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Introducao

A cultura do eucalipto ¢ de grande relevancia para o Brasil, pois ¢ a base que
abastece de matéria-prima grandes empreendimentos industriais de base florestal,
como celulose e papel e siderurgia a carvao vegetal. Além disso, tem sido usado para
outras finalidades, tais quais madeira serrada, postes, bioenergia, dentre varias outras.
Assim, ¢ uma das mais importantes fontes de divisas para o pais, além de contribuir
para a conservagao ambiental e de espécies nativas via minimizagao da pressao extra-
tivista sobre os recursos florestais autoctones.

O eucalipto foi introduzido comercialmente no Brasil no inicio do século 20.
Inicialmente, foram identificadas espécies mais promissoras para os diversos ambientes
de plantio; no periodo de 1960 a 1980 foram realizados testes de espécies e procedén-
cias; subsequentemente, intensificaram-se os testes de progénies e os programas de
selecdo recorrente intrapopulacional (SRI) (Kageyama; Vencovsky, 1983); a partir de
1990, programas intensivos de hibridagao foram implementados; em 2000, iniciaram-
-se os programas de selecdo recorrente reciproca (SRR) para o melhoramento do
hibrido entre espécies divergentes (Fonseca et al., 2010) e, em 2007, iniciaram-se
as pesquisas com selecdo genomica ampla (Resende, 2007a, 2008; Resende et al.,
2008, 2012; Grattapaglia; Resende, 2011). Atualmente, os programas de melhoramen-
to constituem prioridade no setor florestal, a fim de se obterem gendtipos superiores,
principalmente para clonagem, mas também para o plantio via sementes.

O melhoramento do eucalipto no Brasil ¢ praticado principalmente por industrias
de celulose e industrias sidertrgicas. Melhoramento para usos multiplos ¢ também
realizado por varias empresas do setor e pela Embrapa Florestas. Outras instituigdes
que contribuem para o melhoramento do eucalipto sdo as universidades UFV/SIF,
Esalq/USP/Ipef, Ufla, UFPR e Unesp, as quais geram publica¢des e estudos referentes
a esse tema e algumas dessas fornecem também sementes melhoradas.

Atualmente, a grande maioria dos plantios de eucalipto no Brasil ¢ realizada com
clones derivados de plantas hibridas. Varias estratégias baseadas na hibrida¢ao tém
sido utilizadas para a producdo de clones superiores. Assim, o melhoramento vem
sendo utilizado na selecdo de genitores e no direcionamento dos cruzamentos dentro
de programas de selecdo recorrente reciproca (SRR) entre populacdes divergentes
e também para a selecdo recorrente intrapopulacional (SRI) em populag¢@o hibrida
sintética oriunda do cruzamento entre clones-elite com incorporagao de novos clones-
-elite em cada geracdo. Este tltimo procedimento tem sido denominado sele¢do recor-
rente intrapopulacional em populagdo sintética (SRIPS), populagdo essa ressintetizada
a cada geragdo via cruzamentos controlados (Resende; Barbosa, 2005).

Este capitulo aborda, de forma sucinta, topicos que a Embrapa Florestas concentra
esforgos e contribui com resultados de pesquisa cientifica, visando principalmente o
melhoramento de eucalipto.
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Germoplasma

O eucalipto pertence a divisdo Angiospermae, classe Dicotyledonea, ordem
Myrtales, familia Myrtaceae e género Eucalyptus. O género Eucalyptus possui
cerca de 600 espécies, quase todas (exceto E. urophylla que ocorre na Indonésia e E.
deglupta que ocorre na Indonésia e em Papua Nova Guiné) nativas da Australia. Uma
classificacdo detalhada das principais espécies utilizadas no Brasil (e de outras ndo
utilizadas no Brasil, mas empregadas pela industria de celulose no mundo) ¢ apresen-
tada por Eldridge et al. (1993).

As espécies E. grandis, E. saligna, E. urophylla e E. pellita séo comumente
empregadas pela industria de celulose e cultivadas para este fim em regides tropicais e
subtropicais, assim como os seus hibridos. Destas, E. grandis e E. saligna sdo espécies
proximas, pertencentes a Série Salignae e E. urophylla e E. pellita sdo também
espécies proximas. As espécies da Sec¢ao Maidenaria sdo utilizadas pela industria de
celulose e cultivadas para este fim em regides temperadas e subtropicais.

Para a produgdo de energia (carvao), as espécies mais recomendadas para regides
tropicais sdo E. camaldulensis, E.urophylla, E. cloeziana e E. tereticornis, as quais
apresentam maior densidade da madeira. Destas, E. camaldulensis ¢ E. tereticornis
sdo espécies muito proximas. No Brasil, os materiais genéticos mais plantados para
este fim sdo: clones de eucalipto urocam (E. urophylla x E. camaldulensis); urogran-
dis (E. urophylla x E. grandis); E. urophylla; e E. cloeziana. Para a produgio de 6leo
essencial uma das espécies mais plantadas ¢ Corymbia citriodora.

O subgénero Symphyomyrtus contempla a maioria das espécies de interesse
econdmico no Brasil, como Eucalyptus grandis, Eucalyptus urophylla e seus hibridos
que representam a quase totalidade dos plantios de Minas Gerais, Espirito Santo e
Bahia. Destacam-se ainda neste subgénero as espécies E. camaldulensis, E. tereti-
cornis, E. pellita e E. globulus como estratégicas aos programas de hibridacdo, como
portadoras de genes para caracteristicas especiais tais como densidade, resisténcia a
deficiéncia hidrica, resisténcia a doencas e qualidade da matéria-prima.

Eucalyptus grandis ¢ uma das principais espécies para a silvicultura brasileira
como matéria-prima para papel e celulose e mais recentemente como madeira para
serraria. Na década de 1960, procedéncias da costa sudeste da Australia foram ampla-
mente plantadas no Brasil com sementes colhidas em parcelas estabelecidas no horto
florestal de Rio Claro, em Sao Paulo, ¢ sementes importadas de Nova Gales do Sul
e do Sul de Queensland, latitudes 26°S a 32°52’S. Em vérios locais de plantio, e
principalmente no litoral do Espirito Santo, Eucalyptus grandis apresentou qualidade
satisfatoria para a produgdo de celulose de fibra curta, rapido crescimento, mas com
grande variagdo na performance produtiva e alta incidéncia de cancro causado pelo
fungo Chrysoporthe cubensis. Apesar disso, varios individuos superiores em volume
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de madeira se destacaram com tolerancia ao cancro, os quais foram multiplicados para
os plantios clonais de alta produtividade.

Material basico, na forma de progénies de Eucalyptus urophylla foi introduzido
no Brasil na década de 1970 com sementes colhidas em diversas ilhas da Indonésia e
apresentou boa capacidade de adaptagdo em varios locais, rusticidade, tolerancia ao
cancro, alto percentual de rebrota, porém com menor produtividade, se comparado
a Eucalyptus grandis em alguns locais. Os hibridos de E. urophylla x E. grandis
assumiram posi¢do de destaque na silvicultura brasileira pela apresentacao de vigor
para diversas caracteristicas.

Os hibridos sintéticos de polinizagdo controlada entre individuos selecionados
pelo seu valor genotipico, plantados em testes de progénies e/ou parcelas de avaliagdo
para sele¢do e clonagem, resultaram em ganhos genéticos significativos devido aos
efeitos da heterose e/ou combinag@o entre caracteristicas.

Objetivos do melhoramento e critérios de selecao

Além da produtividade volumétrica, as propriedades tecnoldgicas da madeira sdo
caracteristicas essenciais nos programas de melhoramento genético atuais. No caso
da produc@o de celulose, trés caracteristicas sdo consideradas fundamentais na econo-
micidade do processo produtivo industrial: a produtividade de celulose por area de
plantio (fun¢do do incremento volumétrico, da densidade da madeira e do rendimento
em celulose), o custo da producdo de madeira e o teor de lignina na madeira.

Para a produgédo de biorredutor, o melhoramento visa ao aumento da produtividade
em carbono por hectare. Essa variavel ¢ um carater relacionado ao volume, a densidade
da madeira e ao rendimento gravimétrico. Além dessas caracteristicas, a resisténcia
mecanica do carvao e a granulometria sdo importantes no seu uso industrial.

