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Apresentação

Os principais fatores que ditam o sucesso de 
um programa de melhoramento são: (i) eficiência no 
processo seletivo (métodos ótimos de identificação 
e seleção de indivíduos superiores); (ii) estratégia 
adequada de melhoramento (método de seleção 
recorrente e delineamento de cruzamento para a 
criação de novos indivíduos superiores); (iii) curtas 
gerações de melhoramento, ou seja, seleção preco-
ce maximizando o ganho genético por unidade de 
tempo. Este documento desenvolve a teoria e rea-
liza recomendações práticas acerca desses fatores 
na cultura do cafeeiro arábica. 

Os métodos otimos de seleção para plantas 
autógamas perenes são: índice matriz-progênie-
indivíduo para seleção na fase inicial; índice família-
indivíduo-progênie para seleção precoce; Blup 
individual dentro de gerações de autofecundação; 
Blup de famílias e multipopulações dentro de 
geração; Blup de famílias e multigerações, entre e 
dentro de gerações; Blup total multigerações com 
genitores, populações e progênies; Blup individual 
com medidas repetidas e endogamia; Blup individual 
com matriz de covariância estruturada para medidas 
repetidas; Blup individual para a seleção para 
homeostase sob bienalidade de produção. 

A seleção combinada envolvendo três gerações 
mostrou-se ligeiramente superior à seleção combina-
da envolvendo duas gerações. O índice que utiliza 

toda a variabilidade genética disponível entre e den-
tro de populações e gerações, combinando informa-
ções dos genitores, populações, progênies e gera-
ções (SIPPPG) permite também fazer a seleção já 
em F3 com base em 6 informações: 3 de populações 
em F1 a F3, uma de progênies em F3 e os dois pais. 
Pode-se ter também informações de plantas dentro 
de F3.

Para a recombinação em um programa de 
seleção recorrente intrapopulacional em população 
híbrida (oriunda da F1), não é necessário postergar 
a seleção para além da F4 (seleção precoce em 
F2, F3 ou F4). Pode-se adotar seleção precoce na 
geração F3, explorando-se a grande variabilidade 
genética entre e dentro de linhagens F3. A heterose 
para vários caracteres revela que realizar a seleção 
logo após a hibridação F1 ou F2, associada à 
propagação vegetativa, deverá ser a estratégia 
mais eficiente, pois, além de capturar a heterose 
máxima, reduz o comprimento do ciclo seletivo. 
A estratégia de hibridação seguida de seleção 
e propagação vegetativa comercial deverá ser 
usada rotineiramente visando ganhos máximos 
em produtividade e a perpetuação de indivíduos 
resistentes a doenças e pragas. Essa metodologia 
de seleção genética de café arábica é inovadora 
e eficiente, e usa simultaneamente dados de 
propagação vegetativa e seminal.

Antonio Fernando Guerra
Chefe-Geral da Embrapa Café
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Introdução

Os principais fatores que ditam o sucesso de 
um programa de melhoramento são: a) eficiência no 
processo seletivo (métodos ótimos de seleção); b) 
estratégia adequada de melhoramento (método de 
seleção recorrente e delineamento de cruzamento); 
c) curtas gerações de melhoramento, ou seja, se-
leção precoce maximizando o ganho genético por 
unidade de tempo.

A genética quantitativa no melhoramento do 
café arábica (Coffea arabica) é tipicamente única, 
pois trata-se de uma planta autógama perene, de 
propagação seminal e vegetativa. Dessa forma, não 
pode ser totalmente espelhada em nenhuma outra 
espécie de planta. As plantas autógamas perenes 
são raras, destacando-se algumas fruteiras como 
o pêssego, a nectarina, o damasco e o limão, as 
quais possuem propagação vegetativa. Em função 
dessa especificidade, a abordagem quantitativa do 
melhoramento do cafeeiro arábica não avançou 
muito, em termos mundiais, pois sempre se baseou 
no melhoramento de plantas autógamas anuais. As-
sim, visando preencher essa lacuna, foi realizado o 
presente trabalho, cujos objetivos são desenvolver 
a teoria e realizar recomendações práticas acerca 
dos métodos ótimos de seleção (visando à correta 
identificação dos indivíduos superiores) e das estra-
tégias efetivas de melhoramento genético (visando 
à criação de novos indivíduos superiores) do cafeei-
ro arábica. Isso permite também otimizar o uso das 
informações experimentais.

A obtenção de dados experimentais fidedignos 
é abordada em um outro documento que acompa-
nha este. No presente trabalho, foram derivados 
métodos ótimos de seleção para café arábica, de 
acordo com várias situações: índice matriz-progênie-
-indivíduo para seleção na fase inicial; índice famí-
lia-indivíduo-progênie para seleção precoce; melhor 
previsão linear imparcial (Blup) individual dentro de 
gerações para maximizar a eficiência da seleção em 
cada geração de autofecundação; Blup de famílias 
e multipopulações dentro de geração para aumentar 
a eficiência da seleção em cada geração de autofe-
cundação; Blup de famílias e multigerações para uso 
simultâneo dos dados de todas as gerações; Blup 

total multigerações com genitores, populações e pro-
gênies para uso simultâneo de todas as informações 
disponíveis em um programa de melhoramento; Blup 
individual com medidas repetidas e endogamia em 
plantas autógamas perenes; Blup individual com ma-
triz de covariância estruturada em plantas autógamas 
perenes, para o adequado uso de medidas repetidas; 
Blup individual para seleção para homeostase sob 
bienalidade de produção.

Na fase inicial do melhoramento, o índice matri-
z-progênie-indivíduo (seleção combinada tripla) mos-
trou-se o método mais acurado (acurácia de 91% em 
F5, para um caráter com h2 de 20%, avaliado em 20 
indivíduos por família), dentre 7 métodos avaliados. 
Na estratégia de melhoramento via seleção recor-
rente, o índice genitores-indivíduo-progênie (seleção 
combinada envolvendo três gerações) mostrou-se 
acurado (acurácia de 92% em indivíduo em F4, usan-
do dados também de F3 e F5, para um caráter com 
h2 de 20%, avaliado em 20 indivíduos por família). 
Os resultados revelaram que não é necessário pos-
tergar a seleção, visando à recombinação em um 
programa de seleção recorrente intrapopulacional 
em população híbrida (oriunda da F1), para além da 
F4 com testes em F5. Isso pode ser um bom indica-
dor da eficiência da seleção precoce (em F2, F3 ou 
F4). A seleção combinada envolvendo três gerações 
mostrou-se ligeiramente superior à seleção combina-
da envolvendo duas gerações. Os resultados do Blup 
multigerações, de famílias e indivíduos, para uso si-
multâneo dos dados de todas as gerações, indicaram 
que, com adequada experimentação, a seleção pode 
ser praticada já em F4 (seleção de indivíduos) ou 
F5(seleção de famílias). Essa informação é relevante 
aos programas de seleção recorrente em espécies 
autógamas. O índice que utiliza toda a variabilidade 
genética disponível entre e dentro de populações e 
gerações, combinando informações dos genitores, 
populações, progênies e gerações (SIPPPG), permi-
te computar o ganho nas linhagens completamente 
homozigotas, quando se efetua a seleção entre pais 
e entre populações F1 ou F2. Permite também fazer 
a seleção já em F3 com base em 6 informações: 3 de 
populações em F1 a F3, 1 de progênies em F3 e os 
2 pais. Pode-se ter também informações de plantas 
dentro de F3.
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propagação vegetativa deverá ser usada rotineira-
mente visando a ganhos máximos em produtividade 
e à perpetuação de indivíduos resistentes a doen-
ças e pragas (insetos e nematoides)

Importância do 
melhoramento 
genético do cafeeiro

As duas espécies de cafeeiro mais cultivadas no 
mundo são Coffea arabica L. (café arábica) e Coffea 
canephora Pierre (café robusta e café conilon), as 
quais respondem por cerca de 60% e 40% da pro-
dução mundial. No Brasil, a principal espécie plan-
tada é C. arabica (Minas Gerais, Espírito Santo, São 
Paulo e Paraná), e C. canephora a que apresenta 
área de plantio mais restrita (Espírito Santo, Rondô-
nia e Sul da Bahia). Em nível mundial, C. arabica é 
produzido principalmente no Brasil, Colômbia, Eti-
ópia, Honduras, Peru1, e C. canephora, no Vietnã, 
Indonésia, Brasil, Uganda e Índia2. 

