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RESUMO

SILVA FILHO, Jodo Luis da. Estratégias de predicio de cruzamentos nio
realizados em analise dialélica, utilizando informacdes de marcadores
moleculares. Lavras: UFLA, 2004. 70p. (Tese - Doutorado em
Agronomia/Genética e Melhoramento de Plantas).”

Os cruzamentos dialélicos estdo entre as estratégias mais utilizadas pelos
melhorista para a escolha de genitores e ou populacdes segregantes. Uma de
suas principais limitagdes, contudo, ¢ o trabalho demandado na realizacdo de
cruzamentos, que cresce geometricamente & medida que o nimero de genitores
que se deseja intercruzar aumenta. O presente trabalho teve por objetivo
apresentar diferentes estratégias de predi¢do de cruzamentos nao realizados em
analise dialélica, utilizando dados de marcadores moleculares. Foram utilizados
dados de experimentos com a cultura do feijoeiro, envolvendo 120 cruzamentos
derivados de 22 genitores (de quatro diferentes racas), avaliados em trés locais
do estado de Minas Gerais. A disponibilidade de uma matriz de padrdes
moleculares dos genitores (matriz de “0’s” ¢ “1’s”), constituida por 136 produtos
polimoérficos de marcadores RAPD, permitiu a aplicagdo de metodologias que
utilizam diferentes principios para a predi¢cdo de cruzamentos nao realizados, as
quais sdo caracterizadas a seguir: (i) modelo aditivo, em que a predi¢do dos
cruzamentos ndo avaliados foi realizada com base nas capacidades gerais de
combinagdo dos genitores, estimadas a partir dos cruzamentos avaliados em que
eles participaram; (ii) modelo de distancia, similar ao modelo aditivo, contento
apenas a informagdo adicional de uma covariavel, cujo valor atribuido a cada
cruzamento foi a distdncia genética entre os genitores, calculada a partir dos
maracadores moleculares; (iii) modelos de regressdo fatorial, em numero de
quatro, que também fazem uso de covaridveis, s6 que calculadas a partir dos
escores dos quatro primeiros componentes principais da matriz de “0” e “1”, em
que cada produto de amplificacdo foi tomado como uma variavel; (iv)
metodologia de modelos mistos, considerando duas situagdes: a primeira delas,
desconsiderando a endogamia existente nos cruzamentos, dado que os genitores
sdo aparentados e a segunda, considerando a endogamia dos cruzamentos, numa
tentativa de minimizar sua influéncia sobre as predi¢des dos cruzamentos nao
avaliados. Perdas de 12, 24, 36, 48 ¢ 60 cruzamentos foram simuladas 1000
vezes cada uma para os modelos aditivo, de distdncia e de regressdo fatorial, e
250 vezes para as equagdes de modelos mistos, sendo, entdo, seus valores

" Comité Orientador: Prof. Dr. EduardoBearzoti (Orientador) — UFLA.



preditos com base no desempenho dos cruzamentos avaliados. Em cada
simulagdo, estimavam-se as correlagdes de Pearson e de Spearman entre os
valores preditos dos cruzamentos e os valores fenotipicos observados. Ao longo
das simulagdes obtidas para cada modelo em cada tamanho de perda, foram
estimadas as correlagdes médias, minimas, maximas e desvios padrdes. Em
todos os modelos, houve uma tendéncia de se obter maiores correlacdes quando
se tinha um maior nimero de cruzamentos preditores (menor nimero de perdas
simuladas). Os modelos de regressdo fatorial apresentaram melhores estimativas
de correlagdes entre os valores preditos e observados. As equagdes de modelos
mistos ¢ 0 modelo de distidncia apresentaram resultados similares. A inclusdo da
covariavel nas equagdes de modelos mistos ndo trouxe nenhum beneficio as
predicdes, provavelmente devido ao fato das estimativas das endogamias dos
cruzamentos, tomadas como covariaveis, terem sido muito proximas entre si.
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ABSTRACT

SILVA FILHO, Jodo Luis da. Alternatives for predicting effects of missing
crosses in diallels, with information from molecular markers Lavras:
UFLA, 2004. 70p. (Thesis — Doctoral in Genetics and Plant Breeding) *

Diallel crosses are largely used by breeders to assist choosing parents
and/or populations. One constraint of such designs is the effort required to
obtain crosses, the amount of which grows exponentially as the number of
parents increases. This work aimed at evaluation some approaches to predict
effects of missing crosses in diallel analysis, comprising 120 crosses among 22
common bean parents (from four different races), carried out in three sites of
Minas Gerais State in Brazil. A matrix of 0’s and 1°s was available, with respect
to 136 RAPD loci, aiming the application of methodologies with different
principles to predict missing crosses. Such methodologies were: (i) an additive
model, where prediction in made with the general combining abilities of the
parents (molecular information not used); (ii) a distance model, similar to (i), but
with additional covariate, corresponding to the genetic distance (calculate with
molecular data) among parents of each cross; (iii) factor regression models (four
variants were considered) using covariates that were subsets of the first four
principal components relative to the matrix of 0’s and 1’s; (iv) a mixed models
(best linear unbiased prediction) with two variants, considering and non-
considering the inbreeding that arose in crosses where parents were related. In
each model, losses of 12, 24, 36, 48 and 60 crosses were simulated one thousand
times in each situation for the additive, the genetic distance and factor models.
For the mixed models, in each situation 250 simulations were performed. The
effects of such crosses were predicted considering the remaining data. In each
simulated condition, Pearson’s and Spearman’s coefficient of correlation were
estimated among predictions and observed phenotypic values of missing crosses.
Across simulations, averages, maximum and minimum values, and standard
deviations of those coefficients were calculated. With all models, there was a
trend of increasing the coefficients of correlation with less missing crosses.
Factor models showed the highest coefficients of correlation among predicted
and observed values. Best linear unbiased prediction and the distance model
showed similar results. Inclusion of a covariate in the mixed model, to account
for inbreeding, brought no further improvement on the predictions. This may

" Guidance committee: Dr. Eduardo Bearzoti (Adviser) — UFLA.
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have been a result of the quite similar values of inbreeding estimated in the set
of crosses.
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1 INTRODUCAO

Um dos objetivos de um programa de melhoramento ¢ aumentar a
freqiiéncia de alelos favoraveis em uma populacdo pela escolha e posterior
intercruzamento de individuos julgados como superiores. Assim, a realizacdo de
hibridagdes ¢ uma pratica necessaria e indispensavel no melhoramento de
qualquer cultura.

Uma das estratégias mais consagradas para a avaliagdo de linhagens ou
populagdes em combinagdes hibridas sdo os chamados cruzamentos dialélicos.
Um conjunto de cruzamentos dialélicos ¢ constituido por todas as combinagdes
duas a duas envolvendo n genitores. Varios sdo os modelos existentes para
analise dialélica e sua utilizagdo varia de acordo com os objetivos do estudo
(Jinks ¢ Hayman, 1953; Griffing, 1956; Gardner ¢ Eberhart, 1966). Os modelos
de Griffing (1956), por exemplo, decompdem o valor do cruzamento em efeitos
das capacidades de combinagdo geral (CGC) e especifica (CEC) dos genitores.

Uma das limitagdes dos cruzamentos dialélicos € a realizagdo de
cruzamentos, cujo niimero cresce geometricamente a medida que o numero de
genitores que se deseja intercruzar aumenta. Variagdes na estrutura das
realizagGes de cruzamentos tém sido propostas, como os dialelos circulantes
(Kempthorne e Curnow, 1961).

Veiga (1998) verificou, tanto via simulagdo como com dados
experimentais, que os dialelos circulantes sdo eficientes para a estimacdo da
CGC. Entretanto, uma de suas limitagdes ¢ a ndo estimacdo da CEC de
cruzamentos ndo realizados.

Quando um dado cruzamento foi perdido ou ndo realizado, uma

alternativa ¢ predizé-lo com base nas estimativas das CGC dos genitores. Essa



aproximacao ¢ melhor quando a magnitude da variancia aditiva ¢ relativamente
superior a ndo-aditiva (Cruz e Regazzi, 1998).

Mesmo em plantas autégamas, como o feijoeiro, em que o objetivo final
¢ a obtencdo de linhagens homozigoticas, ndo sé efeitos significativos da CEC
tém sido obtidos (Mendonga, 2001; Abreu, 1997), como também podem ser de
suma importidncia na selecdo de populagdes segregantes. Isso porque a
significancia desse parametro depende da heterose que, de acordo com Falconer
(1987), ocorre em fun¢do da domindncia ¢ de locos complementares entre os
genitores. Uma maior CEC, portanto, pode ser um indicio de um maior nimero
de locos segregando.