Para a produ¢do de madeira para laminagao e serraria as principais caracteristicas,
além do crescimento volumétrico, sdo a ndo propensdo a rachaduras e os problemas
decorrentes da secagem, como colapso, empenamentos, encurvamentos e espiraliza-
¢do das fibras. Essas caracteristicas s3o determinantes no aproveitamento industrial
das toras, fator que ainda ¢é carente na utilizacdo do eucalipto.

Outras caracteristicas essenciais na silvicultura industrial sdo a adaptacdo, a forma
do fuste, quantidade e distribuicdo de galhos, a bifurcagdo, a resisténcia a pragas,
doengas e a seca e, em algumas situacdes, resisténcia ao vento. A adaptagdo climatica
refere-se, principalmente, a adaptacdo ao regime pluviométrico e térmico. Em deter-
minadas regides a tolerancia ao frio e as geadas ¢ fator fundamental, ao passo que em
outras regides a tolerncia ao calor excessivo e a deficiéncia hidrica ¢ caracteristica
extremamente necessaria. Em muitos germoplasmas essas duas caracteristicas, resis-
téncia ao frio e a seca, sdo positivamente correlacionadas.

75,
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As caracteristicas de qualidade da madeira sdo de herdabilidades mais altas e
com maior controle genético aditivo, fato que ¢ interessante ao melhoramento. Por
outro lado, as caracteristicas de crescimento apresentam herdabilidades aditivas mais
baixas e demandam estratégias de melhoramento mais elaboradas (Cornellius, 1994;
Raymond, 1995).

Estrutura da populacao de melhoramento

A etapa inicial de um programa de melhoramento ¢ a definicdo do germoplas-
ma a ser utilizado e, posteriormente, trabalha-se na escolha de estratégias e métodos
alternativos de selecdo que promovam, de forma eficiente e rapida, ganho genético.
Uma vez que o objetivo do melhoramento ¢ o aumento continuo da expressdo das
caracteristicas de interesse, depreende-se que o melhorista necessita trabalhar com
germoplasma-base com média alta e variabilidade genética ampla. As populacdes
base para melhoramento devem ser constituidas por um ntimero efetivo de individuos
suficiente para manter a variabilidade genética da populagdo original, para fins de
melhoramento e conservacao (Resende, 2002).

A constituicdo da popula¢do de melhoramento visa o melhoramento ao longo
prazo, ou seja, o aumento continuo e progressivo das frequéncias dos alelos favora-
veis, por meio da implementacdo de varios ciclos seletivos. O ganho genético ao
longo prazo depende, fundamentalmente, da variabilidade genética potencial, ou seja,
daquela variabilidade que ¢ mantida mediante ciclos seletivos e ¢ liberada por meio
da recombinagdo, ao final de cada ciclo de sele¢do. Assim, a questdo do estabeleci-
mento das populacdes de melhoramento deve ser analisada sob o ponto de vista da
teoria dos limites seletivos. O caminho seguro (sem risco de perdas de alelos favora-
veis) em direcdo a obteng@o do teto seletivo das populagdes implica a manutengdo
de um tamanho efetivo populacional adequado. Dessa forma, os ganhos genéticos
na populacdo de melhoramento em cada ciclo seletivo devem ser maximizados para
uma condicdo de restricdo no tamanho efetivo populacional (Resende et al., 1995;
Resende, 2002, 2015).

E importante relatar que o tamanho efetivo populacional necessario para a
obteng¢ao do teto seletivo, de maneira geral, ndo ¢ de grande magnitude, situando-se na
faixa de 30 a 60 (Pereira; Vencovsky, 1988). O importante ¢, por ocasido da sele¢do,
considerar o tamanho efetivo populacional.
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Delineamentos de cruzamento

Individuos fenotipicamente superiores sdo selecionados por apresentarem carac-
teristicas desejaveis, mas € necessario avaliar se produzirdo progénies também superio-
res. A tnica maneira de avaliar o valor genético, nesse caso, ¢ cultivando sua progénie
de tal maneira que permita uma estimativa de seu valor genético como genitor, ou seja,
por meio de teste de progénies, o qual permite avaliar se a superioridade fenotipica do
genitor ¢ causada pelo ambiente ou pelo genotipo.

A geragdo de progénies pode ser obtida mediante policruzamentos, onde um
grupo de individuos selecionados, genitores femininos e masculinos, sdo intercruza-
dos naturalmente em um pomar de recombinacdo. Nesse caso, sdo geradas familias
de meios-irmaos. Por outro lado, cruzamentos aos pares, realizados artificialmente,
permitem maior direcionamento de acordo com os objetivos da selegdo, gerando
familias de irmaos germanos.

A geracao de familias de irmaos germanos pode advir da realizagdo de cruzamen-
tos preferenciais positivos, onde individuos de maiores valores genéticos para uma
mesma caracteristica sdo cruzados. Pode advir também da realizagdo de cruzamen-
tos preferenciais corretivos, onde individuos superiores em valores genéticos, para
diferentes caracteristicas, sdo cruzados, visando a corre¢do de determinados defeitos
na populagao.

Os delineamentos de cruzamento referem-se aos tipos de progénies a serem
avaliadas na populagdo experimental e, portanto, relacionam-se com a eficiéncia
seletiva. Os principais objetivos dos testes de progénies sdo: avaliacdo genética de
parentais e geracdo da populacdo base para nova selecao.

Para avaliacdo da Capacidade Geral de Combinacdo (CGC) dos parentais, um
numero de quatro ou cinco cruzamentos com outros parentais tem sido relatado como
adequado (Fonseca et al., 2010; Resende; Barbosa, 2005). Por outro lado, os seguintes
requisitos devem ser observados na geracdo de uma populagao base adequada:

* Grande nimero de individuos e razoavel numero de cruzamentos para permitir uma
alta intensidade de selecdo.

Possibilidade de gerenciamento do parentesco entre individuos por meio de infor-
magdes de genealogia, geradas por cruzamentos controlados.

+ Tamanho efetivo adequado.

Garantia de que cada genitor ndo tenha sido cruzado apenas com genitores bons ou
ruins. Neste sentido, alguma forma de sele¢do de cruzamentos ou a utilizagdo de
policruzamentos (polinizagdo aberta) sdo desejaveis.

O principal objetivo de um programa de melhoramento ¢ desenvolver combina-
¢oes genéticas entre genitores, visando a geragdo de descendentes superiores. Para isto,

ATT
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¢ necessario cruzar cada genitor com um certo numero de outros genitores e determinar
o desempenho geral das progénies, determinando a capacidade de combinagdo desses
genitores. H4 inimeras maneiras de combinar individuos para determinar o seu valor
genético. Dentre elas, merece destaque o delineamento dialelo, com suas varias
modalidades como: dialelo completo, dialelo incompleto, dialelo circulante, etc.

De maneira geral dialelos sdo uteis para avaliar valores genéticos de genitores
via suas capacidades de combinagdo. Capacidade de combinagdo ¢ o resultado da
combinacdo dos alelos de um individuo com os alelos de outros individuos e ¢
expresso pelo desempenho da progénie produzida. Nesse caso, tem-se dois tipos de
capacidade de combinagdo:

+ Capacidade geral de combinagdo (CGC) é o desempenho médio das progénies de
um individuo particular em combinagdo com diversos individuos. Esse pardmetro
¢ maior para genitores que apresentam maior quantidade de alelos favoraveis para
a caracteristica em avaliacdo. A CGC ¢ equivalente a metade do valor genético
aditivo, pois o genitor em questdo contribui somente com a metade dos genes para a
descendéncia e a outra metade advém de outros membros da populagio, que forne-
ceram polen.

Capacidade especifica de combinagdo (CEC) ¢ o desempenho de uma progénie
produzida pela combinagao de dois genitores especificos menos a CGC dos genito-
res. Como sdo descontados os efeitos aditivos ao excluir os efeitos de CGC dos pais,
a CEC depende somente da agdo génica ndo aditiva, ou seja, dominancia e epistasia.

Quatro aspectos devem ser analisados para a escolha do delineamento de cruza-
mento mais adequado (Resende; Barbosa, 2005):

* Eficiéncia na avaliacdo da Capacidade Geral de Combinac¢do (CGC) dos genitores;

* Possibilidade de identificagdo de cruzamentos superiores.

+ Eficiéncia da selegdo de individuos na populacdo hibrida.

