 

polinização aberta de E. benthamii, Otacílio Costa - SC. 

 

 Em seu estudo com E. benthamii, Müller et al. (2017) relatou um valor de decaimento 

de LD abaixo de 0,2 na distância de 7,7 Kb, bastante semelhante ao do presente estudo (9,95 

Kb). De acordo com Müller et al. (2017), as populações de melhoramento de E. benthamii 

provêm de sementes coletadas das poucas populações naturais remanescentes, as quais 

sofreram um histórico de bottlenecks, e, portanto, apresentam diversidade genética limitada 
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(BUTCHER et al., 2005), por isso, apesar de serem populações de melhoramento, as populações 

de E. benthamii ainda assemelham-se muito a populações naturais, inclusive apresentando 

decaimento de LD em distâncias semelhantes ao encontrado para populações naturais de E. 

grandis (4-6 Kb) (SILVA-JUNIOR e GRATTAPAGLIA, 2015). 

O tamanho efetivo populacional obtido com base no método do desequilíbrio de ligação 

(WAPLES e DO, 2008), foi de LD eN  = 75,7 com IC95% = [71,6; 80,0]. Frequências alélicas 

muito próximas de zero podem afetar a estimativa do tamanho efetivo ( eN ) (WAPLES, 2006), 

por isso, adotou-se o um MAF ≥ 0,02, o qual proporciona um bom balanço entre maximizar a 

precisão da estimativa e diminuir o viés (WAPLES e DO, 2010).  

Sabe-se que eN  corresponde ao número de indivíduos em uma população idealizada 

que é capaz de gerar progênies com a mesma dispersão de frequência alélica sob deriva 

genética, ou a mesma quantidade de endogamia que a população real em consideração 

(FISHER, 1930; WRIGHT, 1931). O eN  pode ser interpretado como uma medida de 

representatividade genética dentro de uma amostra de indivíduos, e é um parâmetro importante 

tanto na genética de populações quanto na genética quantitativa, (VENCOVSKY, 1987; 

WANG, 1997; VENCOVSKY e CROSSA, 1999), o qual também permite a distinção entre o 

número amostral e a representatividade genética da amostra (VENCOVSKY e CROSSA, 

2003).  

Para diminuir a probabilidade de oscilações genéticas associadas à deriva genética e a 

endogamia, a manutenção do tamanho efetivo é de extrema importância (FRANKHAM, 1995; 

LYNCH, 1996; REED, 2005). Valores de eN  de aproximadamente 25 para populações 

melhoradas e 50 para populações pouco melhoradas, são recomendados pela literatura 

(PEREIRA e VENCOVSKY, 1988; RESENDE, 2015). No melhoramento de essências 

florestais, populações com eN  entre 20 e 50 são capazes de suportar seleção e proporcionar 

ganhos genéticos por várias gerações (NAMKOONG et al., 1988). De acordo com Resende 

(2002), um eN  de aproximadamente 40 a 50 são valores típicos em populações de 

melhoramento elite de plantas alógamas. Apesar da espécie em estudo, possuir na realidade um 

sistema reprodutivo misto ( mt = 0,62) (BUTCHER et al., 2005), vale lembrar que este tamanho 

efetivo (75,7) foi estimado com apenas a porção genotipada da população (Tabela 1), ou seja, 

provavelmente o eN  da população total é ainda maior. 
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Quanto às implicações do tamanho efetivo ( eN ) na seleção genômica, basicamente 

quanto maior o eN  de uma dada população, mais marcas são necessárias para capturar todo o 

desequilíbrio de ligação (LD) entre marcas e QTLs ao longo do genoma, a fim de se atingir 

valores satisfatórios de capacidade preditiva (GRATTAPAGLIA e RESENDE, 2011; 

SPINDEL et al., 2015; LEE et al., 2017). De acordo com Grattapaglia e Resende (2011), para 

um eN  acima de 60, a fim de capturar toda a extensão do LD, é necessária uma densidade de 

SNPs de cerca de 20 marcas/cM a fim de atingir uma capacidade preditiva satisfatoria, algo 

facilmente atingido utilizando um chip de alta densidade, como o EUChip60K (SILVA-

JUNIOR et al., 2015). Tamanhos efetivos entre 10 e 100, no caso de populações de 

melhoramento de Eucalyptus (assim como no presente estudo), são satisfatórios para a prática 

da seleção genômica (GRATTAPAGLIA et al., 2009; GRATTAPAGLIA e RESENDE, 2011). 

 

5.3 Estudo de associação genômica (GWAS) 

 A presença de estrutura de população nos dados deve ser corrigida por algum método 

estatístico, já que tanto a presença de estrutura de população, quanto o hidden relatedness entre 

os indivíduos, tendem a atrapalhar os resultados de um GWAS, reduzindo o poder da técnica e 

aumentando a detecção de falsos positivos (PRICE et al., 2010; HUANG e HAN, 2014). 

Enquanto a inclusão dos primeiros componentes principais como covariáveis na modelagem, 

quando estes explicam grande parte da variância, captura efetivamente a estrutura de população, 

modelar o parentesco par a par entre indivíduos captura tanto a estrutura de população, quanto 

o parentesco (KANG et al., 2010; PRICE et al., 2010; KENNY et al., 2011). O uso do método 

EMMAX (KANG et al., 2010) realiza este tipo de correção, a qual, por meio do modelo 4, 

utilizou a matriz de parentesco genômico realizado (G ) para fazê-lo. 

O sucesso da correção e do ajuste do modelo pode ser constatado visualmente nos Q-Q 

plots (Figura 6), onde percebe-se que os p-valores observados foram consistentes com os p-

valores esperados ao longo da diagonal do gráfico. A análise resultou na detecção de associação 

significativa de pelo menos um SNP para cada caráter em estudo, considerando, além de 

Bonferroni e FDR, o limite ad hoc (p-valor ≤ 8x10-5) (Figura 6; Tabela 4). 
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Tabela 4 – Associações significativas entre os caracteres fenotípicos densidade básica da 

madeira (DBM), extrativos (EXT), lignina (LIG), carboidratos (CBO) aos quatro anos de idade 

e volume aos seis anos de idade (VOL6) para um teste de progênies de polinização aberta de E. 

benthamii e marcadores SNP, Otacílio Costa - SC. 