Algumas estratégias para a aproximac¢do da CEC de cruzamentos nao
realizados tém sido propostas. Entre elas estdo as estimativas de distancia
genética, calculadas a partir de caracteristicas morfologicas ou de marcadores
moleculares. No caso do feijoeiro, essa estratégia foi aplicada em algumas
oportunidades, sem resultados muito animadores (Machado, 1999; Duarte,
1998). Como a heterose depende da divergéncia genética nos locos que
controlam o carater, assume-se que genitores mais divergentes, seja em
caracteres morfologicos ou em padrdes de amplificagdo de marcadores
moleculares, tenham maior possibilidade de apresentar heterose para o carater
desejado, o que nem sempre se verifica.

Outra alternativa que permite estimar o valor genético de cruzamentos,
ainda que ndo realizados, é utilizar as Equa¢des de Modelos Mistos (EMM),
propostas por Henderson, em 1950 (Mrode, 1996), em que as predigdes dos
efeitos aleatorios sdo denominadas Best Linear Unbiased Prediction, ou apenas
BLUP. Em tal procedimento, estimativas de parentesco entre os genitores podem
ser consideradas na analise, sejam essas calculadas com base na genealogia ou,

na sua auséncia, por meio de marcadores moleculares (Bernardo, 1994).



E preciso estar ciente de que cruzamentos entre individuos aparentados
geram uma descendéncia endogamica. Sabe-se que a endogamia, quando
presente, influencia as estimativas de componentes de média e variancia (Boer e
Hoeschele, 1993). No caso de dialelos parciais envolvendo linhagens de grupos
heterdticos a descendéncia é ndo endogamica. Ja no caso de dialelos completos
envolvendo genitores aparentados, esse fato se verifica.

O presente trabalho tem por objetivos apresentar € comparar estratégias
para a predi¢dao de cruzamentos ndo avaliados, na cultura do feijoeiro, que fazem
uso de diferentes propriedades de estimagéo:

(i) o modelo aditivo que, para a predi¢do de cruzamentos ndo avaliados
faz uso apenas dos efeitos das CGC dos genitores, obtidos a partir dos
cruzamentos avaliados;

(i1) o modelo de distancia, que visa uma aproximagao para a CEC do
cruzamento pela introdugdo da distancia genética entre os genitores como
covariavel;

(iii)) os modelos de regressdo fatorial, que fazem uso de covariaveis,
como o modelo de distdncia, s6 que, em vez de distidncia genética para a
construcdo dessas, utilizam os escores dos genitores obtidos a partir de uma
analise de componentes principais dos padrdes moleculares, tomando-se cada
banda polimoérfica como uma variavel;

(iv) aplicagdo das EMM em duas circunstancias: a primeira delas, sem a
inclusdo da endogamia dos cruzamentos como covariavel, admitindo que sua
magnitude ndo traz prejuizo a predicdo e a Segunda, a inclusdo da endogamia de
cada cruzamento como covariavel numa tentativa de minimizar seus efeitos

sobre as estimativas dos componentes do modelo.



2 REFERENCIAL TEORICO

2.1 A analise dialélica no melhoramento de plantas

No melhoramento vegetal, a hibridagdo tem por objetivo combinar, em
um mesmo individuo, alelos que conferem fenodtipos desejaveis e que se
encontram em individuos distintos (Ramalho, Santos ¢ Zimmermann 1993).

Em geral, os melhoristas de qualquer espécie dispdoem de grande
quantidade de germoplasma potencialmente utilizavel em programas de
melhoramento. Como conseqiiéncia, seja do ponto de vista pratico ou do
econdmico, a realizagdo e¢ a conducdo de todas as hibrida¢des desejadas sdo
inviaveis. O desenvolvimento de metodologias que permitam escolher com
maior seguran¢a as combinagdes que resultardo em populacdes mais
promissoras para a selecdo de novas cultivares €, entdo, de grande relevancia.

Entre as metodologias mais consagradas da literatura para essa finalidade
estdo os cruzamentos dialélicos que, em seu sentido mais amplo, sdo definidos
como o conjunto de todas as combinagdes duas a duas possiveis envolvendo n
genitores, sendo: n(n-1)/2 combinagdes hibridas, n(n-1)/2 combinagdes hibridas
reciprocas e os n genitores (Ramalho, Santos e Zimmermann, 1993; Cruz e
Regazzi, 1998).

Existem varios modelos biométricos para a analise dialélica. A escolha
de um deles dependera dos objetivos do estudo. Entre os modelos mais
difundidos estdo os de Jinks e Hayman (1953), adequado para estudos de
heranca, o de Griffing (1956), utilizado em estudos de capacidade de
combinagdo e o de Gardner e Eberhart (1966), usado em estudos de heterose.

O modelo proposto por Jinks ¢ Hayman (1953) baseia-se na suficiéncia

de um modelo aditivo-dominante no controle genético do carater. Ele permite



estimar os componentes de variancia genética e pardmetros genéticos como
herdabilidades no sentido amplo e restrito, grau médio de dominancia, dentre
outros.

Santos, Vencovsky e Ramalho (1985) estudaram o controle genético da
produgdo de grios do feijoeiro e seus componentes primarios pelo método
proposto por Jinks ¢ Hayman (1953). Foram utilizados sete genitores e as
respectivas geragoes F, dos seus intercruzamentos. Os autores concluiram que a
acdo génica aditiva foi predominante em relagdo a de dominancia na expressao
de todos os caracteres. Com base nos resultados, sugerem que o comportamento
médio dos genitores ¢ das populagdes segregantes seria um bom indicador do
potencial de cada uma.

Os modelos de Griffing (1956) estimam a CGC e a CEC dos genitores.
Os conceitos de CGC e CEC foram preliminarmente definidos por Sprague e
Tatum (1942): a primeira ¢ o comportamento médio de uma linhagem, cultivar
ou material genético em um conjunto de cruzamentos; a CEC ¢ o desvio
observado de uma dada combinacdo hibrida em relagcdo ao que seria esperado
somente pelas CGC dos genitores.

Griffing (1956) propds quatro modelos que variam conforme a utilizagao
das diferentes parti¢des da tabela dialélica: hibridos, cruzamentos reciprocos e
genitores. No modelo I, a tabela dialélica ¢ utilizada na integra, incluindo,
portanto, genitores, hibridos ¢ os cruzamentos reciprocos. No modelo II, os
cruzamentos reciprocos sdo excluidos do quadro de analise, enquanto que, no
modelo III, os genitores é que sdo excluidos. Por fim, no modelo IV, sdo
excluidos os genitores e os cruzamentos reciprocos. A utilizagdo do modelo I de
Griffing (1956) justifica-se quando o objetivo da pesquisa ¢ verificar a presenga
de efeito materno.

Os modelos propostos por Griffing (1956) tém sido amplamente usados

em estudos de melhoramento com a cultura do feijoeiro. Machado (1999),



utilizando o modelo IV na analise dialélica, envolvendo 12 cultivares de feijdo,
verificou que as diferengas na produtividade de graos das geragdes F, foram
explicadas pelas CEC ¢ CGC. Da mesma forma, Abreu (1997), avaliando a
capacidade de combinacdo de cinco cultivares do grupo Mesoamérica, também
pelo modelo IV, verificou que as fontes de variagdo CGC e CEC apresentaram
magnitudes semelhantes de quadrados médios, indicando, segundo a autora, que
elas contribuem igualmente para explicar a variagdo constatada no dialelo.
Ressalte-se, entretanto, que Abreu (1997) utilizou em seus estudos a geragdo F,
dos cruzamentos, enquanto Machado (1999) utilizou geragdes F..

Vencovsky e Barriga (1992) comentam que os tipos de capacidade
combinatoria diferenciam-se pela natureza da acdo génica envolvida. A CGC ¢
influenciada pela acdo aditiva dos genes, além de efeitos de dominancia. Os
efeitos constituintes da CEC, por sua vez, sdo devidos, principalmente, a efeitos
de dominéancia.