+ Capacidade de avaliacdo de muitos genitores, o que ¢ favoravel em termos de inten-
sidade de seleg¢do e tamanho efetivo populacional e, portanto, em termos de ganho
genético acumulado com as geragdes de selegdo.

Em nivel de facilidade operacional, os delineamentos de cruzamento mais
recomendados sdo o dialélico parcial, o fatorial desconexo e o meio dialélico
desconexo. Por outro lado, mesmo delineamentos mais simples como os de polini-
zacdo aberta (progénies de meios-irmaos) e pares simples (progénies de irmaos
germanos) podem ser muito eficientes se associados a métodos elaborados de selec@o.

De maneira geral, os cruzamentos dialélico parcial e fatorial desconexo sdo
os mais eficientes. A eficiéncia na predicdo da capacidade geral de hibridagdo dos



Capitulo 3 - Genética: estratégias de melhoramento e métodos de selegéo

genitores pode ser avaliada tomando-se como referéncia o delineamento de policruza-
mento, o qual propicia a eficiéncia maxima. Em termos de acuracia, o uso de apenas
um cruzamento por genitor (delineamento em pares simples) ¢ 37% menos eficiente
que o policruzamento. O uso de trés e quatro cruzamentos por genitor reduz a 7% e
6% a perda em eficiéncia, respectivamente. Assim, trés cruzamentos por genitor ¢
adequado, pois maximiza a eficiéncia da selecdo de clones na populagdo hibrida. Este
¢ o numero empregado em varias industrias de celulose (Resende; Barbosa, 2005).

O delineamento em V apresentado por Resende (2002) deve ser usado para os
genitores de maiores valores genéticos aditivos na sele¢do recorrente reciproca (SRR).
Tal delineamento permite cruzar os melhores genitores mais vezes. Isto ¢ uma forma
de aumentar a probabilidade de obtencdo de individuos superiores nas progénies.
Considerando os dez melhores genitores de uma populagdo, ordenados de acordo
com os seus valores genéticos preditos, o delineamento em V apresentado na Tabela
1 permite definir os cruzamentos a serem realizados, quando o niimero total de cruza-
mentos ¢ fixado em 25.

Tabela 1. Delineamento em V considerando 10 genitores e 25 cruza-

mentos.
Genitores 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
1 X X X X X X X X X
2 X X X X X X X
3 X X X X X
4 X X X
5 X

Nesse caso, apenas os melhores cruzamentos sdo realizados e os niimeros de
cruzamentos por genitor sdo apresentados na Tabela 2.

Tabela 2. Numero de cruzamentos por genitor.

ik cruiju:eentos G cruzm?:ntos
1 9 6 >
2 8 7 4
3 7 8 3
4 6 9 2
5 5 10 1
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No caso do melhoramento interpopulacional (ou melhoramento intrapopulacional
em espécies dioicas), os 25 melhores cruzamentos sdo dados por um delineamento
fatorial 5 x 5, envolvendo os cinco melhores genitores de cada populacao.

Estratégias de melhoramento — selecio recorrente

Em eucalipto, a existéncia de dominancia ¢ suficiente para propiciar vantagem da
propagacao clonal sobre a sexuada e para permitir a explorag@o da capacidade especi-
fica de combinagao (CEC) entre genitores, principalmente em nivel interespecifico.
Dessa forma, hibridos de Eucalyptus t€m sido utilizados em varios paises, destacando-
se as combinagdes E. urophylla x E. grandis no Brasil, Africa do Sul, Colombia e
Venezuela e E. urophylla x E. grandis, E. grandis x E. tereticornis e E. urophylla x E.
pellita no Congo. Recentemente, E. urophylla x E. grandis x E. globulus também tem
sido usado no Brasil.

As estratégias de melhoramento de espécies perenes resultam basicamente da
combinacdo entre delineamentos de cruzamento, métodos de sele¢do e estrutura de
populagdes. A etapa basica do processo de melhoramento refere-se a implantacdo de
testes de progénies e testes clonais, a partir dos quais os individuos selecionados sdo
recombinados para a continuidade do melhoramento e ou recomendados para plantios
de producao.

Os programas de melhoramento genético florestal, assim como em outras culturas,
normalmente, baseiam-se em estratégias para realizar a sele¢do e a recombinagdo
genética, visando o avango das geracdes. O método de melhoramento mais utilizado
na area florestal ¢ o método da selec¢do recorrente, pois ¢ o mais indicado para espécies
aldgamas (polinizacdo cruzada), que ¢ o tipo de polinizacdo da maioria das espécies
florestais (Resende; Barbosa, 2005).

Aselecdo recorrente € o principal método capaz de melhorar caracteristicas quanti-
tativas, controladas por muitos genes e/ou sujeitas a elevada influéncia ambiental,
apresentando herdabilidades moderadas a baixas. Para tais caracteristicas, devido ao
elevado numero de genes, ndo é possivel atingir o objetivo do melhoramento em
apenas um ciclo seletivo. O principio da selegdo recorrente ¢ o aumento continuo e
progressivo dos alelos favoraveis, por vérios ciclos seletivos. Para isto, conforme
comentado anteriormente, o melhorista necessita trabalhar com germoplasma-base
com média alta e variabilidade genética ampla, a fim de fornecer os alelos favoraveis
para uma determinada caracteristica. Para eucalipto, as estratégias de sele¢do recor-
rente assumem grande importancia devido a necessidade de se obter o maior ganho
possivel em cada ciclo seletivo.

A selecdo recorrente com base em familias pode visar uma unica populacao (intra-
populacional) ou duas populagdes (interpopulacional). Nos dois casos, compreende:
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* Selecao dos individuos na populacdo que se deseja melhorar para obtengdo das
familias.

* Avaliacdo das familias em ensaios com repeti¢des dentro e entre ambientes.

* Recombinagdo das familias ou individuos superiores para formar a populagdo do
proximo ciclo.

Em espécies perenes, os procedimentos de recombinagdo estdo relacionados a
eficiéncia seletiva de duas maneiras:

* Geralmente a etapa de recombinagdo coincide com a obtengdo de progénies para
avalia¢do no ciclo subsequente e, como determinados delineamentos de cruzamento
propiciam uma sele¢do mais acurada, esta fase esta relacionada a eficiéncia seletiva
no ciclo subsequente.

* Arecombinacdo pode ser realizada de maneira desbalanceada, com maior énfase aos
individuos com maiores valores genéticos. Assim, além da maximizacdo do ganho
com base na utilizagdo de métodos acurados de sele¢do, ganhos adicionais podem
ser conseguidos com a utilizagdo de propor¢ao maior de individuos superiores, na
populacgdo de produgdo, e com a sele¢do de cruzamentos na populagdo de melhora-
mento.

De maneira geral, a obtengdo de novas progénies deve ser fundamentada na
predicao da descendéncia, utilizando-se as informagdes dos valores genéticos dos
individuos selecionados. Dessa forma, poderdo ser geradas progénies ja sabidamente
superiores. Verifica-se, portanto, que a eficiéncia dos diferentes programas de melho-
ramento ¢ funcdo dos diferentes procedimentos de sele¢do e recombinacdo (cruzamen-
tos). Para recombinacdo, os seguintes tipos de familias podem ser utilizados: familias
de meios-irmaos, de irmaos completos e endogamicas.

A eficiéncia dos programas de melhoramento deve ser medida pelo ganho genético
por unidade de tempo. Assim, o intervalo entre geragdes desempenha relevante papel
no melhoramento de espécies perenes, onde a selecdo precoce deve ser uma meta
constante.

A sele¢do recorrente intrapopulacional (SRI) visa ao melhoramento do valor
genético aditivo (a) médio da populagdo (pura ou sintética) por meio de vérios ciclos
seletivos. Neste processo, melhora-se também, de forma indireta, o valor genotipico (g
=a+d, em que d ¢ o efeito de dominancia ou contribui¢ao dos locos em heterozigose)
médio da populagdo. A SRI ¢ usada no melhoramento de varias espécies de plantas
visando a utilizagdo em plantios via sementes (exploracdo de a) ou clonagem (explora-
cao de g) e, geralmente, ¢ adotada em estagios iniciais do melhoramento.

