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RESUMO 
 

SILVA, D. R. A. Análise de QTL para produtividade no cruzamento de arroz Epagri 

108 (indica) x Irat 122 (japonica) por marcadores SNPs. 2016. 89 f. Dissertação (Mes-

trado em Genética e Melhoramento de Plantas) – Escola de Agronomia, Universidade Fede-

ral de Goiás, Goiânia, 2016.1 

 

O arroz (Oryza sativa) é um alimento básico para a maioria da população mundial. Um dos 

principais desafios para os programas de melhoramento dessa cultura é o aumento do poten-

cial produtivo de cultivares comerciais. Para o desenvolvimento de linhagens e cultivares 

superiores é necessário que sejam incorporados alelos superiores em genitores dos progra-

mas de melhoramento. Uma das alternativas para a identificação da variabilidade genética 

útil é a realização de cruzamentos envolvendo genitores pouco aparentados e a genotipagem 

e fenotipagem de populações segregantes derivadas desses cruzamentos, com uma posterior 

análise de QTL (locos de caracteres quantitativos). Esse trabalho teve por objetivo identificar 

genes associados à produtividade de grãos em arroz por meio da genotipagem por sequenci-

amento (GBS), experimentos de campo e uma posterior análise de QTL envolvendo 232 

RILs (linhas puras recombinantes) derivadas do cruzamento inter-subespecífico Epagri 108 

(indica) x IRAT 122 (japonica) em dois locais (Goianira-GO e Boa Vista-RR). Para a análise 

de QTL foram mapeados 2.382 marcadores SNPs, os quais identificaram dois QTLs para 

produtividade, ambos localizados no cromossomo 6, exclusivamente para o experimento de 

Goianira. Os efeitos médios de substituição alélica foram de 1.365,20 kg.ha-1 e 1.075,49 

kg.ha-1, e as proporções das variâncias fenotípicas explicadas pelos QTLs foram de 18% e 

29%, classificadas como QTLs de grandes efeitos. Todos os alelos favoráveis para produti-

vidade foram provenientes do genitor IRAT 122. Um dos QTLs identificados para a produ-

tividade apresentou interação QTL x E, o que já era esperado devido à alta significância das 

interações G x E detectadas na análise de variância conjunta. Para o experimento de Goianira 

também foi analisado o peso de 100 grãos, e foram encontrados três QTLs, localizados nos 

cromossomos 5, 6 e 12. Os efeitos médios de substituição alélica para o peso de 100 grãos 

variaram de 0,12 a 0,14 gramas. As proporções da variância fenotípica explicadas pelos 

QTLs variaram de 6 a 8%. Cerca de 84% dos QTLs identificados para o peso de 100 grãos 

foram provenientes do genitor IRAT 122. Nas regiões cromossômicas dos QTLs identifica-

dos para produtividade de grãos estão contidos dois genes: o LOC_Os06g16870, um trans-

poson En/Spm, e o LOC_Os06g33320, de função ainda desconhecida, mas cuja expressão 

foi quase que exclusivamente identificada nas inflorescências de arroz. Para o peso de 100 

grãos, a região cromossômica do QTL localizado no cromossomo 5 está contido em um 

bloco de ligação contendo 82 genes que co-segregam, e cujas funções putativas incluem, 

dentre outras, a regulação do perfilhamento, formação de pólen, enchimento de grãos e re-

sistência a estresse abiótico. Para o QTL identificado no cromossomo 6, nesta região cro-

mossômica está presente o gene LOC_Os06g16160, ainda sem atribuição de função, mas 

cuja expressão está localizada quase que exclusivamente na raiz. Já no cromossomo 12, a 

região cromossômica do QTL contém o gene LOC_Os12g41956, que expressa uma proteína 
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da família galactosil-transferase, que participa da síntese dos RFOs (oligossacarídeos da fa-

mília das rafinoses), regulando os níveis de oligossacarídeos de reserva nas sementes.   

 

 

Palavras-chave: Oryza sativa L., peso de 100 grãos, SNP, QTL x E, seleção assistida por 

marcadores. 
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 ABSTRACT 

 

SILVA, D. R. A. QTL analysis for yield in rice crossing Epagri 108 (indica) x Irat 122 

(japonica) by SNP markers. 2016. 89 p. Dissertation (Master's degree in Genetics and Plant 

Breeding) – Agronomy School, Federal University of Goias, Goiania, 2016.1 

 

The rice (Oryza sativa) is a staple food for the majority of the world's population. One of the 

main challenges for the breeding programs of this crop is the increase of the yield potential 

of commercial cultivars. For the development of superior lines and cultivars is necessary to 

identify and incorporate superior alleles in genetic breeding programs. One of the alterna-

tives for the identification of useful genetic variability is the crossing involving genetically 

unrelated parents, as well as genotyping and phenotyping the segregating populations de-

rived from these crossings, and posterior analysis of QTL (Quantitative Trait Locus). This 

study aimed to identify genes associated with yield of grains in rice through Genotyping by 

Sequencing (GBS), field experiments and a posterior analysis of QTL involving 232 RIL’s 

(Recombinant Inbred Lines) derived from the inter-subspecific crossing Epagri 108 (indica) 

x IRAT 122 (japonica) in two locations (Goianira - State of Goias and Boa Vista - State of 

Roraima). For the QTL analysis it was mapped 2,382 SNP markers, which identified two 

QTLs for yield, both located on chromosome 6, exclusively for the experiment of Goianira. 

The average effects of allele substitutions were 1,365.20 kg.ha-1 and 1,075.49 kg.ha-1, and 

the proportions of the phenotypic variance explained by the QTLs were 18% and 29%, clas-

sified as QTL of large effect. All favorable alleles for yield were derived from genitor IRAT 

122. One of the QTL identified to the productivity showed interaction QTL x E, which was 

expected due to the high significance of interactions G x E detected in the joint analysis. For 

the experiment of Goianira was also analyzed the trait hundred grain weight, and it were 

found three QTLs on chromosomes 5, 6 and 12. The average effects of the allelic substitution 

for the hundred grain weight ranged from 0.12 to 0.14 grams. The proportions of the pheno-

typic variance explained by the QTLs ranged from 6 to 8%. Approximately 84% of the QTLs 

for the hundred grain weight were obtained from the parent IRAT 122. In chromosomal 

regions identified QTLs for grain yield are contained two genes: the LOC_Os06g16870, a 

transposon En/Spm, and the LOC_Os06g33320 whose function remains unknown, but 

whose expression was almost exclusively found in the inflorescences of rice. For the hundred 

grain weight, the chromosome region of the QTL located on chromosome 5 is located in a 

linkage block with 82 genes that co-segregate, and whose putative functions include, among 

others, the adjustment of tillering, pollen formation, grain filling and resistance to abiotic 

stress. For the QTL located on chromosome 6 it was identified the gene LOC_Os06g16160, 

which the function still unassigned, but whose expression is located almost exclusively in 

the root. On chromosome 12, the QTL containing the gene LOC_Os12g41956 expresses a 

protein of the galactosyl-transferase family, which participates in the synthesis of the RFO’s 

(Raffinose Family of Oligosaccharides), regulating the levels of reserve oligosaccharides in 

seeds. 
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Key words: Oryza sativa L., Hundred grain weight, SNP, QTLxE, Marker-Assisted Selec-

tion. 
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1 INTRODUÇÃO  

 

Melhoramento do arroz para alta produtividade de grãos é um objetivo comum 

para os programas de melhoramento dessa cultura. O desenvolvimento de cultivares de arroz 

semi-anão (Oryza sativa L.), juntamente com híbridos, resultou em um aumento significa-

tivo da produtividade na Ásia desde os anos de 1960 (Gaikwad et al., 2014). No entanto, 

atualmente o ganho genético para produtividade tem sido cada vez menor, o que pode ser 

insuficiente para atender a demanda alimentar de uma população mundial crescente. 

O arroz é cultivado em aproximadamente 161 milhões de hectares no mundo 

(Conab, 2015a), existindo cerca de 230 mil variedades únicas de arroz armazenadas em ban-

cos de germoplasma (Reifschneider et al., 2015). Dentre estas variedades estão incluídas 

variedades silvestres, tradicionais e modernas representando com isso um dos maiores acer-

vos de recursos genéticos entre as espécies vegetais de interesse econômico. No Brasil, a 

primeira coleção nuclear de arroz foi estabelecida por Abadie et al. (2005), sendo denomi-

nada Coleção Nuclear de Arroz da Embrapa (CNAE), estruturada a partir dos 10 mil acessos 

do Banco Ativo de Germoplasma (BAG) dessa instituição, na época de sua obtenção. A 

CNAE é composta por 550 acessos subdivididos em três estratos: 1) Linhagens e Cultivares 

Brasileiras (LCB), constituído por genótipos melhorados por programas de melhoramento 

da Embrapa e outras instituições brasileiras; 2) Linhagens e Cultivares Introduzidas (LCI), 

constituído por genótipos provenientes de programas de melhoramento de outros países; e 

3) Variedades Tradicionais (VT), que reúne acessos obtidos por expedições de coleta de 

germoplasma realizadas em vários estados do Brasil, durante o período de 1979 a 2002. 

Dentro desses estratos, os acessos de arroz ainda foram divididos conforme sistemas de cul-

tivo: irrigado (I) e sequeiro (S) (ou de terras altas). No estrato VT, foram incluídos ainda 

acessos que podem ser cultivados tanto no sistema de terras altas quanto irrigado, e cuja 

classificação foi denominada de sistema facultativo (F) (Abadie et al., 2005; Brondani et al., 

2006). Apesar da extensa variabilidade genética disponível, os programas de melhoramento 

genético têm priorizado, desde o inicio da década de 1970, a utilização de um grupo restrito 

de genitores elite, com finalidade de serem preservadas as  
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melhores combinações de genes. A utilização exclusiva desses genitores tem resultado no 

estreitamento da base genética do arroz e na diminuição do aumento da produção, que está 

ao redor de 1% ao ano, o que é uma taxa inferior à necessária para atender à demanda de 

consumo prevista para 2050, que seria de 2,4% ao ano (Ray et al., 2013). 

Muitas características de importância econômica, como altura de plantas, produ-

tividade de grãos, dentre outras, apresentam um padrão continuo de variação, podendo ser 

explicada pela ação conjunta de um grande número de genes – poligenes – que embora apre-

sente um padrão mendeliano normal individualmente, possuem um pequeno efeito sobre o 

fenótipo, sendo muito influenciado pelo efeito ambiental (Bearzoti, 2000). Com o advento 

dos marcadores moleculares, capazes de detectar polimorfismos na molécula de DNA, houve 

a possibilidade do avanço no estudo dos caracteres quantitativos (Ramalho et al., 2012). Com 

isso, foi possível a elaboração de mapas genéticos que apresentassem grande densidade des-

ses marcadores, etapa fundamental para o início do trabalho de mapeamento para identificar 

locos controladores de caracteres quantitativos, denominados QTL (Quantitative trait lo-

cus). Avanços em modelos estatísticos e tecnologia de marcadores de DNA, bem como a 

rapidez no desenvolvimento de recursos genômicos, geraram mapas genéticos e análises de 

QTL cada vez mais refinados para diversos caracteres de interesse, como para produtividade, 

resistência às doenças e tolerância à seca (Wade et al., 2015; Hur et al., 2016). 

O mapeamento de QTL não está relacionado apenas com a determinação da po-

sição destes no genoma, mas também a quantificação e a caracterização de seus efeitos, 

como interações alélicas - por exemplo, o grau de dominância - de cada um, e mesmo inte-

rações epistáticas e pleiotrópicas (Bearzoti, 2000). As populações derivadas de cruzamentos 

são utilizadas em mapeamento de QTL, permitindo a flexibilidade na escolha dos parentais, 

a determinação do esquema de cruzamento e do modo de avanço das populações segregan-

tes.  São frequentes o uso de Populações F2, de Retrocruzamentos, Linhagens Puras Recom-

binantes (RILs), entre outras. 

Embora o aumento da produção do arroz nas últimas décadas foi devido princi-

palmente ao melhoramento genético aliada a expansão da área agrícola, o aumento da pro-

dutividade ainda se faz necessário, a fim de atender o rápido crescimento da população mun-

dial, em um cenário que inclui diminuição da disponibilidade de água devido ao consumo 

humano, e a redução da área de plantio devido à degradação do solo e a competição com o 

plantio de outras culturas de maior interesse econômico (Yu et al., 2012).  

Este estudo teve como objetivo a realização de uma analise de QTL para identi- 
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ficar marcadores SNPs relacionados à produtividade de grãos, e com isso, fornecer subsídios 

para o desenvolvimento de um conjunto de marcadores para seleção assistida para produti-

vidade no programa de melhoramento genético de arroz da Embrapa, além de identificar as 

RILs mais produtivas para uso potencial como linhagens do referido programa. 
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2 REVISÃO DE LITERATURA 

 

2.1 A ESPÉCIE Oryza sativa 

 

2.1.1 Importância econômica 

O arroz é um dos principais alimentos para população mundial.  Considerando 

os dados da Conab (2016b), na safra 2015/16, o consumo brasileiro deverá ser em torno de 

13 milhões de toneladas, ou seja, superior ao trigo, cuja previsão é o uso de 11,4 milhões de 

toneladas. Dada a sua relevância no abastecimento interno e na segurança alimentar da po-

pulação, o arroz sempre teve grande importância na formulação e execução das políticas 

agrícolas e de abastecimento no Brasil. 

O arroz é cultivado nos cincos continentes, porém cerca de 90% da produção e 

do consumo mundial está concentrada na Ásia. Os principais países produtores são: China, 

Índia e Indonésia. Segundo os dados divulgados pelo FAS/USDA, para a safra 2014/15, a 

produção mundial de arroz foi de 714,9 milhões de toneladas base casca ou 479,43 milhões 

de toneladas de arroz beneficiado. Para tanto, foram plantados 161,48 milhões de hectares, 

com uma produtividade média em torno de 4,5 mil Kg/ha (Conab, 2015b). 

Analisando o mercado brasileiro, entre as safras 1990/91 e 2014/15, a produção 

expandiu-se 24,36%, resultante principalmente do aumento de produtividade. O grande im-

pulsionador do crescimento do arroz no Brasil foi o Estado do Rio Grande do Sul (RS), que 

aumentou em 111,21% sua produção nesse período. Atualmente, somente o RS é responsá-

vel por aproximadamente dois terços da produção do grão no Brasil (Conab, 2015b). 

 

2.1.2 Taxonomia 

O gênero Oryza pertence à ordem Poales, família Poaceae, subfamília Oryzoi-

deae, e tribo Oryzeae (Huang et. al., 2012). Descrito por Linnaeus em 1753 o gênero possui 

duas espécies cultivadas (Oryza sativa L. e Oryza glaberrima Steud) de genoma diplóide 

(2n = 24 cromossomos) AA, e cerca de 21 espécies silvestres distribuídas entre os
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trópicos da África, Ásia, Américas e Austrália, as quais podem possuir genoma diplóide ou 

tetraplóide, representando os genomas AA, BB, CC, BBCC, CCDD, EE, FF, HHJJ, GG e JJ 

(Ammiraju et al., 2010; Shivrain et al., 2010) (Tabela 1).  

 

Tabela 1. Espécies do gênero Oryza. 