O estado de Minas Gerais é o maior produtor 
de café do Brasil, responde por cerca de 50% da 
produção nacional e é uma das principais fontes de 
cafés especiais do País. Praticamente 100% das 
plantações são de café arábica, cultivado em quatro 
regiões produtoras: sul de Minas, Cerrado de Minas, 
chapadas de Minas e matas de Minas, que exportam 
seus cafés pelos portos de Santos, Rio de Janeiro 
e Vitória. As seguintes instituições atuam no melho-
ramento do café arábica em Minas Gerais: Empresa 
de Pesquisa Agropecuária de Minas Gerais (Epa-
mig)/Universidade Federal de Viçosa (UFV)/Embra-
pa Café, em Viçosa; Epamig/Universidade Federal 
de Lavras (Ufla)/Embrapa Café, em Lavras; e Fun-
dação Procafé/Embrapa Café, em Varginha.

C. arabica é uma espécie autógama e apresen-
ta distribuição geográfica natural restrita aos países 
Etiópia (região sudeste), Sudão (região sudeste) e 
Quênia (região norte), em altitudes entre 1.000 m e 
2.000 m. E C. canephora é uma espécie autoestéril, 
alógama e tem ampla distribuição geográfica, ocor-
rendo em regiões de pequena altitude no oeste e 
centro do continente africano (Carvalho et al., 1985). 
O Coffea liberica ocorre com maior frequência no sul 
da Guiné, Costa do Marfim, Libéria, Gana, Gabão, 
Congo e no norte de Angola. Suas formas costu-
mam constituir elementos característicos da floresta 
alta e densa. Essa espécie também é autoestéril, 

Os melhoristas de plantas perenes necessitam 
encurtar os ciclos seletivos e ter maior agressivi-
dade no lançamento de cultivares. Acumular dados 
experimentais na mesma geração pouco impacta o 
melhoramento de plantas perenes. A velocidade de 
troca de cultivares melhoradas é um fator essencial 
na competitividade do agronegócio. Em culturas de 
propagação seminal via linhas puras é importante 
se ter uma alta rotatividade de cultivares em plantios 
comerciais homogêneos, visando reduzir a vulnera-
bilidade dos plantios aos ataques de novas pragas 
e doenças. Gerações curtas de melhoramento faci-
litam isso. Pode-se adotar alguma forma de seleção 
precoce já na geração F3, explorando-se a grande 
variabilidade genética entre e dentro de progênies 
F3. Tal variabilidade contempla 1,5 vez a variância 
genética aditiva ( 2

aσ ), sendo que 0,5 2
aσ  encontra-

-se dentro de linhagem e 1,0 2
aσ  encontra-se entre 

linhagens. Assim, tal geração é adequada para se-
leção, pois 75% (1,5) da variação aditiva total (2 2

aσ
) que estará disponível em F∞ já se encontra dispo-
nível em F3. Dessa forma, a seleção em F3 por meio 
de um método preciso como o Blup é relevante.

A seleção mais precoce possível é disponibili-
zada pela seleção genômica (SG). A SG propicia 
uma forma de seleção precoce direta (SPD), pois 
atua precocemente sobre genes expressos na ida-
de adulta. Assim, a SPD propiciada pela seleção 
genômica é especialmente importante para o me-
lhoramento de espécies perenes como o cafeeiro. 
A seleção genômica ampla mostrou-se potencial 
para o melhoramento de C. arabica por possibilitar 
a obtenção dos valores genéticos genômicos com 
boa acurácia e pela maior eficiência seletiva, por 
unidade de tempo, em relação à seleção fenotípi-
ca, o que possibilita a redução no tempo necessá-
rio para completar o ciclo de seleção e obter novas 
cultivares. O conhecimento prévio da herança do 
caráter torna-se necessário para determinar com 
segurança a estratégia ideal de melhoramento e a 
geração ideal para seleção.

Em café arábica (Cilas et al., 1998), foi mostrada 
a existência de heterose para várias características 
de interesse, o que é um indício da existência de 
dominância alélica. Assim sendo, pode-se dizer que, 
para o melhoramento dessas características, dificil-
mente será vantajoso retardar a seleção para gera-
ções avançadas. Pelo contrário, realizar a seleção 
logo após a hibridação (F1) ou em F2, associada à 
propagação vegetativa, deverá ser a estratégia mais 
eficiente, pois, além de capturar a heterose máxima, 
reduz por muitos anos o ciclo seletivo. Em cafeei-
ro, a estratégia de hibridação seguida de seleção e 

1	Disponível em: https://www.indexmundi.com/agriculture/?commodity=green-coffee&amp;graph=arabica-Production.
2 Idem.
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Estimativas de parâmetros genéticos, como a 
herdabilidade individual, são raras em café, citando-
-se apenas as obtidas por Walyaro e Van Der Vos-
sen (1979), no Quênia, Cilas et al. (1998), em Ca-
marões, ambas para C. arabica; Leroy et al. (1994), 
na Costa do Marfim, e Cilas et al. (2000), na Costa 
do Marfim e Togo, ambas para C. canephora. Esti-
mativas de parâmetros genéticos e fenotípicos, em 
nível de médias de linhagens, são comuns no Brasil, 
podendo-se citar Sera (1981, 1987) e Sera e Alves 
(1999). Neste documento, as estimativas de herda-
bilidade individual foram atualizadas.

Na Tabela 1, são apresentados os 55 países 
maiores produtores mundiais de café, discriminados 
pelo idioma principal de cada um deles e por espé-
cie. Na Figura 1, tem-se o mapa destacando os pa-
íses plantadores de café e quais espécies plantam 
ou possuem de forma nativa ou autóctone.

alógama e altamente polimórfica. É cultivada em 
pequena extensão na Libéria, Suriname, Filipinas, 
Indonésia e Malásia.

Em razão da importância da cultura do café para 
o Brasil, os programas de melhoramento do cafeeiro 
desenvolvidos no País apresentam importância fun-
damental como fator de aumento da produtividade e 
do desenvolvimento socioeconômico das regiões de 
cultivo. Tais programas têm sido desenvolvidos com 
sucesso para C. arabica em Minas Gerais (Epamig/
UFV/Ufla), Paraná (Instituto de Desenvolvimento 
Rural do Paraná − IDR − Paraná) e São Paulo (Ins-
tituto Agronômico − IAC) (Fazuoli, 1986; Carvalho; 
Fazuoli, 1993; Sera, 1998; Sakiyama et al., 1999; 
Mendes, 1999); e C. canephora (Fazuoli, 1986; 
Carvalho; Fazuoli, 1993; Ferrão et al., 1999), prin-
cipalmente no Espírito Santo (Instituto Capixaba de 
Pesquisa, Assistência Técnica e Entensão Rural − 
Incaper) e em Rondônia (Embrapa Café).