A modelagem proposta por Gardner e Eberhart (1966) permite também o
uso da tabela dialélica completa ou da meia tabela (hibridos e genitores). O
modelo faz a decomposicdo da heterose em trés niveis: heterose média atribuida
a todos os cruzamentos; as heteroses inerentes a cada um dos genitores ¢ a
heterose especifica que ¢ intrinseca a cada um dos cruzamentos. Diferentemente
dos modelos de Griffing (1956), este pressupde que os genitores sejam de uma
populagdo em equilibrio de Hardy-Weinberg.

Existem alguns trabalhos disponiveis na literatura, comparando as
diferentes modelagens citadas. Singh e Singh (1984) estudaram as inter-relagoes
existentes entre os modelos I ¢ IV de Griffing (1956), o modelo de Morley-
Jones, o modelo de Walters e Morton e o modelo de Gardner ¢ Eberhart (1966).
Para tanto, foi utilizado um dialelo 8x8 de Vigna radiata, em que se analisou a
variavel peso de 100 sementes. De acordo com os autores, todos os modelos

mostraram-se inter-relacionados. Contudo, o modelo de Gardner e Eberhart



(1966), por decompor a heterose em diferentes componentes, forneceu
informagdes mais detalhadas sobre a capacidade de combinagao.

Cruz e Vencovsky (1989) também compararam, teoricamente e via
simulagdo, os modelos II e IV de Griffing (1956) e o de Gardner e Eberhart
(1966), nos quais foram considerados dialelos intervarietais, supondo genitores
em equilibrio de Hardy-Weinberg. Verificaram que tais modelos sdo
equivalentes quanto as informag¢des genéticas fornecidas. Com relagdo a CEC de
um genitor com ele mesmo no modelo II de Griffing (1956), concluiram ser um
parametro fundamental para indicar a dire¢do dos desvios de dominancia.
Concluiram, ainda, que a CGC continua sendo o melhor critério para a sele¢do
de genitores.

Extensdes dos modelos dialélicos para o caso multivariado também sao
relatadas na literatura. Ledo (2002) desenvolveu estimadores para a analise de
variancia multivariada do modelo de Gardner e Eberhart (1966). Segundo o
autor, a analise de variancia multivariada para cruzamentos dialélicos pode ser
realizada para melhorar a heterose em varias caracteristicas, simultaneamente.

Como j& comentado, uma das ressalvas a utilizagdo dos modelos
dialélicos tradicionais ¢ que o nUmero de cruzamentos aumenta
consideravelmente com o aumento do nimero de genitores. Alternativas para
superar essa limitagdo podem ser citadas, como, por exemplo, 0s cruzamentos
dialélicos parciais, em que dois grupos de genitores sdo intercruzados. Entre os
modelos disponiveis na literatura estdo: o de Griffing (1956) adaptado,
semelhante a um modelo fatorial, quando ndo sdo utilizados os genitores; o de
Gardner e Eberhart (1966), adaptado a dialelos parciais, sugerido por Miranda
Filho e Geraldi (1984); o proposto por Geraldi e Miranda Filho (1988) adaptado
ao modelo de Griffing (1956), em que sdo utilizados os cruzamentos entre

grupos ¢ os dois grupos de genitores.



De acordo com Ramalho, Santos ¢ Zimmermann (1993), um aspecto
favoravel dos dialelos parciais é que nem sempre o melhorista esta interessado
em obter todos os cruzamentos possiveis a partir de um conjunto de genitores, 0s
quais podem, entfio, ser separados em dois grupos, tomando-se apenas os
cruzamentos entre os grupos. Nesse sentido, Abreu (1997) estudou o potencial
de cruzamentos inter-raciais em feijoeiro. Considerando-se um dialelo parcial
envolvendo genitores da raca Mesoamérica com outros das ragas Durango e
Jalisco, apenas as fontes de variagdo CGC para ambos os grupos foram
significativas; no dialelo envolvendo as racas Mesoamérica ¢ Nova Granada,
apenas a fonte de variagdo CGC do grupo Nova Granada foi significativa.

Uma outra alternativa que exige menos cruzamentos do que a meia
tabela tradicional ou, sob outro enfoque, que permite avaliar mais genitores com
o mesmo numero de cruzamentos obtido em um dialelo completo, sdo os
chamados dialelos circulantes, propostos inicialmente por Kempthorne e
Curnow (1961). De acordo com esse procedimento, cada um dos n genitores
envolvidos ¢ cruzado com um numero “s”, tal que “s” seja menor que n-1. Os
modelos de andlise desses dialelos sdo idénticos aos modelos II e IV de Griffing
(1956), conforme apresentado por Cruz e Regazzi (1998). A adaptacdo desse
procedimento para o caso interpopulacioal foi proposta por Miranda Filho e
Vencovsky (1999).

Alguns trabalhos na literatura validam a utilizagdo dos dialelos
circulantes em programas de melhoramento. Oliveira Janior (1995) avaliou a
concordancia das analises de dialelos circulantes nas gera¢des F1 e F3.
Considerando-se as caracteristicas nimero de vagens por planta e peso de
vagens por planta, foi detectada maior correlagdo entre os valores preditos
dessas caracteristicas na geragdo F1 (por meio das estimativas da CGC) e
valores fenotipicos da geracdo F3 do que entre os valores fenotipicos das duas

geragoes.



Veiga (1998) avaliou a eficiéncia dos dialelos circulantes na cultura do
milho, tanto via simulagdo como via dados experimentais ¢ verificou coeréncia
dos resultados nos dois tipos de andalises. Ao simular dialelos circulantes a partir
de dois dialelos completos com 18 e 28 genitores, este autor constatou, nas duas
situagOes, correlagdes médias acima de 0,80 entre a CGC, ou CEC, estimadas
nos dialelos completos e as respectivas estimativas nos dialelos circulantes
quando o niimero de cruzamentos por genitor, “s”, foi, aproximadamente, 50%
dos genitores. Deve ser ressaltado que as herdabilidades dos conjuntos de
cruzamentos originais foram, respectivamente, 28% e 63% para os dialelos com
28 ¢ 18 genitores. Resultados similares foram obtidos por Ferreira (2003),
também com a cultura do milho. Simulando dialelos circulantes a partir de um
dialelo completo de 28 genitores, este autor verificou que, com s=19, ndo houve
prejuizos no que diz respeito a escolha dos melhores genitores e das melhores
combinacgodes hibridas.

Aplicando o método de Miranda Filho e Vencovsky (1999) a um dialelo
interpopulacional de linhagens S2 de milho, Aratjo (2000) verificou que esse
método foi mais eficiente na selecdo do que o uso de “top crosses”, devido a
uma melhor precisdo das estimativas de CGC e as informagdes da CEC, essa
ultima nao disponivel quando se realiza “top crosses”.

Mendonga (2001) avaliou um dialelo circulante com 12 genitores, sendo
o numero de cruzamentos por genitor igual a cinco. Este autor concluiu que, no
feijoeiro, existe efeito de dominancia no sentido de aumentar a produgdo de
grdos, sendo as estimativas de CEC ¢ d (componente genético de média que
representa o desvio do heterozigoto em relagdo a média dos genitores) tteis para
identificar as populacdes segregantes mais promissoras.

Considerando-se o método tradicional de estimagdo de pardmetros,

quadrados minimos, a estimagdo do desempenho dos cruzamentos néo avaliados



¢, entdo, feita com base nas CGC dos genitores. Quando ocorre predominancia
de efeitos aditivos no controle do carater, essa pode ser uma boa aproximagao.
Baseado na premissa da estimagdo de um cruzamento ndo avaliado a
partir das capacidades combinatorias dos genitores, Ferreira (2003), na cultura
do milho, obteve correlagdo de 0,69 entre os valores preditos dos cruzamentos
ndo avaliados e os valores fenotipicos observados. Esses resultados foram

obtidos a partir de um dialelo circulante de s=19 de um total de 28 genitores.
2.2 Divergéncia genética e capacidade combinatoéria dos genitores

No item anterior, comentou-se que a predi¢do dos hibridos nao avaliados
com base nas CGC dos genitores fornece boa aproximac¢do quando, no controle
do carater, atuam genes de acdo predominantemente aditiva. De fato, na
auséncia de domindncia, a média da descendéncia corresponde a média dos
genitores. Mesmo em tal circunstancia ha um outro contratempo: a
impossibilidade de se predizer a variabilidade genética dos cruzamentos.