Espécie Região de origem Nº de cromossomos (2n) Genoma 

Grupo Oryza sativa 

O. sativa L. 

O. barthii 

O. glumaepatula 

O. breviligulata 

O. glaberrima 

O. perennis 

O. longistaminata 

O. meridionalis 

O. nivara 

O. rufipogon 

Ásia 

África 

América 

África 

África 

Ásia 

África 

Oceania 

Ásia 

Ásia 

24 

24 

24 

24 

24 

24 

24 

24 

24 

24 

AA 

AA 

AA 

AA 

AA 

AA 

AA 

AA 

AA 

AA 

Grupo Oryza officinalis 

O. punciata 

O. minuta 

O. eichingeri 

O. officinalis 

O. rhizomatis 

O. alta 

O. glandiglumis 

O. latifolia 

O. austranliensis 

O. brachvantha 

África 

Ásia 

África 

Ásia 

Ásia 

América 

América 

América 

Oceania 

África 

48 

48 

24 

24 

24 

48 

48 

48 

24 

24 

BBCC 

BBCC 

CC 

CC 

CC 

CCDD 

CCDD 

CCDD 

EE 

FF 

Grupo Oryza granulata 

O. granulata 

O. meveriana 

Ásia 

Ásia 

24 

24 

GG 

GG 

Grupo Oryza ridleyi 

O. longiglumis 

O. ridleyi 

Ásia 

Ásia 

48 

48 

HHJJ 

HHJJ 

Fonte: Vaughan & Morishima, 2003; Gonzales, 1985. 

 

O. sativa possui duas subespécies, Oryza sativa spp. indica (Índica) e Oryza sa-

tiva spp. japonica (Japônica). A sub-especiação destas, segundo teoria mais aceita, é de que 

tenham sido originadas de dois eventos de domesticação distintos, ou seja, de duas popula-

ções diferentes da espécie silvestre O. rufipogon (Hu et al., 2006; Kawakami et al.,2008). A 

estimativa do tempo de divergência entre as duas subespécies é de aproximadamente 440 

mil anos (Ma & Bennetzen, 2004). 

O grupo Índica é amplamente cultivado em regiões tropicais e subtropicais (Wa- 
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tanabe, 1997). Morfologicamente, caracteriza-se por possuir colmos longos, alta capacidade 

de perfilhamento, folhas longas e decumbentes e ciclo longo, grãos longos e finos, e mostra-

se mais adaptada ao sistema irrigado.  

Já o grupo Japônica é o grupo varietal mais amplamente cultivado nas zonas 

temperadas (Nordeste e leste da China, Japão e Coréia) (Watanabe, 1997). Caracteriza-se 

por apresentar colmos curtos e rígidos, pouca capacidade de perfilhamento, folhas estreitas 

de cor verde escura, grãos curtos e espessos, e ciclo curto. 

 

2.1.3 Genoma do Arroz 

Os cereais evoluíram independentemente a partir de um ancestral comum há 

cerca de 50 milhões de anos, porém seus genomas apresentam alta conservação de sequência 

de nucleotídeos (Goff et al., 2002). Algumas das características importantes que fizeram a 

cultura do arroz (Oryza sativa) ter seu genoma considerado modelo para as gramíneas foram: 

1) possuir o menor genoma entre as plantas cultivadas com importância econômica; 2) pos-

suir uma associação colinear com os membros da família das gramíneas, incluindo todos os 

cereais importantes; 3) possuir sequências genômicas de alta resolução de diversos acessos, 

armazenadas em bancos de dados públicos; 4) possuir um grande número de marcadores 

moleculares desenvolvidos (SSR e SNPs); e 5) possuir uma extensa lista de genes de inte-

resse anotados, publicamente disponíveis (Xing & Zhang, 2010). 

O arroz foi a primeira cultura de importância agrícola a ter seu genoma sequen-

ciado. Em 2002 foram publicados dois trabalhos independentes do sequenciamento do ge-

noma do arroz: um grupo de pesquisa na China (BGI) sequenciou a cultivar da subespécie 

indica 93-11 (Yu et al., 2002), e um consórcio internacional sequenciou o genoma do cultivar 

da subespécie japonica Nipponbare (Goff et al., 2002). Esse consórcio, denominado IRGSP 

(International Rice Genome Sequencing Project), tem atualizado frequentemente as infor-

mações de sequências no seu banco de dados por meio do portal RGAP (Rice Genome An-

notation Project) (<http://rice.plantbiology.msu.edu/index.shtml>). De acordo com os dados 

mais recentes, o tamanho do genoma do arroz é de aproximadamente 370 Mpb, distribuídos 

em 12 cromossomos (Tabela 2) e possui um total de 55.986 locos com função predita, inclu-

indo 39.045 locos de não-ETs (elementos transponíveis) codificando 49.066 modelos gêni-

cos, 16.941 locos de ETs codificando 17.272 modelos gênicos (Kawahara et al., 2013), e 

cerca de 4.723.468 marcadores SNPs identificados entre os grupos Índica e Japônica (RIS, 

2015). O conhecimento da localização de todos os genes no genoma aumenta a utilidade de 
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marcadores moleculares, pois permite a identificação de genes candidatos envolvidos no 

controle de características específicas de interesse (Sasaki & Burr, 2000). 

 

Tabela 2. Quantidade de genes identificados até o momento para as subespécies de arroz 

Índica e Japônica. 

Fonte: RIS, (2015). 

 

2.2 MARCADORES GENÉTICOS 

Marcadores genéticos são caracteres com herança simples que podem ser em-

pregados para avaliar diferenças genéticas entre dois ou mais indivíduos. Estes marcadores 

podem ser divididos em dois grupos básicos: marcadores morfológicos e marcadores mole-

culares (Bered et al., 1997). 

A tecnologia de marcadores moleculares viabiliza a caracterização genética de 

grande número de genótipos através de procedimentos relativamente simples e rápidos (Be-

red et al., 1997). Entre os marcadores mais conhecidos identificados por hibridização estão 

os marcadores RFLP e minissatélites ou locos VNTR (Variable Number of Tandem Repeats) 

(Jeffreys et al., 1985). A classe de marcadores revelados por amplificação por PCR (Polyme-

rase Chain Reaction) inclui os marcadores RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA) 

(Williams et al., 1990), os microssatélites ou SSRs (Simple Sequence Repeats) (Litt & Lutty, 

1989), os ISSRs (Inter Simple Sequence Repeats) (Zietkiewicz et al., 1994) e os SNPs (Single 

Nucleotide Polymorphisms), que geralmente apresentam natureza bialélica (Rafalski, 2002). 

O grande marco para o emprego em rotina de marcadores SNPs, que por defini-

ção, é um sítio do DNA onde foi observada a substituição de uma única base entre amostras 

Índica Japônica 

Cromossomos Genes totais Cromossomos Genes totais 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

6.174 

4.942 

5.514 

4.317 

3.897 

3.967 

3.484 

3.611 

2.660 

2.821 

2.881 

2.716 

1 

2 

3 

4 

5 

6 

7 

8 

9 

10 

11 

12 

5.761 

4.605 

4.986 

3.987 

3.696 

3.682 

3.555 

3.252 

2.558 

2.710 

2.813 

2.705 

Total 46.984 Total 44.310 
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de indivíduos (Risch et al., 1996), foi com o desenvolvimento da tecnologia NGS. Essa tec-

nologia é capaz de produzir uma enorme quantidade de dados de sequência, da ordem de 

bilhões de bases, em um curto intervalo de tempo, em sistemas automatizados, a um baixo 

custo por base sequenciada (Ganal et al., 2009). Dessa forma, essa tecnologia aumentou 

significativamente a velocidade de descoberta de SNPs e, consequentemente, estimulou a 

sua aplicação em diversas áreas, inclusive na conservação de germoplasma e no melhora-

mento genético de plantas (Silveira, 2014). 

O advento das tecnologias de sequenciamento de nova geração (NGS) tem per-

mitido o desenvolvimento de novas metodologias para estudos que envolvem a genotipagem 

de indivíduos de populações naturais, acessos de bancos de germoplasma e populações de 

programas de melhoramento genético (Davey & Blaxter, 2011). Com isso, vários métodos 

foram desenvolvidos para a descoberta de marcadores moleculares e genotipagem de alto 

desempenho utilizando enzimas de restrição. Todos os métodos envolvem os seguintes pas-

sos principais: a) a digestão de várias amostras de DNA genômico com enzimas de restrição; 

b) uma seleção ou redução dos fragmentos de restrição resultantes, e o sequenciamento de 

nova geração com o grupo de fragmentos finais. Entre as abordagens NGS, destacam-se o 

sequenciamento de representação reduzida (RRLs e CRoPS); e técnicas de sequenciamento 

que utilizam códigos de barra e agrupamento dos fragmentos (Rad-seq; Dart-seq e GBS) 

(Elshire et al., 2011).  

A genotipagem por sequenciamento (GBS) é um tipo de metodologia utilizado 

a partir da tecnologia NGS, possuindo um bom custo-benefício para os estudos no melhora-

mento de plantas. Essa técnica possui alta capacidade na produção de polimorfismos de nu-

cleotídeo único (SNPs) para uso na análise genética. Para a realização dessa metodologia é 

utilizado enzimas de restrição sensíveis à metilação com o objetivo de reduzir a complexi-

dade do genoma e evitar a fracção repetitiva do genoma, onde a metilação terá mais chance 

de ocorrer. Outras vantagens principais deste sistema incluem a redução do manuseamento 

da amostra, menos passos de purificação e de PCR, não possuindo fraccionamento de tama-

nho, aliado a um menor custo de codificação, pois é utilizado adaptadores contendo códigos 

de barra.  

O desenvolvimento de marcadores moleculares, e suas aplicações na construção 

de mapas genéticos e mapeamento de QTL facilitaram a investigação das bases genéticas 

dos caracteres quantitativos. Em arroz, mapas de ligação foram inicialmente obtidos com 

base no polimorfismo de fragmentos de restrição (RFLP) (McCouch & Doerge, 1995) e 
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marcadores microssatélites (SSR) (McCouch et al., 1997). Populações de mapeamento es-

pecificamente desenvolvidas para dissecação das bases genéticas da produtividade através 

do mapeamento de QTL permitiram a identificação de centenas de genes relacionados ao 

caráter (Xing & Zhang, 2010). 

 

2.3 MAPEAMENTO DE QTL 

O mapeamento genético é de grande utilidade para os programas de melhora-

mento de plantas por possibilitar o mapeamento de locos que controlam características quan-

titativas (QTL – Quantitative Trait Loci). Proporciona também o conhecimento sobre a po-

sição de um gene e a sua região adjacente, juntamente a predição de descendências de cru-

zamentos controlados, além de contribuir para estudos de sintenia ou mapeamento compa-

rativo e clonagem de genes (Shirasawa et al., 2013). Uma das mais importantes utilidades 

dos mapas genéticos é, sem dúvida, o mapeamento de genes e QTL. A partir do mapeamento 

de QTL é possível estudar a base genética dos caracteres complexos (Bhering & Cruz, 2008), 

como é o caso da maioria dos caracteres de interesse econômico das plantas cultivadas.  

QTL refere-se a uma associação estatística entre uma região do genoma e um 

caráter (Resende, 2008). A base de toda a detecção de QTL, independentemente da cultura 

à qual ele é aplicado, é a identificação de associação entre os fenótipos geneticamente deter-

minados e marcadores genéticos específicos. Qualquer fenótipo mensurável é, em princípio, 

passível de análise de QTL (McCouch & Doerge, 1995). O número de QTL que podem ser 

detectados num único experimento ou numa única população é particularmente pequeno. No 

entanto, isso não indica que a variação da característica nessa determinada população é con-

tribuída apenas por poucos genes. Em vez disso, o pequeno número de QTL reflete no re-

sultado dos limites rigorosos usados para controlar os efeitos do falso positivo (erro tipo I). 

As consequências destes limites rigorosos são que apenas locos que conferem efeitos maio-

res poderiam ser considerados como QTL, deixando de ser detectados a maioria dos genes 

que causam efeitos menores (Xing & Zhang, 2010). 

Atualmente, conforme o banco de dados PubMed do NCBI, cerca de 80 traba-

lhos têm relação com a análise de QTL para produtividade de grãos na cultura de arroz 

(NCBI, 2015). Segundo o portal Gramene (www.gramene.org) estão catalogados 8.646 

QTLs para todas os caracteres da planta do arroz já estudados, dos quais 2.877 são QTLs 

relacionados à produtividade. Comparando os trabalhos realizados para produtividade e para 

seus componentes (número de panículas por planta, o número de grãos por panículas e peso 
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de grãos), foram encontrados menores números de QTLs exclusivamente para produtividade 

(cerca de 974 QTLs) do que para seus componentes (cerca de 1.903 QTLs), por se tratar de 

uma característica mais complexa (Xing & Zhang, 2010). De acordo com esses autores, uma 

das razões para isso é que os dados de produtividade geralmente são relacionados a maiores 

erros experimentais.  

 

2.3.1.1 Populações utilizadas nas análises de QTL 

A seleção da população para mapeamento envolve a escolha de genitores e a 

determinação do tipo de cruzamento, juntamente ao método de condução da população se-

gregante, sendo considerada uma etapa crítica para o sucesso da construção do mapa e pos-

terior análise de QTL (Staub et al., 1996). No entanto, independentemente dessa escolha, 

duas condições básicas devem ser atendidas: o máximo de polimorfismo entre os genitores, 

e que sejam produzidas gerações em que os locos estejam em desequilíbrio de ligação (Pa-

terson et al., 1991; Tanksley, 1993).  

Os tipos de populações mais utilizadas para a construção de mapas de QTL são 

linhas puras recombinantes (RIL’s – Recombinant Inbred Lines), populações obtidas por 

retrocruzamento, populações F2, linhagens de duplo-haplóides ou populações geradas a par-

tir de cruzamento entre parentais heterozigotos (Carneiro et al., 2002; Collard, et al., 2005). 

Populações RILs (tipo de população utilizada neste estudo) são geradas a partir do cruza-

mento entre dois parentais homozigotos, seguido de etapas sucessivas de autofecundação 

por SSD (single seed descent) a partir da população F2, ou de cruzamento entre irmãos, que 

resultam na criação de uma população de linhagens puras, cujo genoma é um mosaico (re-

combinação) dos genomas dos parentais (Broman, 2005). Em geral, o tempo necessário para 

o desenvolvimento desse tipo de população varia entre seis a oito gerações. Dado o maior 

número de gerações de recombinação neste caso, o desequilíbrio de ligação presente na po-

pulação utilizada é menor do que aquele encontrado nas populações de retrocruzamento e 

F2, o que diminui o poder de detecção de ligação entre os locos. No entanto este delineamento 

produz genótipos que podem ser perpetuados e distribuídos para diversos laboratórios em 

muitos locais diferentes. Isto torna possível o desenvolvimento de estudos de mapeamento 

conjunto por parte de diversos grupos de pesquisas, que podem assim colaborar entre si para 

a elaboração de um mapa único mais complexo (Coelho, 2000). 