Tabela 1. Listagem dos 52 países maiores produtores mundiais de café, discriminados pelo idioma principal de cada um 
deles e por espécie.

País idioma francês País idioma espanhol País idioma inglês País idioma português

1. Vietnã (robusta/arábica) 1. Colômbia (arábica) 1. Indonésia (robusta/arábica) 1. Brasil (robusta/arábica)

2. Costa do Marfim (robusta) 2. México (arábica) 2. Etiópia (arábica) 2. Timor Leste (arábica)

3. Camarões (robusta/
arábica) 3. Honduras (arábica) 3. Índia (robusta/arábica) 3. Angola (robusta)

4. Madagascar (robusta) 4. Peru (arábica) 4. Uganda (robusta/arábica) 4. Moçambique (robusta/
arábica)

5. Laos (robusta) 5. Guatemala (arábica/
robusta)

5. Papua Nova Guiné 
(robusta/arábica) País idioma árabe 

6. Burundi (arábica) 6. Costa Rica (arábica) 6. Tanzânia (robusta/arábica) 1. Iêmen (arábica)

7. Rep. Dem. do Congo-
Kinshasa (ex Zaire) 
(arábica)

7. Nicarágua (arábica) 7. Quênia (arábica)

8. Guiné (robusta) 8. El Salvador (arábica) 8. Filipinas (robusta/arábica)

9. Ruanda (arábica) 9. Equador (arábica/robusta) 9. Gana (robusta)

10. Haiti (arábica) 10. Venezuela (arábica) 10. Serra Leoa (robusta)

11. Togo (robusta) 11. Rep. Dominicana 
(arábica) 11. Malawi (arábica)

12. Rep. Centro Africana 
(robusta) 12. Bolívia (arábica) 12. Libéria (robusta)

13. Camboja (robusta/
arábica) 13. Cuba (arábica) 13. Zâmbia (arábica)

14. Congo (ex Congo 
Belga-Brazzaville) (robusta) 14. Panamá (arábica) 14. Zimbábue (arábica)

15. Benin (robusta) - 15. Nigéria (robusta)

16. Gabão (robusta) - 16. Sudão (arábica)

- - 17. África do Sul (robusta/
arábica)
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e frutíferas alógamas. Entretanto, a genética quan-
titativa no melhoramento do café arábica é tipica-
mente única, pois trata-se de uma planta autógama 
perene, de propagação seminal e vegetativa. Dessa 
forma, não pode ser espelhada em nenhuma outra 
espécie de planta. As plantas autógamas perenes 
mais cultivadas são: café arábica, pêssego, nectari-
na, damasco, limão, coco-anão, mamão papaia, leu-
cena e estilosantes. As fruteiras pêssego, nectarina, 
damasco e limão possuem propagação vegetativa. 
As demais espécies aqui relatadas seguem o me-
lhoramento tradicional de espécies autógamas anu-
ais, tais quais a soja, o feijão, o arroz e o trigo. E isso 
não é totalmente adequado para espécies autóga-
mas perenes, as quais são colhidas muitas vezes 
durante suas vidas. Uma abordagem inicial para o 
melhoramento dessas espécies autógamas pere-
nes foi reportada por Resende e Medrado (1994). 
Em função do exposto, o presente documento abor-
da a teoria do melhoramento e a comparação entre 
métodos de seleção de plantas autógamas perenes, 
de propagação seminal e clonal. Isso permitirá a oti-
mização do melhoramento genético do café arábica.

Os parâmetros e conceitos mais importantes em 
genética quantitativa e melhoramento de plantas 
são: ganho genético com a seleção (Gs), acurácia 
seletiva ( ), herdabilidade (h2), variância genética 
( ) e valor genético (g) do indivíduo, clone, linha-
gem, híbrido, progênie, família, variedade. O ganho 
genético com a seleção ( ) mede os 
avanços genéticos e práticos obtidos com o melho-
ramento. A acurácia seletiva e a herdabilidade (per 
si um componente da própria acurácia) permitem 

Figura 1. Mapa destacando os países plantadores de café, quais espécies plantam e/ou possuem de forma 
nativa ou autóctone.
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Verifica-se, pelo mapa, que o plantio do café está 
confinado aos países da faixa intertropical, entre os 
Trópicos de Capricórnio ao sul (acima do Sul do Bra-
sil e acima do norte da África do Sul) e de Câncer ao 
norte (abaixo do norte do México e abaixo do norte 
da Índia). Esses países da faixa intertropical falam 
predominantemente quatro idiomas ocidentais: fran-
cês, inglês, espanhol e português.

Conforme a Tabela 1, constata-se: a grande 
maioria (94,0%) dos países de idioma francês planta-
dores de café plantam café canéfora e situam-se na 
África; a grande maioria (86,0%) dos países de idio-
ma espanhol plantadores de café plantam o café ará-
bica e situam-se nas Américas; os países de idioma 
inglês plantam de forma equilibrada os cafés canéfo-
ra e arábica e situam-se na África Oriental e Sudeste 
Asiático. Associado a essas informações, verifica-se 
que a teoria (e aplicação prática) do melhoramento 
genético do café canéfora se desenvolveu mais que 
a teoria (e aplicação prática) do melhoramento gené-
tico do café arábica. Isso ocorreu por causa das con-
tribuições teóricas dos franceses as suas ex-colônias 
na África. Esse tipo de tratamento não foi realizado 
pelos espanhóis e ingleses. Assim, o melhoramento 
do café arábica não teve ajuda dos europeus e não 
está teoricamente (em termos de métodos de sele-
ção) tão avançado quanto ao robusta, conforme me-
lhorado por brasileiros e franceses.

O melhoramento do café canéfora (espécie alóga-
ma, perene, de propagação clonal) foi supostamen-
te mais facilitado pelo uso de experiências obtidas 
com outras espécies com características similares, 
como, por exemplo, o eucalipto e espécies fruteiras 



11Métodos ótimos de seleção genética no melhoramento do cafeeiro arábica

foi usado pela primeira vez por Goldberger (1962), 
na área de econometria e, posteriormente, foi ado-
tado por Henderson (1973). Agora é o procedimen-
to padrão para seleção no contexto dos modelos 
lineares mistos (LMM), juntamente com a máxima 
verossimilhança restrita desenvolvida por Patter-
son e Thompson (1971), e chamado de REML pela 
primeira vez por Corbeil e Searle (1976). Em LMM, 

, em que PEV é a vari-
ância do erro de predição e  é a vari-
ância genotípica.

Origem do termo 
acurácia e propostas 
pioneiras para uso no 
melhoramento genético

A palavra acurácia está associada ao estado de 
ser ou não preciso ou exato, em conformidade com 
a verdade. Foi atestada pela primeira vez na década 
de 1660. Vem da palavra acurado, surgida na déca-
da de 1610, e significa feito com cuidado. Origina do 
latim accuratus, que significa preparado com cuidado, 
exatidão, elaboração. A noção de fazer algo com cui-
dado levou à noção de ser preciso (década de 1650). 
É uma palavra mais forte do que correta e mais fra-
ca do que exata. Palavras relacionadas também são 
acuradamente e acuracidade. Como vem do latim, 
três das cinco línguas derivadas do latim possuem 
palavras semelhantes para acurácia, como mostrado 
abaixo junto com algumas (em cada coluna) palavras 
estatísticas sinônimas (Tabela 2). Em alemão, acurá-
cia é expressa pela palavra “richtigkeit”. Em galego 
(idioma muito próximo ao português, falado na Galí-
cia, Espanha), é denominada acurácia.

medir Gs de uma maneira preditiva. O valor genéti-
co predito (g) e a acurácia estimada são essenciais 
em catálogos de avaliação genética sobre os quais 
são realizadas as tomadas de decisões de seleções. 
Nos dias atuais, o valor genético é um termo genérico 
que pode ser assim definido: valor genético aditivo 
(associado a indivíduo e genitor; a serem propaga-
dos por via sexuada); valor genotípico (associado a 
clone, linhagem, híbrido, progênie, família, variedade; 
a serem propagados identicamente). A acurácia tam-
bém é útil para comparar métodos de seleção alter-
nativos e será o elemento fundamental do presente 
documento.