Caráter SNPa MAF β 
2

GWAS
h  p-valor 

DBM 

EuBR10s10423880 0,05 -30,19 0,065 6,87E-06b 

EuBR07s52222610 0,05 -29,46 0,063 9,48E-06b 

EXT EuBR03s22568438 0,01 0,86 0,019 7,30E-05c 

LIG EuBR10s17804495 0,03 3,99 0,018 5.99E-05c 

CBO EuBR10s17804495 0,03 -3,97 0,018 6.63E-05c 

VOL6 EuBR03s28554582 0,20 0,09 0,009 1.26E-06b 

MAF: Frequência do alelo menos comum (Minor allele frequency); β: Valor do coeficiente de 

regressão associado ao marcador; aSNP EuBR10s10423880 lê-se: SNP no cromossomo 10, na 

posição 10.423.880 pares de base. bMarcas consideradas significativas pela correção de 

Bonferroni com α = 0,05. cSNPs considerados significativos pelo p-valor ad hoc (p-valor ≤ 

8x10-5) de Müller et al. (2018). 

 

Para espécies florestais, é comum uma baixa taxa de detecção de marcas 

significativamente associadas com os fenótipos em estudo. Isto vale tanto para caracteres de 

crescimento, quanto para os relacionados à qualidade da madeira em Populus (PORTH et al., 

2013; MCKOWN et al., 2014; ALLWRIGHT et al., 2016; DU et al., 2016; FAHRENKROG et 

al., 2016, CHHETRI et al., 2019), Pinus (BARTHOLOMÉ et al. 2016; LU et al. 2017) e 

Eucalyptus (CAPPA et al. 2013; RESENDE et al., 2016; TORRES-DINI, 2017; MÜLLER et 

al., 2017; 2018). A baixa detecção de marcas associadas em espécies florestais, pode estar 

relacionada com o baixo número de indivíduos utilizados nestas análises, as quais 

frequentemente utilizam populações inferiores a algumas centenas de indivíduos (VISSCHER 

et al., 2017). 

Este fato provavelmente influenciou os resultados do presente estudo, que avaliou 671 

indivíduos. Vale ressaltar, que os caracteres de interesse em programas de melhoramento 

florestal, são, em sua maioria, de herança complexa, ou seja, poligênicos, o que significa que 

são controlados por um grande número de QTLs de pequenos efeitos, algo que certamente 

dificulta a detecção de marcas associadas, já que são necessárias técnicas extremamente 
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poderosas para detectar um número de marcas capazes de explicar uma porção considerável da 

variância genética (VISSCHER et al., 2017; MÜLLER et al., 2018). 

As correções tradicionais de FDR (False Discovery Rate) e Bonferroni (especialmente 

Bonferroni) são bastante conservadoras para estudos de associação genômica contendo 

milhares de marcas, de maneira que locos importantes podem não passar por seus critérios 

altamente restritivos (PERNEGER, 1998; BALDING, 2006; WANG et al., 2016a; MÜLLER 

et al., 2018). Sabendo disso, e com base em um estudo de Resende et al. (2016) que 

estabeleceram valores de limites de significância para associação entre marcas e caracteres em 

Eucalyptus spp., Müller et al. (2018) definiram um valor de limite de significância ad hoc 

menos restritivo (p-valor ≤ 8x10-5), o qual também foi utilizado como limite ad hoc no presente 

estudo. Apesar da correção de Bonferroni ser mais conservadora e restritiva que a correção por 

FDR, isto não influenciou no presente estudo, já que as associações significativas para FDR, 

também foram significativas para Bonferroni, i.e., DBM e VOL6 (Tabela 4). 

O uso do limite ad hoc, por sua vez, permitiu a detecção de associações significativas 

com os caracteres EXT, LIG e CBO. Ainda assim, tal afirmação deve ser tratada com cautela, 

já que se baseia em um relaxamento não usual dos limites de significância frequentemente 

utilizados em estudos de associação. 
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Figura 6 – Manhattan e Quantil-quantil (Q-Q) plots para (A) DBM, (B) EXT, (C) LIG, (D) 

CBO de um teste de polinização aberta de E. benthamii (Otacílio Costa – SC) aos quatro anos 

de idade e (E) VOL6 aos seis. A linha azul representa a correção de Bonferroni (α = 0,05), a 

linha vermelha indica a correção FDR (5%) e a linha verde pontilhada indica o limite de 

significância ad hoc (p-valor ≤ 8x10-5). 
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Os primeiros estudos visando a detecção de marcas (utilizando marcadores RAPD) 

significativamente associadas com caracteres fenotípicos em Eucalyptus datam da década de 

90 (GRATTAPAGLIA et al., 1995; 1996). Porém o primeiro trabalho com GWAS em 

Eucalyptus, foi o de Cappa et al. (2013), os autores, utilizando marcadores DArT, detectaram 

poucas associações (16 para caracteres de crescimento e dois para relação S:G em lignina). Os 

trabalhos com marcadores SNP no gênero Eucalyptus apenas surgiram após o desenvolvimento 

do EUChip60K de Silva-Junior et al. (2015), o qual também foi utilizado no presente estudo. 

Fazendo uso do mesmo painel de marcas, Müller et al. (2017) encontraram cinco 

associações significativas com volume de madeira para E. pellita e nenhuma para E. benthamii. 

Diferente do presente estudo, o qual foi capaz de detectar um SNP associado com o caráter 

volume (EuBR03s28554582) para E. benthamii (Tabela 4). 