Os diversos tipos de populações que podem ser utilizados para realizar o mape-

amento genético de espécies vegetais têm em comum o fato de que são produzidas gerações 
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em desequilíbrio de ligação para os locos segregantes, permitindo a realização da análise de 

ligação. O desequilíbrio de ligação pode ser decorrente de diversos fatores, incluindo seleção 

e deriva genética. Entretanto, em gerações segregantes derivadas de cruzamentos entre li-

nhagens (geração F2 e de retrocruzamentos), a causa predominante do desequilíbrio de liga-

ção é a ligação física dos locos, a qual atinge seu ponto máximo nas populações derivadas 

de cruzamentos controlados e, como consequência, a capacidade de detectar a ligação tam-

bém é máxima (Coelho, 2000). 

 

2.3.1.2 Métodos de Análise de QTL 

Diferentes abordagens estatísticas são usadas no mapeamento de QTL, depen-

dendo da estrutura da população de mapeamento, do número (densidade) e tipo de marcado-

res usados. Com limitado número de marcadores por cromossomo e desequilíbrio de ligação 

apenas dentro de famílias ou cruzamentos, a estratégia da análise de ligação deve ser usada. 

Com grande número e alta densidade de marcadores no genoma, torna-se possível a associ-

ação mais próxima dos QTLs, em vez da utilização da análise de ligação, utiliza a abordagem 

de análise de desequilíbrio de ligação, que se baseia no desequilíbrio de ligação entre mar-

cador e o QTL na população inteira e não apenas dentro de famílias. Para que isso ocorra, 

marcador e QTL devem estar em ligação muito próxima e, portanto, haverá uma baixa taxa 

de recombinação (Resende, 2008).  

O sucesso do mapeamento de QTL envolve cinco etapas importantes: 1) escolha 

cuidadosa dos parentais, que devem ser contrastantes para o caráter de interesse; 2) obtenção 

da população segregante, maximizando o potencial de evidenciar o desequilíbrio de ligação 

entre um loco marcador e região genômica associada ao controle do caráter de interesse; 3) 

genotipagem dos indivíduos que compõem a população segregante; 4) avaliação fenotípica 

da população segregante; e 5) análise estatística da co-segregação marcador/fenótipo (Coe-

lho, 2000; Hao & Lin, 2010). 

Dentre os métodos gerais de análise e mapeamento de QTL, destacam-se: 1) a 

análise de marcas simples (um marcador de cada vez), que é útil quando o objetivo é somente 

a detecção de QTL ligado ao marcador, mas não a estimação da posição e dos efeitos do 

QTL; 2) o mapeamento por intervalo simples, proposto por Lander & Botstein (1989), que 

considera marcadores adjacentes e então propicia um aumento no poder de detecção e esti-

mativas mais precisas da posição e efeitos dos QTL; e 3) o mapeamento por intervalo com-
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posto apresentado por Jansen (1993) e Zeng (1994), que considera vários marcadores simul-

taneamente e é uma abordagem ainda melhor quando múltiplos QTL estão ligados nos múl-

tiplos intervalos, pois considera vários QTL simultaneamente e permite incluir os efeitos 

epistáticos no modelo (Resende, 2008). 

Alguns exemplos encontrados na literatura utilizando diferentes abordagens es-

tatísticas: Zhang et al. (2014) identificaram um importante QTL para a formação da folha 

bandeira e conteúdo de clorofila em arroz (qLSCHL4) utilizando para isso uma população de 

207 RILs, proveniente do cruzamento entre o cultivar 93-11 (Índica) e Nipponbare (Japô-

nica). Foi construído um mapa genético de ligação com 150 marcadores SSRs, totalizando 

um tamanho de 1.476,6 cM. O método de mapeamento utilizado foi o intervalo composto, 

por meio do software Qgene versão 4.0. Os autores observaram que, após a clonagem e a 

análise de expressão, o QTL LSCHL4 é alelo de Nal1, um gene mutante previamente relatado 

em linhagens geneticamente modificadas superexpressando LSCHL4 no cultivar Nipponbare 

e uma linha quase isogênica de 93-11 (NIL-9311) aumentaram significativamente o teor de 

clorofila, o tamanho da folha bandeira e aumento da panícula. A produtividade média de 

NIL-9311 foi 18,70% maior do que a 93-11.  

Peng et al. (2014) utilizaram uma população de 132 RILs de arroz a partir de um 

cruzamento entre 93-11 (Índica) e PA64s (Javânica). Para o mapeamento de QTL, utilizaram 

a abordagem de mapeamento por intervalo simples através do software MultiQTL 1.6. Fo-

ram identificados os QTL qPPB3 e qPPB8, que controlam o número de panícula do ramo 

primário.  Com a utilização da população RC3F2 derivada de um retrocruzamento entre uma 

RIL contendo o alelo PA64s e a cultivar 93-11, qPPB3 foi mapeado para uma região genô-

mica de 34,6 kpb no cromossomo 3. Análise de predição gênica identificou quatro genes 

putativos nessa região, entre os quais Os03g0203200, um gene previamente relatado para a 

altura das plantas e número de perfilhos. 

Xu et al. (2015) estudaram o caráter peso de grãos de arroz, por meio de 234 

RILs derivada de um cruzamento entre as cultivares Índica M201 (grãos de tamanho grande) 

e JY293 (grãos de tamanho pequeno). Para o mapeamento de QTL foi utilizado o modelo de 

mapeamento por intervalo simples por intermédio do software IciMapping v. 3.3. Duas re-

giões de marcadores foram relatadas em 24.600.000-24.850.000 pb e 25.000.000-

25.350.000 pb no cromossomo 3, onde identificaram uma relação alta com o peso de mil 

grãos (TGW). Em seguida, um mapa de ligação do cromossomo 3 foi construído com 100 
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marcadores SSR e 202 marcadores SNPs. O mapeamento de QTL para o TGW, compri-

mento de grãos, largura de grãos, e espessura de grãos revelaram um grande QTL na segunda 

região e outros dois QTL menores para peso de grãos. Estes três QTL exibiram efeitos hie-

rárquicos para o comprimento e peso de grãos, seguindo a seguinte ordem: qTGW3.2 

(qGL3), qTGW3.1 (GS3) e qTGW3.3. Comparações múltiplas de médias entre as oito com-

binações de 3 QTL revelou que as linhas com dois dos três QTL derivados do cultivar M201 

exibiram um aumento para TGW (40.2g) e as linhagens com ambos alelos qTGW3.1 e 

qTGW3.3 proveniente do M201 (42.5g) tiveram TGW semelhante ao alelo sozinho 

qTGW3.2 (40,8 g). Foram propostas duas estratégias para melhorar o peso de grãos por se-

leção assistida por marcadores: 1) introduzir o novo alelo sozinho qTGW3.2, ou 2) piramidar 

os alelos qTGW3.1 e qTGW3.3. 

 

2.3.1.3 Interação QTL x Ambientes 

O crescimento e o desenvolvimento de plantas são influenciados pelos compo-

nentes genético (G), ambiental (E), e de interação entre eles (G x E). Para o desenvolvimento 

de genótipos adaptados a vários ambientes, deve ser avaliada e contabilizada a interação G 

x E em programas de melhoramento de plantas (El-Soda et al., 2014). A capacidade de adap-

tação para plantas autógamas somente é possível através do fenômeno chamado “plastici-

dade fenotípica”, que consiste na capacidade de sobrevivência e reprodução tanto em ambi-

ente favorável, quanto com recursos escassos. Para que isso ocorra, há a necessidade de 

alterações na expressão genética e mudanças na fisiologia vegetal em resposta a estímulos 

ambientais (Van Kleunen & Ficher, 2005; Juenger, 2013). 

Plasticidade fenotípica pode ser entendida, segundo essa concepção, como uma 

propriedade da norma de reação (Liefting & Ellers, 2008; Liefting et al., 2009). Para tornar 

essa interpretação possível, em geral o conceito de plasticidade fenotípica é limitado às al-

terações permanentes causadas pelo ambiente durante o desenvolvimento (tempo de desen-

volvimento, tamanho, produtividade, etc.). Dessa forma, cada genótipo pode ter sua plasti-

cidade fenotípica avaliada através de sua norma de reação: se um genótipo não apresenta 

plasticidade fenotípica em resposta a uma determinada variável ambiental, sua norma de 

reação será paralela ao eixo de variação ambiental, representando um fenótipo fixo indepen-

dente do ambiente; caso contrário, havendo qualquer curvatura ou inclinação da norma de 

reação, o genótipo apresenta alguma plasticidade fenotípica em resposta à variação ambien-

tal (Figura 1) (Rocha & Klaczko, 2012). 
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Figura 1. Plasticidade fenotípica e interação genótipo x ambiente (G x E). Quatro exemplos de nor-

mas de reação ilustram (A) a plasticidade fenotípica dos genótipos entre ambientes, e (B-D) uma 

diferença genética entre os genótipos para plasticidade indicando interação G x E. Genótipo 1 é a 

linha vermelha e o genótipo 2 a linha azul em cada gráfico. Em (A), os valores fenotípicos mudam 

entre ambientes, mas as normas de reação permanecem em paralelo, porque a resposta às condições 

ambientais é similar para ambos os genótipos. Em (B) e (C) existe uma interação de efeito de escala 

indicando interação G x E, uma vez que cada genótipo tem uma resposta diferente para cada um dos 

ambientes, mas sem as normas de reação se cruzarem, enquanto que em (D), existe um forte efeito 

sobre o fenótipo em resposta aos diferentes ambientes, também indicando interação G x E, causando 

normas de reação cruzada (El-Soda et al., 2014).  

 

Quando plasticidade fenotípica difere entre os genótipos, ela é descrita como 

interação G x E (Assmann, 2013; Juenger, 2013). A interação G x E reduz a associação entre 

os valores fenotípicos e genotípicos e leva a distintos níveis de significância do efeito do 

QTL em diferentes ambientes (Vieira et al., 2006). A presença de interação QTL x E foi 

detectada pela inconsistência na detecção de QTL em ambientes distintos, bem como pela 

variação de seus efeitos (Boer et al., 2007; Bernardo, 2008). 

Existem vários modelos estatísticos disponíveis que podem ser usados para de-

tecção dessa interação QTL x E, como por exemplo ANOVA (Romagosa et al., 2009), Mo-

delo multivariado de máxima verossimilhança em mapeamento por intervalo (Jiang & Zeng, 

1995), matriz de covariância altamente estruturada (Piepho, 2005), abordagem de regressão 

multivariada (Knott & Haley, 2000) e método de mapeamento Bayesiano (Chen et al., 2010). 

QTL estáveis são os principais alvos para os programas de melhoramento, porque mostram 

um efeito consistente em todos os ambientes. Esta é a situação ideal para a utilização em 

seleção assistida, pois tais QTLs podem ser utilizados para melhorar o desempenho em todas 
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as regiões em que a cultura pode ser estabelecida. No entanto, a maioria dos QTLs possuem 

efeito específico do ambiente sobre o fenótipo e, assim, contribui para a interação QTL x E. 

Embora o alvo para o melhoramento são os QTLs estáveis, os QTLs que possuem interações 

ambientais podem ser úteis em ambientes similares.  

Segundo El-Soda et al. (2014), a base genética da interação G x E e da interação 

QTL x E origina-se da expressão diferencial dos genes ao longo dos ambientes e pode ocor-

rer de três maneiras (Figura 2): 1) um QTL pode afetar o mesmo caráter em ambientes dife-

rentes, porém com efeitos significativamente diferentes entre os ambientes (Figura 2, 

QTL3); 2) alguns QTLs pode se expressar em um ambiente e não em outro, o que faz com 

que ele seja detectado de forma inconsistente entre os diferentes ambientes (Anderson et al., 

2013; Tuberosa, 2014) (Figura 2, QTL4), sendo que estes QTLs são relativamente fáceis de 

incorporar em programas de melhoramento genético porque os alelos favoráveis seleciona-

dos irão conferir uma vantagem em alguns ambientes, enquanto que em outros ambientes, 

pelo menos, serão observados sem efeitos negativos; e 3) o mais crítico tipo de QTL, são 

aqueles que contribuem com efeitos opostos sobre o fenótipo para interação QTL x E (Figura 

2, QTL5), pois o efeito do alelo favorável dependerá do ambiente em que o experimento está 

sendo conduzido. Além de considerar a interação QTL x E, o melhorista deve estar atento 

para a consistência dos QTLs entre diferentes populações (Groh et al., 2001). 

Segundo Rumin (2005), a avaliação da consistência das associações implica em 

verificar se uma determinada associação marcador-fenótipo repete em todos os ambientes, 

ou ao menos na maior parte dos ambientes utilizados. A repetição das associações ao longo 

dos ambientes é tomada como evidencia da ausência de interação QTL x E, enquanto a de-

tecção da associação em apenas um ou alguns dos ambientes é considerada como evidência 

de interação. 
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Figura 2. Efeitos dos QTL específicos com o ambiente. QTL1 e QTL2 são estáveis com efeitos 

aditivo variando positiva ou negativamente, não mostrando interação QTL x E. QTL3 mostra intera-

ção Q x E porque o seu efeito sobre o fenótipo é mais forte em um ambiente do que no outro. QTL4 

também mostra Q x E, no entanto, é condicionalmente neutro, porque só é detectado no ambiente 1. 

QTL5 mostra forte interação Q x E porque os efeitos fenotípicos possuem valores opostos quando 

comparados os dois ambientes (El-Soda et al., 2014). 

 

2.4 SELEÇÃO ASSISTIDA POR MARCADORES (SAM) 

No processo de seleção genética para caracteres quantitativos, como a produti-

vidade de grãos, em que a influência do ambiente é maior, espera-se maior contribuição dos 

marcadores moleculares, em razão das dificuldades envolvidas no processo de seleção feno-

típica (Borém & Caixeta, 2006). Para que as informações de marcadores moleculares sejam 

úteis no processo seletivo, a primeira etapa é a identificação de marcadores associados aos 

QTL envolvidos no controle do caráter de interesse. Esses marcadores podem ser utilizados 

na seleção de genótipos superiores. A SAM consiste de dois passos principais: i) a identifi-

cação de associações entre locos marcadores e QTL; e ii) o uso dessas associações para o 

desenvolvimento de populações melhoradas (Bulfield, 1997). Entretanto, a SAM deve ser 

utilizada como ferramenta auxiliar e não substituta aos métodos tradicionais de melhora-

mento genético (Jangarelli et al., 2010a). Diversos trabalhos para identificação de QTL re-

lacionados à produtividade de arroz têm sido realizados envolvendo genotipagem de SNPs 
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de alta densidade, porém a conversão desse conhecimento em ferramenta para o melhora-

mento ou clonagem para geração de plantas geneticamente modificadas permanece um de-

safio (Mammadov et al., 2012; Swamy & Kumar, 2013; Tan et al., 2013). Um dos motivos 

da redução da correlação marcador/fenótipo é o ambiental, juntamente com o efeito do 

background genético (Xu, 2013). 

A seleção assistida por marcadores (SAM), em relação aos caracteres quantita-

tivos, é eficiente quando a herdabilidade do caráter é baixa e quando os marcadores explicam 

alta proporção da variância aditiva dos caracteres (Lande & Thompson, 1990). Como a pro-

dutividade de grãos é um caráter que apresenta baixa herdabilidade e é controlada por grande 

número de genes de pequeno efeito, para se identificar um grupo de marcadores que explique 

uma maior proporção da variação fenotípica, é necessário utilizar grande número de marca-

dores, dispersos no genoma (Bernardo, 2002; Xu et al., 2005).  