Os individuos superiores gerados ao final do procedimento basico (cruzamento
seguido pela sele¢do) sdo intercruzados (recombinagdo) para a geracdo das familias
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hibridas de um novo ciclo seletivo. E importante relatar que nas espécies perenes
ha sobreposi¢do de geracdes e individuos de diferentes geragdes sdo intercruzados e
nao apenas aqueles de determinado ciclo seletivo. Esse esquema ¢ mais eficiente em
espécies que ndo apresentam elevada heterose e/ou divergéncia genética na populagio
de melhoramento. Caso contrario, a selecdo recorrente reciproca (SRR) deve ser
preferida.

Outro esquema ¢ o cruzamento entre genitores potenciais selecionados nos testes
de familias, com base em seus valores genéticos aditivos (a). Tal esquema ¢ usado em
populagoes sintéticas de eucalipto e constitui a selecdo recorrente intrapopulacional
(SRI) propriamente dita.

A selegdo recorrente reciproca (SRR) foi proposta por Comstock et al.
(1949) e ¢ a principal ferramenta para o melhoramento da média de cruzamentos
interpopulacionais. Assim, deve ser utilizada no melhoramento de espécies em que a
heterose ¢ relevante nas caracteristicas de importancia economica.

Em eucalipto, Resende e Higa (1990) propuseram um esquema de selecdo recor-
rente reciproca (SRR) no contexto da estratégia de melhoramento do cruzamento ou
hibrido entre populagdes. O esquema prevé também a utilizagdo dos melhores indivi-
duos hibridos selecionados no contexto de SRR, na formagido de compostos ou sinté-
ticos, conforme a estratégia de melhoramento e selecdo em populagdes sintéticas ou
compostos. O primeiro programa de SRR em eucalipto foi implementado no Congo
(Vigneron, 1992). Tal programa culminou, no primeiro ciclo de SRR envolvendo E.
grandis x E. urophylla, com a obtengdo de cinco cultivares clonais hibridos, num
ganho genético realizado de 75% (Baudouin et al., 1997). No Brasil, varios programas
de SRR para o melhoramento do hibrido E. grandis x E. urophylla vem sendo condu-
zidos, mas ainda sem resultados publicados.

A selecdo recorrente reciproca (SRR) conduz ao melhoramento do hibrido inter-
populacional. Para isto sdo melhoradas a heterose do cruzamento interpopulacio-
nal e pelo menos uma das populagdes envolvidas no cruzamento. A escolha de qual
populagdo a ser utilizada como testadora (na qual sdo utilizadas progénies intrapopula-
cionais para selegdo) depende das propriedades genéticas das populagdes envolvidas.
Resende (2002) apresenta uma abordagem matematica para essa escolha.

Varias opgdes existem para a SRR (Resende; Barbosa, 2005):

+ Sele¢do recorrente reciproca de genitores (SRR-G).

* Selegdo recorrente reciproca com S1 (SRR-S1).

* Selegdo recorrente reciproca com meios-irmaos (SRR-MI ou SRR-S0).

* Selegao recorrente reciproca de genitores com hibridos intermediarios (SRR-G-HI).

+ Selegdo recorrente reciproca com S1 e hibridos intermedidrios (SRR-S1-HI).

* Selegdo recorrente reciproca com meios-irmdos ou SO e hibridos intermedidrios
(SRR-MI-HI).
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* Selecdo recorrente reciproca com meios irmaos e hibridos intermediarios usando
genitores (SRR-MI-HIG).

* Selegdo recorrente reciproca com linhagens (SRR-LI).

* Selegdo recorrente reciproca individual (SRRI).

Um esquema modificado ou misto entre a sele¢@o recorrente intrapopulacional
(SRI) e a selegao recorrente reciproca (SRR) promove o melhoramento da heterose
em taxa similar 8 SRR ¢ o melhoramento “per se” de ambas as popula¢des envolvi-
das. Este esquema ¢ denominado selecdo recorrente mista (SRM) e utiliza progénies
interpopulacionais para sele¢do e orientagdo da recombinagdo de genitores em uma
populagdo e progénies intrapopulacionais para sele¢do e orientagdo da recombinagdo
de genitores na outra populagao.

A maior vantagem da sele¢@o recorrente mista (SRM) é o maior ganho em uma
das populagdes “per se”. Assim, o seu uso ¢ justificado em espécies perenes, quando
for necessario melhorar uma populagdo como fonte de clones (ou melhorar a adaptagao
de uma populacdo pura) e esta populacdo coincidir de ser a melhor testadora. Em
espécies anuais, o uso da SRM ¢ plenamente justificado visto que o melhoramento das
populagdes “per se” é essencial para a extracdo de linhagens adequadas (boas produto-
ras de sementes) a obten¢do dos hibridos simples.

Recentemente, surgiu a necessidade de inclus@o de outras espécies nos cruzamen-
tos visando a combinag¢do, em um unico individuo, das caracteristicas alto crescimen-
to, alta densidade da madeira, alto rendimento de celulose, resisténcia a seca, resistén-
cia a doencas e, em alguns casos, resisténcia ao frio. Essas espécies sdo E. globulus, E.
camaldulensis, E. pellita, E. dunnii, E. benthamii, E. viminalis, dentre outras.

E praticamente impossivel conduzir programas de SRR para todas as combina-
¢oes duas a duas dessas espécies. Em fung¢do disso, Resende e Assis (2008) propuse-
ram uma nova estratégia de melhoramento para o eucalipto no Brasil, no contexto da
indistria de celulose. Essa estratégia contempla, em um mesmo individuo destinado
a clonagem, todas as caracteristicas desejaveis e, simultaneamente, que capitaliza e
melhora a heterose para crescimento, advinda de varios pares de espécies cujas combi-
nacdes sdo sabidamente heteroticas.

A nova estratégia proposta baseia-se na obten¢do de duas populagdes sintéti-
cas multi-espécies e posterior SRR entre essas. Esse esquema ¢ denominado selecao
recorrente reciproca entre populagdes sintéticas multi-espécies (SRR-PSME) e visa
congregar e melhorar simultaneamente todas as caracteristicas de importancia adapta-
tiva (resisténcia a seca ¢ a doengas), quantitativa (volume, densidade e rendimento)
e qualitativa (teor de lignina) para a producdo de celulose. As caracteristicas resis-
téncia a seca ¢ a doencas, densidade da madeira, rendimento de celulose e teor de
lignina apresentam heranga aditiva e devem estar adequadamente contempladas em
cada uma das populagdes base para a SRR. No contexto da SRR essas caracteristicas
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serdo também continuamente melhoradas na etapa da selecdo de individuos recombi-
nados, visando o inicio dos novos ciclos de SRR. A caracteristica volume de madeira
apresenta dominancia alélica e, portanto, exibe heterose quando materiais divergentes
sdo cruzados. Essa heterose ¢ continuamente melhorada pela SRR-PSME.

Experimentaciao adequada

Os procedimentos de sele¢do serdo 6timos quando os dados para a avaliagdo
genética advirem de uma experimentacdo adequada. Os principais fatores que contri-
buem para uma experimentacao adequada sdo: delineamentos experimentais eficientes
(blocos ou latice), adequado tamanho de parcela (uma planta por parcela), nimero de
repeti¢des suficientes para maximizagdo da acurdcia seletiva, adequado niimero de
locais de experimentacdo tendo por base o nivel de interagdo gendtipos x ambientes
entre os locais de plantio.

A tecnologia de selec¢@o atualmente disponivel baseia-se no valor genético predito
pelo BLUP, o qual é obtido apds rigorosa corre¢do para todos os efeitos ambientais.
Assim, ocorre ajuste para a variacao fisico-quimica do solo, por meio do ajuste para
os efeitos de blocos e locais. Varios estudos realizados confirmam a maior eficiéncia
dos delineamentos com uma planta por parcela em relagdo aqueles com vérias plantas
por parcela.

Métodos de selecao e predicio de valores genéticos

Na década de 1990 ocorreu um grande salto qualitativo nas metodologias anali-
ticas de selegcdo genética aplicadas ao melhoramento de plantas. No melhoramento do
eucalipto a sele¢do pode ser praticada com os seguintes objetivos:

* Selecao de genitores para cruzamento e recombinacao em programas de SRI e SRR.

* Sele¢do de clones para recomendagdo visando plantios comerciais.

* Selegao de clones potenciais nas progénies hibridas.

* Selegao de genitores potenciais nas progénies em programas de SRI ¢ SRR.