Para Eucalyptus grandis x Eucalyptus urophylla, Resende et al. (2016), considerando o 

mesmo limite de significância ad hoc utilizado no presente estudo, encontraram três SNPs 

associados significativamente com caracteres de crescimento (DAP e altura), quatro associados 

com DBM, além de outros seis associados com ferrugem causada por Puccinia psidii e 

caracteres relacionados à produção de polpa celulósica. Trabalhando com quatro populações de 

melhoramento não relacionadas de Eucalyptus grandis x Eucalyptus urophylla, Müller et al. 

(2018) dispôs de um maior tamanho amostral (3.373 indivíduos) e encontraram um maior 

número de marcas associadas com os caracteres de crescimento DAP (de 3 a 11 SNPs) e altura 

(de 3 a 78 SNPs). 

Para os caracteres LIG e CBO, os quais consideram o limite ad hoc para declarar 

significância, o SNP significativamente associado foi o mesmo (EuBR10s17804495). Tal 

resultado não é inesperado, já que estes dois caracteres são inversamente proporcionais ( xyr = -

0,99). 

Em estudos de mapeamento de QTLs em Eucalyptus spp., foram mapeados QTLs para 

diâmetro a altura do peito, um caráter de crescimento sabidamente correlacionado com volume, 

e teor de extrativos (EXT) no cromossomo 3, o mesmo cromossomo em que se encontraram 

SNPs significativos nesta pesquisa (THUMMA et al., 2009; FREEMAN et al., 2013). Na 

literatura existem QTLs mapeados para densidade básica da madeira, relação S/G 

(Siringil/Guaiacil) da lignina, teor de celulose e teor de lignina no cromossomo 10 (THUMMA 

et al., 2009; GION et al., 2011; FREEMAN et al., 2013). No estudo de Cappa et al. (2013), com 

marcadores DArT, os autores encontraram um marcador associado com relação S/G no 
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cromossomo 10, a cerca de 1Mbp de distância do gene ferrulate 5-hydroxylase (F5H), 

relacionado com a produção de lignina. Lima (2014), utilizando marcadores SNPs, encontrou 

um cluster de efeitos para o mesmo caráter (relação S/G) também no cromossomo 10. No 

presente estudo, foram encontrados dois SNPs associados com caracteres de qualidade da 

madeira, um com DBM e um com LIG e CBO. As associações encontradas neste estudo, bem 

como as da literatura, sugerem a existência de um hotspot no cromossomo 10, relacionado 

caracteres de qualidade da madeira, especialmente à produção de lignina e celulose. 

Dentre as associações encontradas no presente estudo para os caracteres de qualidade 

da madeira, todas são com SNPs de baixa frequência (MAF ≤ 0,05). É necessário cautela para 

afirmar acerca da significância destas marcas, visto que é necessário um grande número de 

amostras de uma marca para se afirmar significância, além de serem marcas menos informativas 

(HONG e PARK, 2012; FOURNIER et al., 2019). Diferente do SNP em associação com VOL6, 

o qual possui maior frequência e pode ser considerado comum (MAF = 0,20).  

Esta baixa magnitude na realidade é esperada, e apenas corrobora quanto a natureza 

complexa e poligênica destes caracteres, os quais são controlados possivelmente por centenas 

ou milhares de pequenos efeitos distribuídos por todo o genoma da espécie. Esta inabilidade da 

GWAS em capturar toda a variação genética associada a um dado caráter gera uma lacuna entre 

a verdadeira herdabilidade e àquela capturada pela técnica, a qual é referida na literatura como 

“herdabilidade perdida” (missing heritability). A missing heritability pode ser interpretada 

como: “a proporção de variância genética que não é explicada pelos QTLs que o estudo de 

associação foi capaz de detectar” (MAHER, 2008; MANOLIO et al., 2009). Até os dias atuais, 

o paradoxo da missing heritability ainda é amplamente discutido na literatura (VISSCHER et 

al., 2014; YANG et al., 2017; YOUNG, 2019). 

Vale ressaltar, que nenhum dos SNPs em associação encontrados neste estudo foram 

previamente relatados por outros estudos que fizeram uso do EUChip60K. 

 

5.4 Parâmetros e Capacidade Preditiva 

 As herdabilidades no sentido restrito ( 2ˆ
ah ) estimadas por meio de modelos genômicos 

(H, GA e GAD) são de magnitude inferior às herdabilidades no sentido restrito estimadas com 

o uso da matriz de pedigree (modelos Ag e At) para todos os caracteres avaliados, com exceção 

de VOL6, onde o modelo Ag apresentou o menor valor deste parâmetro. (Tabela 5). 
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 Devido aos diferentes tamanhos amostrais entre o tamanho amostral do dataset que 

contempla os indivíduos genotipados (Ag, GA e GAD) e o dataset de todos os indivíduos (At 

e H), as comparações das herdabilidades entre os métodos genômicos e fenotípicos, serão 

realizadas apenas para modelos ajustados com mesmo tamanho amostral. 

As maiores diferenças entre as herdabilidades estimadas por meio de métodos 

genômicos e de pedigree para o dataset com apenas indivíduos genotipados, se dão para os 

caracteres EXT e LIG, ambos para o modelo aditivo-dominante (GAD). A estimativa obtida 

com o modelo GAD representa 53,4% da herdabilidade obtida com o modelo Ag (0,15/0,28) 

para EXT, e 55% para LIG. As menores diferenças, por sua vez, ocorrem para os caracteres 

DBM (modelo GA) e VOL6 (modelo GAD), onde as estimativas genômicas representam, 

respectivamente 90,9% e 116,7% da estimativa com modelo Ag. 

Para o dataset contendo todos os indivíduos, as maiores diferenças entre a estimativa 

genômica single step (H) e a baseada em pedigree (At), se dão para LIG e CBO, representando 

54,9% e 55,7% da herdabilidade fenotípica, respectivamente. Já as menores diferenças 

ocorreram para VOL6, onde as estimativas são praticamente iguais (94,6%) e DBM (76,1%). 