Maximização da 
acurácia seletiva no 
melhoramento genético

A qualidade da avaliação genética deve preferen-
cialmente ser inferida com base na acurácia ( ) 
(Resende, 1995; Resende; Duarte, 2007). Como o 
objetivo final da avaliação genética é maximizar o 
ganho genético com a seleção (Gs), um exame da 
fórmula para Gs (equação do melhorista, de Lush) 
pode nos dizer qual elemento é mais importante para 
atingir esse objetivo, olhando para , 
em que k é o diferencial de seleção padronizado. 
Desde que k e  são constantes para uma determi-
nada população, pode-se ver que a acurácia  é 
o único elemento capaz de impulsionar e aprimorar 
Gs nessa população. A  refere-se à correlação 
entre o valor genotípico estimado e o verdadeiro de 
uma cultivar. Essa propriedade foi derivada em co-
nexão com as teorias dos índices de seleção e Blup 
(Hazel; Lush, 1942; Henderson, 1952, 1975, 1984; 
Resende, Higa, 1994; Resende, 2002, 2007, 2015; 
Mrode, 2014; Resende et al., 2014). O nome Blup 

Tabela 2. Palavras para designar acurácia em seis idiomas e termos estatísticos sinônimos.

Inglês Português Espanhol Francês Italiano Romeno

Accuracy Acurácia - Fidélité Accuratezza Acuratetea

Exactness Exatidão Exactitud Justesse - -

Rightness - - Légitimité - Legitimitate

Correctness - - - Correttezza Corectitudine
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e Lush (1930). Lush fez uso dos conceitos de aná-
lise de variância e graus de liberdade de Fisher. 
O termo graus de liberdade significa o número efe-
tivo de observações na população sobre as quais 
a estatística em questão é calculada. Ele também 
usou a fórmula de Shewhart, chamada Lei de Pro-
pagação de Erros, dada como:  
em que  é o desvio-padrão observado,  é o 
verdadeiro desvio-padrão (erro provável ou espe-
rado, abordado por Bravais (1846)) livre de erros 
de medição e  é o desvio-padrão dos erros de 
medição (erro experimental). Uma vez que médias 
baseadas em duas ou mais repetições da medição 
seriam ainda mais precisas, a fórmula de Shewhart 
torna-se  em que n é o número 
de repetições da medição feita em cada indivíduo. 
À medida que n é aumentado,  aproxima-se 
mais de . Nenhuma quantidade de repetições 
da medição pode eliminar inteiramente o erro na 
medição. Por exemplo, no caso de =0.95, obti-
do como , onde =0.92, 

= 0.792 e n = 11 repetições, verifica-se que  
tende a =0.92 quando n tende a infinito.

A palavra repetibilidade tem várias conotações 
em estatística: repetibilidade de uma medição; re-
petibilidade de uma característica; repetibilidade 
de uma prova ou avaliação genética, significando o 
mesmo que confiabilidade, que é dada pelo quadra-
do da acurácia da predição. Em estatística analítica, 
três grandezas podem ser especificadas: a observa-
ção (dados no vetor y); as estimativas (predições no 
vetor ); e o parâmetro ou valores verdadeiros (em 
um vetor t). A partir dessas quantidades, pode-se 
definir o seguinte, com base nas correlações: acurá-
cia maximizada de  para prever t (correlação entre 

 e t); capacidade preditiva de  para prever y (cor-
relação entre  e y); acurácia intrínseca de y para 
prever t (correlação entre y e t). Esta última corre-
lação é a raiz quadrada da herdabilidade em nível 
individual em genética quantitativa. Tem-se também 
a igualdade (correlação entre  e t) = (correlação 
entre  e y) / (correlação entre y e t).

Melhoramento de espécies 
autógamas perenes

Nas espécies em que ocorre a autofecundação 
natural, o modelo genético difere daquele modelo 
simplificado (em termos de componentes de médias 
e de variâncias) usado para as espécies alógamas 

A introdução do termo acurácia no melhoramen-
to animal foi realizada por Lush et al. (1928) e Lush 
(1930, 1931, 1935) e incorporada nos livros pioneiros 
sobre genética quantitativa no melhoramento animal 
por Lush (1937, 1945, 1948), Bettini (1955) em italia-
no e Leroy (1960) em alemão. A inclusão do termo 
acurácia na fórmula de ganho com seleção (equação 
geral do melhoramento de Lush) foi introduzida por 
Hazel e Lush (1942). No melhoramento de plantas no 
Brasil, a introdução do termo acurácia (definida como 
correlação entre o valor genético verdadeiro e o índi-
ce usado para estimá-lo) foi realizada por Resende e 
Higa (1994), Resende et al. (1990, 1994), Resende 
(1995) e Resende et al. (1995a). Lush (1937, 1945, 
1949) também criou o conceito de herdabilidade em 
termos da ação aditiva dos alelos.

Além disso, os termos valor genético, valor ge-
notípico e capacidade de transmissão foram intro-
duzidos por Lush (1935). Antes, o valor genético 
(breeding value) era denominado “breeding worth” 
(Lush, 1931), e depois foi denominado valor gêni-
co ou valor genético por Lush (1948, 1949). Hoje 
em dia, os termos sinônimos “breeding value”, va-
lor genético e valor genético aditivo permanecem. 
O termo valor genético foi introduzido no melhora-
mento de plantas no Brasil por Resende et al. (1990, 
1994) e Resende e Higa (1994). Naquela época, os 
termos valor genético e acurácia não eram aceitos 
pela comunidade de melhoristas de plantas do País, 
principalmente nas publicações, pelos revisores de 
artigos. O termo “breeding value” tem como sinôni-
mos: valor genético aditivo, valor de melhoramento, 
valor em cruzamento, valor em propagação sexua-
da, valor em reprodução sexuada, capacidade de 
transmissão.

A palavra acurácia tem dois conceitos em esta-
tística: a) acurácia das medições: significa reproduti-
bilidade ou repetibilidade de uma medição ou obser-
vação; b) acurácia de uma predição ou estimativa 
de uma característica em um indivíduo. Alguns dos 
artigos do Lush, de 1926 a 1930, podem ser descri-
tos como o desenvolvimento de maneiras mais acu-
radas de medir características quantitativas como 
um meio de obter fenotipagem de alta precisão. 
Os artigos de 1931 em diante trataram da acurácia 
das predições na seleção e na genética quantitativa.