Na realidade, como apresentado em Falconer (1987), a heterose para
uma caracteristica quantitativa, pode ser expressa por: h = Zdy2 ,emquey¢a

diferenga nas freqiiéncias alélicas entre os dois genitores ¢ d ¢ o desvio do
heterozigoto em relagdo a média do homozigoto nos locos que controlam tal
caracteristica. Dessa forma, caso os genitores ndo difiram em freqiiéncias
alélicas, ou ndo houver efeito de dominancia, ndao havera heterose.

Nao obstante, a heterose esta relacionada com a variabilidade genética
liberada em um cruzamento. Do cruzamento entre dois genitores puros e

contrastantes para um dado loco, as variancias genéticas aditiva e de dominancia
~ s 2 _ L 5 21
presentes na gera¢do F, sdo: o, = Ea eo, = Zd (Ramalho, Santos e

[IP=4)

Zimmermann, 1993). O componente “a” indica o desvio do homozigoto em
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relagcdo a média do loco e “d” o desvio do heterozigoto. Para varios locos tem-se
2 1 2 2 1 2 ..
que o, = > 2a” eo,; = 2 >d~. Dessa forma, pode-se admitir que, quanto

maior a heterose, maior sera a quantidade de locos segregantes e,
conseqiientemente, maior a variabilidade genética, tomando-se como verdadeiro
o modelo aditivo-dominante. Deve ser ressaltado que auséncia de heterose nao
implica em auséncia de variabilidade, devido a possibilidade de ocorréncia de
diregdes opostas dos desvios de dominéncia ao longo dos locos que controlam o
carater.

Muito esforco em pesquisa tem sido demandado na busca de
procedimentos que possibilitem identificar, a priori, os melhores cruzamentos a
serem realizados, como por exemplo, o uso de distdncias genéticas. Inferéncias a
respeito dessa grandeza podem ser feitas pela analise de genealogia dos
genitores potenciais ou, ainda, por meio de técnicas multivariadas que
caracterizam a divergéncia genética pelas diferengas morfologicas e, mais
recentemente, por meio de técnicas moleculares.

Os métodos que utilizam a genealogia pressupdem que genitores com
menor grau de parentesco t€ém maiores chances de apresentarem locos
complementares, diferindo, portanto, em freqii€ncias alélicas. A maior limita¢do
desse método € que, em muitas ocasides, ndo ha disponibilidade de genealogia.
Abreu (1997) verificou que cruzamentos entre cultivares de feijdo de diferentes
racas, portanto ndo aparentados, foram promissores para a selecdo visando ao
aumento da produtividade de graos. Contudo, devido a fenotipos indesejaveis
para outros caracteres, tais como cor, tipo de grdo e habito de crescimento, a
chance de obtencdo de linhagens que associem produtividade e aceitagdo por
agricultores e consumidores ¢ reduzida.

A aplicagdo de técnicas multivariadas para a escolha de genitores

também ¢ relatada na literatura. Abreu (1997) utilizou 14 caracteristicas para
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estimar a distancia genética de Mahalanobis entre cultivares de diferentes ragas
de feijao. Esta autora verificou que as correlagdes entre a distdncia genética dos
genitores e a CEC ¢ entre a primeira ¢ a heterose dos cruzamentos na geracao Fj,
foram —0,02 e —0,35, respectivamente. Contudo, ela atribuiu essas baixas
correlages a baixa variabilidade observada na CEC das geragoes F,,
concluindo, ainda, que a divergéncia ndo foi eficiente na escolha de genitores,
pois, entre os escolhidos, estavam cultivares nao adaptadas.

Duarte (1998), utilizando os cruzamentos realizados por Abreu (1997),
verificou que a correlagdo obtida entre a distancia genética dos genitores, via
marcadores RAPD e a CEC dos cruzamentos foi de —0,02 ¢ da primeira com a
heterose de —0,39. Tais resultados foram similares aqueles obtidos quando a
distancia genética foi calculada por caracteristicas morfologicas. A correlacdo
entre as distdncias genéticas calculadas via marcadores moleculares e
caracteristicas morfologicas foi de 0,89.

Resultados semelhantes foram obtidos por Machado (1999). A autora
constatou que as distancias genéticas obtidas por marcadores morfoldgicos e por
marcadores RAPD foram altamente correlacionadas. No entanto, ndo foram
observadas correlagdes entre a distdncia de Mahalanobis e as estimativas dos
parametros do dialelo relativo a produgao de graos e, em particular, a CEC.

Mendonga (2001), trabalhando com um dialelo circulante em feijdo,
verificou que as menores distancias obtidas via marcadores moleculares RAPD
estavam associadas a genitores geneticamente mais semelhantes. As correlagdes
obtidas entre as distdncias moleculares ¢ as CEC, nas geragdes F; e F4, foram
0,006 e —0,04, respectivamente.

Nas analises de divergéncia genética por meio de marcadores
moleculares, linhagens sdo caracterizadas por um nimero muito grande de
padroes de amplificacdo ou bandas. Alguns trabalhos na literatura evidenciam

que o uso de alguns componentes principais desses padroes de amplifica¢do
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constitui-se em uma relevante sumariagdo da caracterizagdo molecular de

genoétipos (Dubreuil et al., 1996; Lee et al., 1994; Burstin et al., 1989).

2.3 Covariancia genética entre parentes e predicio de cruzamentos

Existem outras alternativas que, em vez da divergéncia genética, fazem
uso da similaridade como parte da estratégia da predicdo do desempenho de
cruzamentos ndo avaliados. Como exemplo, citam-se as EMM, desenvolvida por
Henderson em 1949 (Mrode, 1996). Como solugdes, sdo obtidos os BLUP dos
efeitos aleatérios e o Best Linear Unbiased Estimation, ou BLUE, dos efeitos
fixos.

Nesse procedimento pode-se utilizar o parentesco existente entre os
individuos com o objetivo de otimizar a andlise, considerando, na predi¢ao do
desempenho de um dado individuo, as observagdes fenotipicas dos seus
parentes. A predicdo dos individuos ndo avaliados ¢ feita com base no
desempenho dos individuos avaliados e na similaridade genética entre os
primeiros e os ultimos.

A matriz de similaridade genética entre individuos ou populagoes pode
ser construida com base no coeficiente de coancestria de Malecot, desde que
informag¢des de genealogia estejam disponiveis. Essa era uma das limitagdes
para sua utilizagdo, visto que nem sempre informagdes de genealogia estdo
disponiveis. O advento dos marcadores moleculares supriu parte dessa limitagdo
e diversas estratégias tém sido sugeridas para se estimar parentesco a partir de
marcas moleculares, inclusive para analise dialélica.

A analise dialélica sob enfoque de EMM e calculo de parentesco via
marcadores moleculares, conforme apresentado em Bernardo (1994), ¢ um

exemplo do seu uso potencial no melhoramento de plantas.
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A abordagem genética-estatistica tratada pelo autor se aplica
perfeitamente a dialelos parciais entre grupos heterdticos. Bernardo (1994)
considera o cruzamento entre individuos de dois grupos, em que os individuos
dentro de cada grupo sdo aparentados, mas ndo ha parentesco entre individuos
de grupos diferentes. Portanto, nessas circunstancias, a descendéncia é ndo
endogamica. Assim, tomando-se dois genitores do grupo X, x e x’, ¢ dois
individuos do grupo Y, y e y’, a covaridncia entre os hibridos (x,y) e (x’,y’) pode

SE€r eXpressa por:
COV[(x’ y)’ (x"y')] = fxx'KA/X) + fyy'Vv(A/Y) + fxx'fyy'Vv(D/XY) ’

em que:
Jw € o coeficiente de coancestria entre as linhagens do grupo X; f,- ¢ o
coeficiente de coancestria entre as linhagens do grupo Y; Vi ¢ a varidncia
aditiva entre as linhagens do grupo X; Vy ¢ a variancia aditiva entre as
linhagens do grupo Y; Vp.xy € a varidncia de dominancia.

O coeficiente f;,- (ou f,, ) pode ser calculado por:

55,5
[1 —;(Sxy +S,, )} |

S =

f.» € o coeficiente de coancestria estimado por marcadores moleculares entre

as linhagens x e x’; S, a propor¢do de locos marcadores com variantes comuns
entre x e X’; S, (ou Sy,) € a propor¢do média de variantes comuns para x (ou

para x’) em uma série de linhagens do grupo heterético Y.
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Contudo, essa abordagem nao contempla a analise de dialelos completos,
pois o cruzamento entre individuos do mesmo grupo gera endogamia, uma vez
que esses sdo aparentados. E sabido que a endogamia altera os componentes
genéticos de variancia e tal efeito ndo esta considerado no referido modelo. Boer
e Hoeschele (1993) mostram os efeitos da endogamia sobre a média ¢ a
variancia genética para caracteres quantitativos em uma populagdo com efeitos
aditivos e de dominancia, sendo que a complexidade do modelo cresce
sobremaneira.