Resultados similares para herdabilidades genômicas em contraste com a obtida via 

pedigree já foram encontrados por outros autores estudando espécies florestais como a Picea 

(BEAULIEU et al., 2014; GAMAL EL-DIEN et al., 2015), híbridos entre E. grandis x E. 

urophylla (RESENDE et al., 2017; LIMA et al., 2019) e até mesmo a espécie do presente 

estudo, o E. benthamii (MÜLLER et al., 2018). Entretanto, isto não aparenta ser uma regra. Há 

estudos com diferentes espécies de Eucalyptus, onde estas duas estimativas tem magnitude 

relativamente semelhantes, com alguns desvios para mais ou para menos, tanto para caracteres 

de crescimento, quanto qualidade da madeira (LIMA, 2014; SUONTAMA et al., 2019). Há 

também, para Eucalyptus spp., estudos onde a magnitude da herdabilidade genômica, supera a 

fenotípica (TAN et al., 2017; 2018), assim como VOL6, no presente estudo, para o dataset 

contemplando apenas indivíduos genotipados. 
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Tabela 5 - Parâmetros genéticos estimados por meio dos modelos avaliados para os caracteres 

densidade básica (DBM), extrativos (EXT), lignina (LIG), carboidratos (CBO) aos quatro anos 

de idade e volume aos seis anos de idade (VOL6) para um teste de progênies de polinização 

aberta de E. benthamii, Otacílio Costa – SC. 

Caráter Modelo bias  ˆ2

ah ± S.E ˆ2

Gh  ± S.E /2 2

(GAD) (GA)a a   /2 2

d a   

DBM 

At 1,03 0,67 ± 0,08 - - - 

H 1,01 0,51 ± 0,05 - - - 

Ag 1,05 0,55 ± 0,06    

GA 0,99 0,50 ± 0,06 - - - 

GAD 0,99 0,43 ± 0,06 0,63 ± 0,07 0,86 0,46 

EXT 

At 0,99 0,70 ± 0,04 - - - 

H 1,02 0,42 ± 0,06 - - - 

Ag 1,26 0,28 ± 0,04    

GA 0,82 0,22 ± 0,04 - - - 

GAD 0,83 0,15 ± 0,04 0,35 ± 0,07 0,68 1,28 

LIG 

At 1,03 0,51 ± 0,09 - - - 

H 1,03 0,28 ± 0,04 - - - 

Ag 1,04 0,40 ± 0,05 - - - 

GA 1,02 0,28 ± 0,05 - - - 

GAD 0,98 0,22 ± 0,05 0,40 ± 0,06 0,81 0,80 

CBO 

At 1,04 0,61 ± 0,09 - - - 

H 1,04 0,34 ± 0,05 - - - 

Ag 1,02 0,37 ± 0,05 - - - 

GA 0,99 0,28 ± 0,05 - - - 

GAD 1,01 0,21 ± 0,04 0,40 ± 0,06 0,78 0,87 

VOL6 

At 1,02 0,37 ± 0,08 - - - 

H 1,15 0,35 ± 0,05 - - - 

Ag 1,18 0,18 ± 0,04 - - - 

GA 0,87 0,30 ± 0,06 - - - 

GAD 1,01 0,21 ± 0,05 0,51 ± 0,07 0,69 1,38 

At: modelo de pedigree para o dataset de todos os indivíduos; Ag: modelo de pedigree para o 

dataset contendo apenas indivíduos genotipados; H: modelo híbrido single-step; GA: modelo 

aditivo; GAD: modelo aditivo-dominante; bias: viés de predição do modelo; 2ˆ
ah : herdabilidade 

individual no sentido restrito; 2ˆ
Gh : herdabilidade no sentido amplo; 2 2

(GAD) (GA)/a a  : relação entre 

a variância aditiva estimada com modelo aditivo-dominante e modelo aditivo; 2 2/d a   : relação 

entre variância de dominância e variância aditiva. 

 



49 

 

Um dos motivos para a magnitude superior da herdabilidade estimada por meio de 

ambos os modelos A (At e Ag) em relação às herdabilidade genômicas neste estudo, pode ser 

o próprio uso da matriz A , pois sabe-se que a pedigree não é a abordagem ideal na estimativa 

de parâmetros, visto que trata-se de um parentesco esperado, o qual negligencia “parentescos 

escondidos” na população (Figura 4), de modo a superestimar a variância genética aditiva 

existente, o que tende a ser ainda mais acentuado em populações de polinização aberta, como a 

do presente estudo (SQUILLACE, 1974; NAMKOONG et al., 1998; GODDARD et al., 2011; 

KLÁPŠTĚ et al., 2018; RATCLIFFE et al., 2017; TAMBARUSSI et al., 2018). Negligenciar 

os “parentescos escondidos” tem ainda mais impacto em espécies com sistema reprodutivo 

misto, como é o caso do E. benthamii ( mt = 0.62) (BUTCHER et al., 2005; TAMBARUSSI et 

al. 2018). 

Alguns dos autores que obtiveram resultados divergentes entre as herdabilidades via 

pedigree e genômica em espécies florestais (BEAULIEU et al., 2014; GAMAL EL-DIEN et 

al., 2015), argumentam que as herdabilidades genômicas representam melhor o verdadeiro 

parentesco entre os indivíduos e que o uso do parentesco genômico realizado ( G ) fornece 

estimativas mais assertivas do verdadeiro valor genético (GODDARD e HAYES, 2007; 

RESENDE et al., 2014). 