O desenvolvimento teórico da acurácia das 
medidas ocorreu na década de 1920, principal-
mente com os trabalhos de Shewhart, Fisher 
e Lush. O tratamento matemático foi dado por 
Shewhart (1926), o tratamento estatístico (basea-
do principalmente na análise de variância) foi dado 
por Fisher (1925) e o tratamento prático em me-
lhoramento animal foi dado por Lush et al. (1928) 
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É importante relatar que, na situação de cruza-
mentos entre apenas duas linhagens, em geral consi-
dera-se p = q = 0,5 (p e q são as frequências dos alelos 
favoráveis e desfavoráveis na população resultante). 
Neste caso, D1 = D2 = 0 e  = H, de forma que, se 
for empregada a expressão 2, obtém-se a expressão 
1. No Brasil, a abordagem quantitativa aplicada ao me-
lhoramento de espécies autógamas foi realizada em 
detalhes por Ramalho e Vencovsky (1978), Resende 
(2002, 2015) e Ramalho et al. (2012).

Comparação entre 
processos seletivos

Para comparação entre processos seletivos em 
espécies autógamas, as variâncias e covariâncias 
empregadas são dadas pelas seguintes expressões, 
segundo o modelo 2 (Resende; Medrado, 1994):

a) Variância genética total:
Cggg =  = (1 + Fg)  + (1 - Fg)  + 4 Fg D1 + Fg D2 + 
Fg (1 - Fg) H.

b) Variância genética entre progênies:
H
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c) Covariância entre a geração de seleção e a 
população melhorada totalmente endógama: sele-
ção entre progênies − plantio via sementes ou esta-
cas clonais da geração ∞:
Ctg∞ = (1 + Ft)  + (Fg + 1 + 2Ft) D1 + [(Fg + Ft)/2] D2.

d) Covariância entre a geração de seleção e a 
imediatamente posterior: seleção entre progênies − 
plantio via sementes na geração g':
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e) Variância genética dentro de progênies ( ):
 = Cggg – Ctgg.
f) Covariância para o ganho com seleção mas-

sal na geração g e plantio da geração g':
Cggg' = (1 + Fg)  + (1 - Fg')  + (Fg' + 3 Fg) D1 + Fg D2 + 
Fg (1 - Fg') H.

g) Covariância para o ganho com seleção mas-
sal na geração g e plantio da geração ∞:
Cgg∞ = (1 + Fg)  + (1 + 3 Fg) D1 + Fg D2.

h) Covariância para o ganho com seleção dentro 
de progênies na geração g e plantio na geração g':
CGDg' = Cggg' - Ctgg'.

i) Covariância para o ganho com seleção dentro 
de progênies na geração g e plantio na geração ∞:
CGD∞ = Cgg∞ - Ctg∞.

e, como consequência, as estratégias de melhora-
mento para essas espécies podem diferir daquelas 
estudadas e utilizadas para a maioria das espécies 
alógamas. Os modelos genéticos e parâmetros asso-
ciados apresentados a seguir são válidos para espé-
cies diploides e alopoliploides (como o café arábica). 
Em termos meióticos (citogenéticos e reprodutivos), 
o comportamento de indivíduos alopoliploides é simi-
lar àquele apresentado por indivíduos diploides. Isso 
ocorre porque os genomas em plantas alopoliploides 
são muito diferentes, de forma que são formados 
apenas bivalentes de cromossomos homólogos do 
mesmo genoma. Assim, em termos de modelos, em 
genética quantitativa, espécies alopoliploides podem 
ser tratadas como diploides (Wricke; Weber, 1986).

Modelos genéticos 
e componentes de 
variação genotípica

Aqui são considerados dois modelos genéticos, 
baseados nos efeitos aditivo e de dominância, ig-
norando, portanto, a epistasia. O primeiro modelo, 
proposto por Cockerham (1954), é adequado a si-
tuações em que apenas duas linhagens (cultiva-
res) são cruzadas, com objetivo de gerar variabili-
dade para a seleção. Gillois (1964) e Gallais (1967, 
1970a, 1970b) decompuseram a variância genética 
para populações em qualquer nível de endogamia F, 
empregando a covariância genética entre indivíduos 
endógamos (Malecot, 1948, 1966).

O segundo modelo (Cockerham, 1983) é mais 
geral e apropriado, também, para situações em que 
várias linhagens são intercruzadas e a seleção é 
realizada na população segregante. Nesses mode-
los genéticos, a variabilidade genética total ( ) em 
uma geração de endogamia equivale:

Modelo 1. (Cockerham, 1954, 1963)
2222 )1()1( dag FF σσσ −++=  (1)

Modelo 2. (Cockerham, 1983)
HFFFDFDFF dag )1(4)1()1( 21

222 −+++−++= σσσ  (2)
em que F é o coeficiente de endogamia da geração 
de autofecundação considerada, associado ao nú-
mero de gerações de autofecundação a partir dos 
cruzamentos iniciais;  é a variância genética aditi-
va;  é a variância genética de dominância; D1 é a 
covariância entre os efeitos aditivos dos alelos e os 
efeitos de dominância dos homozigotos; D2 é a va-
riância dos efeitos de dominância dos homozigotos; 
e H é a soma de quadrados da depressão endogâ-
mica de cada loco.

Pelo modelo 2, com 21
22 42,1 DDF ag ++== σσ .
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da propagação vegetativa destes, ou propagação via 
sementes utilizando-se dos genitores permanentes. 
Em espécies autógamas anuais (que geralmente não 
permitem a propagação vegetativa), obrigatoriamen-
te, deve-se caminhar à homozigose total, como única 
forma de fixação de genótipos superiores.

Em espécies autógamas perenes, os métodos 
ou estratégias de melhoramento podem ser com-
parados em função de dois fatores principais: a) di-
ferentes estratégias de propagação (vegetativa em 
qualquer geração de autofecundação; via semen-
tes em qualquer geração de autofecundação; via 
sementes na situação de linhagens totalmente en-
dógamas) e b) geração ideal para seleção. Logica-
mente, essa comparação deve basear-se nos pro-
gressos genéticos esperados com seleção. Fixando 
a geração de seleção, os métodos de propagação 
podem ser comparados pela expressão:

2/1))((
),(

USVar
PMUSCovkGs = ,

em que k é o diferencial de seleção padronizado, Cov 
(US, PM) é a covariância entre a unidade de seleção 
e a população melhorada e Var (US) é a variância da 
unidade de seleção. Nessa situação (para uma gera-
ção de autofecundação específica), k e Var (US) são 
constantes para os diferentes métodos de propaga-
ção. Dessa forma, as comparações podem ser base-
adas apenas em Cov (US, PM). Essas covariâncias 
derivadas para os métodos de seleção massal, entre 
progênies e dentro de progênies (Resende; Medrado, 
1994), são apresentadas nas Tabelas 3 e 4.

j) Covariância para o ganho com seleção massal 
na geração g e plantio clonal de indivíduos da pró-
pria geração g:
CMC =  = Cggg.

k) Covariância para o ganho com seleção entre 
progênies na geração g e plantio clonal de progê-
nies da mesma geração:
CEC = Ctgg.

l) Covariância para o ganho com seleção dentro 
de progênies na geração g e plantio clonal de indiví-
duos na mesma geração:
CDC = .

Os índices g, t e g' referem-se à geração atual, à 
geração precedente a g e a qualquer geração pos-
terior a g, respectivamente.

O melhoramento genético de espécies autó-
gamas anuais e que não possuem ainda técnicas 
de propagação vegetativa dominadas fundamenta-
-se no cruzamento entre diferentes linhagens, para 
a geração de variabilidade genética adicional, e 
posterior seleção de novas linhagens, após várias 
gerações de autofecundação. Assim, as cultivares 
obtidas sempre representam genótipos totalmente 
homozigotos e, portanto, não apresentam qualquer 
variabilidade dentro delas.