Para incorporar informações dos marcadores moleculares aos programas de me-

lhoramento, devem ser realizados trabalhos com a seleção assistida por marcadores molecu-

lares em condições comuns às de programas de melhoramento que visem à obtenção de li-

nhagens mais produtivas. Nesses programas, normalmente, as famílias a serem selecionadas 

são oriundas de populações com alta produtividade, obtidas a partir do cruzamento de linha-

gens elite e cultivares já melhoradas, e que apresentam, portanto, menor variabilidade do que 

em estudos básicos de mapeamento (Pereira et al., 2008). 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

 

3.1 DESENVOLVIMENTO DA POPULAÇÃO SEGREGANTE 

A população segregante RIL do cruzamento Epagri 108 (sistema de cultivo irri-

gado) x IRAT 122 (sistema de cultivo de sequeiro) foi desenvolvida na Embrapa Arroz e 

Feijão. Evidenciando que este estudo deriva de uma pesquisa anterior, conduzida na Em-

brapa Arroz e Feijão, onde foram geradas 198 combinações envolvendo genótipos da CNAE 

com alto potencial produtivo em esquema de cruzamento em dialelo. Desse total de combi-

nações foram escolhidos quatro cruzamentos que apresentaram média de produtividade su-

perior na geração F2: Epagri 108 (irrigado) x IRAT 122 (sequeiro); Epagri 108 (irrigado) x 

Manijau (irrigado); Araguaia (sequeiro) x IRAT 122 (sequeiro); e Araguaia (sequeiro) x 

Manijau (irrigado). Um desses cruzamentos (Epagri 108 x IRAT 122), realizado em 2005, 

foi avaliado nesse estudo, após a etapa de avanço de 280 famílias da geração F2 até F7 pelo 

método SSD (single seed descent), dando origem então às linhas puras recombinantes (RILs, 

recombinant inbred lines). A escolha desses genitores levou em consideração a formação de 

gerações com divergência consideráveis entre si, por ser oriunda de um cruzamento intersu-

bespecífico, e também pela alta capacidade especifica de combinação (CEC) para produção 

de grãos de arroz.  

 

3.2 EXPERIMENTOS DE CAMPO 

Foram avaliadas 280 RILs, os dois parentais e sete testemunhas (Maninjau, 

BRA051108, BR IRGA 409, BRS Alvorada, IRGA 417, BRS TAIM, BRS Catiana) sob o 

sistema de cultivo irrigado, em dois experimentos conduzidos em ambientes distintos, na 

mesma safra (novembro de 2014 a abril de 2015). Um dos experimentos foi instalado na 

Fazenda Palmital da Embrapa Arroz e Feijão, município de Goianira - GO (16° 26' S, 49° 

23' W e altitude média de 728 m), e o outro na Embrapa Roraima, município de Boa Vista - 

RR (2° 48' N, 60° 39' W e altitude média de 61 m). O delineamento utilizado foi o Látice 

quadrado 17 x 17, com duas repetições, sendo a parcela constituída por quatro linhas de 

quatro metros de comprimento e densidade de semeadura de 80 sementes/metro no plantio
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mecanizado (Embrapa Arroz e Feijão), e quatro linhas de cinco metros de comprimento no 

transplantio manual (Embrapa Roraima), ambos com espaçamento de 20 cm entre linhas. A 

área útil para estimar a produtividade de grãos foi constituída pelas duas linhas centrais (des-

considerados 50 cm da extremidade de cada linha), totalizando 1,2 m² para o ensaio da Em-

brapa Arroz e Feijão, e 1,6 m² para o ensaio da Embrapa Roraima.  

 

3.2.1 Avaliação fenotípica dos experimentos 

Foram avaliados os seguintes caracteres nos ensaios de campo: 

a) Produtividade de grãos (Prod): após a completa maturação fisiológica dos grãos de 

cada parcela, as panículas de arroz da área útil foram colhidas manualmente, acondi-

cionadas em sacos de fibra de algodão e posteriormente, submetidas à trilha e abana-

ção. Foi determinado o peso de grãos por parcela, posteriormente transformados para 

kg.ha-1.  

b) Peso de 100 grãos (P100): contagem e determinação do peso de 100 grãos em gramas. 

 

3.2.2 Análise estatística 

Com a utilização dos dados por parcela, foram realizadas análises de variância 

para cada ambiente utilizando o modelo aleatório, além de uma análise conjunta, onde foi 

aplicado um modelo aleatório tanto para o efeito de ambientes, quanto para as interações 

linhagens x ambientes. As estimativas de componentes de variância foram obtidas pelo mé-

todo de máxima verossimilhança residual (REML), com aplicação do procedimento de me-

lhor predição linear não viesada (BLUP) para a predição dos valores genéticos dos efeitos 

aleatórios (EBLUP) associados a cada uma das RILs, de acordo com o procedimento descrito 

por Bueno et al. (2012).  

Os dados de produção de grãos (Prod, em kg.ha-1) e de peso de 100 grãos (P100, 

em gramas), envolvendo progênies RILs e testemunhas, considerando o delineamento de 

Látice 17 x 17, foram submetidos à análise de variância individual em cada experimento 

conforme o modelo a seguir: 

yijm = μ + rp + bj/p + tm + gi/m + εijm 

 

em que, segundo adaptação de Duarte et al. (2001): 

- yijm é a observação do genótipo i no bloco j, sendo o genótipo pertencente ao tipo 𝑚; 

- μ é a média geral (constante inerente a todas as observações); 
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- rp é o efeito fixo de repetição p (p = 1, 2, ..., P; neste caso P = 2); 

- bj/p é o efeito aleatório de bloco j (j = 1, 2, ..., J) dentro das repetições p; 

- tm é o efeito fixo de tipo m (m = 1, 2, ..., M; neste caso M = 2, com um grupo das progênies 

e outro de testemunhas); 

- gi/m é o efeito aleatório de genótipo i (progênies ou testemunhas) dentro do tipo m (i = 1, 

2,..., P, P +1 , P + 2 ,..., P + T ; sendo P o número de progênies e T o número de testemunhas), 

assumindo gi/m ~ NID ∩ (0, σ ²gm); e 

- εijm é o erro experimental associado à ijm-ésima parcela, assumindo-se independente e iden-

ticamente distribuído, sob NID ∩ (0, σ²). 

 

Após a obtenção das análises individuais para apenas um local, os dados foram 

submetidos à análise conjunta de variância para todos os locais, conforme o modelo a seguir: 

yijkm = μ + lk + bj/k + tm + gi/m + tlmk + glik + εijkm 

 

em que, segundo adaptação de Duarte et al. (2001): 

- yijkm é a observação do genótipo i, no bloco j, no local k, sendo o genótipo pertencente ao 

tipo m; 

- μ é a média geral (constante inerente a todas as observações); 

- lk  é o efeito fixo de local k (k = 1, 2, ..., K); 

- bj/k é o efeito aleatório de bloco j (j = 1, 2, ..., J), dentro do local k; 

- tm é o efeito fixo de tipo m (m = 1, 2, ..., M; neste caso M = 2, com um grupo das progênies 

e outro de testemunhas); 

- gi/m é o efeito aleatório de genótipo i (progênies e testemunhas) dentro do tipo m (i = 1, 2, 

..., P, P + 1, P + 2, ..., P + T; sendo P o número de progênies e T o número de testemunhas), 

assumindo gi/m ~NID ∩ (0, σ ²gm); 

- tlmk é o efeito aleatório da interação entre tipo m e local k, assumindo tlmk ~NID ∩ (0, σ ²tl); 

- glik é o efeito aleatório da interação entre o genótipo i e o local k, assumindo glik ~ NID ∩ 

(0, σ ²gl); e 

- εijkm é o erro experimental médio associado à ijkm-ésima parcela, assumido independente e 

identicamente distribuído, sob NID ∩ (0, σ ²). 

 

Os seguintes parâmetros genéticos dos tratamentos foram estimados para cada 

caráter com base nas variâncias obtidas pela ANOVA: variância genotípica (σ²G); variância 
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fenotípica com base nas médias dos tratamentos (σ²F); e ℎ�̅�
2 =  

𝜎𝐺
2

𝜎𝐹
2 , em que ℎ�̅�

2 é o coeficiente 

de herdabilidade com base nas médias dos tratamentos. As análises estatísticas dos dados 

fenotípicos foram realizadas pelo programa R versão 3.2.4. 

 

3.3 ANÁLISES MOLECULARES 

Os DNAs genômicos das 280 RILs e seus genitores foram obtidos a partir de 

folhas jovens, por meio do kit comercial DNeasy 96 Plant Kit (Qiagen). Para a genotipagem 

de ampla cobertura genômica foi utilizada a metodologia GBS (Genotyping by sequencing), 

conduzida no BGI, China. Nesta empresa foram construídas as bibliotecas genômicas e con-

duzido o sequenciamento das RILs. A coleta de dados foi realizada em uma plataforma Ge-

nome Analyzer II (Illumina) e o sequenciamento foi do tipo single-end com plexagem de 96 

amostras. Após o recebimento dos dados de genotipagem dos SNPs (Single-nucleotide 

polymorphism) foi realizada uma análise básica através do programa Haploview versão 4.2, 

para a retirada dos alelos raros que poderiam gerar falsas associações com o fenótipo, utili-

zando estimativas prévias de desequilíbrio de ligação e índices de endogamia obtidos para a 

cultura do arroz. Para a detecção de SNPs presentes nas RILs, foi definido o valor de Fre-

quência Mínima dos Alelos (FMA) como 0,05. Este valor corresponde à frequência mínima 

que o alelo deve apresentar para ser considerado na análise. Além disso, foram considerados 

como requisitos o coeficiente de endogamia igual a 0,9 e cobertura mínima dos locos igual 

a 0,2, ou seja, pelo menos 20% das linhagens deverão possuir os dados deste marcador, a 

qual por sua vez corresponde ao número de acessos com pelo menos uma marca (tag) em 

cada loco.  

Com a utilização do programa MapDisto versão 1.7.7, foi realizado o teste de 

qui-quadrado para identificação dos desvios da segregação Mendeliana, empregando-se um 

nível de significância (α) conjunto de 5% de probabilidade, a partir do qual foi obtido o nível 

de significância individual para o teste de cada marcador, como sugerido por Bonferroni 

(Province, 2001). O mapa de ligação foi construído por esse mesmo programa, utilizando 

um LOD ≥ 2 e frequência máxima de recombinação 𝜃 = 0,3, com cada grupo de ligação 

sendo mapeado separadamente, uma vez que a ordem dos marcadores em cada grupo de 

ligação foi pré-estabelecida no sequenciamento realizado pela empresa BGI. As frações de 

recombinação entre eles foram transformadas em distâncias genéticas (cM) pela função de 

KOSAMBI (1943). 
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3.4 ANÁLISE DE QTL 

O mapeamento de QTL obtido por marcadores SNPs e as médias ajustadas das 

linhagens para os caracteres produtividade (Kg.ha-1) e peso de 100 grãos (g), para cada local, 

foi realizada pelo programa computacional QTL Cartographer versão 2.5, módulo JZmapqtl 

(Wang et al., 2001). O método de mapeamento por intervalo composto expandido para múl-

tiplos ambientes (mCIM) utilizando o modelo 6 e o teste de hipótese 14 (referente ao teste 

de interação ambiental para dados com dois genótipos por marcador), proposto por Jiang e 

Zeng (1995), foi utilizado para o mapeamento de QTL, pois além de conter informação da 

significância da interação QTL x ambiente, esse método avalia os QTL significativos para 

cada ambiente separadamente. Antes da entrada dos dados no programa, foram feitas algu-

mas eliminações de indivíduos (linhagens geneticamente similares/contaminantes) e marca-

dores SNPs (composição genética similar) por meio do programa estatístico R versão 3.2.4, 

pacote R/QTL (Broman et al., 2003), assumindo um cg (coeficiente de similaridade) > 0,9. 

O modelo adotado para a análise de QTL foi: Yjk = b0k + akxj + Σt
l (clkvjl) + ejk, 

sendo Yjk a média fenotípica do j ésima linhagem no k ésimo ambiente (j = 1, ..., 232; k = 1, 

... 2), onde b0k é o efeito médio do modelo ambiente k; ak é o efeito aditivo do QTL no 

ambiente k; xj é a variável Índicadora do genótipo do provável QTL, assumindo os valores 

de 0 e 2 para os genótipos aa e AA, respectivamente, com probabilidades que dependem do 

genótipo dos marcadores que flanqueiam o possível QTL e da fração de recombinação entre 

o QTL e os marcadores; clk é o coeficiente de regressão parcial entre os valores fenotípicos 

e os valores atribuídos a vjl; vjl é a variável indicadora associada ao cofator l, assumindo t 

marcadores selecionados como cofatores para o controle da variação genética residual (l = 

1, 2, ..., t); e ejk é o resíduo do modelo. A obtenção dos cofatores foi realizada através do 

método de regressão stepwise (forward/backward), sendo selecionados os 5 marcadores 

mais informativos por ambiente, evitando a utilização de um elevado número de cofatores 

(Wang, 2001). Para o mapeamento de QTL foi utilizado um “walking speed” de 2 cM e 

“window size” de 10 cM. Para obtenção do limite de significância (LODmax) com o intuito 

de rejeitar a hipótese H0: a = 0 (não há evidencia de efeito de QTL nesta posição), foi reali-

zado o teste de permutação, com valor de α = 0,05 e 1000 permutações. 

No mapeamento de QTL através deste módulo JZmapqtl, o efeito de substituição 

alélica não é fornecido diretamente, sendo que este fornece apenas o efeito aditivo [a = (a ± 

d) / 2]. Como nestes experimentos foram desconsiderados os locos que ainda se encontravam 

em heterozigose, porque as porcentagens desses locos eram relativamente baixas (5,59% dos 
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locos se encontravam em heterozigose), o efeito de substituição alélica considerado (αt = a 

± d) foi obtido multiplicando-se o efeito aditivo fornecido pelo QTL Cartographer por 2 

(Santos, 2008). A origem dos alelos favoráveis foi obtida de acordo com o sinal dos efeitos 

de substituições alélicas, conforme proposto por Lubberstedt et al. (1997). Por convenção, 

nas estimativas dos efeitos da substituição alélica, o valor fenotípico com sinal positivo (+) 

teve o alelo favorável oriundo do genitor Epagri 108 (AA), enquanto que o valor fenotípico 

com sinal negativo (-) teve o alelo favorável proveniente do genitor IRAT 122 (aa). 

A porcentagem da variância fenotípica explicada para cada QTL significativo 

foi obtida de acordo com os procedimentos sugeridos por Bohn et al. (1997), sendo: �̂�𝐹
2 =

�̂�𝐺
2

�̂�𝐹
2, em que �̂�𝐹

2 é a porcentagem da variância fenotípica explicada pelo QTL; �̂�𝐺
2 é a variância 

genética explicada pelo QTL, e �̂�𝐹
2 é a variância fenotípica com base na média das linhagens. 