Apesar das diferenças entre estimativas genômicas e fenotípicas, a magnitude das 

herdabilidades genômicas no sentido restrito ( 2ˆ
ah ) obtidas para VOL6 (variando de 0,21 até 

0,35 para os modelo GAD e H respectivamente) está de acordo com o único trabalho de seleção 

genômica em E. benthamii, o de Müller et al. (2017), onde este parâmetro variou de 0,10 até 

0,28 nos vários modelos genômicos por eles testados para este caráter. Outros estudos com o 

gênero Eucalyptus, estimaram herdabilidades genômicas no sentido restrito para DBM de 0,30 

(TAN et al., 2018), 0,42 até 0,52 (SUONTAMA et al, 2019), 0,57 (LIMA et al., 2019) e 0,67 

(RESENDE et al., 2017), baseado nestes estudos, pode-se afirmar que o valor encontrado para 

este caráter nos modelos estudados (0,43 – GAD, até 0,51 – H) está de acordo com a literatura. 

Para LIG, Lima et al. (2019) obtiveram valores que variaram de 0,58 até 0,68. Já de Moraes et 

al. (2018), encontraram estimativas de 2ˆ
ah  que variaram de 0,23 até 0,24, valores condizentes 

com os encontrados para este caráter no presente estudo (0,22 – GAD até 0,28 – H/GA). Para 

EXT e CBO, não foram encontrados estudos para comparação, entretanto, sabe-se que CBO e 

LIG são inversamente proporcionais (
xyr =  -1), portanto, espera-se que o comportamento do 

caráter CBO, seja semelhante ao de LIG (Tabela 5). 
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As herdabilidades no sentido restrito obtidas com modelo GAD, ou seja, incluindo o 

efeito de dominância, são inferiores àquelas estimadas com modelo GA. Quando o modelo GA 

é utilizado, o efeito de dominância não é modelado e, por isso, se torna parte do resíduo 

(DUENK et al., 2017). Isso faz com que o modelo GA proporcione estimativas menos acuradas 

da variância aditiva, pois ele assume que os resíduos são identicamente distribuídos, entretanto, 

sabe-se que isto não ocorre, já que os desvios de dominância variam de genótipo para genótipo 

(OTT e LONGNECKER, 2010). Na presença de dominância, os modelos GAD tendem a 

estimar melhor a variância aditiva (DUENK et al., 2017). Além disso, existem diversos relatos 

na literatura de uma não independência entre os efeitos aditivos e dominantes, os quais 

erroneamente são tratados como ortogonais com frequência (XIANG et al., 2018; TAN et al., 

2018). 

A não ortogonalidade entre os efeitos aditivos e não aditivos, foi relatada em espécies 

florestais por Tan et al. (2018), os autores, comparando modelos aditivos com modelos aditivo-

dominantes para caracteres de crescimento e qualidade da madeira em híbridos de Eucalyptus, 

constataram que, ao incluir o efeito de dominância, este corrigia parte da variância aditiva, 

reduzindo sua magnitude e consequentemente diminuindo a estimativa genômica da 

herdabilidade no sentido restrito. A partir da relação 2 2

(GAD) (GA)/a a  , pode-se observar que o 

mesmo ocorre no presente estudo, onde, quanto mais próximo da unidade, mais ortogonais são 

os efeitos para aquele dado caráter. Os valores da relação 2 2

(GAD) (GA)/a a   mostraram que a 

independência entre os efeitos variou de 0,68 (EXT) até 0,86 (DBM), revelando que o modelo 

GAD obteve uma estimativa de variância aditiva referente a 68% e 86% da variância aditiva 

estimada pelo modelo GA para EXT e DBM, respectivamente. Isto ocorre pois apenas em 

condições ideais do modelo epistático descrito Cockerham (1954), onde assume-se 

independência de frequências alélicas entre locos (equilíbrio de ligação), há verdadeira 

ortogonalidade entre os efeitos aditivos e não aditivos. Porém como estas condições não são 

facilmente atingidas em populações de melhoramento, estes efeitos podem se confundir 

(MUÑOZ et al., 2014). Este fenômeno também foi relatado em outros estudos (SU et al., 2012; 

MUÑOZ et al., 2014; BOUVET et al., 2016; VITEZICA et al., 2017). 

Para Eucalyptus, o efeito de dominância costuma variar muito entre caracteres, espécies 

e híbridos do gênero (TAN et al., 2018). Entretanto, é comum uma alta influência deste efeito 

em caracteres de crescimento. O valor da relação 2 2/d a   encontrado no presente estudo para 

VOL6 (1,38) está de acordo com outros estudos envolvendo caracteres de crescimento no 
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gênero (BISON et al., 2006; VOLKER et al., 2008; RESENDE et al., 2017; CHEN et al., 2018; 

TAN et al., 2018; LIMA et al., 2019; MORA et al., 2019). Há casos onde a variância de 

dominância é tão superior a aditiva, que a relação 2 2/d a   atinge valores muito superiores a 

unidade, como em Tan et al. (2018) que obtiveram 3,2 para circunferência a altura do peito; 

Mora et al. (2019), de 4,16 para volume individual e Lima et al. (2019), de 8,25 para altura. 

Para DBM, existem diferentes resultados na literatura. Resende et al. (2017) e Lima et 

al. (2019), não encontraram influência do efeito de dominância em seus estudos ( 2 2/d a    0), 

corroborando a afirmação de Potts e Dungey (2004) e Bison et al. (2006) acerca da herança 

para este caráter ser predominantemente aditiva entre os híbridos de Eucalyptus. Todavia, no 

presente estudo, é encontrada uma relação 2 2/d a   de 0,46. Este valor é compatível com o 

estudo de Chen et al. (2018), o qual encontraram valores que variavam de 0,54 até a unidade 

para híbridos de E. urophylla x E. tereticornis. Tan et al. (2018), também se depararam com 

uma relação acima de zero para DBM (0,32). 