As estratégias de melhoramento genético das 
espécies autógamas perenes deverão diferir das 
estratégias empregadas no melhoramento de es-
pécies autógamas anuais. Isso ocorre em razão da 
possibilidade de fixação de genótipos superiores nas 
autógamas perenes em qualquer geração, por meio 

Tabela 3. Covariâncias* unidade de seleção − população melhorada para os métodos: seleção massal (M), seleção entre 
progênies (E) e seleção dentro de progênies (D), associadas aos métodos de propagação via sementes na própria gera-
ção de plantio (g' = uma geração após a seleção) e na situação de linhagens totalmente endógamas (∞).

Geração 
de seleção F** Mg’ M∞ Eg’ E∞ Dg’ D∞
F2 0  + (1/2) — — — —

F3 1/2
(3/2)  + (3/8)

(3/2)  + (1/8) 
(1/2)  +

(1/2) 
   (1/4) 

F4 3/4
(7/4)  + (7/32)

(7/4) 
(3/2)  + (3/32)

(2/3) 
(1/4)  +

(1/4) 
   (1/8) 

F5 7/8
(15/8)  +

(15/8) 
(7/4)  +

(7/4) 
(1/8)  +

(1/8) 
(15/128) (7/128) (1/16) 

F∞ 1 — — — 2 — —

* Consideraram-se cruzamentos entre apenas duas linhagens genitoras e grande número de indivíduos por progênie nos experimentos.  
** Coeficiente de endogamia associado à geração de seleção.
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Com dominância parcial e ausência de domi-
nância (herança totalmente aditiva), existe certa 
superioridade de genótipos homozigotos sobre he-
terozigotos e a condução de gerações de autofecun-
dação pode ser uma boa opção. Nessa situação, a 
definição da geração ideal de seleção deve basear-
-se na estimação de ganhos genéticos com seleção. 
Com herança completamente aditiva, não existe 
depressão endogâmica, e as médias das diferen-
tes gerações não se alteram. Considerando que 
a variância fenotípica pouco varia entre as gera-
ções, depreende-se que as covariâncias unidades 
de seleção − população melhorada (Tabelas 3 e 4) 
são preponderantes na comparação dos ganhos. 
É imperativo dizer que, nesse caso, as covariâncias 
apresentadas são função apenas da variância gené-
tica aditiva (substituindo  por 0 nas Tabelas 3 e 4) 
e, portanto, não existem diferenças quanto aos três 
sistemas de propagação. Verifica-se, assim, que 
nesse caso é vantajoso trabalhar com linhagens 
completamente endogâmicas e selecionar em F∞, 
pois Cov (US,PM) = 2  contra Cov (US,PM) =  
da geração F2.

Se existir algum nível de dominância alélica, 
existe depressão endogâmica e, portanto, as mé-
dias das diferentes gerações não serão as mes-
mas. Assim, para o caso de dominância parcial, a 
determinação da geração ideal de seleção deverá 
levar em conta também as diferentes médias das 
gerações. A média de cada geração de autofecun-
dação é dada por M1 = Mo - 2FΣpqd (Falconer, 1989) 
em que dg é o valor genotípico do heterozigoto, Mo 
a média original e Σ indica somatório sobre todos 
os locos. Assim, a redução na média é diretamente 
proporcional ao coeficiente de endogamia, depen-
dendo também das frequências alélicas, do nível de 
dominância e do número de locos controlando o ca-
ráter. Com dominância parcial, dg varia no intervalo 

Tabela 4. Covariâncias* unidade de seleção − população melhorada para os métodos de seleção: massal (M), entre pro-
gênies (E) e dentro de progênies (D), associadas à propagação vegetativa na geração de seleção.

Geração de 
seleção F** M E D

F2 0  + — —

F3 1/2 (3/2)  + (3/4)  + (1/4) (1/2)  + (1/2) 

F4 3/4 (7/4)  + (7/16) (3/2)  + (3/16) (1/4)  + (1/4) 

F5 7/8 (15/8)  + (15/64) (7/4)  + (7/64) (1/8)  + (1/8) 

F∞ 1 — 2 —

* Foram considerados os cruzamentos entre apenas duas linhagens genitoras e grande número de indivíduos por progênie nos experimentos.  
** Coeficiente de endogamia associado à geração de seleção.
Fonte: Resende (2002).

Observa-se com base nas covariâncias que, de 
maneira geral, a melhor estratégia de propagação é 
a clonal, seguida daquela via sementes com plantio 
da geração g' e, por último, a propagação via se-
mentes com plantio das linhagens totalmente endó-
gamas (Tabelas 3 e 4). Logicamente, com a seleção 
realizada na geração infinita não existem diferenças 
entre os sistemas de propagação. Fica claro, então, 
que embora a espécie seja autógama, não compen-
sa obter novas linhagens totalmente homozigotas, 
exceto se ficar definido F∞ como a melhor geração 
para seleção.

É importante ressaltar que as inferências reali-
zadas são válidas também para o método do índice 
multiefeitos, cujo valor de Cov (US, PM) é função 
desses valores para os métodos da seleção entre 
progênies e dentro de progênies.

A definição da geração ideal de seleção é de-
pendente da herança do caráter considerado, prin-
cipalmente quanto ao grau médio de dominância. 
Considerando, inicialmente, os graus médios de 
dominância (g.m.d.) inerentes à dominância com-
pleta (g.m.d. = 1) e sobredominância (g.m.d. > 1), 
pode-se afirmar que a seleção deve ser praticada 
na geração F1, pois com seleção em gerações de 
autofecundação (F2 por exemplo), o máximo que 
se consegue (selecionando o melhor indivíduo) é 
um indivíduo com valor genético/genotípico idêntico 
ao de F1. Assim, para casos de sobredominância e 
dominância completa, a estratégia de melhoramen-
to deve restringir-se à realização de cruzamentos 
dialélicos ou fatoriais, entre genitores selecionados, 
com posterior seleção e propagação clonal do me-
lhor híbrido. Entretanto, para geração de variabili-
dade genética adicional para futuras seleções, um 
esquema de seleção recorrente é recomendável, 
preferencialmente a seleção recorrente recíproca 
(Resende; Higa, 1990; Ramalho et al., 1999).
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da população global em subpopulações, e essa di-
ferenciação produz um coeficiente de endogamia 
em razão da subdivisão, denominado FST (Wright, 
1943). A variação genética entre essas populações 
pode então ser expressa como função do FST. Esse 
coeficiente permite então desenvolver um índice de 
seleção com a inclusão do efeito de populações em 
todas as gerações desde a F1 até a F∞, por meio 
do uso de covariâncias entre gerações que fazem 
uso do FST e da herdabilidade total entre e dentro 
de populações. Esses três parâmetros podem ser 
estimados na geração F3 em um esquema hierár-
quico de progênie dentro de populações, conforme 
mostrado mais adiante.

Nessa situação conceitual, as diferentes popu-
lações podem ser vistas como fragmentos de uma 
mesma população global da espécie. Seleção ou 
algum outro fator de deriva conduzirá à diferencia-
ção entre subpopulações. Essa estruturação pode 
ser vista em termos das estatísticas F de Wright. 
Populações que não se enquadram na definição 
teórica de panmíticas (grandes e sob cruzamentos 
aleatórios) são ditas populações estruturadas. A es-
truturação pode se dar através de subpopulações 
com limitada migração e fluxo gênico entre elas até 
subpopulações totalmente isoladas. A subdivisão 
das populações provoca um excesso de homozigo-
se, ou seja, um efeito de endogamia em relação à 
espécie como um todo. Wright (1951) introduziu os 
parâmetros (denominados “estatísticas F hierárqui-
cas”) FST, FIT e FIS para descrever estrutura genética, 
em que FST é a correlação de alelos entre indivíduos 
dentro de subpopulações. Refere-se, portanto, ao 
próprio F ou coeficiente de endocruzamento (de Wri-
ght) dentro das populações, provocado pela própria 
deriva genética associada à subdivisão. Percebe-se 
que existe uma associação entre FST e o coeficiente 
de coancestria entre indivíduos (Resende, 2002).