Para as análises individuais �̂�𝐹
2 = �̂�𝐺

2 + (
𝜎𝐸

2

𝑅
), �̂�𝐺

2 é a variância genotípica das linhagens em 

cada ambiente separadamente, 𝜎𝐸
2 é a variância do erro experimental para cada ambiente e 

R é o número de repetições dos experimentos. Para as análises conjuntas foi utilizada a fun-

ção �̂�𝐹
2 = �̂�𝐺

2 + (
�̂�𝐺𝐴

2

𝐿
) + (

�̂�𝐸
2

𝑅𝐿
), sendo �̂�𝐺

2 a variância genotípica das linhagens obtidas pela 

análise conjunta, �̂�𝐺𝐴
2  a variância da interação genótipos x ambientes, �̂�𝐸

2 a variância do erro 

experimental da análise conjunta, L o número de locais e R o número de repetições dos ex-

perimentos. A variância genética de um QTL foi obtida utilizando a expressão �̂�𝐺
2 = ½ (αt)², 

em que αt é o efeito médio de uma substituição alélica para linhagens. 

Os QTL significativos foram nomeados seguindo o método proposto por 

McCouch et al. (1997), onde a sigla “GYLD” está relacionada com a produtividade e 

“HGRWT” com o peso de 100 grãos. A identificação de genes candidatos subjacentes aos 

QTL de interesse foi obtida através de busca em bancos de dados do genoma do arroz (Rice 

Genome Annotation Project e RiceFREND) e na literatura existente à procura de regiões que 

estavam dentro ou perto dos picos dos QTL significativos.
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4 RESULTADOS 

 

4.1 ANÁLISE ESTATÍSTICA 

As análises de variâncias detectaram diferenças altamente significativas pelo 

teste de razão de verossimilhança (p ≤ 0,001) entre as linhagens e seus genitores para a pro-

dutividade de grãos e peso de 100 grãos (Tabelas 3 e 4). A diferença verificada no grau de 

liberdade entre os experimentos de Goianira e Boa Vista, foi pelo motivo de maior perda de 

parcelas no experimento de Boa Vista. Na análise conjunta, a fonte de variação ambiental e 

a interação Linhagens x Ambientes foram altamente significativas para o caráter produtivi-

dade de grãos, mostrando que houve diferenças entre os ambientes na avaliação da popula-

ção e a presença de linhagens mais adaptadas para cada ambiente específico (Tabela 5). O 

coeficiente de variação experimental (CVe) de 15,73% para produtividade e 4,37% para peso 

de 100 grãos para o experimento de Goianira, e 11,06% para produtividade para o experi-

mento de Boa Vista, demostraram que houve boa precisão experimental, de acordo com os 

limites encontrados na literatura para a cultura do arroz (de Abreu et al., 2016; Singh et al., 

2016) (Tabelas 3 e 4). 

 

Tabela 3. Análise de Variância e coeficiente de variação dos dados de produtividade e 

peso de 100 grãos das RILs do experimento de Goianira. 

Fonte de Variação GL 
Quadrados Médios 

Prod P100 

Linhagens + Genitores 281       6429525***        0,10817*** 

Resíduo 246 714645 0,016098 

a CVe (%)  15,73 4,37 

***significativo a P ≤ 0,001, pelo teste de razão de verossimilhança. 
a Coeficiente de variação experimental.
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Tabela 4. Análise de Variância e coeficiente de variação dos dados de produtividade das 

RILs do experimento de Boa Vista. 

Fonte de Variação GL 
Quadrados Médios 

Prod 

Linhagens + Genitores 238        5078819*** 

Resíduo 210 523711 

a CVe (%)  11,06 

***significativo a P ≤ 0,001, pelo de razão de verossimilhança. 
a Coeficiente de variação experimental. 

 

 

Tabela 5. Análise de Variância Conjunta e coeficiente de variação dos dados de produtivi-

dade das RILs dos experimentos de Boa Vista e Goianira. 

Fonte de Variação GL 
Quadrados Médios 

Prod 

Ambientes 1      35901289*** 

Linhagens + Genitores 281       498618*** 

Linhagens x Ambientes 239       1622581*** 

Resíduo 488 626669 

a CVe (%)  13,38 

***significativo a P ≤ 0,001, pelo teste de razão de verossimilhança. 
a Coeficiente de variação experimental. 

 

Os gráficos de distribuição de frequência apresentaram uma grande amplitude e 

variação dos dados experimentais (Figura 3). Ao realizar o teste Kolmogorov-Smirnov, foi 

verificada normalidade da distribuição dos resíduos para os caracteres produtividade e peso 

de 100 grãos. Não foram observados dados discrepantes (outliers) nos gráficos Boxplot (Fi-

gura 4), os quais também confirmaram a normalidade dos conjuntos de dados de produtivi-

dade e peso de 100 grãos por estarem próximos à simetria (Andriotti, 2010). 
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Figura 3. Distribuição de frequência para produtividade (kg.ha-1) e peso de 100 grãos (g) 

das RILs nos experimentos de Goianira e Boa Vista. 

 

 

 

 

Figura 4. Gráficos Boxplot da produtividade (kg.ha-1) e peso de 100 grãos (g) das RILs nos 

experimentos de Goianira e Boa Vista. 

 

As médias de produtividade das RILs no experimento de Goianira diferiram 

significativamente (p ≤ 0,05) das médias das RILs  no experimento de Boa Vista de acordo 

com a análise de variância (Tabela 5). As médias de produtividade das RILs variaram de 

1.365,02 kg.ha-1 a 9.437,44 kg.ha-1 no experimento de Goianira, e 3.911,17 kg.ha-1 a 

10.161,38 kg.ha-1 no experimento de Boa Vista (Tabela 6). No experimento de Goianira o 

genitor mais produtivo foi o Epagri 108, enquanto que em Boa Vista, foi o IRAT 122, 

conforme mostrado o teste de médias Scott-Nott (Anexo A). 
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Tabela 6. Estatística para os caracteres agronômicos dos parentais Epagri 108, IRAT 122 e 

RIL7 nos experimentos de Goianira e Boa Vista.  

 Goianira  Boa Vista 

 Prod (kg.ha-1) P100 (g)  Prod (kg.ha-1) P100 (g) 

Média 5.374 2,90  6.544 - 

a IC 5.186,31 -  5.561,69 2,88 -  2.93  6.362,56 -  6.725,44 - 

b SD 1.627.93 0,19  1.449,02 - 

Epagri 108* 5.578,95 2,97  6.365,94 - 

IRAT 122* 4.817,45 2,74  7.753,59 - 

a Intervalo de confiança para média da população usando distribuição t de Student com alfa de 0,05. 
b Desvio padrão. 

* Média dos genitores. 
 

As estimativas de variâncias genéticas das linhagens (σ²G) e coeficientes de her-

dabilidade com base nas médias das linhagens (ℎ�̅�
2) estão apresentadas na Tabela 7. Os mai-

ores valores para variância genética e fenotípica foram encontrados no experimento de Goi-

anira, porém com uma maior variância residual. As herdabilidades nas duas regiões foram 

iguais para o caráter produtividade, sendo de magnitude alta (0,89) e para o caráter peso de 

100 grãos, na região de Goianira, foi também de magnitude alta (0,85).  

 

Tabela 7. Estimativas das variâncias genéticas (σ²G), variâncias fenotípicas com base em 

médias (σ²F), variâncias residuais (σ²E) e coeficientes de herdabilidade com base em 

médias (ℎ�̅�
2) das RILs nos experimentos de Goianira e Boa Vista. 

Caráter* 

σ²G  σ²F  σ²E  ℎ�̅�
2 

Gyn¹ BV²  Gyn¹ BV²  Gyn¹ BV²  Gyn¹ BV² 

Prod 2857440 2277554  3214763 2539410  714645 523711  0,89 0,89 

P100 0,0460 -  0,0540 -  0,0161 -  0,85 - 

* produtividade de grãos (kg.ha-1) e peso de 100 grãos (g). 

¹ Experimento de Goianira. 

² Experimento de Boa Vista. 

 

4.2 MARCADORES POLIMÓRFICOS  

A caracterização molecular das 280 RILs e os dois genitores por GBS forneceu 

um total de 93.795 SNPs distribuídos nos 12 cromossomos de arroz, contendo 94,41% dos 
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locos em homozigose. Estes dados foram analisados pelo programa Haploview, sendo feita 

a retirada dos marcadores que ainda se encontravam em heterozigose, os que possuíam mais 

de 20% de dados faltantes, e os que não estavam em desequilíbrio de ligação. Também foram 

retirados os 44 indivíduos que tinham uma proporção menor que 25% dos cromossomos 

genotipados. Ao todo, foram selecionados 238 indivíduos e 12.112 marcadores SNPs para a 

análise de QTL (12,9% do total de SNPs disponíveis).   O cromossomo 1 apresentou maior 

número de marcadores (1.846 marcadores), enquanto que o cromossomo 7 apresentou o me-

nor número (575 marcadores) (Tabela 8). 

 

Tabela 8.  Número de marcadores SNP obtido pela genotipagem das RILs de arroz por GBS. 

Cromossomo Números de SNPs 
SNPs polimórficos com 

FMA = 0,05 

SNPs selecionados para 

análise de QTL 

1 11.414 2.406 1.846 

2 8.715 3.074 1.467 

3 9.438 2.890 801 

4 9.245 3.604 1.402 

5 8.763 3.038 1.210 

6 8.713 2.945 1.003 

7 6.648 2.541 575 

8 6.828 2.532 610 

9 5.312 1.963 709 

10 6.235 2.293 619 

11 6.124 2.596 778 

12 6.360 2.499 1.092 

Total 93.795 32.381 12.112 

 

4.3 DISTORÇÃO DA SEGREGAÇÃO MENDELIANA E MAPA GENÉTICO 

As populações que são utilizadas para mapeamento de QTL apresentam propor-

ções de segregação alélica próprias. Para populações RILs, independentemente da classe do 

marcador utilizado (dominante ou codominante), a proporção de segregação esperada é de 

1:1 (Broman, 2005). Com a utilização do programa MapDisto, foram selecionados 2.399 

marcadores polimórficos, com segregação esperada de 1:1, segundo o teste da distorção 

mendeliana, que corresponde ao teste de qui-quadrado para os desvios da segregação espe-

rada. A partir destes marcadores selecionados, distribuídos nos 12 cromossomos do arroz, 

foi gerado o mapa de ligação com tamanho de 1.129,28 cM e com distância média entre 

marcadores de 0,64 cM (Anexo B). 

Antes da realização das análises de QTL foram ainda eliminados da análise 6 

indivíduos e 9.730 marcadores com informação genética redundante por meio do programa 
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R versão 3.2.4, pacote R/qtl (Broman, 2003), restando então 232 RILs e 2.382 marcadores 

SNPs polimórficos. Com este conjunto de genótipos e marcadores, a porcentagem dos mar-

cadores oriundos dos genitores IRAT 122 e Epagri 108 no mapa de ligação foi de 50,18% e 

49,81%, respectivamente. 

 

4.4 MAPEAMENTO DE QTL PARA PRODUTIVIDADE  

Os LODcríticos significativos para a produtividade, em ambos os experimentos, foi 

de 4,20 para Goianira e 2,06 para Boa Vista. Na análise de QTL para produtividade em cada 

local, foram encontrados dois QTLs significativos específicos para o experimento de Goia-

nira, qGYLD6.1 e qGYLD6.2, ambos localizados no cromossomo 6. Nenhum QTL foi signifi-

cativamente mapeado no experimento de Boa Vista (Tabela 9). As proporções da variância 

fenotípica explicadas pelos QTLs foram de 18 e 29%, ou seja, totalizando 47% para produ-

tividade, sendo a soma dos efeitos de substituição alélica totalizando 2.440,69 kg.ha-1. Para 

ambos os QTL, os alelos favoráveis dos SNPs foram oriundos do genitor IRAT 122.  

Dos dois QTLs mapeados para produtividade de grãos em Goianira, apenas um 

foi significativo para interação QTL x ambientes. Porém, houve significância para uma re-

gião no experimento de Boa Vista (qGYLD6.1), que não tinha sido significativa na análise 

individual (Tabela 9). 

Para o experimento de Goianira, considerando apenas os conjuntos formados 

pelas 10 linhagens mais produtivas, com produtividades intermediárias e as menos produti-

vas, ficou demostrando que o aumento da proporção de alelos herdados do genitor IRAT 

122 resultou no aumento na produtividade das RILs (Tabela 10). Porém para o experimento 

de Boa Vista, considerando os mesmos grupos de produtividade, os alelos de Epagri 108 e 

IRAT 122 estiveram na mesma proporção nas RILs de cada grupo (Tabela 11). Assim como 

a análise de QTL havia indicado, para Goianira, a seleção assistida poderia aumentar a fre-

quência de alelos de IRAT 122, e consequentemente a produtividade, de populações do pro-

grama de melhoramento genético. 
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Tabela 9. QTLs significativos para produtividade em linhas puras recombinantes de arroz 

(RIL) nos experimentos de Goianira (GO), Boa Vista (BV) e Análise conjunta 

(AC), usando mapeamento por intervalo composto modificado para vários ambien-

tes (mCIM). 

a Valor do LOD com interação GxE. 
b Efeito aditivo com valor negativo representa que a direção alélica proveio do genitor IRAT 122. 
c Valor da variação fenotípica explicada pelo QTL. 
ns Não significativo. 

 

 

Tabela 10. Relação da frequência alélica herdada pelos genitores na população RIL no ex-

perimento de Goianira.  

Chr 

* Mais produtivas  * Intermediárias  * Menos produtivas 

Epagri 108 

(%) 

IRAT 122 

(%) 
 

Epagri 108 

(%) 

IRAT 122 

(%) 
 

Epagri 108 

(%) 

IRAT 122 

(%) 

1 46,5 53,5  53,04 46,96  43,86 56,13 

2 61,26 38,74  56,10 43,90  51,25 48,74 

3 38,66 61,34  51,53 48,47  51,48 48,51 

4 64,24 35,76  64,78 35,22  75,03 24,96 

5 52,36 47,64  40,77 59,23  40,55 59,44 

6 25,31 74,69  42,17 57,83  77,17 22,82 

7 54,67 45,33  41,23 58,77  47,82 52,17 

8 53,85 46,15  47,14 52,86  51,66 48,33 

9 44,2 55,8  58,08 41,92  68,04 31,95 

10 51,95 48,06  48,35 51,65  47,81 52,18 

11 41,62 58,38  31,28 68,72  48,66 51,33 

12 46,43 53,57  37,90 62,10  42,06 57,93 

Total 48,42 51,58  47,70 52,30  53,78 46,21 
* Conjunto das 10 RILs mais produtivas, intermediárias ou menos produtivas obtidas pelo teste Scott Knott. 

A parte em negrito indica onde os QTL para produtividade foram localizados. 

 

Local QTL 
Posição 

(cM) 
Marcador Genes Candidatos LOD 

a LOD 

(G x E) 
b A c R² 

GO 

qGYLD6.1 29.80 D6M9774110 LOC_Os06g16880 12,33 5,22 

 

-1.365,20 29 

qGYLD6.2 52.90 D6M19403757 LOC_Os06g12600 7,00 2,42ns 

 

-1.075,49 18 

        
47 

BV qGYLD6.1 29.80 D6M9774110 LOC_Os06g16880 0,06ns 14,54 -480,62 4,55 

        
4,55 

AC 

qGYLD6.1 29.80 D6M9774110 LOC_Os06g16880 12,38 41,72 

 

-894,38 24,65 

qGYLD6.2 52.90 D6M19403757 LOC_Os06g12600 7,01 21,16 

 

-729,31 16,39 

        
41,04 
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Tabela 11. Relação da frequência alélica herdada pelos genitores na população RIL no ex-

perimento de Boa Vista.  