Para lignina (LIG) e carboidratos (CBO), existem poucos estudos acerca do efeito de 

dominância em espécies florestais até então. Na realidade, para CBO não foi encontrado 

nenhum estudo, porém, para teor de celulose e hemicelulose, os quais compõem o caráter CBO, 

existem alguns. Dentre eles, os estudos de Chen et al. (2018) e Lima et al. (2019) podem ser 

mencionados, os quais encontraram baixos valores de relação 2 2/d a  , variando de 0 até 0,06 

para celulose. Já para hemicelulose, Lima et al. (2019) encontraram valores de magnitude 

semelhante (0 até 0,08), entretanto, Chen et al. (2018), constataram uma relação 2 2/d a   

variando de 0 até 3,5. O valor encontrado para CBO no presente estudo (0,87), revela certa 

influência de 2

d  no caráter, a qual, provavelmente pode ser atribuída à hemicelulose, porém 

são necessários mais estudos para se afirmar isto com clareza. Para LIG, no presente estudo, o 

valor de 2 2/d a   encontrado (0,80) foi muito próximo ao de CBO, algo já esperado, visto que 

estes dois caracteres são inversamente proporcionais. Na literatura, foram encontrados valores 

variando de 0,19 até 1,15 por Chen et al. (2018) e de 0 ate 0,19 por Lima et al. (2019). Segundo 

De Assis (2000), o teor de lignina e hemicelulose são caracteres herdados de maneira 

predominantemente aditiva. Os resultados do presente estudo, e dos estudos citados não 

corroboram totalmente com tal afirmação. 

O caráter teor de extrativos (EXT) apresentou a segunda maior relação 2 2/d a   entre 

todos os caracteres avaliados (1,28). Entretanto, apenas um estudo com Picea abies envolvendo 



52 

 

o efeito de dominância e este caráter foi relatado na literatura, o qual não obteve efeito de 

dominância associado à sua expressão (HANNRUP et al., 2004). O presente estudo observou 

um grande efeito de dominância para os caracteres avaliados. 

Apesar da magnitude do efeito de dominância associado aos caracteres, no geral, estar 

de acordo com outras estimativas na literatura, não se pode descartar a hipótese de uma 

superestimativa da variância de dominância, uma vez que isto já foi relatado estar associado ao 

método RKHS e ao modelo GAD (AZEVEDO et al., 2015; SANTOS et al., 2017; DE 

ALMEIDA FILHO et al., 2019). De acordo com Morota et al. (2014), a superestimativa da 

variância de dominância pode ser atribuída à falta de ortogonalidade entre as matrizes G  e D

, ou seja, entre os efeitos aditivo e dominante. Na realidade, esta hipótese faz sentido, visto que 

aparentemente há uma relação entre a não ortogonalidade dos efeitos ( 2 2

(GAD) (GA)/a a  ) e a 

magnitude da variância de dominância sobre a aditiva ( 2 2/d a  ), ou seja, quanto menor a 

magnitude da razão 2 2

(GAD) (GA)/a a  , maior a razão 2 2/d a   (Tabela 5). Ainda assim, a inclusão 

do efeito de dominância é de grande importância, principalmente em espécies que podem ser 

propagadas vegetativamente, que é o caso do E. benthamii. 

 O viés de predição (bias) (Tabela 5), é capaz de mostrar se os modelos avaliados 

subestimam (valores acima de 1) ou superestimam (valores abaixo de 1) os valores preditos. 

Para o caráter densidade básica da madeira (DBM), lignina (LIG) e carboidratos (CBO), 

nenhum dos modelos testados apresentou grandes desvios da unidade, significando que para 

estes caracteres, todos os modelos mostraram-se livres de viés de predição. Para EXT, percebe-

se uma superestimativa dos modelos genômicos que consideram apenas os indivíduos 

genotipados (0,82 – GA; 0,83 – GAD), bem como uma subestimativa do modelo de pedigree 

(1,26 – Ag). Entretanto, para dataset que contém o teste todo, não há viés nos modelos de 

pedigree (At) e híbrido single-step (H), o que significa que a inclusão de informações 

fenotípicas, assim como o aumento do tamanho amostral, mostrou-se benéfica na predição de 

valores para este caráter. Para VOL6, um caráter de crescimento sabidamente influenciado pelo 

efeito de dominância, a inclusão da matriz D  corrigiu a superestimativa dos valores preditos 

pelo modelo GA (0,87), bem como a subestimativa do modelo Ag (1,18), resultando em uma 

estimativa não viesada (1,01 – GAD). Ainda para VOL6, em relação ao modelo H, percebe-se 

que este apresentou uma leve subestimativa dos valores preditos, mostrando haver um certo 

viés de predição associado (1,15). 
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Figura 7 - Capacidade preditiva (
gyr ) dos modelos avaliados para os caracteres densidade 

básica (DBM), extrativos (EXT), lignina (LIG), carboidratos (CBO) aos quatro anos de idade 

e volume aos seis anos de idade (VOL6) em um teste de progênies de polinização aberta de E. 

benthamii, Otacílio Costa – SC. 

 

 As capacidades preditivas (Figura 7) variaram de 0,12 (VOL6 – Modelo Ag) até 0,44 

(DBM – Modelos H, GA e GAD). Na realidade, para DBM, no gênero Eucalyptus são comuns 

maiores valores de capacidade preditiva em relação aos demais caracteres usualmente 

avaliados: 0,54 até 0,64 (RESENDE et al., 2017), 0,50 (TAN et al., 2018), 0,46 a 0,52 

(SUONTAMA et al., 2019). 

Para Eucalyptus, existem casos onde a capacidade preditiva do modelo baseado em 

pedigree (A) se iguala ou até mesmo supera a capacidade preditiva de modelos genômicos 

(MÜLLER et al., 2017; CAPPA et al., 2019), bem como casos onde modelos genômicos 

desempenham melhor que o modelo A (TAN et al., 2017; MÜLLER et al., 2017; KAINER et 

al., 2018). 

 Para todos os caracteres avaliados, os modelos genômicos (GA e GAD) mostraram 

superioridade em relação a capacidade preditiva do modelo Ag. O mesmo ocorre entre o modelo 

híbrido single-step (H) e o modelo At, com exceção de EXT, onde ambos os modelos 

apresentaram igual desempenho. Tais resultados são de extrema importância, visto que o 
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principal objetivo da seleção genômica é proporcionar uma seleção mais assertiva, confiável e 

em menor tempo do que os métodos usuais baseados apenas em pedigree. 