Além disso, tomando-se um dialelo completo, ndo faz sentido considerar
dois grupos de individuos, mas um tnico grupo. Assim, a covaridncia entre os
individuos (x,y) e (x’,)’) teria que contemplar também as similaridades entre x e
y’eentre x’ ey, endoapenasentrexex’'eyey’.

Uma alternativa a proposta de Bernardo (1994) é a de Lynch e Ritland
(1999). Estes autores apresentam um procedimento de estimagdo conjunto dos
coeficientes de parentesco e de domindncia via marcadores moleculares co-
dominantes, em uma populagdo de acasalamentos ao acaso. Tal método foi
denominado de estimadores de regressdo e seus passos principais estdo descritos

no item 3.3.

2.4 Utilizacao das EMM no melhoramento genético de plantas

Como salientado anteriormente, o diferencial desse modelo ¢é a
possibilidade de ele considerar em sua estrutura de analise a matriz de variancias
e covariancias entre os niveis dos fatores aleatorios, considerando na predi¢do do
desempenho de um individuo, o desempenho de seus parentes. Além disso,
permite a predigdo de individuos ndo avaliados.

Embora as EMM tenham sido originalmente propostas para programas

de melhoramento genético animal, seu potencial de utilizagdo no melhoramento

15



genético de plantas tem sido verificado em varias culturas, como eucalipto
(Bueno Filho, 1997), soja (Panter e Allen, 1995), péssego (Souza, Byrne ¢
Taylor, 1998a, 1998b, 2000), dendé (Soh, 1994) e milho (Bernardo, 1994, 1995,
1996a, 1996b, 1996¢, 1996d). Estudos via simulagdo também sdo encontrados
na literatura (André, 1999).

Bernardo (1994) comparou, em milho, a predigdo de cruzamentos
usando informagdes de parentesco calculadas via marcadores moleculares ou de
genealogia. De um total de 54 cruzamentos foram usados como preditores
tamanhos de 10, 15, 20, 25 e 30 cruzamentos. As correlacdes entre os valores
preditos e observados para produgdo variaram de 0,654 a 0,800. Maiores
correlagdes foram obtidas quando as estimativas de parentesco foram
determinadas via RFLP, em vez de dados de genealogia. A medida em que
aumentou o numero de hibridos preditores, maiores correlagdes foram obtidas.

Bernardo (1995) avaliou 67 cruzamentos entre dois grupos de linhagens,
sem que houvesse cruzamentos dentro de cada grupo. O estudo tinha por
objetivo avaliar diferentes modelos genéticos utilizando-se as EMM na predicao
de hibridos simples de milho. Conjuntos de dados contendo 10, 15, 20, 25 ¢ 30
hibridos foram escolhidos aleatoriamente para predi¢do dos demais hibridos com
perda simulada. Os modelos com inclusdo de componentes epistaticos aditivo x
aditivo ndo melhoraram as predigdes quando comparados aos modelos genéticos
baseados apenas em efeitos aditivos ¢ de domindncia apenas. As correlagdes
variaram de 0,583 a 0,749. Em todos os modelos, maiores correlagdes foram
obtidas quando se aumentou o numero de cruzamentos preditores.
Considerando-se as situagdes em que os hibridos preditos (aqueles com perda
simulada) e os preditores ndo tinham linhagem parental em comum as
correlagdes variaram de 0,388 a 0,493.

Em soja, Panter a Allen (1995) compararam as predicdes BLUP e

Quadrados Minimos Ordinarios, ou OLS, na predigio de cruzamentos.
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Utilizando dados de séries historicas de experimentos avaliados em varios anos e
locais, estes autores assumiram como predi¢do BLUP dos cruzamentos a média
dos BLUP dos genitores obtida ao longo dos ensaios e, como predi¢cdo OLS, a
média de quadrados minimos. As performances dos bulks F; e Fs , além de
familias Fs.s de cada um dos cruzamentos, foram utilizadas como estimativas do
desempenho de cada um dos 24 cruzamentos. Para a produtividade de grdos, as
predigdes BLUP, tanto em situacdes de dados balanceados como de dados
desbalanceados, apresentaram maiores correlagdes e menores erros-padrao.

Bernardo (1996a) avaliou o potencial das EMM na predicdo de
cruzamentos ndo avaliados em milho, para diversas caracteristicas, envolvendo
linhagens de nove grupos heteroticos. Foram utilizadas 16 combinacdes de
cruzamentos entre os nove grupos. As matrizes de parentesco foram calculadas a
partir de informagdes de pedigree. Para cada intercruzamento entre dois grupos,
um hibrido por vez era retirado do quadro de analise e, entdo, sua performance
era predita pelos demais. As correlagdes entre os valores preditos e observados
para produgdo de grdos, nas 16 diferentes combinagdes de cruzamentos,
variaram de 0,136 a 0,762. As maiores estimativas de correlagcdes foram obtidas
nos intercruzamentos com maior nimero de hibridos preditores.

A vantagem do uso de modelos com presenga de efeitos aditivos e
dominancia em relacdo aqueles que utilizam apenas efeitos aditivos tem sido o
objetivo de alguns trabalhos. Bernardo (1996d) verificou que a andlise dialélica
sob enfoque de modelos mistos foi mais eficiente na predi¢do de cruzamentos
ndo avaliados quando foi utilizado um modelo incluindo efeitos aditivo e de
dominancia. As correlagdes entre os valores preditos ¢ observados para a
produgdo de graos com esse modelo variaram de 0,50 a 0,66; para o modelo
somente aditivo, foram um pouco menores, com redugdo variando de 0,02 a

0,06. Segundo o autor, o modelo aditivo pode ser usado se informagdes a priori
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indicarem que a variancia de dominancia para a caracteristica em questdo tiver
pouca contribuigdo para a varidncia genética total.

Em muitas ocasides, as informagdes de parentesco disponiveis ndo sdo
fidedignas. Bernardo (1996b) investigou a robustez das predigdes BLUP para
estimativas viesadas de parentesco, com 10% de estimativas desconhecidas ou
25% das estimativas de parentesco entre as linhagens desconhecidas. As
estimativas de parentesco foram calculadas a partir de dados de pedigree. A
metodologia mostrou-se robusta nessas situagdes uma vez que as correlagdes das
predigdes foram pouco influenciadas pelas perdas das informagdes de
parentesco.

Bernardo (1996¢) estudou o uso das EMM na predigdo de cruzamentos
em que um ou ambos os genitores ndo participavam dos cruzamentos presentes
na analise. Foram utilizadas 16 combinagdes de cruzamentos entre linhagens
pertencentes a nove grupos heteroticos. Maiores correlagdes foram obtidas
quando ambos os genitores participavam dos cruzamentos utilizados como
preditores. A predi¢do de cruzamentos em que nenhum dos genitores participava
de cruzamentos do quadro de analise ndo apresentou resultados satisfatorios.
Nas situagdes em que apenas um dos genitores participava de cruzamentos do
quadro de analise, as correlagdes foram satisfatorias quando o numero de
cruzamentos envolvidos era grande.

Charcosset et al. (1998) compararam diferentes modelos de predi¢do de
cruzamentos nao realizados, na cultura do milho, em duas situagdes: (i) todos os
cruzamentos disponiveis, independentemente da genealogia das linhagens, eram
utilizados; e (i) considerando-se apenas os cruzamentos entre linhagens ndo
aparentadas. Na primeira situagdo, o modelo de distancia (formado pelos efeitos
da CGC e uma covariavel constituida pela distdncia genética dos genitores),
estimado por OLS, foi superior ao modelo aditivo (formado exclusivamente

pelos efeitos da CGC), as predigdes BLUP ¢ ao modelo de regressdo fatorial
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(formado pelos efeitos aditivos e covariaveis obtidas a partir dos escores dos
componentes principais dos genitores, tendo como varidveis bandas
polimorficas), estimado via OLS. Na segunda situagdo, as predicoes BLUP
foram mais eficientes. Para todos os modelos, nas duas situacdes, maiores
estimativas de r* entre os valores preditos e observados foram obtidas quando
um maior numero de hibridos preditores foram utilizados.