Chr 

* Mais produtivos  * Intermediários  * Menos produtivos 

Epagri 108 

(%) 

IRAT 122 

(%) 
 

Epagri 108 

(%) 

IRAT 122 

(%) 
 

Epagri 108 

(%) 

IRAT 122 

(%) 

1 43,54 56,46  55,39 44,61  50,28 49,72 

2 59,75 40,25  57,65 42,35  52,32 47,68 

3 47,26 52,74  51,81 48,19  68,03 31,97 

4 43,78 56,22  58,04 41,96  50,19 49,81 

5 55,21 44,79  34,25 65,75  50,14 49,86 

6 53,94 46,06  32,84 67,16  57,27 42,73 

7 58,79 41,21  47,83 52,17  59,84 40,16 

8 66,13 33,87  58,78 41,22  66,41 33,59 

9 29,63 70,37  47,74 52,26  57,65 42,35 

10 49,78 50,22  48,61 51,39  57,74 42,27 

11 63,03 36,97  33,07 66,93  39,98 60,02 

12 32,28 67,72  69,96 30,04  55,77 44,23 

Total 50,26 49,74  49,66 50,34  55,47 44,53 
* Conjunto das 10 RILs mais produtivas, intermediárias ou menos produtivas obtidas pelo teste Scott Knott. 

 

4.5 MAPEAMENTO DE QTL PARA O PESO DE 100 GRÃOS  

O LODcrítico significativo para o peso de 100 grãos no experimento de Goianira 

foi de 2,43. Foram mapeados três QTLs, dos quais em dois a contribuição alélica do parental 

IRAT 122 foi relacionada ao aumento do peso dos grãos (qHGRWT5.1 e qHGRWT6.1), e em 

um (qHGRWT12.1) o alelo favorável foi proveniente do parental Epagri 108 (Tabela 12). Con-

juntamente, os três QTLs explicaram 21,58% da variação fenotípica total, e a soma de seus 

efeitos de substituição alélica resultou em um aumento de 0,39 g para o peso de 100 grãos. 

 

Tabela 12. QTL significativos para peso de 100 grãos em linhas puras recombinantes de 

arroz (RIL) no experimento de Goianira usando mapeamento por intervalo com-

posto (CIM). 

QTL Posição (cM) # IM Genes Candidatos LOD aA (g) bR² 

qHGRWT5.1 85.70 
D5M24288587 .. 

D5M24777044 
* 2.99 -0,14 8.14 

qHGRWT6.1 28.70 D6M9205578 LOC_Os06g16160 3.06 -0,13 7.08 

qHGRWT12.1 58.70 D12M26019130 LOC_Os12g41956 2.52 0,12 6.36 

      
21.58 

# Intervalo do mapa que possui o marcador SNP 
a Efeito aditivo com valor negativo representa que a direção alélica proveio do genitor IRAT 122. 
b Valor da variação fenotípica explicada pelo QTL. 
* Genes localizados no Anexo D.
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5 DISCUSSÃO 

 

5.1 ANÁLISE FENOTÍPICA  

A análise de variância revelou variação altamente significativa entre as RILs 

para os dois caracteres estudados, em ambos os ambientes, sugerindo a presença de variação 

genética suficiente e uma ampla margem para o melhoramento para a produtividade de grãos 

do arroz, resultados estes já observados por Bueno et al. (2012) em estudo com os 550 

acessos da CNAE. A alta variabilidade genética detectada na população segregante pode ser 

explicada por ter sido originada de um cruzamento entre dois genótipos de subespécies dis-

tintas (Índica e Japônica), pois a variância genética das linhagens é função da divergência da 

população e do efeito de substituição alélica dos genitores. Os desempenhos produtivos dos 

genitores não foram coincidentes nos dois ambientes, com o genitor IRAT 122 apresentando 

maior produtividade no experimento de Boa Vista, e o genitor Epagri 108 no de Goianira. A 

média de produtividade das RILs no experimento de Boa Vista foi superior ao experimento 

de Goianira, que pode ser explicada pelo fato da adaptação/adaptabilidade dos genótipos em 

um ambiente mais favorável, reforçando os resultados obtidos por Bueno et al. (2012).  

Conforme Ribeiro et al. (2009), com as sucessivas autofecundações para o 

desenvolvimento de populações RILs, há uma consequência de fixação dos locos nessas  

linhagens, ocorrendo duplicação no componente aditivo de variância, sendo correspondente 

a 2σ²A. Sendo assim, toda a variação genética que compõem o fenótipo dessa população 

corresponde a variabilidade resultante de ação gênica aditiva, ou seja, a h² estimada 

corresponde à herdabilidade no sentido restrito. Esse é o motivo provável das altas  

estimativas de herdabilidade (ℎ�̅�
2) para a produtividade em ambos os experimentos (89%) e 

para o peso de 100 grãos para o experimento de Goianira (85%), Índicando com isso o alto 

potencial da população para seleção de genótipos efetivamente superiores para o 

melhoramento destes dois caracteres. Segundo Jangarelli et al. (2010b) quando há uma alta 

herdabilidade para os caracteres, o ganho fenotípico médio para a proxima geração é superior 

em comparação à ocorrência de herdabilidades mais baixas,  e isso é um importante requisito 

para a identificação da associação entre o QTL e determinado marcador molecular.

 



50 
 

5.2 TAMANHO DA POPULAÇÃO E DENSIDADE DOS MARCADORES SNP 

Em populações para o estudo de QTL, a divergência genética dos parentais, o 

tamanho da população e a densidade dos marcadores são os principais fatores que afetam 

esse tipo de análise (Yu et al., 2011). Em geral, o  aumento do tamanho da população aliada 

a uma alta densidade de marcadores moleculares são fatores fundamentais para uma boa 

resolução do mapa de QTL, pois haverá redução dos erros experimentais e maior poder de 

detecção, gerando assim uma análise de QTL mais robusta, que resultaria na identificação 

de um ou poucos genes por QTL mapeado (Wang et al., 2011; Jangarelli, 2015).  

A identificação dos QTLs relacionados com a produtividade GS3 e qSW5 por 

Yu et al. (2011) foi baseada em uma distância média de 0,5 cM entre marcadores SNPs, em 

uma população primária de 210 RILs. Tan et al. (2013) genotiparam uma população de 197 

RIL (Índica x Japônica) com 3.324 marcadores SNPs, resultando em mapa de ligação de 

1.591,2 cM com distância média de 0,47 cM entre marcadores, identificando um total de 23 

QTLs para a produtividade. Em geral, a resolução de mapeamento de QTL está em torno de 

0,25 e 0,5 cM para marcadores SNPs (Tan et al., 2013) e, entre 5-10 cM quando são usados 

marcadores RFLP e SSR  (Tan et al., 2000), com um tamanho de população de 

aproximadamente 200 linhagens, gerando mapas de ligação em torno de 1.600 cM para a 

cultura do arroz (Chen et al., 2002). Considerando esses parâmetros, pode-se concluir que a 

resolução do mapa genético do presente estudo foi adequada para uma análise de QTL (0,64 

cM), assim como o número de genótipos avaliados (232 RILs). 

 

5.3 QTL PARA PRODUTIVIDADE 

A análise de QTL para a população RIL originada do cruzamento Epagri 108 x 

IRAT 122 identificou dois QTLs de grandes efeitos relacionados à produtividade dentro de 

um intervalo de 1,26 cM no cromossomo 6 somente para o experimento de Goianira. Os 

valores dos efeitos da variância fenotípica explicada pelos QTLs podem possuir efeito de 

superestimação. Caso os QTLs não sejam validados em futuros experimentos de seleção 

assistida em Boa Vista, os efeitos destes QTLs, de acordo com El-Soda et al. (2014), serão 

condicionalmente neutros, pois os alelos favoráveis identificados no experimento de Goia-

nira, provavelmente não resultarão em efeitos negativos na produtividade em Boa Vista. 

Ao posicionar as posições dos dois QTLs significativos para produtividade iden-

tificados nesse trabalho em estudos anteriores, estes foram localizados em QTLs relaciona-

dos a produtividade (Tabela 13), indicando que poderar haver sucesso para o aumento de 
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produtividade como resultado da seleção dos alelos favoráveis desses dois marcadores em 

genótipos do programa de melhoramento de arroz da Embrapa.  

 

Tabela 13. QTL/genes já identificados como associados à produtividade em arroz.  

Autores QTL/Gene #IM Caracteres Relacionados 

Abdelkhalik et al. (2005) qLDLJ-6-1,2,3 4234080-28130383 Dias para amadurecimento da panícula 

Hua et al. (2002) gp6 6927624-20691040 Florescimento 

Nakagawa et al. (2005) - 8054255-11750090 Florescimento 

Lu et al. (1997) gw-6 9282143-17933378 Peso de grãos 

Aluko et al. (2004) - 5425408-24913615 Qualidade de grãos 

Xiao et al. (1996) ph6 6927624-29906021 Altura de planta 

Zhuang et al. (2001) qNFGP-6 8751256-12402719 Número de grãos cheios por panícula 

Mew et al. (1994) Pi-2(t) 9536259-11765132 Resistencia à Brusone 

Cho et al. (2007) tgw6.1 10015514-28130383 Peso de grãos 

#Intervalo dos marcadores em pares de bases. 

 

Os SNPs associados ao caráter produtividade foram posicionados no genoma de 

referência (cultivar Nipponbare, MSU Rice Genome version 7.0). Posteriormente foi obtida 

a sequência transcrita desses genes para a procura das respectivas funções putativas no web-

site Rice Genome Annotation Project - RGAP (http://rice.plantbiology.msu.edu/) (Kawahara 

et al., 2013) e coexpressão gênica (http://ricefrend.dna.affrc.go.jp/). Para o QTL qGYLD6.1, 

o SNP localizado na posição D6M9774110 encontra-se próximo (3,63 kpb) ao gene 

LOC_Os06g16870. Esse transcrito está relacionado a um transposon En/Spm, sendo a sua 

maior expressão na região anatômica do ovário da planta do arroz (Anexo C), e que pode 

estar envolvido com a produtividade de grãos. Transposons são fragmentos de DNA que 

podem ser integrados em diferentes locais ao longo de um cromossomo e gerar cópias du-

plicadas durante a transposição (Zhang et al., 2015), contribuindo para a alteração da estru-

tura da molécula de DNA, o que pode resultar na perda de função de determinado gene. 

Para o QTL qGYLD6.2, o SNP localizado na posição D6M19403757 está presente 

na região éxon do gene LOC_Os06g33320. Esse gene, de função desconhecida para o arroz, 

de acordo com a análise de ontologia do website Phytozome (https://phyto-

zome.jgi.doe.gov), localiza-se no núcleo e membrana plasmática, cuja maior concentração 

da expressão foi identificada na inflorescência do arroz (Anexo C).  

 

5.4 QTL PARA PESO DE 100 GRÃOS  

O peso de grãos é um dos mais importantes fatores que determinam a produtivi-

dade do arroz (Huang et al. 2014). Assim, a identificação dos principais QTLs para esse 
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caráter tem se tornado um objetivo para estudos de genética do arroz (Feng et al., 2016). 

Nesse estudo foram identificados três QTLs para o experimento de Goianira, localizados nos 

cromossomos 5, 6 e 12, dentro de um intervalo de 0,44 cM, 1,26 cM e 0,25 cM, respectiva-

mente, que poderiam ser considerados de pequenos efeitos, como já foi relatado pelos auto-

res Zhang et al. (2016).  

Em comparação com estudos anteriores pelo website Gramene, todos os QTL 

identificados neste estudo para o peso de 100 grãos coincidiram com locos descritos na lite-

ratura (Tabela 14).  

 

Tabela 14. QTL/genes já identificados como associados ao peso de 100 grãos em arroz.  

Autores Chr QTL/Gene #IM Caractere Relacionados 

Li et al. (1998) 5 QPl5 18944261-29429411 Densidade de espiguetas 

Cai & Morishima (1997) 5 APAGE1 22309016-25730022 Proteínas de reserva 

Prashanth et al. (1998) 5 qNBL-5 19614740-27264019 Resistencia à brusone 

Jun et al. (2006) 5 qRGR-5 24086072-27457701 Germinação/Dormência 

Yoshida et al. (2002) 5 - 19258755-28755091 Qualidade de grãos 

Hu et al. (2004) 5 qRFC-5 23597602-28841123 Teor de gordura nos grãos 

Li et al. (1999) 5 QFla5 23597602-29429411 Ângulo da folha bandeira 

Stangoulis et al. (2007) 5 - 21013626-25225759 Qualidade de grãos 

Amarawathi et al. (2007) 6 asv6-1 4234080-28130383 Qualidade de grãos 

Yan et al. (1999) 6 S5 6283432-9284248 Fertilidade das espiguetas 

Hua et al. (2002) 6 gp6 6927624-20691040 Grãos por panícula 

Xiao et al. (1996) 6 ph6 6927624-29906021 Altura de planta 

Sirithunya et al. (2002) 6 - 8054255-9537572 Resistencia à brusone 

Aluko et al. (2004) 6 - 5425408-24913615 Qualidade de grãos 

Lin et al. (1996) 6 sd6 6023974-9537572 Densidade de espiguetas 

Nakagawa et al. (2005) 6 - 8054255-11750090 Data de florescimento 

Zhuang et al. (2001) 6 qSF-6 8751256-12402719 Fertilidade de espiguetas 

Gu et al. (2006) 12 qSD12 23698130-26368115 Dormência das sementes 

Hattori et al. (2008) 12 qNEI12 25203610-26368115 Número de entrenós 

Nemoto et al. (2004) 12 - 23749070-26368115 Tolerância à submersão 

Tang et al. (2005) 12 - 24616244-26389832 Tolerância à submersão 

Kawano et al. (2003) 12 qLEI 4 24616244-27664972 Tolerância à submersão 

Mishra et al. (2013) 12 - 17395485-17395614 Tolerância ao déficit hídrico 

#Intervalo dos marcadores em pares de bases. 

 

Para o caráter peso de 100 grãos, as posições onde foram localizados os três 

QTLs, estão localizados 84 genes segregando com os marcadores SNPs (http://rice.plantbi-
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ology.msu.edu/), localizados nos cromossomos 5, 6 e 12. Para o QTL qHGRWT5.1, o marca-

dor SNP localizado na posição D5M24777044 está contido em um bloco de ligação com 

tamanho de 488 kpb, onde foram localizados 82 genes (Apêndice D e Tabela 15). 

O QTL qHGRWT6.1, identificado pelo marcador SNP localizado na posição 

D6M9205578, encontra-se no éxon do gene LOC_Os06g16160. Este gene atua como prote-

ína DUF231, cuja função ainda não foi relatada, porém a expressão está localizada quase 

que exclusivamente na raiz das plantas de arroz.  

 

Tabela 15. Transcritos descritos na literatura e identificados no bloco haplotípico no cro-

mossomo 5 onde o SNP foi relacionado ao peso de 100 grãos. 