  O método HBLUP, ou single-step GBLUP, nomeado no presente estudo como modelo 

H, une o benefício de uma estimativa com maior tamanho amostral, aliado à robustez 

proporcionada pela genotipagem. Apesar disso, apresentou performance equivalente aos outros 

métodos genômicos para os caracteres DBM, LIG e CBO. Entretanto performances superiores 

para EXT e VOL6 foram alcançadas. Os resultados do presente estudo estão de acordo com a 

literatura, onde este método tem-se mostrado como superior ou pelo menos comparável aos 

modelos baseados em pedigree (A) e genômicos aditivos (GA) em relação a capacidade 

preditiva (BEAULIEU et al., 2014; LEGARRA et al., 2014; ASHRAF et al., 2016; CAPPA et 

al., 2017; 2018; PÉREZ-RODRÍGUEZ et al., 2017; RATCLIFFE et al., 2017; MORAIS 

JÚNIOR et al., 2018; ZHAO, 2019; IMAI et al., 2019). 

 Para o caráter extrativos (EXT), o tamanho amostral aparentou ter grande influência na 

estimativa da capacidade preditiva, visto que há grande diferença entre as estimativas para os 

dois datasets avaliados, e empate entre os modelos contendo todos os indivíduos. Isto 

provavelmente ocorre, devido a existência de maior parentesco entre a população de 

treinamento e a população de validação, já que os modelos At e H utilizaram a totalidade de 

indivíduos no teste, não apenas a porção genotipada, resultando em uma população de 

treinamento de maior tamanho, o que consequentemente gera uma predição mais confiável, 

com menor viés de predição (Tabela 5) e maior capacidade preditiva (Figura 7) (DAETWYLER 

et al., 2010; GRATTAPAGLIA e RESENDE, 2011; TAN et al., 2017). 

 Dentre as abordagens genômicas, a superioridade do modelo H em relação à modelos 

genômicos tradicionais (GA) se torna mais aparente para caracteres de crescimento (CAPPA et 

al., 2019). Isto é observado no presente estudo, visto que a capacidade preditiva com modelo H 

foi 35,5% superior àquela obtida com modelo GA para VOL6. Para este caráter, o modelo H 

apenas se mostrou inferior ao modelo GAD, tanto em capacidade preditiva (Figura 7), quanto 

em bias (Tabela 5), o que provavelmente ocorreu devido a, como dito anteriormente, VOL6 ser 

um caráter de crescimento, o qual é sabidamente influenciado por uma porção considerável do 

efeito de dominância. 

 Ainda que o modelo H não tenha sido o melhor para VOL6, sua capacidade preditiva 

(0,31) foi próxima ao modelo GAD (0,34), assim como superior em relação aos demais modelos 

testados (0,12 – Ag; 0,22 – At; 0,23 – GA). Para os demais caracteres, apesar do modelo H não 

se destacar como o melhor, mostrou-se tão bom quanto os melhores modelos avaliados (Figura 
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7). Algo que ainda é positivo, visto que o modelo H permite uma seleção da totalidade de 

indivíduos no teste, não apenas da porção genotipada, com uma capacidade preditiva 

equivalente ou até superior a alguns modelos genômicos. 

Quando o efeito de dominância constitui uma porção considerável da variância 

fenotípica, a inclusão deste efeito na modelagem, tende a aumentar a acurácia na predição dos 

valores (NISHIO e SATOH, 2014; DE ALMEIDA FILHO et al., 2016; DUENK et al., 2017), 

porém mesmo que uma pequena variância associada ao efeito de dominância tenha sido 

observada para DBM (0,46), LIG (0,80), CBO (0,87) (Tabela 5), o modelo GAD demonstrou 

capacidade preditiva semelhante aos outros modelos genômicos testados (H e GA) (Figura 7). 

O mesmo ocorreu nos estudos de Resende et al. (2017) para DBM e Tan et al. (2018) para DBM 

e produção de polpa, onde, apesar de encontrado um efeito de dominância associado este não 

influenciou na capacidade preditiva.  

Para Eucalyptus spp., Lima (2014) e Cappa et al. (2019), trabalhando com o mesmo 

conjunto de dados, obtiveram capacidades preditivas superiores à do presente estudo para LIG, 

as quais variaram de 0,59 até 0,63. Entretanto, para Pinus taeda, Resende et al. (2012), 

obtiveram capacidades preditivas para LIG que variaram de 0,11 a 0,17 dependendo da 

metodologia utilizada. Para CBO, como relatado anteriormente, não existem estudos de seleção 

genômica. Porém, para celulose e hemicelulose (os caracteres que compõem CBO), foram 

estimadas capacidades preditivas que variaram de 0,39 até 0,55 em Eucalyptus spp. (LIMA, 

2014; CAPPA et a., 2019). 

No caso de VOL6, percebe-se uma influência positiva na capacidade preditiva ao se 

modelar a matriz D . Segundo a literatura, ao se considerar o efeito de dominância na 

modelagem de caracteres que possuem este efeito, a capacidade preditiva tende a aumentar 

(NISHIO e SATOH, 2014; DE ALMEIDA FILHO et al., 2016; DUENK et al., 2017). Apesar 

de todos os caracteres do presente estudo apresentarem efeito de dominância, EXT e VOL6 

apresentaram maior influência deste efeito, superando até mesmo o efeito aditivo ( 2 2/d a   > 1) 

(Tabela 5). O que resultou, para VOL6, em uma maior capacidade preditiva para o modelo 

GAD (0,34) em relação aos demais modelos testados. Entretanto, para EXT, apesar da 

magnitude da variância de dominância superar a aditiva, o modelo GAD não apresentou 

performance superior. Vale ressaltar, que para EXT não foram encontrados estudos na literatura 

para comparação das capacidades preditivas. 