FIT é a correlação entre alelos dentro de indiví-
duos. Refere-se ao coeficiente de endocruzamento 
de indivíduos no contexto da população global, en-
tre e dentro de subpopulações.

FIS é a correlação entre alelos dentro de indi-
víduos dentro de subpopulações. Refere-se a um 
coeficiente de endocruzamento de um indivíduo por 
causa de cruzamentos não aleatórios dentro de po-
pulações. Tem-se também FIS = (FIT - FST)/(1 - FST).

O coeficiente FIT resulta da endogamia (cruza-
mentos não aleatórios) dentro da subpopulação (FIS) 
e da endogamia em razão da subdivisão (FST) (Olli-
vier 1981, 2002). Tem-se que FIT = FST + (1 - FST) 
FIS. Essa expressão é fundamental no desenvolvi-
mento teórico que se fará no desenvolvimento do 
novo índice de seleção. Se existir panmixia dentro 

aberto de zero a um, de forma que a depressão será 
mais baixa e alta para valores de dg próximos de 
zero e um, respectivamente.

Analisando inicialmente as covariâncias e sa-
bendo que para o grau médio de dominância 1,0 e 
p = q = 0,5,  = 1/2  (Vencovsky; Barriga, 1992), 
verifica-se que elas aumentam com as gerações de 
autofecundação (Tabelas 3 e 4). Como as médias 
populacionais decrescem com as autofecundações, 
não fica claro, para casos de dominância parcial, 
qual a melhor geração para se efetuar a seleção, 
visando à propagação vegetativa ou via sementes 
com fixação dos genótipos na geração de seleção. 
Com dominância baixa, a geração ideal de seleção 
tenderá para F∞, conforme verificado para os casos 
de herança totalmente aditiva. Com dominância alta, 
a geração ideal de seleção tenderá para F1 ou F2 
(So), segundo o verificado nos casos de dominância 
completa ou sobredominância. Logicamente, com 
dominância intermediária, uma geração com F inter-
mediário (F3, F4) deverá ser a ideal.

Torna-se necessário, então, um conhecimento 
prévio da herança do caráter, para determinar com 
segurança a geração ideal para seleção. Em café 
arábica (Cilas et al., 1998), foi mostrada a existên-
cia de heterose para vários caracteres de interes-
se, o que é um indício da existência de dominân-
cia alélica. Assim sendo, pode-se dizer que, para o 
melhoramento desses caracteres, dificilmente será 
vantajoso retardar a seleção para gerações avança-
das. Pelo contrário, realizar a seleção logo após a 
hibridação (F1) ou em F2, associada à propagação 
vegetativa, deverá ser a estratégia mais eficiente. 
Em pessegueiro, a estratégia de hibridação seguida 
de seleção e propagação vegetativa já vem sendo 
usada rotineiramente (Bruckner, 1999).

Estatísticas F hierárquicas 
de Wright no melhoramento 
de populações autógamas

O presente tópico visa mostrar os fundamentos 
de genética de populações associados a um méto-
do de seleção que abarca toda a estrutura de um 
programa de melhoramento de plantas autógamas, 
incluindo todos os dados desde os pais, a geração 
F1 e F2 e, também, tanto os efeitos de progênies 
quanto de populações em todas as gerações endo-
gâmicas a partir de F3.

Suponha uma população global de linhagens de 
uma espécie. O cruzamento de algumas dessas li-
nhagens aos pares gera populações F1 que serão 
conduzidas até F∞. Ocorre então a fragmentação 
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alélico via ∑
=

−=
n

i
iiia Dqp

1

22
0 )1(2 ασ  , em que ∑

=

−=
n

i
iiia Dqp

1

22
0 )1(2 ασ  

é o efeito de substituição alélica no loco i. Como 
D = FST, a diferença entre ambos refere-se ape-
nas às suas assumidas causas, seleção ou deriva, 
respectivamente.

Considerando que há equilíbrio nas subpopu-
lações, F N mST e≅ +1 1 4/ ( ), em que m é a taxa 
de migração em cada subpopulação em cada ge-
ração, e Ne é o tamanho efetivo com valor igual 
para todas as subpopulações. Tendo-se estima-
do FST, pode-se estimar Nem por Nem = (1- FST) / 
(4FST), o qual, assumindo valor < 1, significa que 
a deriva conduzirá a substancial diferenciação. 
Essa abordagem de FST fornece um outro estima-
dor para a variância das frequências alélicas, ou 
seja, σp ep p N m2 1 1 4= − +( ) / ( ) , mostrando 
que a variação entre subpopulações diminui à me-
dida que Nem aumenta.

A contribuição de um loco para a variância dentro 
de população é 22 αpq . A contribuição média dentro 
de população é 22 ])1([2 ασ ppp −− . Mas a variância 
das frequências alélicas entre populações é dada 
por STp Fpp )1(2 −=σ  e a variância aditiva média den-
tro de população é ∑ −−= 22 )]1([2)1( ασ ppFSTa

. A contribuição do efeito de substituição alélica 
para a média da população é αp2  e tem variância 

222 )]1([44 αασ ppFSTp −= . Assim, a variância entre 
populações equivale a ∑ −= ])1([2 22 ασ ppFSTpop . 
E a variância total, entre ( 2

popσ ) e dentro de popu-
lações, tem valor ∑ −+=+ ])1([)1( 222 ασσ ppFSTapop . 
Pode-se notar que o FST mede o aumento propor-
cional na variação da população total resultante da 
subdivisão em linhas endogâmicas (Wright, 1943). 
Em resumo, tem-se a seguinte distribuição da va-
riabilidade entre e dentro de subpopulações, em 
que se percebe que FST é dado pela relação entre 
a variância entre subpopulações sobre a soma dela 
com duas vezes a variância dentro de populações, 
ou seja, 

ST
a

aST

aSTaST

aST FF
FF

F
==

−+ 2
0

2
0

2
0

2
0

2
0

2
2

)1(22
2

σ
σ
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de subpopulações, FIS = 0 e, portanto, FIT = FST. 
Se todas as subpopulações forem geneticamente 
idênticas, FST = 0 e, portanto, FIS = FIT.