SNP Transcrito Função putativa Trabalho relacionado 

D5M24777044 

LOC_Os05g41490 Proteína ZGT Huang et al., 2014b 

LOC_Os05g41530 

LOC_Os05g41790 

LOC_Os05g41795 

ZFP (Zinc finger protein) Li et al., 2013 

OseIF3f Participação na microgametogênese Li et al., 2016 

AP2 
Controle do desenvolvimento floral e 

estresse abiótico 
Jisha et al., 2015 

OsDegp8 

Remoção de proteínas danificadas, ab-

sorção de nutrientes, processamento de 

precursores proteicos, e sinalização 

Schuhmann et al., 2012 

MOC1 Perfilhamento do arroz Li et al., 2003 

OsGH3.4 
Regulação do nível de auxina presente 

na planta 
Jain et al., 2006 

 

 

O QTL qHGRWT12.1, identificado pelo marcador SNP na posição 

D12M26019130 localizou-se na região intron do gene LOC_Os12g41956 (Anexo D). Esse 

gene está putativamente relacionado com a expressão de uma proteína da família galactosil-

transferase, tendo função de regulação da enzima principal para a síntese dos RFOs (oligos-

sacarídeos da família das rafinoses) (Honna, 2015). Segundo esse autor, a galactosil-trans-

ferase provavelmente regula os níveis de oligossacarídeos de reserva em órgãos específicos, 

como as sementes, sinalizando para o aumento da síntese de rafinose sob determinadas con-

dições, como durante a maturação associada à dessecação das sementes, na sinalização 
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planta-patógeno, em danos causados por estresse bióticos e na resposta a diversos estresses 

abióticos. 

 

5.5 INTERAÇÃO QTL x AMBIENTES 

A estimativa da interação genótipos (G) x ambientes (E) é importante para a 

determinação da estabilidade dos efeitos alélicos em genótipos de programas de melhora-

mento genético vegetal (Xing et al., 2002). No caso da interação QTL x ambiente, deve-se 

atentar também para a consistência dos QTLs entre diferentes populações, quando o objetivo 

for a utilização dos marcadores para seleção em populações com backgrounds genéticos dis-

tintos (Wang et al., 2014). A maioria dos trabalhos envolvendo análise de QTL para a cultura 

do arroz tem realizado estudos para demonstrar a existência de interações ambientais entre 

genótipos e para a determinação da estabilidade varietal através da análise de dados em vá-

rios anos e locais (Adriani et al., 2016; Zhang et al., 2016).  

Um dos QTL mapeados para produtividade no experimento de Goianira apre-

sentou interação significativa com o ambiente, ou seja, não apresentando estabilidade feno-

típica para esse marcador SNP (D6M9774110). Essa interação QTL x E era esperada con-

forme observado na significância da interação G x E da análise de variância. O efeito da 

interação QTL x E reduz a associação entre os valores fenotípicos e genotípicos, resultando 

em níveis distintos dos efeitos da variância fenotípica do QTL em diferentes ambientes, 

como foi demonstrado por Wang et al. (2014). Nesses casos, consequentemente deve-se ter 

maior cuidado no emprego da seleção assistida, pois quanto maior o valor da interação QTL 

x E, menor é a utilidade de determinado marcador em ambientes distintos daquele onde foi 

desenvolvido. Marathi et al. (2012) trabalhando com RILs provenientes de cruzamentos Ín-

dica x Japônica observaram os mesmos resultados para 78 QTLs associados a produtividade, 

pois houve identificação de QTL em apenas um ambiente específico, ou seja, dentre desses 

78 QTLs, só poderiam ser utilizados na seleção assistida nos ambientes em que eles foram 

localizados, ou em ambientes semelhantes.   

  

5.6 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Nos experimentos de avaliação da produtividade de Boa Vista e Goianira não 

houve RILs com produtividade estatisticamente superior em relação às testemunhas (culti-

vares comerciais disponíveis). Porém, para o experimento de Goianira, um grupo de 50 RILs 

foram estatisticamente superiores para o peso de 100 grãos em relação com as testemunhas, 
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embora, como pontuado acima, não tenham diferido quanto a produtividade. Como cruza-

mentos do tipo Índica x Japônica resultam normalmente em maior esterilidade, e consequen-

temente, maior número de grãos vazios, o maior peso de grão daquele grupo de RILs pode 

ter sido resultante do deslocamento de fotoassimilados para os grãos que foram fertilizados 

(teoricamente em menor número, em relação a cruzamentos dentro da mesma subespécie) 

na panícula dessas plantas. Essa plasticidade encontrada nesse grupo de RILs pode ser uma 

característica interessante para o programa de melhoramento genético, impedindo que even-

tuais problemas no período reprodutivo possam reduzir a produtividade.  

Os cinco QTLs identificados nesse trabalho como relacionados à produtividade 

em arroz serão avaliados em experimentos adicionais, para validação. Uma nova população 

de 296 RILs derivada do cruzamento Epagri 108 (Índica) x Maninjau (Índica) foi avaliada 

na safra 2015/2016, enquanto que a população de 182 RILs derivada do cruzamento IRAT 

122 (Japônica) x Araguaia (Japônica) será avaliada na safra 2016/2017. O objetivo dessas 

duas análises é verificar se os contrastes obtidos pelos genitores Epagri 108 e IRAT 122 em 

dois novos cruzamentos serão capazes de identificar os mesmos QTLs, assim como possibi-

litar a estimativa dos efeitos da interação QTL x ambiente. Para essas duas novas populações 

de RILs, três locais serão considerados: Boa Vista, Goianira e Pelotas. 

 

5.7 CONCLUSÃO 

Através desse estudo foram identificados dois QTLs de grande efeito exclusiva-

mente para o experimento de Goianira para produtividade de grãos: qGYLD6.1 e qGYLD6.2. 

Foram identificados também três QTLs de pequeno efeito para o peso de 100 grãos: 

qHGRWT5.1, qHGRWT6.1 e qHGRWT12.1. 

No experimento de Goianira, os genes candidatos LOC_Os06g16870 (transpo-

son) e LOC_Os06g33320 foram relacionados a QTL de produtividade de grãos. Os genes 

candidatos LOC_Os06g16160 (DUF231) e LOC_Os12g41956 (galactosil-transferase), e 

uma região contendo 82 genes candidatos, foram relacionados com QTL de peso de 100 

grãos. 

A população RIL analisada nesse estudo teve suficiente variabilidade genética 

para gerar contrastes capazes de identificar os QTLs de grandes efeitos. O método de geno-

tipagem por sequenciamento (GBS) foi suficientemente robusto para gerar marcadores SNPs 

capazes de identificar QTLs para os caracteres mensurados. 
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ANEXO A. Teste de Médias (Scott-Knott) nos dados de produtividade de grãos das RILs. 

Os dados em amarelo referem-se as testemunhas, e em vermelho os genitores.  

Experimento de Goianira 

284 9958,3 a 48 7125,0 b 17 6000,0 c 130 5062,5 d 205 3937,5 d 87 2187,5 f 

71 9750,0 a 273 7125,0 b 57 6000,0 c 185 5062,5 d 271 3916,7 d 162 2187,5 f 

250 9666,7 a 37 7083,3 b 236 6000,0 c 253 5062,5 d 67 3895,8 d 140 2166,7 f 

47 9604,2 a 68 7083,3 b 278 5979,2 c 262 5041,7 d 183 3875,0 d 189 2104,2 f 

149 9395,8 a 153 7062,5 b 39 5979,2 c 38 5041,7 d 231 3854,2 d 141 1958,3 f 

4 9000,0 a 69 7041,7 b 60 5979,2 c 259 5020,8 d 215 3812,5 d 279 1833,3 f 

31 8895,8 a 83 7000,0 b 76 5979,2 c 58 4979,2 d 98 3750,0 d 174 1812,5 f 

285 8729,2 a 254 6958,3 b 1 5958,3 c 170 4979,2 d 61 3708,3 d 186 1791,7 f 

26 8645,8 a 32 6916,7 c 220 5958,3 c 28 4958,3 d 85 3666,7 d 142 1479,2 f 

93 8625,0 a 132 6916,7 c 235 5958,3 c 124 4958,3 d 151 3645,8 e 97 1416,7 f 

23 8437,5 a 24 6854,2 c 216 5937,5 c 110 4916,7 d 159 3604,2 e 280 1395,8 f 

289 8437,5 a 228 6833,3 c 15 5895,8 c 226 4916,7 d 211 3604,2 e 171 1333,3 f 

281 8312,5 a 35 6791,7 c 120 5895,8 c 272 4875,0 d 163 3583,3 e 277 1208,3 f 

80 8291,7 a 257 6791,7 c 214 5875,0 c 282 4875,0 d 56 3562,5 e 165 979,2 f 

14 8250,0 a 94 6770,8 c 261 5875,0 c 225 4854,2 d 103 3562,5 e    

175 8187,5 a 198 6770,8 c 245 5854,2 c 99 4770,8 d 111 3562,5 e    

202 8187,5 a 100 6770,8 c 3 5833,3 c 276 4770,8 d 123 3541,7 e    

126 8166,7 a 13 6729,2 c 263 5833,3 c 190 4770,8 d 52 3520,8 e    

197 8125,0 a 287 6708,3 c 7 5812,5 c 75 4750,0 d 112 3520,8 e    

12 8020,8 b 30 6625,0 c 86 5812,5 c 10 4729,2 d 136 3520,8 e    

240 7937,5 b 64 6604,2 c 244 5812,5 c 148 4708,3 d 164 3500,0 e    

195 7875,0 b 208 6583,3 c 172 5750,0 c 158 4708,3 d 239 3500,0 e    

246 7875,0 b 36 6562,5 c 234 5708,3 c 90 4687,5 d 265 3395,8 e    

207 7854,2 b 169 6541,7 c 270 5645,8 c 167 4687,5 d 187 3375,0 e    

65 7833,3 b 41 6500,0 c 283 5645,8 c 275 4687,5 d 59 3354,2 e    

5 7812,5 b 33 6479,2 c 84 5625,0 c 154 4666,7 d 74 3354,2 e    

72 7812,5 b 242 6458,3 c 218 5625,0 c 264 4666,7 d 118 3333,3 e    

248 7791,7 b 54 6458,3 c 176 5562,5 c 105 4645,8 d 274 3270,8 e    

66 7687,5 b 156 6395,8 c 249 5562,5 c 82 4625,0 d 44 3250,0 e    

191 7687,5 b 223 6395,8 c 62 5520,8 c 224 4625,0 d 212 3250,0 e    

201 7687,5 b 267 6375,0 c 104 5520,8 c 247 4625,0 d 91 3229,2 e    

252 7687,5 b 178 6354,2 c 181 5479,2 c 116 4562,5 d 241 3208,3 e    

203 7666,7 b 8 6333,3 c 95 5458,3 c 200 4562,5 d 9 3166,7 e    

135 7583,3 b 46 6312,5 c 137 5458,3 c 113 4520,8 d 184 3166,7 e    

258 7562,5 b 49 6312,5 c 229 5458,3 c 88 4437,5 d 131 3104,2 e    

238 7520,8 b 119 6312,5 c 243 5416,7 c 79 4416,7 d 29 3083,3 e    

6 7500 b 129 6291,7 c 27 5395,8 c 122 4416,7 d 227 3083,3 e    

232 7500 b 219 6291,7 c 96 5395,8 c 173 4354,2 d 18 3062,5 e    

288 7500 b 11 6270,8 c 106 5395,8 c 180 4333,3 d 53 3000,0 e    

268 7479,2 b 155 6250,0 c 251 5395,8 c 50 4312,5 d 209 2979,2 e    

73 7437,5 b 233 6208,3 c 77 5375,0 c 206 4291,7 d 145 2854,2 e    

19 7395,8 b 166 6208,3 c 89 5375,0 c 222 4291,7 d 43 2854,2 e    

55 7354,2 b 114 6166,7 c 260 5375,0 c 192 4229,2 d 42 2833,3 e    

147 7333,3 b 138 6166,7 c 70 5333,3 c 144 4208,3 d 143 2833,3 e    

266 7333,3 b 92 6125,0 c 188 5312,5 c 177 4125,0 d 168 2729,2 e    

78 7312,5 b 179 6125,0 c 51 5270,8 c 204 4125,0 d 194 2729,2 e    

25 7291,7 b 237 6125,0 c 230 5270,8 c 2 4083,3 d 152 2708,3 e    

63 7270,8 b 108 6083,3 c 256 5270,8 c 128 4062,5 d 127 2541,7 f    

150 7270,8 b 125 6083,3 c 182 5229,2 d 161 4062,5 d 157 2541,7 f    

115 7208,3 b 21 6062,5 c 269 5229,2 d 109 4041,7 d 221 2520,8 f    

101 7208,3 b 40 6062,5 c 199 5187,5 d 16 4020,8 d 146 2416,7 f    

196 7187,5 b 81 6041,7 c 255 5187,5 d 121 4000,0 d 213 2416,7 f    

45 7166,7 b 217 6041,7 c 22 5145,8 d 102 3979,2 d 134 2312,5 f    

117 7166,7 b 20 6020,8 c 160 5104,2 d 34 3958,3 d 193 2270,8 f    

286 7145,8 b 133 6020,8 c 107 5083,3 d 139 3937,5 d 210 2270,8 f    
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Experimento de Boa Vista 