Em estudos com híbridos interespecíficos entre E. grandis e E. urophylla, alguns autores 
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também se depararam com um aumento da capacidade preditiva em caracteres de crescimento, 

ao considerar na modelagem o efeito de dominância: Tan et al. (2018) observaram um 

acréscimo de cerca de 10% para circunferência a altura do peito e altura quando comparados 

modelos GA e GAD. Para IMA (volume de madeira em m³/ano/ha), Resende et al. (2017), 

observaram um aumento de 5 a 14%. No presente estudo, o acréscimo foi de 32,4% para VOL6. 

Além da notável influência da matriz D , este grande aumento da capacidade preditiva, também 

pode estar relacionado ao método de estimativa utilizado, já que há relatos na literatura de que 

métodos não paramétricos, ou semi-paramétricos, como o RKHS (utilizado no presente estudo), 

tendem fornecer maiores capacidades preditivas em caracteres de crescimento, especialmente 

na presença de efeitos não aditivos (TAN et al., 2017; MOMEN et al., 2018; DE ALMEIDA 

FILHO et al., 2019). 

As capacidades preditivas obtidas para VOL6 no presente estudo, superam a única 

estimativa existente para volume em E. benthamii (0,14) na literatura (MÜLLER et al., 2017), 

e estão dentro do range das estimativas para este caráter em outras espécies do gênero, como o 

E. pellita (0,42) (MÜLLER et al., 2017), E. globulus (0,04 até 0,42) (BALLESTA et al., 2018), 

híbridos de E. urophylla x E. grandis (0,27 até 0,30) (TAN et al., 2017), e Eucalyptus spp. 

(0,42) (LIMA, 2014). 

 

5.5 O efeito de dominância o modelo single-step na seleção genômica 

Diversos autores afirmam que, na presença de efeito significativo de dominância sobre 

um caráter, a inclusão deste efeito na predição, melhora as estimativas e a capacidade preditiva 

de modelos genômicos (DENIS e BOUVET, 2011; WELLMAN e BENNEWITZ, 2012; 

MUÑOZ et al., 2014; NISHIO e SATOH, 2014; DUENK et al., 2017; DE ALMEIDA FILHO 

et al., 2019). Algo visível para o caráter volume aos seis anos de idade (VOL6), devido ao alto 

efeito de dominância associado, superando até mesmo o efeito aditivo ( 2 2/ 1d a   ). Apesar do 

caráter teor de extrativos (EXT) também apresentar alto efeito de dominância associado, este 

não aparentou influenciar na capacidade preditiva (Figura 7). Entretanto, vale ressaltar, que este 

é o primeiro estudo com este caráter, portanto, são necessários mais estudos a fim de 

compreender de maneira satisfatória o seu comportamento. 

Em resumo, em caracteres de crescimento, o efeito de dominância em Eucalyptus spp. 

é bastante pronunciado e relatado por diversos autores na literatura (BISON et al., 2006; 

VOLKER et al., 2008; RESENDE et al., 2017; CHEN et al., 2018; TAN et al., 2018; LIMA et 
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al., 2019; MORA et al., 2019), entretanto, para caracteres de qualidade da madeira, existem 

resultados mistos (RESENDE et al., 2017; CHEN et al., 2018; TAN et al., 2019; LIMA et al., 

2019).  

O método single-step (HBLUP), tem demonstrado em diversos estudos, uma excelente 

alternativa aos métodos usuais, tanto genômicos quanto fenotípicos de pedigree (FORNI et al., 

2011; CHRISTENSEN, 2012; BEALIEU et al., 2014; CAPPA et al., 2017; 2019; RATCLIFFE 

et al., 2017; RATCLIFFE, 2019; VELAZCO et al., 2019; ZHAO et al., 2019). O uso da matriz 

híbrida ( H ) pode ser visto como uma reconstrução da pedigree total do teste a partir da 

genotipagem de uma porção de famílias relacionadas, permitindo a implementação da seleção 

genômica em maior escala, corrigindo possíveis erros de ordenamento, e, assim como a seleção 

genômica per se, corrigindo possíveis erros de parentesco da matriz de pedigree, com uma 

capacidade preditiva equivalente ou até superior às demais metodologias. Este método é 

especialmente útil no melhoramento florestal, visto que a genotipagem da totalidade de 

indivíduos que compõem um teste de progênie é bastante onerosa (BEAULIEU et al., 2014; 

RATCLIFFE et al., 2017). 

O presente estudo busca ressaltar a necessidade de maiores estudos acerca da influência 

e estimativas do efeito de dominância na seleção genômica para caracteres de interesse em 

espécies florestais, visto que sua contabilização pode ser benéfica e contribuir 

significativamente para o sucesso da técnica. Assim como demonstrar que o uso da matriz 

híbrida single-step, mesmo que para alguns caracteres apresente desempenho equivalente às 

outras metodologias, é de grande valia, visto que permite, com custo significativamente menor, 

estimativas com a totalidade da população em avaliação. 
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6. CONCLUSÃO 

 

✓ Foram encontradas poucas associações no estudo de associação genômica (GWAS), as 

quais explicam de 0,9% até 6,5% da variância genética dos caracteres em estudo. 

✓ O efeito de dominância não teve grande influência na capacidade preditiva e viés de 

predição para caracteres de qualidade da madeira. Entretanto, para volume (VOL6), um 

caráter de crescimento, sua contabilização teve impacto positivo. 

✓ O modelo híbrido single-step permite com sucesso a aplicação da seleção genômica em 

indivíduos genotipados e não genotipados com igual ou até mesmo superior capacidade 

preditiva em relação aos métodos usuais. 

✓ Os modelos genômicos, no geral, apresentaram desempenho superior em relação ao 

modelo padrão (pedigree). 

✓ A seleção genômica pode ser empregada com sucesso para um massivo ganho de tempo 

em relação à metodologia tradicional de análise e seleção. 
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