* Sele¢do de familias (ou cruzamentos) para direcionar pares para a sele¢do recorren-
te reciproca individual (SRRI) ou para plantios comerciais via sementes ou clona-
gem.

Para todos esses objetivos, o procedimento 6timo de selecdo ¢ o BLUP para os
efeitos genéticos aditivos (a), de dominancia (d) e genotipicos (g), dependendo da
situagdo. O BLUP ¢ o procedimento que maximiza a acuracia seletiva e, portanto, é
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superior a qualquer outro indice de sele¢do combinada, exceto aquele que usa todos
os efeitos aleatorios do modelo estatistico (indice multiefeitos, conforme Resende
e Higa, 1994). No caso de experimento balanceado esse indice equivale ao proprio
BLUP (Resende; Fernandes, 1999). Para aplicagdo do BLUP sdo necessarias estima-
tivas fidedignas de componentes de varidncia. O procedimento padrio para estimagio
de componentes de varidncia é o de maxima verossimilhanga restrita (REML), o qual
¢ superior ao método da analise de variancia (ANOVA) em situacdo de dados desba-
lanceados e delineamentos ndo ortogonais (como blocos aumentados e alguns blocos
incompletos). O procedimento 6timo de avaliagdo genética é, entdo, o REML/BLUP,
o qual ¢ também denominado de metodologia de modelos mistos.
As principais vantagens do procedimento REML/BLUP sdo (Resende, 2007b):

* Permite o uso de informagdes de parentesco (pedigree).

+ Corrige simultaneamente os dados para os efeitos ambientais, estima os componen-
tes de variancia e parametros genéticos e prediz os valores genéticos.

* Permite comparar individuos através do tempo e do espago.

* Produz resultados ndo viciados.

+ Maximiza a acuracia seletiva.

+ Maximiza o ganho genético e a eficiéncia dos programas de melhoramento.

*+ Nao exige balanceamento dos dados.

* Permite utilizar, simultaneamente, grande nimero de informagdes, gerando estima-
tivas mais precisas.

* Permite lidar com estruturas complexas de dados (medidas repetidas, diferentes
locais, diferentes geragdes, diferentes idades, interagdo gendtipos x ambientes,
cruzamentos dialélicos e fatoriais, delineamentos em latice, etc.).

* Permite a predi¢ao de efeitos de dominancia.

No contexto da selecao recorrente no melhoramento de plantas, os métodos de
selecdo evoluiram seguindo aproximadamente a seguinte cronologia:

* Sele¢do de familias:

- Entre médias de familia (Vencovsky, 1987).
BLP de familias (White; Hodge, 1989; Bueno Filho, 1997).
BLP de familias em vérios locais (Resende et al., 1993).
REML/BLUP de familias (Resende et al., 1996; Duarte, 2000).

* Selecdo de individuos:
- Entre familias ¢ dentro de parcela (Kageyama; Vencovsky, 1983).
- Entre familias corrigida e dentro de familia no experimento (Resende, 1991).
- Individual pela selecdo combinada (Resende, 1991; Bueno Filho, 1992).
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- Individual pelo indice multi-efeitos (IME) ou BLUP individual (Resende; Higa,
1994);

- Individual pela sele¢do combinada modificada (Pires et al., 1996).

- REML/BLUP individual (Resende; Fernandes, 1999; Resende, 1999; Resende;
Dias, 2000).

- Modelos de regressdo aleatoria e Bayesianos (Resende, 1997; Resende et al.,
2001a, 2001b).

- Modelos generalizados mistos (Resende, 2000a; Resende; Biele, 2002).

- Modelos mistos espaciais (Resende; Sturion, 2001, 2003).

- Modelos multivariados mistos espaciais (Resende; Thompson, 2003).

- Modelos mistos de interacdo social e competicdo (Resende; Thompson, 2003;
Resende et al., 2005).

- Modelos fatores analiticos mistos (Resende; Thompson, 2003, 2004).

- Selecdo gendmica ampla (Resende, 2007a; Resende et al., 2008, 2012;
Grattapaglia; Resende, 2011).

- Modelos mistos de dados censurados e analise de sobrevivéncia (Resende et al.,
2014).

- Modelos mistos de normas de reagdo no estudo da interacdo genotipos x ambien-
tes (Resende et al., 2014, Alves, 2016).

- Modelos hierarquicos generalizados mistos (método HIML/HG-BLUP) (Resende
et al., 2018).

No inicio da década de 1990, as industrias de celulose de eucalipto no Brasil
comecaram a demandar métodos acurados de selecdo individual a partir da avaliagdo
de dezenas de milhares de individuos mensurados no campo, em varios experimentos
e locais. Estes individuos deveriam ser selecionados com base nos valores genéticos e
nao fenotipicos. A selecdo entre familias e dentro de parcelas, muito comum a época,
mostrava-se inadequada para tal proposito. Havia a necessidade do desenvolvimento
de métodos mais adequados. O método BLP, difundido naquela época, prestava-se
apenas para a selecdo entre familias.

Em 1992 foi desenvolvido o método do indice multi-efeitos (IME) para a seleg@o
otima em nivel de individuos, o qual foi implementado no software Selegen, também
desenvolvido na mesma época (Resende; Higa, 1994; Resende et al., 1994). O software
Selegen evoluiu gradativamente passando a incorporar o procedimento REML/BLUP
(Resende et al., 1993, 1994; Resende; Oliveira, 1997; Resende, 2002). O ano de 1993
marca o inicio do Selegen e do uso da metodologia de modelos lineares mistos (via
melhor predi¢@o linear) no melhoramento de plantas no Brasil.

Em 1997/1998 um marco importante foi a demonstra¢ao de que o IME equivalia
ao procedimento generalizado do BLUP em nivel individual. Até entdo ndo havia
sido demonstrado formalmente na literatura internacional como um BLUP individual
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otimo poderia ser derivado, levando em conta simultaneamente as informagdes dos
delineamentos experimentais e a teoria genética dos indices de selecdo combinando
informacgdes dos individuos e de seus parentes. O trabalho de Resende e Fernandes
(1999) permitiu entdo:

* Demonstragdo de que o IME ¢ BLUP para o caso balanceado.

+ Demonstragdo de que a sele¢do combinada e combinada modificada ndo sio BLUP
nem para o caso balanceado.

+ Construgdo do BLUP individual passo a passo usando simultaneamente a teoria
estatistica, a genética e a experimental, garantido a derivagdo de preditores 6timos.

* Derivagdo de varios modelos BLUP em nivel individual, para inlimeras situagdes
experimentais e estruturas genéticas.

A teoria genérica do BLUP como procedimento 6timo foi difundida comple-
tamente a partir da década de 1970 pelos cientistas Charles Henderson nos EUA e
Robin Thompson na Inglaterra, dentre outros (Henderson, 1973, 1975a, 1975b, 1976;
Thompson, 1976, 1977, 1979).

Para a aplicagdo do BLUP sdo necessarias estimativas fidedignas de componentes
de variancia. O método 6timo de estimag@o de componentes de variancia, com dados
desbalanceados ou nao, ¢ 0 REML desenvolvido por Patterson e Thompson (1971) e
Thompson (1973, 1977, 1980).

O procedimento REML/BLUP passou a ser usado rotineiramente no melhora-
mento animal no exterior, a partir da década de 1980. No Brasil, em gado de leite,
passou a ser usado a partir de 1994 (Verneque; Valente, 2001). Isto se deveu ao desen-
volvimento de softwares especificos que permitem tratar adequadamente a matriz
de parentesco genético aditivo entre os individuos sob avaliagdo. Algoritmos para
escrever diretamente essa matriz de parentesco genético aditivo foram apresentados
por Henderson (1976) nos EUA e Thompson (1977) na Inglaterra.

Os primeiros softwares desenvolvidos foram o REML na Inglaterra (Robinson
et al., 1982), o DFREML na Inglaterra e Australia (Meyer, 1988) ¢ o MTDFREML
nos EUA (Boldman et al., 1993), ambos empregando o algoritmo livre de derivadas
(DF). Misztal e Perez-Enciso (1993) relatam o uso do algoritmo EM, posteriormente
usado no desenvolvimento dos programas BLUPF90 e REMLF90. Posteriormente, foi
desenvolvido o software ASREML (Gilmour et al., 1998), que emprega o algoritmo
Al desenvolvido por Johnson e Thompson (1995) e Gilmour et al. (1995).