200 10640,5 a 116 7689,5 b 135 6656,5 c 153 5625 c 182 4787,5 d 

150 10594 a 282 7688 b 93 6641 c 224 5625 c 11 4786 d 

139 10406 a 6 7625 b 190 6550 c 254 5609,5 c 43 4707,5 d 

264 10297 a 118 7625 b 283 6484,5 c 59 5578 c 14 4703,5 d 

151 10045,5 a 269 7594 b 49 6469 c 73 5570 c 241 4616,5 d 

207 10031 a 197 7578 b 63 6469 c 164 5546,5 c 142 4562,5 d 

289 9972 a 163 7562,5 b 216 6465,5 c 236 5516 c 74 4553 d 

66 9875 a 106 7484,5 b 9 6437,5 c 174 5509,5 c 235 4410 d 

83 9844 a 246 7484,5 b 38 6433 c 222 5497 c 181 4372 d 

179 9703,5 a 209 7450 b 111 6406,5 c 131 5453,5 c 53 4368,5 d 

155 9656,5 a 237 7437,5 b 88 6391 c 82 5445 c 105 4343,5 d 

166 9640,5 a 265 7437,5 b 36 6390,5 c 1 5437,5 c 37 4315,5 d 

286 9631,5 a 20 7406,5 b 30 6359,5 c 10 5424,5 c 102 4295 d 

17 9594 a 196 7375,5 b 24 6337,5 c 2 5422 c 192 4250 d 

175 9578,5 a 13 7328,5 b 262 6328 c 180 5390,5 c 108 4219 d 

169 9497,5 a 178 7315,5 b 71 6320 c 44 5390 c 267 4203 d 

168 9469 a 285 7315,5 b 50 6313,5 c 263 5324 d 56 4164 d 

210 9469 a 54 7281,5 b 32 6281,5 c 225 5319 d 242 4150 d 

234 9374 a 31 7260 b 61 6265,5 c 60 5297 d 121 4147 d 

158 9344,5 a 238 7240,5 b 132 6265,5 c 277 5284,5 d 5 4094 d 

94 9329,5 a 75 7234,5 b 232 6265,5 c 140 5266 d 113 4037,5 d 

98 9266 a 69 7212,5 b 64 6234,5 c 144 5266 d 104 4015,5 d 

284 9203 a 217 7175 b 134 6203 c 103 5250 d 33 4000 d 

189 9140,5 a 62 7140,5 b 160 6203 c 152 5250 d 124 3950 d 

212 9094 a 52 7125 b 251 6197 c 273 5250 d 58 3937,5 d 

130 9031,5 a 183 7112 b 146 6187,5 c 40 5240,5 d 42 3867 d 

280 8970,5 a 92 7094 b 89 6175 c 3 5234,5 d 91 3845 d 

72 8922 a 81 7077 b 248 6156 c 45 5234,5 d 26 3627 d 

266 8914,5 a 250 7069 b 120 6140,5 c 127 5228 d 177 3609,5 d 

126 8859,5 a 16 7047 b 228 6125 c 229 5228 d    

211 8703,5 a 47 7040,5 b 231 6109,5 c 137 5203 d    

147 8640,5 a 68 7016 b 249 6109,5 c 173 5177 d    

39 8618,5 a 133 7000 b 156 6094 c 157 5156 d    

41 8516 a 15 6984,5 b 274 6094 c 159 5114,5 d    

80 8451 a 101 6969 b 170 6031 c 18 5094 d    

136 8410 b 51 6965,5 b 214 6015,5 c 272 5093,5 d    

46 8397 b 162 6955,5 b 95 5985,5 c 21 5078 d    

185 8359,5 b 198 6937,5 b 223 5984,5 c 247 5078 d    

167 8344 b 252 6932 b 204 5950 c 55 5034 d    

79 8343,5 b 287 6906,5 b 215 5937,5 c 77 5031,5 d    

213 8297 b 271 6890,5 b 270 5937,5 c 243 5016 d    

245 8281 b 240 6875 b 275 5915,5 c 7 5015,5 d    

129 8265,5 b 19 6844 b 12 5912,5 c 25 5005 d    

117 8250 b 67 6844 b 256 5900 c 8 5000 d    

221 8234,5 b 220 6844 b 115 5875 c 253 4984,5 d    

227 8172 b 96 6798 b 87 5859,5 c 65 4980 d    

57 8125 b 125 6797 b 194 5859,5 c 28 4935 d    

138 8125 b 172 6797 b 268 5800 c 208 4906,5 d    

90 8037,5 b 112 6781,5 b 255 5781,5 c 107 4875 d    

205 7984,5 b 191 6778 b 22 5734,5 c 193 4860,5 d    

195 7975 b 206 6775 b 145 5687,5 c 123 4828,5 d    

4 7922 b 230 6750 b 76 5664 c 281 4828 d    

27 7797 b 100 6710 c 78 5664 c 233 4812,5 d    

186 7718,5 b 148 6706 c 122 5625 c 119 4795,5 d    
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ANEXO B. Mapa de ligação. Distâncias cumulativas em cM à esquerda e distância em pb à direita de cada cromossomo. 

Cromossomo 1 Cromossomo 2 Cromossomo 3 Cromossomo 4 Cromossomo 5 Cromossomo 6 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

    

(continua na próxima página) 
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(Continuação)  

 

Cromossomo 7 Cromossomo 8 Cromossomo 9 Cromossomo 10 Cromossomo 11 Cromossomo 12 
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ANEXO C. Genes candidatos verificados dentro dos picos significativos dos QTL para produtividade. 

 

 

Gene candi-

dato 
MSUv7_LocID 

Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os06g0280500 LOC_Os06g16870 

Transposon protein, putative, 

CACTA, En/Spm sub-class, 

expressed 

9766794 - 9770480 

 

Os06g0524300 LOC_Os06g33320 
Extra-large G-protein-related, 

putative, expressed 
19401016 - 19406760 
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ANEXO D. Genes candidatos identificados adjacentes ou dentro dos picos significativos dos QTL para o peso de 100 grãos. 

 

Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0494500 LOC_Os05g41480 

Domain of unknown func-

tion, DUF250 domain contai-

ning protein, expressed 

24287569-24289620 

 

Os05g0494600 LOC_Os05g41490 
Circadian clock coupling fac-

tor ZGT, putative, expressed 
24291470-24292858 

 

Os05g0494700 LOC_Os05g41500 Expressed protein 24298176-24298999 

 

Os05g0494800 LOC_Os05g41510 
SH2 motif, putative, expres-

sed 
24301347-24311126 

 

ZOS5-11 - 

C2H2 
LOC_Os05g41530 Zinc finger protein, expressed 24312853-24317067 

 



76 
 

Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0495200 LOC_Os05g41540 

bZIP transcription factor 

domain containing pro-

tein, expressed 

24321000-24322781 

 

Os05g0495300 LOC_Os05g41550 Expressed protein 24324455-24329940 

 

LOC_Os05g41560.1 LOC_Os05g41560 

Transposon protein, pu-

tative, unclassified, ex-

pressed 

24332493-24341384 - 

LOC_Os05g41570.1 LOC_Os05g41570 Expressed protein 24342547-24342927 - 

Os05g0495600 LOC_Os05g41580 

Calcium-transporting 

ATPase, plasma mem-

brane-type, putative, ex-

pressed 

24347205-24354543 

 

Os05g0495700 LOC_Os05g41590 

Glycerol-3-phosphate 

dehydrogenase, putative, 

expressed 

24357908-24361190 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0496000 LOC_Os05g41620 Expressed protein 24374975-24376837 

 

OseIF3f LOC_Os05g41630 

Translation initiation factor 

eIF3 subunit, putative, ex-

pressed 

24376912-24377903 

 

Os05g0496200 LOC_Os05g41640 
Phosphoglycerate kinase pro-

tein, putative, expressed 
24378361-24381762 

 

Os05g0496300 LOC_Os05g41645 
Chalcone synthase, putative, 

expressed 
24382439-24382876 - 

Os05g0496400 LOC_Os05g41660 

ICE-like protease p20 domain 

containing protein, putative, 

expressed 

24383180-24384628 

 

Os05g0496500 LOC_Os05g41670 

ICE-like protease p20 domain 

containing protein, putative, 

expressed 

24384901-24387468 

 



78 
 

 

Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

LOC_Os05g41680.1 LOC_Os05g41680 

Retrotransposon protein, 

putative, unclassified, ex-

pressed 

24389110-24390890 - 

LOC_Os05g41690.1 LOC_Os05g41690 

Retrotransposon protein, 

putative, unclassified, ex-

pressed 

24391665-24394874 - 

LOC_Os05g41700.1 LOC_Os05g41700 

Retrotransposon protein, 

putative, unclassified, ex-

pressed 

24395495-24401125 - 

LOC_Os05g41710.1 LOC_Os05g41710 
Retrotransposon protein, 

putative, unclassified 
24402550-24403008 - 

LOC_Os05g41720.1   LOC_Os05g41720 

Retrotransposon protein, 

putative, unclassified, ex-

pressed 

24404739-24412491 - 

Os05g0497150 LOC_Os05g41750 

RecF/RecN/SMC N termi-

nal domain containing pro-

tein, expressed 

24423072-24426490 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

AP2 LOC_Os05g41760 
AP2 domain containing 

protein, expressed 
24427885-24428869 

 

LOC_Os05g41770.1 LOC_Os05g41770 

Retrotransposon protein, 

putative, unclassified, ex-

pressed 

24436009-24439054 - 

AP2/EREBP51 LOC_Os05g41780 
AP2 domain containing 

protein, expressed 
24444060-24445189 

 

C-x8-C-x5-C-x3-H LOC_Os05g41790 

Zinc finger C-x8-C-x5-C-

x3-H type family protein, 

expressed 

24464254-24469517 

 

C3HC4 LOC_Os05g41795 

Zinc finger C3HC4 type 

family protein, putative, 

expressed 

24473136-24478871 - 

Os05g0497675 LOC_Os05g41800 

Ribosomal protein L11 me-

thyltransferase-related, pu-

tative, expressed 

24480751-24483094 - 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

OsDegp8 LOC_Os05g41810 
Putative Deg protease 

homologue, expressed 
24483670-24488993 

 

LOC_Os05g41820.1 LOC_Os05g41820 Expressed protein 24492456-24493152 

 

LOC_Os05g41830.1 LOC_Os05g41830 

Retrotransposon protein, 

putative, Ty1-copia sub-

class, expressed 

24496497-24501715 - 

Os05g0498000 LOC_Os05g41840 Expressed protein 24504454-24505077 - 

LOC_Os05g41850.1 LOC_Os05g41850 

Retrotransposon protein, 

putative, Ty3-gypsy sub-

class, expressed 

24506095-24511638 - 

LOC_Os05g41860.1 LOC_Os05g41860 

Retrotransposon protein, 

putative, Ty3-gypsy sub-

class, expressed 

24512558-24515418 - 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0498200 LOC_Os05g41870 
Glycine-rich cell wall protein, 

putative, expressed 
4518823-24519740 

 

Os05g0498300 LOC_Os05g41880 
MutS domain V family pro-

tein, expressed 
24522895-24532290 

 

Os05g0498350 LOC_Os05g41890 Expressed protein 24533226-24535879 - 

Os05g0498400 LOC_Os05g41900 
Translation initiation factor 

SUI1, putative, expressed 
24537785-24539935 

 

Os05g0498500 LOC_Os05g41910 Expressed protein 24541182-24544300 

 

Os05g0498666 LOC_Os05g41920 Expressed protein 24551181-24551846 - 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0498700 LOC_Os05g41930 
N-rich protein, putative, 

expressed 
24552398-24555167 

 

Os05g0498800 LOC_Os05g41940 

Transposon protein, puta-

tive, CACTA, En/Spm 

sub-class, expressed 

24560496-24563885 

 

Os05g0498900 LOC_Os05g41950 
Protein  kinase, putative, 

expressed 
24569152-24571817 

 

LOC_Os05g41960.1 LOC_Os05g41960 Expressed protein 24575672-24576202 - 

SSA1 – 2S LOC_Os05g41970 

Albumin seed storage fam-

ily protein precursor, ex-

pressed 

24576897-24577736 

 

LOC_Os05g41980.1     LOC_Os05g41980 

cysteine proteinase 

At4g11310 precursor, pu-

tative 

24579007-24579675 - 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0499300 LOC_Os05g41990 
Peroxidase precursor, pu-

tative, expressed 
24583250-24584945 

 

Os05g0499400 LOC_Os05g42000 
Peroxidase precursor, pu-

tative, expressed 
24587145-24589539 

 

Os05g0499450 LOC_Os05g42010 
TraB family protein, puta-

tive, expressed 
24588324-24593259 

 

Os05g0499600 LOC_Os05g42020 

UDP-glucoronosyl and 

UDP-glucosyl transferase 

domain containing protein, 

expressed 

24594918-24597258 

 

LOC_Os05g42030.1 LOC_Os05g42030 

transposon protein, puta-

tive, unclassified, ex-

pressed 

24601986-24604931 - 

Os05g0499800 LOC_Os05g42040 

UDP-glucoronosyl and 

UDP-glucosyl transferase 

domain containing protein, 

expressed 

24605715-24607928 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0500000 LOC_Os05g42060 

UDP-glucoronosyl/UDP-glu-

cosyl transferase, putative, 

expressed 

24611755-24613221 

 

Os05g0500200 LOC_Os05g42070 

UDP-glucose flavonoid-O-

glucosyltransferase, putative, 

expressed 

24616204-24617365 - 

Os05g0500200 LOC_Os05g42080 Expressed protein 24618428-24618837 

 

Os05g0500400 LOC_Os05g42100 Expressed protein 24623313-24624621 

 

Os05g0500450 LOC_Os05g42110 
Allyl alcohol dehydrogenase, 

putative, expressed 
24626346-24626852 - 

Os05g0500500 LOC_Os05g42120 
Heat shock protein, putative, 

expressed 
24627221-24629162 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

MOC1 LOC_Os05g42130 Putative, expressed 24631172-24632715 

 

Os05g0500700 LOC_Os05g42140 

Methyltransferase do-

main containing protein, 

expressed 

24633021-24633940 

 

OsGH3.4 LOC_Os05g42150 

Probable indole-3-acetic 

acid-amido synthetase, 

expressed 

24643516-24646086 

 

LOC_Os05g42160.1 LOC_Os05g42160 Expressed protein  24647410-24647772 - 

LOC_Os05g42170.1 LOC_Os05g42170 
Transposon protein, pu-

tative, unclassified 
24658434-24658835 - 

Os05g0501200 LOC_Os05g42180 

Ethylene-responsive pro-

tein related, putative, ex-

pressed 

24663914-24666109 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0501300 LOC_Os05g42190 

NADPH-dependent FMN re-

ductase domain containing 

protein, expressed 

24669652-24673135 

 

Os05g0501350 LOC_Os05g42200 
Cyclin-B1-1, putative, ex-

pressed 
24674707-24676177 - 

Os05g0501400 LOC_Os05g42210 

Serine/threonine-protein ki-

nase receptor precursor, puta-

tive, expressed 

24676774-24682628 

 

Os05g0501600 LOC_Os05g42220 

Leucine rich repeat domain 

containing protein, putative, 

expressed 

24691255-24695487 

 

Os05g0501700 LOC_Os05g42230 

Universal stress protein do-

main containing protein, pu-

tative, expressed 

24696315-24697163 

 

Os05g0501800 LOC_Os05g42240 Expressed protein 24702380-24703630 - 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0502000 LOC_Os05g42250 

Cyclic nucleotide-

gated ion channel 2, 

putative, expressed 

24711968-24716742 

 

LOC_Os05g42260.1 LOC_Os05g42260 Expressed protein 24720870-24721619 - 

Os05g0502200 LOC_Os05g42270 
Acyltransferase, puta-

tive, expressed 
24724324-24727260 

 

Os05g0502500 LOC_Os05g42280 Expressed protein 24729478-24732945 

 

Os05g0502700 LOC_Os05g42290 Expressed protein 24735520-24737763 - 

Os05g0502800 LOC_Os05g42300 

NAF1 domain con-

taining protein, ex-

pressed 

24738575-24742551 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

LOC_Os05g42310.1 LOC_Os05g42310 

Retrotransposon protein, 

putative, unclassified, ex-

pressed 

24745148-24748439 - 

LOC_Os05g42320.1         LOC_Os05g42320 

Retrotransposon protein, 

putative, unclassified, ex-

pressed 

24749067-24755222 - 

Os05g0503000 LOC_Os05g42330 

Secretory carrier-associ-

ated membrane protein, 

putative, expressed 

24762161-24767769 

 

Os05g0503100 LOC_Os05g42340 
Ubiquitin E3 ligase ICP0, 

putative, expressed 
24774717-24775631 - 

Os06g0272800 LOC_Os06g16160 

Protein of unknown func-

tion DUF231, plant do-

main containing protein. 

9206466 - 9202757 

 

Os12g0613850 LOC_Os12g41956 
Galactosyltransferase fa-

mily, putative, expressed 
26016668-26020765 - 
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Gene candidato MSUv7_LocID 
Rgap RiceFREND 

Função do gene Coordenadas CDS (5’-3’) Coexpressão gênica 

Os05g0495900 LOC_Os05g41610 
Glycosyl hydrolases fam-

ily 17, putative, expressed 
24371212-24374703 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 