André (1999) comparou, via simulac¢do, predigdes BLUP e OLS de
efeitos de cruzamentos ¢ de capacidade de combinagdo. Verificou que a
metodologia BLUP foi superior em diferentes condi¢des de herdabilidades e
graus médios de dominancia, independentemente de se utilizar os métodos II ou

IV de Griffing (1956).

2.5 Procedimentos de estimacio de paridmetros genéticos

Nos modelos biométricos, um dos interesses dos melhoristas & explicar
quanto do valor fenotipico de um individuo ¢ devido ao seu potencial genético.
A correta estimacdo dos pardmetros que compdoem o valor genético de um
individuo ¢ condi¢do basica para o sucesso da selecao.

Searle (1971) apresenta trés procedimentos de estimacdo, considerando-

se um modelo linear ¥ = X/ + & que, sob determinadas pressuposi¢des, geram

os mesmos estimadores. Esses procedimentos sdo: quadrados minimos
ordinarios (OLS), quadrados minimos generalizados (GLS) e maxima
verossimilhanga (ML). Contudo, nenhuma deles considera em seus pressupostos
as matrizes correlagdes genéticas entre os individuos avaliados e, portanto, sdo
mais apropriados para se estimar os efeitos do modelo considerados como fixos.

Admitir que os niveis de um dado fator sdo aleatdrios é assumir que os
mesmos advém de uma mesma populagdo de referéncia e, portanto, inter-

relagdes entre eles existem. A modelagem de EMM, que trata os efeitos
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aleatorios de forma mais conveniente, uma vez que considera em seu
procedimento de analise a estrutura de covariancia entre os niveis de um dado

fator, é também apresentada.

2.5.1 Quadrados minimos ordinarios (OLS)

Seja um modelo linear que possa ser expresso matricialmente por

Y =Xp + ¢, em que Y é o vetor de dados observados, X a matriz de incidéncia

dos efeitos do modelo (tomados como fixos), # o vetor dos pardmetros a ser
predito e € o vetor de erros aleatorios. O principio do método € encontrar

solugdes para o vetor Stal que a soma de quadrados residual seja minima.
Desde que £ =Y — Xf3, entdo &'¢ =(Y — Xp3) (Y — X/3). Tomando-se

a derivada dessa fungdo e igualando-a a zero, tem-se que o estimador de S

calculado pelo método OLS pode ser expresso por como solugdo de:
(xx)p=xvy

Na metodologia OLS, nenhuma pressuposigdo a respeito da distribuigdo
de probabilidade dos erros aleatérios do modelo, representados por g, ¢
assumida. Contudo, admite-se que esses ndo sdo correlacionados.

Em adigédo, o posto coluna da matriz X, em muitos modelos biométricos,
pode ndo ser completo e assim, X’X ndo teria inversa unica. Todavia, essas
situagdes podem ser contornadas utilizando-se restricdes no conjunto solugdo ou
restrigdes paramétricas diretamente feitas na matriz X ou, ainda, utilizacdo de

uma inversa generalizada.
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2.5.2 Quadrados minimos generalizados (GLS)

Assume-se que existem correlagdes entre os erros (matriz R), mas
nenhuma informacdo a respeito da distribuicdo de probabilidade deles ¢

assumida. O estimador de B pode ser expresso como solugao de:
(XR'X)B=xR"Y

2 . ~ ~
Dessa forma, quando R=Ic" , ou seja, quando os erros sdo ndo
correlacionados, o estimador GLS € idéntico ao OLS. As ressalvas feitas no item

anterior sobre o posto coluna de X também se aplicam aqui.

2.5.3 Maxima verossimilhanca (ML)

Diferentemente dos procedimentos OLS e GLS, o estimador de ML de f3
pressupde que os erros tém uma distribui¢ao de probabilidade. Por esse método
o melhor estimador para § ¢ aquele que maximiza a fun¢do de verossimilhanga
para esse parametro. Assumindo-se que o0s erros sejam normalmente
distribuidos, com média zero e matriz de varidncia e covariancia R, a funcdo de

verossimilhanga é dada por:
L=(7)" Y [R[M expl1/2(y - XBY R (Y - XB) |
e maximizada em relagdo a 3, tem-se:

(xR'X)p=xR"Y

21



Assim, os procedimentos e GLS e OLS sdo casos particulares do método
da ML, quando determinadas pressuposigdes sdo atendidas.

Considerando-se modelos em que dois ou mais fatores estdo incluidos,
as equagdes normais sdo idénticas. Supondo um delincamento em blocos ao
acaso, expresso pelo modelo Y =X, 5, + X, 5, + ¢, pode-se imaginar que a
matriz X, considerada anteriormente, ¢ composta por duas submatrizes X; ¢ X;,
enquanto o vetor § pode ser particionado em f3; ¢ ;. Sendo, X; e ; a matriz de
incidéncia e o vetor dos parametros dos efeitos associados ao intercepto e aos
blocos, enquanto X; e [}, a matriz de incidéncia e o vetor dos pardmetros dos
tratamentos, tem-se o seguinte sistema de equagdes considerando-se

normalidade e auséncia de correlagdo entre os erros:

X;Xl XI'XZ ﬂl — X{Y

XX, XX, | 5] XY

2.5.4 Equacoes de modelos mistos (EMM)

No item 2.1 foi comentado que a abordagem tradicional OLS para a
estimacdo de parametros genéticos nos modelos dialélicos ndo permite a
estimacdo da CEC dos cruzamentos ausentes. O potencial genético de tais
cruzamentos ¢ entdo avaliado com base na CGC dos genitores.

Como abordado anteriormente, ao se assumir que os niveis de um dado
fator sdo aleatdrios, a estrutura de covaridncia existente pode ser utilizada para
enriquecer a informagao sobre a populagdo. Assim, cada nivel desse fator €, na
realidade, uma realizagdo da variavel aleatoria em questao.

Seja 0 modelo linear misto expresso de acordo com Mrode (1996):

v=Xb+ Za + e, em que:
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y: vetor nx1 de observagoes;

b: vetor px1 de efeitos fixos, p sendo o numero de niveis;

a: vetor gx1 de efeitos aleatorios, q sendo o niimero de niveis;

e: vetor nx1 de efeitos aleatorios residuais;

X: matriz de incidéncia de ordem nxp, associada aos efeitos fixos;

Z: matriz de incidéncia de ordem nxq, associada aos efeitos aleatorios.

Os BLUP de g, solugdo dos efeitos aleatorios, podem ser expressos por

a=BLUP(a)=GZV "' (y — Xb ), enquanto que a solugdo dos efeitos fixos b é
o estimador de quadrados minimos  generalizados, ou  seja,
b= (X'V_IX)X' V7'y. Nesse caso, G ¢ uma matriz de varidncias e
covariancias genéticas entre os niveis dos efeitos aleatdrios, enquanto V é uma
matriz de variancias e covariancias fenotipicas entre as observagdes.

Estimar os efeitos de a e b por essas expressdes requer a inversdo de V,
que ¢ de dificil inversao devido a sua ordem. Henderson, em 1950, apresentou as
equagdes de modelos mistos para estimar a ¢ b, sem a necessidade da inversao
de V (Mrode, 1996). Matricialmente, pode-se apresentar as equacdes de modelos

mistos da seguinte forma:

X'R'X X'R'Z bl _ X'R'Y
Z'R'X Z'R'Z+G™! Z'R'Y

Q)

. . ~ . 2 ~
Assumindo que os erros sejam nao correlacionados (R=Ic"), as equagdes
de modelos mistos dependem apenas da inversdo da matriz de varidncias e
covaridncias genéticas G. Sendo G=Ao7, , em que A é a matriz de similaridade

genética aditiva entre os niveis dos efeitos aleatorios e o7, é a variancia genética
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aditiva, pode-se reescrever as equagdes de modelos mistos da seguinte forma

(Mrode, 1996):

0]
ZX 7Z+A"—

X'X X'z i Ty
y

— 2 ==
7'X Z'Z+A‘(1h—2h)M {Z'y}
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3 MATERIAL E METODOS

3.1 Material genético e delineamento experimental

No presente trabalho, utilizou-se um conjunto de dados obtidos por
Abreu (1997), envolvendo 22 cultivares de feijoeiro cruzados em esquema
dialélico. A caracterizagdo molecular dessas linhagens foi obtida por Duarte
(1998) via marcadores RAPD.