A disponibilidade desses softwares conduziu ao inicio da aplicagcdo do proce-
dimento REML/BLUP individual ao melhoramento florestal em nivel individual,
a partir de 1995 (Borralho et al., 1995). No entanto, nenhuma derivagdo explicita
do procedimento BLUP considerando as caracteristicas dos delineamentos experi-
mentais foi apresentada. Em outras palavras, modelos eram ajustados sem se saber
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exatamente como as varias informagdes eram usadas e se o modelo ajustado era
otimo.

Os softwares mencionados, desenvolvidos para o melhoramento animal, podem
ser usados adequadamente para o melhoramento vegetal em algumas situagdes,
principalmente quando apenas os efeitos aditivos sdo de interesse. Com clonagem
e com a diversidade dos sistemas reprodutivos em plantas, limitagdes existem. O
software Selegen-REML/BLUP foi desenvolvido para atender a rotina dos programas
de melhoramento genético vegetal e contempla as seguintes categorias de plantas:
alogamas, autdgamas, de sistema reprodutivo misto e de propagagao clonal. Considera
varios delineamentos experimentais, varios delineamentos de cruzamento, interagdo
gendtipos x ambientes e experimentos repetidos em varios locais, medidas repetidas,
progénies pertencentes a varias populagdes, dentre outros fatores. O software ndo se
restringe a ajustar os efeitos e apresentar os componentes de variancia, mas apresenta
também os valores genéticos aditivos, de dominancia e genotipicos dos individuos, o
ganho genético com a sele¢do, o tamanho efetivo populacional dentre outros pardme-
tros interessantes ao melhoramento vegetal. Do ponto de vista estatistico ¢ também
interessante, pois permite o teste da significancia dos efeitos via teste da razao de
verossimilhanga (LRT) e analise de deviance.

Softwares como o SAS e 0 ASREML permitem o ajuste de um niimero infinito
de modelos e, inclusive, modelos muito mais complexos. No entanto, o SAS apresenta
limitacdo para lidar com matriz de parentesco e predizer valores genéticos em nivel
de individuos. Codigos para uso do ASREML para analise de alguns modelos mais
comuns no melhoramento de plantas foram apresentados por Resende (2000a) e por
Resende et al. (2014). O software Selegen-REML/BLUP ¢ de facil uso e interpreta-
¢do, permitindo lidar de forma eficiente com a maioria das situa¢des corriqueiras no
melhoramento vegetal. O Selegen-REML/BLUP ¢ gratuito para uso em Universidades
e Institutos Publicos de Pesquisa no Brasil e no exterior. Alguns softwares de excelén-
cia sdo pagos anualmente inclusive para uso em Universidades e Institutos Publicos
de Pesquisa.

E importante relatar que a metodologia de modelos mistos também contempla
as falhas ou perdas de plantas que normalmente ocorrem em experimentos de campo
e isto pode ser feito considerando trés aspectos: trabalhando-se somente com as
observagdes das plantas vivas; fazendo a predi¢do dos valores genéticos para sobre-
vivéncia e posteriormente multiplicando-os pelos valores genéticos para a caracte-
ristica crescimento; e ajustando o nimero de falhas vizinhas como covariavel. Este
ultimo aspecto sempre foi tradicionalmente ignorado. Entretanto, atualmente nio se
admite mais desconsiderar o indice de falhas vizinhas na avaliagdo genética. Assim,
o indice de falhas tem sido avaliado no campo e incluido na analise genética para
crescimento. E importante relatar que o ajuste do indice de falhas como covariavel nio
pode ser realizado em duas etapas, conforme realizado em algumas culturas anuais.
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Ao contrario, deve ser ajustado simultaneamente a estimagdo de componentes de
variancia via REML e a predigdo de valores genéticos individuais via BLUP.

O Software Selegen-REML/BLUP foi delineado para maximizar a eficiéncia
global do melhoramento e aborda de forma intrincada os topicos mencionados acima,
sobrepondo esquema de selecdo recorrente, delineamento de cruzamento, delinea-
mento experimental, controle estatistico via covaridvel e sistema de propagacdo do
material melhorado. Utiliza procedimentos estatisticos de eficiéncia méaxima: proce-
dimentos 6timos de estimagdo de componentes de varidncia e de predi¢ao de valores
genéticos (Resende, 2007b, 2016).

Outras op¢des de analise podem ser adotadas via: Inferéncia Bayesiana (Resende,
2000b; Resende et al., 2001a), modelos de regressao aleatéria (Resende et al., 2001),
Estatistica Espacial (Resende; Sturion, 2001), modelos de competi¢do intergenotipica
(Resende; Thompson, 2003), BLUP multivariado (Resende, 1999; Alves et al., 2018)
¢ HG-BLUP (Resende et al., 2018).

Acuracia e confiabilidade

De maneira geral, os valores genéticos preditos ndo s3o iguais aos valores
genéticos verdadeiros. A proximidade entre esses dois valores pode ser avaliada com
base na estatistica denominada acuracia (Resende, 2002), a qual refere-se a correlagdo
entre os valores genéticos preditos e os valores genéticos verdadeiros dos individu-
os. Quanto maior a acuracia na avaliagdo de um individuo, maior ¢ a confianca na
avaliagdo e no valor genético predito deste individuo.

A acurécia seletiva depende da herdabilidade da caracteristica, da quantidade e
da qualidade das informacdes e dos procedimentos utilizados na predi¢do dos valores
genéticos. Assim, a acuracia ¢ um parametro parcialmente sob controle do melhorista
jé& que seu valor maximo ¢ limitado pela herdabilidade da caracteristica. Como ¢ uma
medida que esta associada a precisdo na selecdo, a acuracia ¢ o principal elemento
do progresso genético, em que o melhorista pode alterar visando maximizar o ganho
genético (Resende; Duarte, 2007).

A acuracia é também o pardmetro mais importante na comparagdo de métodos de
selecdo, pois, quanto maior o seu valor, melhor preditor do valor genético verdadeiro
¢ o método de selecdo. O quadrado da acuracia é um coeficiente de determinagdo
e ¢ denominado confiabilidade. A confiabilidade expressa a propor¢do da variagdo
dos valores genéticos verdadeiros que ¢ explicada pelo método de selegcdo (Resende,
2002).
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Eficiéncia seletiva

Os melhoristas necessitam encurtar os ciclos seletivos e ter maior agressividade
no langamento de novas cultivares. Acumular dados experimentais na mesma geragao
pouco impacta o melhoramento de plantas perenes. A velocidade de troca de cultivares
¢ um fator essencial na competitividade do agronegécio. Nesse sentido, ¢ de consenso
que a selecdo em eucalipto ndo deve ultrapassar a idade de trés anos (Rezende et al.,
1994). Isto vem sendo praticado por véarias industrias de celulose.

Em culturas de propagacao assexuada, para reduzir a vulnerabilidade dos plantios
aos ataques de novas pragas e doengas, ¢ importante se ter uma alta rotatividade de
clones em plantios comerciais. Geragdes curtas de melhoramento facilitam isso.

Os principais fatores que ditam o sucesso de um programa de melhoramento

Sao:

* Estratégia adequada de melhoramento (método de selecdo recorrente e delineamen-
to de cruzamento).

+ Eficiéncia no processo seletivo (método de selecdo).

+ Curtas geragdes de melhoramento, ou seja, selegdo precoce maximizando o ganho
por unidade de tempo.

Visando alta eficiéncia seletiva, grande rapidez na obtencdo de ganhos genéticos
com a selegdo e baixo custo, em compara¢dao com a tradicional selecdo baseada em
dados fenotipicos, Meuwissen et al. (2001) propuseram um novo método de selecio
denominado selecdo genomica (GS) ou sele¢do gendomica ampla (GWS), a qual pode
ser aplicada em todas as familias sob avaliagdo nos programas de melhoramento
genético, apresenta alta acuracia seletiva para a selecdo baseada exclusivamente em
marcadores (ap0Os terem seus efeitos genéticos estimados a partir de dados fenoti-
picos em uma amostra da populagdo de sele¢do) e ndo exige prévio conhecimento
das posigdes (mapa) dos QTLs, ndo estando sujeita aos erros do tipo II associados a
sele¢do de marcadores ligados a QTLs (Resende et al., 2012; Resende, 2015). A GWS
serd abordada, detalhadamente, em um capitulo a parte.