A disponibilidade de uma matriz binaria, elementos 0 e 1, obtida dos
padroes de amplificagdo dos marcadores moleculares de cada genitor, permitiu a
constru¢do de matrizes de parentesco ¢ de coeficientes de dominancia entre os
genitores e ou cruzamentos, de acordo com Lynch e Ritland (1999), conforme
descrito no item 3.3 ¢ a aplicacdo dos modelos de Charcosset et al. (1998),
mediante analise prévia de componentes principais.

Os 22 genitores utilizados eram proveninetes de quatro diferentes racas
(Tabela 1). Foram obtidas 120 da 231 combinag¢des de cruzamentos possiveis,
avancadas pelo método massal até a geragao F.

As 120 populagdes, juntamente com os 22 genitores € mais duas outras
cultivares, Ouro e A-77, foram avaliados em delineamento latice 12x12 com
duas repeti¢des em trés locais do estado de Minas Gerais (Lavras, Lambari e
Patos de Minas), conduzidos na época da seca do ano de 1994. As observacdes
referentes as cultivares Ouro e A-77 foram descartadas, uma vez que ndo
participaram como genitores dos cruzamentos avaliados. Detalhes adicionais da

condugdo dos experimentos sdo apresentados em Abreu (1997).
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TABELA 1 Cultivares de feijao utilizadas na obtencdo dos cruzamentos
dialélicos e suas respectivas ragas preconizadas.

Raga Cultivares

Mesoamérica  Sanilac, Brasil-2*, A-62*, Porrilo Sintético, Jamapa,
Milionario, IPA-7419, A-175*, Rojo de Seda, A-140, Carioca*,
Compuestro Negro Chimaltenango*, Puebla 152.

Durango Great Northern*, Ojo de Liebre*, A-114*

Jalisco Flor de Mayo*, Apetito Blanco*

Nova Granada Mont Calm*, Jalo, Diacol Andino*, Perry Marrow*

* Cultivares seguidas por asteriscos foram as utilizadas por Abreu (1997) em seu
estudo de capacidade combinatoria, envolvendo 3 dialelos: (i) dentro da raga
Mesoamérica; (ii) entre as cultivares das ragas Mesoamérica ¢ Nova Granada;
(iii) entre cultivares da raca Mesoamérica e as ragas Durango e Jalisco.

Todos os cruzamentos obtidos foram considerados como um unico
dialelo, analisado sob os varios modelos descritos no item 3.5. Perdas de
cruzamentos eram simuladas no quadro de dados original ¢ a predigdo desses

realizada por meio dos modelos adotados.

3.2 Caracterizacao molecular dos genitores

Considerando os genitores, 136 bandas polimorficas foram de 33
iniciadores RAPD (Duarte, 1998). Cada banda foi tratada como um carater
unico, com dois alelos, sendo sua presenga em um dado individuo designada por
1 (um) e sua auséncia por 0 (zero), obtendo-se assim uma matriz binaria. As
possiveis combinagdes para dois genitores, para um dado loco, podem ser

expressas conforme o seguinte diagrama:

Cultivar j
1 0
1,1 1,0
Cultivar i (L1 (L.0)
(0,1) (0,0)
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O tratamento algébrico da matriz bindria variou de acordo com o
modelo, exceto para o modelo aditivo em que ndo foi utilizada nenhuma

informacao de similaridade genética.

3.3 Calculo de parentesco e coeficiente de dominancia, via marcadores

moleculares, de acordo com Lynch e Ritland (1999)

Sejam dois individuos X e Y, em que X, oriundo do cruzamento das

linhagens i e j, possui alelos a ¢ b, e Y, oriundo do cruzamento entre as linhagens
m ¢ n, possui alelos ¢ e d, em um loco &k qualquer. Sejam também fxy eA  os
coeficientes de parentesco e de dominancia, respectivamente, entre os individuos

X e Y. Tomando-se X como referéncia, entdo, fxy eAxy S30 eXpressos por:

A pa(sbc +de)+pb(sac +Sad)_4papb

ot = (1 +S, )(pa + pb)+ 2p,p,
A _ 2papb —P. (Sbc +de)_pb (Sac + Sad)+ (Sacsbd)+ (Sadsbc)
xy(k) — s
" (148, X1=p, =y )+2p.P,
em que:

S.p: igual a 1 (um) se a e b forem idénticos, e igual 0 (zero) caso contrario;
S.c:igual a 1 (um) se a e ¢ forem idénticos, e igual 0 (zero) caso contrario;
S.q: igual a 1 (um) se a e d forem idénticos, e igual 0 (zero) caso contrario;
Spe: igual a 1 (um) se b e ¢ forem idénticos, e igual O (zero) caso contrario;
Spa: igual a 1 (um) se b e d forem idénticos, e igual 0 (zero) caso contrario;
Pa € Po: sdo as freqii€ncias dos alelos a ¢ b ao longo das linhagens para um dado

loco k.
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Normalmente, as estimativas de parentesco sdo obtidas ao longo de
muitos locos. Um peso dado a estimativa de parentesco, para um dado loco k,
considerando-se o individuo X como referéncia, ¢ apresentado pelos autores.

Sejam w,, e w,, as ponderacdes para o k-ésimo loco das estimativas
fxy eAxy e W,.e Wy, os somatérios das ponderagdes atribuidas aos varios locos

envolvidos. As estimativas de parentesco entre X ¢ Y sdo, entdo, dadas por:

n 1 L .
rx,y = W lewr,x(k)rx,y(k)
~ 1 L A
Ay = W—M;WA,x(k)Ax,y(k) ,
em que:
W - 1 _ (1+Su MP. + Py )= 4P.Ps
o Var[fx’y(k)J 2p,Py
w U (+SuN1-p, —py)+2p,p,
Ax(k) T ~ -
© Var[Ax,y(k)J 2papb

Dado que a escolha dos individuos X ou Y ¢ meramente arbitraria, Lynch
e Ritland (1999) sugerem calcular, para cada loco, os parentescos € as
ponderagdes, considerando, em um primeiro momento, o individuo X como
referéncia e, em seguida, considerando o individuo Y como referéncia. Entdo, as
expressOes finais para o calculo do parentesco aditivo e do parentesco de

dominéncia sdo dadas por:

A

L L
;Wr,x(k)rx,ym + ;W ry Ly x)

T
Xy
W, +W,,
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L A L A
Zl: WaxtoB oy T EllW Ay 0By xo)

e W, +W,,

3.4 Analise de similaridade genética entre os genitores

A partir dos parentescos entre os genitores, fxy, calcula pelo
procedimento apresentado no item anterior, foi obtida a matriz de

dissimilaridade entre eles. A medida de dissimilaridade, ou de distancia

genética, entre dois genitores quaisquer foi assumida como 1- fxy .

A representagdo simplificada das distancias genéticas foi feita por meio
de um dendrograma, obtido pelo método hierarquico aglomerativo da média
aritmética entre pares ndo ponderados (UPGMA) utilizando-se o programa

NTSYS-PC 2.0 (Rohlf, 1992).
3.5 Modelos utilizados na predicao de cruzamentos dialélicos

No total, foram utilizados oito modelos: (i) o modelo aditivo, sem
nenhuma aproximacdo para a CEC e que ndo fez uso da informacgdes de
marcadores moleculares para predicdo dos cruzamentos faltantes; (ii) modelo de
distancia genética, que é similar ao modelo aditivo, sendo apenas adicionada
uma covariavel de distancia genética calculada a partir da matriz de elementos 0
e 1; (ii1) quatro modelos de regressao fatorial, em que as covaridveis sdo obtidas
a partir de uma analise de componentes principais da matriz de elementos 0 ¢ 1;
(iv) andlise sob enfoque de modelos mistos, em duas situa¢des, na presenga € na
auséncia da endogamia do cruzamento como covariavel.

Uma analise preliminar, sem considerar simulagdo de perdas, foi

realizada para os modelos aditivo, de distdncia e os de regressdo fatorial. O
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objetivo dessa analise foi verificar quanto da variagdo da CEC ¢ explicada pela
co-variavel, ou co-variaveis, quando incorporadas a um modelo composto

previamente apenas pelos efeitos da CGC (modelo aditivo).

3.5.1 Modelo aditivo

O uso desse modelo na predi¢do de cruzamentos ndo inclui nenhuma
aproximacdo para a CEC. Foi utilizado o modelo II de Griffing (1956), na forma
reduzida, conforme apresentado em Cruz e Regazzi (1998), sendo a estimagdo
dos parametros obtida pelo método dos quadrados minimos. Como valor
fenotipico dos cruzamentos, foi utilizada a média ajustada de cada um deles
obtida pela analise intrablocos conjunta dos trés locais.