Heterogeneidade genética e numero de clones em
plantios comerciais

Um coeficiente de heterogeneidade genética (hez)) em um plantio comercial
de clones pode ser dado pelo complemento do coeficiente de endogamia (F) (que
mede homogeneidade), ou seja, het, = 1 - F. O coeficiente ¢ dado por uma fungdo do
nimero efetivo (N,) de clones e da proporgdo de utilizagdo de cada gendtipo no plantio
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comercial. Assim, tem-se /= 1/(2N,), sendo N, = (3 n)*/n?, em que n é o niimero de
hectares plantados com cada clone. Expresso em termos de proporgdes p, de plantio
de cada clone, o N, ¢ dado por N, = 1/3 p? em que p, = n,/3 n. Essa corregdo propor-
cional pode ser denominada “inverso da variancia harménica”, um conceito analogo
ao da média harmonica. Finalmente, o coeficiente de heterogeneidade ¢ dado por hez,
=1-2 p*2. Quando se dispde da heterozigose (#) molecular do clone, a expressio
adequada ¢ hetph =1- 2 p*2h (Resende, 2015). Como exemplo, considere nove
clones plantados nas seguintes proporgdes: cinco deles na propor¢ao 0,1667 e quatro
deles na propor¢ao 0,0555. Assim, tem-se:

Y p=5+0,1667+4+0,0555*=0,1512
het, =1 - (0,151222) = 0,9244
het , =1—(0,1512/2 * 0,8)) = 0,9055, sendo / = 0,8.
ph

Dessa forma, a heterogeneidade no plantio total sera de 90,55%, a qual ¢ adequada.

O futuro da avaliacio genética e genOmica

Predicao e estimacao via HIML/HG-BLUP

Trata-se de uma abordagem estatistica recentemente desenvolvida para estimacao,
predigao, inferéncia e selecdo de modelos adequados. Essa metodologia permite
predi¢des pelo método BLUP hierarquico generalizado (HG-BLUP) para os efeitos
aleatorios e estimagdes pelo método BLUE hierarquico generalizado (HG-BLUE)
para os efeitos fixos. Os componentes de variancia sdo estimados via maxima veros-
similhanca hierdrquica (HIML), pelo algoritmo de quadrados minimos ponderados
iterativos (IWLS).

Até recentemente, existiam trés classes de inferéncia: frequentista, verossimi-
lhanca (Fisheriana) e Bayesiana. Segundo Lee e Nelder (1996, 2004, 2009a, 2009b), a
verossimilhanga hierarquica surgiu recentemente e possibilita a unificacdo dessas trés
classes. A abordagem da verossimilhanga hierarquica difere de ambas, da inferéncia
frequentista e da Bayesiana. No entanto, a0 mesmo tempo, une as duas. A verossimi-
lhanca tem sido um conceito central em estatistica e ¢ usada em ambos os contextos,
frequentista e Bayesiano. Verossimilhancistas e frequentistas ndo podem fazer
inferéncia para incognitas aleatorias, e Bayesianos ndo fazem inferéncias para incog-
nitas fixas. A verossimilhanga hierarquica propicia inferéncias para ambas incognitas,
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fixas e aleatorias, unindo as trés frentes. Isto esta representado na Figura 1, adaptada
dos textos de Lee et al. (2017) e Resende et al. (2018).

Verossimilhanga
hierarquica

Verossimilhanga

Figura 1. Unificacdo das
trés  classes de inferén-

cia (Frequentista, Fisheriana e
Bayesiana) na analise estatistica em
biometria e genética.

Nos modelos generalizados lineares mistos (GLMM), assume-se que os residuos
podem ndo apresentar distribui¢do Normal, mas os demais efeitos aleatorios do
modelo devem seguir distribui¢do Normal. Entretanto, essa suposicdo nem sempre
¢ adequada. Dessa forma, modelos em que uma distribui¢do de probabilidade e uma
funcdo de ligacdo distintas podem ser especificadas para cada fator aleatério do
modelo pertencem a classe dos modelos hierarquicos generalizados lineares mistos
(HGLMM). Para dados e HGLMM nao Normais, o BLUP linear pode ndo ser tao
eficiente (Resende et al., 2018). Sob HGLMM Normais o HG-BLUP produz o préprio
BLUP tradicional.

Os HGLMM podem ser ajustados usando suas verossimilhangas hierarquicas.
Assim, a inferéncia ¢ realizada via verossimilhanga hierarquica, que se refere a uma
verossimilhanca estendida em que os parametros aleatorios do vetor v estdo na escala
canonica. Os estimadores de efeitos fixos e aleatorios sdo derivados da maximiza-
¢do da verossimilhanca hierarquica e produzem extensdes diretas das equagdes de
modelos mistos (MME) de Henderson. Os componentes de varidncia sdo estimados
pela maximizacdo do perfil da verossimilhanca hierarquica ajustada, produzindo o
método HIML, que ¢ uma extensdo direta do método maxima verossimilhanca restrita
(REML). Dessa forma, Lee e Nelder (1996, 2004, 2009a, 2009b) estenderam a teoria
familiar do BLUP para uma classe mais ampla de modelos.

Explorando a natureza hierarquica da verossimilhanca hierarquica, modelos
para os componentes de varidncia dos parametros de dispersao podem ser adicio-
nados um a um. Uma classe ampla de distribui¢des pode, entdo, ser usada para
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modelar tanto a variavel resposta y quanto os efeitos aleatorios, fato que aumenta a
flexibilidade da modelagem. A verossimilhanga hierarquica pode ser usada também
na derivagdo de ferramentas para a selecdo de modelos. O Critério de Informacao de
Akaike (AIC) condicional da verossimilhang¢a hierarquica €, na verdade, equivalen-
te ao Critério de Informagao da Deviance (DIC) aplicado na Estatistica Bayesiana
(Lee; Noh, 2012).

A abordagem da verossimilhanga hierarquica nao requer distribuicdo a priori dos
parametros ou uma intratavel integragdo. A principal vantagem dessa verossimilhanca
¢ que, em geral, ela conduz a uma apropriada estimativa dos parametros aleatorios,
pois pode levar em conta, na predigdo de y, a incerteza das estimativas. Existe também
uma conexao muito proxima dessa abordagem com a modelagem Bayesiana, embora
tal conexdo seja somente matematica e ndo filosdéfica. O método ¢é filosoficamente
ndo Bayesiano, uma vez que, para ser aplicavel, a variavel aleatoria Y precisa ter
uma distribui¢do observada. A estimagdo nao Bayesiana de modelos aleatdrios, com
resultados semelhantes aos obtidos via métodos Bayesianos, pode ser realizada via
verossimilhanga hierarquica sob HGLMM, algumas vezes com vantagens computa-
cionais (menor tempo de processamento; critério trivial de convergéncia) (Resende et
al., 2018).

A abordagem HGLMM engloba as metodologias de modelos lineares mistos
(LMM) e de GLMM, as quais sao casos especiais daquela. As metodologias evoluiram
na seguinte ordem: modelos de efeitos fixos, LMM, GLMM, modelos Bayesianos
aleatorios (BRM) e HGLMM. O nivel de sofisticag@o foi aumentando com a melhoria
da especificacdo e atribui¢des distribucionais a variavel resposta, fung¢des de ligacao,
efeitos aleatorios, componentes de variancia e parametros de dispersdo. Atualmente,
todas essas abordagens sdo uteis. Mas, BRM e HGLMM sdo abordagens mais
completas.

Lee e Nelder (2006) introduziram a classe dos HGLMM duplos (DHGLMM) nos
quais efeitos aleatorios podem ser especificados em ambos, componentes de média e
de dispersdo. Dessa forma, atualmente € possivel ter uma inferéncia robusta contra
outliers pela admissao de distribui¢des de caudas pesadas. Também, as pressuposi-
cdes sobre curtose e assimetria podem ser alteradas pelo uso dos efeitos aleatorios
no componente de dispersdo. O algoritmo de ajuste ndo requer distribui¢do a priori
para os parametros nem quadratura para integragdo. Os HGLMM admitem o uso de
distribui¢des para todos os efeitos aleatdrios e isso enriquece grandemente essa classe
de modelos.

A opc¢ao do ajuste dos varios fatores de efeitos aleatorios sob diferentes suposi-
¢oOes de distribuicdo ¢ de grande interesse e pode ser feito via HGLMM, ou seja,
a definicao dessas distribui¢des ndo precisa ficar confinada apenas na distribui¢ao
Normal. Essa flexibilidade era disponivel apenas para os GLMM, ou seja, apenas para
o fator aleatorio de erros. Este aspecto pode conduzir a maior eficiéncia preditiva e de

.193.



194

O eucalipto e a Embrapa: quatro décadas de pesquisa e desenvolvimento

selecdo, especialmente no melhoramento de plantas, em que os modelos sdo constitu-
idos de muitos fatores de efeitos aleatorios.

Os HGLMM permitem também a modelagem dos componentes de varidncia dos
efeitos aleatorios e dos parametros de dispersdo, tanto para os componentes de média
quanto para os de variancia. Assim, por exemplo, o modelo para variancia residual
inclui ambos os efeitos, fixos e aleatérios, em uma escala logaritmica. As distribui-
¢des para os componentes de varidncia ndo se restringem a Qui-Quadrado Inversa
(como geralmente adotado na abordagem Bayesiana de distribuigdes conjugadas),
mas advém da distribui¢do Gama com suas varias distribui¢des derivadas. Isso conduz
também a maior flexibilidade na modelagem.

A metodologia HGLMM permite especificar y com distribuigdes de probabilida-
de além das tradicionais Normal, Binomial, Poisson ¢ Binomial Negativa. Isto pode
ser relevante para diversas aplica¢des praticas. Por exemplo, caracteristicas de cresci-
mento (diametro e altura) em espécies arboreas sdo melhor descritas pela distribui¢ao
Weibull do que pela Normal. Nesse caso, a atribui¢do de uma distribuicdo Gama para y
pode ser até mais eficiente, pois a Weibull ¢ um caso particular da Gama Generalizada
(Percontini et al., 2014).

Para a predicdo e a estimagdo via HIML/HG-BLUP os seguintes passos sao
necessarios:

+ Defini¢do do modelo estatistico.

+ Construgdo da fun¢do de verossimilhanga hierarquica.

* Derivagdo das equagdes de modelos mistos hierarquicos.

* Derivagdo dos estimadores de componente de variancia via verossimilhanca perfila-
da ajustada.

* Desenvolvimento de um algoritmo iterativo eficiente.

* Implementagdo computacional eficiente.

No ambito do melhoramento genético, as aplicacdes podem ser realizadas tanto
no contexto fenotipico quanto gendmico.

Genética quantica

As palavras Quantica e Quantitativa estdo associadas a quantidade e quantifi-
cagdo. A Mecanica Estatistica ¢ uma area da Fisica Estatistica ou Fisica Quantica
que apresenta importantes contribuicdes para a Estatistica ¢ Biometria. Como
exemplo, podem ser citados os conceitos de Entropia, Negentropia, Espago de Hilbert,
Informagdo de Kullback-Leibler, Teorema H de Boltzmann e Distribuicdo de Gibbs
para o algoritmo MCMC (Amostragem para Simulacdo Estocastica) (Resende, 2015).
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Em fisica, a entropia ¢ uma grandeza termodindmica que mede o grau de
irreversibilidade de um sistema, geralmente associada a denominagdo de desordem de
um sistema termodinamico. De acordo com a segunda lei da termodinamica, trabalho
pode ser convertido completamente em calor ou energia, mas energia térmica ndo
pode ser completamente convertida em trabalho. Com a entropia procura-se mensurar
a parcela de energia que ndo pode mais ser transformada em trabalho em transforma-
¢oes termodindmicas a dada temperatura. A parcela de energia interna de um sistema
em seu equilibrio termodinamico, que ndo pode mais ser convertida em trabalho
a temperatura de equilibrio, pode ser determinada pelo produto da entropia S pela
temperatura absoluta 7" do sistema no respectivo estado.

Em mecanica estatistica classica, o Teorema-H, introduzido por Boltzmann
(1872), descreve a tendéncia de aumento na quantidade H, a qual representa a entropia
da termodinamica. O Teorema-H esta associado a segunda lei da termodindmica,
fundamentada nos processos irreversiveis. A medida de informacdo entrépica S,
propicia uma solugdo exata sob equilibrio estatistico. A distribui¢do que maximiza a
entropia, sujeita a restri¢des, € a distribuicdo de Boltzmann.

A entropia refere-se a medida de incerteza ou imprevisibilidade de uma variavel
aleatoria ou de um sistema fisico. E um conceito usado na Teoria de Informagio e
quantifica o valor esperado de informacao, sendo, portanto, equivalente ao contetido
de informacg@o. Para uma varidvel com distribui¢do Normal a entropia ¢ dada por %2 In
(2med?). O termo negentropia refere-se a ordem ou entropia negativa. O principio da
maxima entropia tem sido usado para derivar as expressdes matematicas da Genética
de Populagdes dos caracteres quantitativos sob equilibrio, mutagdo, selecdo, migracao
(fluxo génico) e deriva genética (Resende, 2015).

Um modelo matematico geral para o equilibrio genético em populagdes, baseado
no principio da méaxima entropia, foi apresentado por Wang et al. (2002). Provou-se
que a distribuicdo de probabilidade da maxima entropia foi equivalente a Lei do
Equilibrio de Hardy-Weinberg. Mostrou-se também que a populagdo atinge o equili-
brio genético quando a entropia dos genotipos na populagdo atinge o maximo valor
possivel. Isto indica que cruzamentos aleatdrios na populagdo é um processo irreversi-
vel, o qual aumenta a entropia genotipica da populag@o, ao passo que a endogamia e a
selecao diminui. No melhoramento genético a selecdo e/ou endogamia sdo usadas para
diminuir a entropia da populagdo e o cruzamento para aumenta-la. Assim, o melhora-
mento atua por meio da regulagdo da entropia da populacéo.

Em 2012, pela primeira vez, demonstragdes teéricas detalhadas foram realiza-
das por Smith (2012) usando a Teoria da Informagao via entropias da distribui¢do de
frequéncias alélicas para caracterizar mutagao, selecao, deriva genética e fluxo génico.
Também o desequilibrio de ligacdo (+?) foi abordado e estabelecidas as relagdes entre
72 e I, sendo [ informac¢do mutua.
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A compreensdo da evolucdo das frequéncias alélicas de uma populagdo pode
ser interpretada como um processo bioldgico cujos mecanismos sdo exatamente
correspondentes as medidas tedricas de informagdo e as técnicas da teoria de infor-
macdo podem agregar e simplificar a analise tedrica de alguns processos evolutivos
(e de melhoramento via selecdo) experimentados pelas populagdes. As conexdes entre
Genética de Populagodes e Teoria de Informagao sdo feitas por meio do uso de varias
quantidades baseadas em informagao, as quais sdo definidas por Resende (2015).

Refinamento da sele¢do genomica pelo uso de QTNs em lugar
de SNPs

A mutacdo causal de uma variagdo genética em nivel de nucleotideo (os QTNs)
podera ser acessada em um futuro préximo. Assim, a sele¢do gendmica podera ser
aperfeicoada pelo uso direto dos QTNs em lugar dos SNPs. O uso dos QTNs trara as
seguintes vantagens (Resende, 2015):

+ Aselegdo gendomica ampla (GWS) ndo dependera do desequilibrio de ligagdo, pois o
QTN sera acessado diretamente e ndo via marcadores, isto aumentara a durabilidade
da predicdo gendmica, a qual sera util também no longo prazo.

* A predi¢do gendmica poderd ter validade (transferibilidade) por meio de diferentes
populagdes e espécies em um mesmo género.

* A predicdo gendomica usard QTNs especificos para cada carater, ao contrario do
G-BLUP via SNPs, o qual usa a mesma matriz de parentesco G para todas as carac-
teristicas.

+ Os indices de sele¢do multicaracteristicos ponderardo diretamente os QTNs e ndo as
caracteristicas fenotipicas.

* A sele¢do gendmica podera usar um menor nimero de geragdes (apenas as Ultimas)
para a composi¢ao da matriz G, isto trard maior ganho genético e menor quantidade
de dados a serem processados.

* As frequéncias alélicas dos QTNs serdo acessadas diretamente e ndo via desequili-
brio de ligagdo com SNPs.
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