A performance do cruzamento Y;; entre as linhagens i e j ¢ dada por:

Yy=p+g +g;+e;,
em que:
Yij: ¢ a performance média observada do cruzamento entre as linhagensi e j;
u: € a performance média dos hibridos avaliados;
gi: ¢ o efeito da CGC da linhagem i
g;: ¢ o efeito da CGC da linhagem j;

eji: € o desvio entre o valor médio observado e o valor predito pelo modelo.

A predi¢do de um dado cruzamento entre as linhagens k e I com perda
simulada pode ser feita pela seguinte expressdo de predicdo:
Yo=4+8,+8,
em que:

A

Y,,: o valor predito do cruzamento entre as linhagens & e /, com perda simulada;
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[L: € a estimativa da performance média dos cruzamentos avaliados;
g,: ¢ a estimativa da CGC da linhagem k, considerando os cruzamentos

avaliados de que ela participou;

g,: ¢ a estimativa da CGC da linhagem I, considerando os cruzamentos

avaliados de que ela participou.

3.5.2 Modelo de distancia

Da mesma forma como realizado para o modelo aditivo, no modelo de
distancia foi utilizada como valor fenotipico do cruzamento entre as linhagens i
e j, a média ajustada obtida da andlise intrablocos conjunta.

Charcosset et al. (1998) propdem, como uma primeira aproximagao para
o componente da CEC, assumir que o termo s; esta relacionado com a distancia
genética Dy entre as linhagens parentais do cruzamento.

De acordo com essa hipotese, a interag@o entre as linhagens i e j pode ser
aproximada por uma fun¢do linear de D;. O modelo para os cruzamentos
avaliados, com estimagdo de pardmetros pelo método dos quadrados minimos,
inclui o valor de D; como uma covariavel e a estimacdo de um parametro de

regressao, resultando no seguinte modelo:

Y, =pu+g +g,+pD; +e;,

em que /4, g;, g € e; ja foram definidos anteriormente e p ¢ o coeficiente

de regressdo estimado atribuido a D; no modelo. Observa-se que esse modelo
necessita apenas de um grau de liberdade a mais que o modelo aditivo anterior.
A predi¢do de um cruzamento com perda simulada entre as linhagens k ¢

1 ¢ feita, entdo, pela seguinte expressao de predigao:
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A

Yo=40+g,+8 +pD,,
em que:

[ : é a estimativa da performance média dos cruzamentos avaliados;
g, € g, sdo as estimativas das CGC das linhagens k e /, considerando os

cruzamentos avaliados de que cada linhagem participou;
P ¢ a estimativa do coeficiente de regressdo estimado com base nos cruzamentos

avaliados;
Dy, a distancia genética estimada entre as linhagens & e /.

De acordo com Charcosset et al. (1998), as estimativas de g; ¢ de g;
diferem daquelas que seriam obtidas pelo modelo aditivo desde que esses efeitos
ndo sejam ortogonais para as distancias entre os hibridos parentais.

No presente trabalho, a medida de distancia utilizada como aproximagao

da CEC corresponde a seguinte expressdo: 1- T, , em que T,, é o coeficiente de

parentesco entre as linhagens x e y, conforme apresentado em Lynch e Ritland

(1999).

3.5.3 Modelos de regressao fatorial

Da mesma forma como comentado para o modelo aditivo € o modelo de
distancia, utilizou-se como observagdo fenotipica de um dado cruzamento ou
genitor, a média ajustada de cada um deles da analise intrablocos conjunta.

Para os modelos apresentados nesse item, o tratamento algébrico das
matrizes binarias foi diferente daquele empregado no modelo distancia,
embora, em ambos os casos, coeficientes de regressdo tenham sido estimados

pelo método OLS.
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Inicialmente, procedeu-se a uma analise de componentes principais
considerando cada uma das 136 bandas polimoérficas entre os 22 genitores como
uma variavel. De acordo com Johnson ¢ Wichern (1988) nenhuma pressuposi¢do
a respeito da variavel em estudo ¢ necessaria para a utilizagdo das chamadas
componentes principais.

A analise consiste em transformar um conjunto original de variaveis, no
presente caso 136 padrdes polimérficos de RAPD, em um outro conjunto de
dimensdo equivalente, mas com propriedades distintas. Cada componente
principal ¢ uma combinagdo linear das variaveis originais, sendo ortogonais
entre si (covariancia zero) ¢ estimados com o propdsito de reter, em ordem de
estimacao, o maximo de informagdo, em termos da varidncia total contida nos
dados originais (Cruz e Regazzi, 1997).

Charcosset et. al. (1998) consideram que um pequeno numero de
componentes principais fornece uma sumariagdo satisfatoria da caracterizagao
molecular das linhagens. Os autores apresentam, em seu trabalho, 10
covaridveis, as quais sdo utilizadas em sete modelos diferentes. No presente
estudo, apenas quatro covaridveis foram consideradas, a partir das quais foram
construidos os quatro modelos aqui utilizados.

Sejam C, e Cj,, respectivamente, os escores das linhagens i e j do p-
ésimo componente principal, gerados a partir da matriz de varidncia e
covariancia dos elementos 0 e 1. Considerando o cruzamento entre as linhagens i
e j, se quatro componentes principais forem considerados, as seguintes

covariaveis podem ser calculadas:

Alij = C11Cj1
A2ij = Cizcjz
A3ij = Ci3cj3

33



A4ij = Ci4Cj4

Diferentes subconjuntos de covariaveis podem ser introduzidos em um
modelo de regressdo fatorial. A adig¢do seqiiencial das covariaveis supracitadas

ao modelo aditivo resulta nos seguintes modelos:

(DY, =u+g +g,+pAl, +e;(Charcosset 1)
)Y, =u+g +g,+pAl, +p,A2; + e, (Charcosset 2)
QY =u+g +g,+pAl, +p,A2, + p; 43, + e, (Charcosset 3)

@Y, =u+g +g,+pAl, +p, A2, + p; A3, + p, A4, + e; (Charcosset 4)

em que 4, g, € g, ja foram definidos anteriormente € pi, P, 03, M, 0S
coeficientes de regressdo associados as covariaveis 41;, A2, A3;, A4;, de acordo
com cada modelo. Da mesma forma que no modelo de distancia, os parametros
foram estimados pelo método OLS considerando as covariaveis de efeito fixo.

A predicdo do desempenho de um cruzamento com perda simulada entre
as linhagens k ¢ I foi obtida mediante procedimentos analogos aos apresentados
para a predigdo dos cruzamentos no modelo de distancia, resultando nas

seguintes expressoes de predicao:

(D) Y, =pi+g, +& +pAl,

QY, = a+8, +8 +pAl, +p,A2,,

BVY, =fa+8, +8 +pAl, +p, A2, + p,A3,,

WY, =fi+8, +8 + P AL, + P, A2, + p A3, + p, A4,

em que:
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g, © g, sdo as estimativas das CGC das linhagens k e I , considerando os

cruzamentos avaliados em que cada linhagem participou em um dado modelo;

D1s P, Ps, P, s80 as estimativas dos coeficientes de regressdo estimado a partir

dos cruzamentos avaliados em cada um dos modelos;
Aly , A2y, A3y, A4y os valores das covariaveis calculadas a partir dos escores

das linhagens k ¢ .

3.5.4 Equacodes de modelos mistos (EMM)

Na andlise de EMM, a matriz de incidéncia de efeitos fixos foi
constituida pelos blocos dos latices dos trés locais, enquanto os efeitos da CGC e
da CEC, modelados conforme o modelo II de Griffing (1956), foram tomados
como aleatorios.

Dois enfoques foram considerados: o primeiro, um modelo sem
covariavel; o segundo, um modelo em que a endogamia foi assumida como
covaridvel, uma vez que esta influéncia nas estimativas dos pardmetros
genéticos normalmente ¢ ignorada na modelagem. Considerou-se como
estimativa da endogamia da geracdo F, do cruzamento entre as linhagens i e j, o
coeficiente de parentesco entre elas. Porém, como foram analisadas as geragdes
F,, foi acrescido o efeito das autofecundagdes.

As estimativas dos efeitos fixos e predicdo dos efeitos aleatorios,
capacidades geral e especifica de combinagdo, foram obtidas de forma
semelhante ao apresent