A subdivisão, diferenciação entre subpopula-
ções ou estratificação da espécie como um todo, 
pode ser causada por deriva aleatória e/ou por 
seleção. A variação genética total ( 2

0aσ ) exibida se 
todos os indivíduos fizessem parte de uma única 
população panmítica é reduzida dentro de subpopu-
lações ( ) com o processo de diferenciação entre 
subpopulações. Essa redução é ditada pela fração 
(1 - FST) 2

0aσ  , produzindo 2
0

2 )1( aSTa F σσ −= .
Redução similar a 2

0
2 )1( aSTa F σσ −=  ocorre 

por causa de cruzamentos preferenciais entre ge-
nitores selecionados por pressão seletiva natural, 
fato que conduz a maior correlação intraclasse 
(rpp) entre os descendentes e consequente redu-
ção na variabilidade da população. A seleção reduz 
a variação genética pela criação de desequilíbrio 
alélico (de Hardy-Weinberg e de ligação) em fase 
gamética. A seleção de genitores reduz a variação 
entre eles e, consequentemente, reduz a covariân-
cia entre os indivíduos da progênie, de forma que 
a herdabilidade calculada é subestimada (Resen-
de, 2002). Então, pode ser escrito também que 

2
0

2 )1( appa r σσ −= . A quantidade rpp é causada por de-
sequilíbrio alélico em fase gamética (D), dado por 

∑
=

−=
n

i
iiii qpqpD

1

2 )4/()(  (Burrows, 1971), em que pi e qi 
são as frequências dos alelos favoráveis no loco i, 
nas duas populações, respectivamente. Assim, as-
sumindo que a diferenciação genética intraespecífi-
ca é por causa das diferenças em frequências aléli-
cas, pode-se assumir também que 2

0
2 )1( aa D σσ −=  

. Então, tendo-se estimado 2
0

2 )1( aa D σσ −= via componentes 
de variância e 2

0
2 )1( aa D σσ −=  via FST, pode-se estimar D via 

STaaaaa FD =−=−= 2
0

22
0

22
0 /1/)( σσσσσ . Dessa 

forma, D fornece o grau de diferenciação ou diver-
gência genética entre as populações, e maiores 
valores de D indicam maior divergência. A variân-
cia genética aditiva é relacionada ao desequilíbrio 

Substituindo-se STp Fpp )1(2 −=σ  em 22 ])1([2 ασ ppp −− , tem-se 

2222 )]1([2)1()]1([2)]1([2 ααασ ppFppFpp STSTa −−=−−−= .

Componente Composição

Dentro de população 2
0)1( aSTF σ−

Entre populações 2
02 aSTF σ

Total = entre + dentro 2
0)1( aSTF σ+
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preferenciais geram ambos, endogamia e desequi-
líbrio em fase gamética. O desequilíbrio em fase 
gamética de locos não ligados é menos persistente 
do que o desequilíbrio em fase gamética de locos 
ligados (Falconer, 1989). Assim, parte da variação 
genética entre populações é variância em razão 
do desequilíbrio de ligação, a qual pode não per-
sistir em longo prazo, especialmente em espécies 
alógamas.

Esquema hierárquico 
para a estimação de 
componentes de variância

O FST pode ser estimado também via dados fe-
notípicos, conforme mostrado a seguir. Segundo o 
modelo epfbpopY ikjiijk ++++= )()/(µ , a aná-
lise de variância para um experimento envolvendo f 
progênies (f/p) F2:3 dentro de população (pop), ava-
liadas em b repetições, equivale a:

Como tanto FST quanto D estimam o grau 
de diferenciação, substituindo FST por D, 
tem-se 22 )]1([2)1( ασ ppDa −−= . Também, de 

STp Fpp )1(2 −=σ  tem-se que 
)1(

2

pp
F p

ST −
=

σ
. Esse é 

um estimador de FST via marcadores moleculares. 
O FST é também denominado QST. Sob locos de efei-
tos aditivos e neutrais à seleção, QST (calculado via 
dados fenotípicos) e FST (calculado via dados mole-
culares) se equivalem.

Existem duas formas de cruzamentos não ale-
atórios que produzem desequilíbrio e subdividem 
parcialmente uma população: seleção de genito-
res e cruzamentos preferenciais. Esses dois fa-
tores produzem dois tipos de covariância ou cor-
relação entre efeitos genéticos: correlação entre 
alelos de diferentes locos em um gameta (dese-
quilíbrio em fase gamética ou de ligação); corre-
lação entre alelos em pares de gametas que se 
unem (endogamia). A seleção de genitores gera 
desequilíbrio em fase gamética. Os cruzamentos 

Fontes de variação GL QM E(QM)

Blocos b-1 Qb -

Populações g-1 Qp
22

/
2

poppfe bfb σσσ ++

Progênies/Populações (s-1)g Qf/p
2

/
2

pfe bσσ +

Resíduo (b-1)(qs-1) Qe
2
eσ

Entidade Composição da variância Estimador do componente
 de variância

Dentro de populações 2
0

2 )1( aSTa F σσ −= 2
/

2
pfa σσ =

Entre populações 2
0

2 2 aSTpop F σσ = 2
popσ

Total = Entre + Dentro 2
0

2 )1( aSTaT F σσ += 222
apopaT σσσ +=

Entre + 2 Dentro 2
02 aσ 22 2 apop σσ +

Associando a teoria da subdivisão com a estimação dos componentes de variância no modelo hierárquico, 
tem-se o seguinte quadro-resumo:
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O FST é também dado por:
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O FST, usando dados fenotípicos, foi calculado 
pela primeira vez por Wright (1943), e Lande (1992) 
o considerou sob uma base mais teórica. Para cál-
culo do FST, é necessária uma estimativa da variân-
cia aditiva dentro de populações. E isso só pode ser 
feito a partir da geração F3. Mas a variância entre 
populações pode ser feita em F2, F3 ou qualquer ou-
tra geração.

Considerando simultaneamente as endogamias 
entre populações (FST) e dentro de populações (FIS), 
tem-se a seguinte configuração para os casos de 
FIS = 0 e FIS = 1.

Proporção entre variâncias Composição Estimador
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2
02 aσ  é a variância genética aditiva original da espécie.

Considerando progênies F2:3, os seguintes parâ-
metros podem ser estimados:

2
popσ : variação genética entre populações.

2
/

2
pfa σσ = : variação genética aditiva média dentro de 
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de populações e multigerações, derivado por Re-
sende et al. (2015, 2016).

O índice total é dado por:

6prog65prog54prog43prog3

6pop65pop54pop43pop3

22112211

ˆˆˆˆ

ˆˆˆˆ

ˆˆˆˆˆ

FbFbFb+Fb

FbFbFb+Fb

+FbFbPbPba

progFprogFprogFprogF

popFpopFpopFpopF

FFpaipai

+++

++++

+++=

o qual estima o valor genético aditivo de uma linha-
gem na geração F∞, considerando todas as infor-
mações fenotípicas corrigidas desde as gerações 
parentais (P1 e P2) até a geração F6.

Esse quadro mostra, de forma elegante, a estru-
turação hierárquica em três níveis, entre populações e 
entre progênies dentro de populações e dentro de pro-
gênies, da população global de melhoramento. Partin-
do-se da variabilidade total entre genitores ( 2

02 aσ ), após 
a estruturação, recompõe-se ao final ( 1=ISF ), sem 
seleção, a mesma variabilidade original 2

02 aσ .
A Figura 2 ilustra a estrutura global do programa 

de melhoramento de uma espécie autógama, mos-
trando a distribuição da variabilidade genética total 
a ser aproveitada por um índice total entre e dentro 

Entidade Componente Composição 1=ISF 0=ISF

Dentro de
população
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Figura 2. Estrutura global do programa de melhoramento de uma espécie autógama, mostrando a distribuição da 
variabilidade genética total a ser aproveitada por um índice total entre e dentro de populações e multigerações.



21Métodos ótimos de seleção genética no melhoramento do cafeeiro arábica

476'. Estas referem-se a duas cultivares de porte 
baixo, provavelmente originadas de uma ou duas 
mutações naturais de 'Bourbon Vermelho', de por-
te alto. A forma amarela pode também ter origem 
numa mutação natural do próprio 'Caturra Vermelho'. 
Ambas as variantes foram encontradas na Serra 
do Caparaó, na divisa dos estados de Minas Ge-
rais e Espírito Santo. Sementes de plantas com 
frutos vermelhos ou amarelos foram introduzidas 
no IAC, provenientes do município de Siqueira 
Campos, ES, em 1937, onde foram selecionadas 
e liberadas a partir de 1949 e registradas no RNC 
em 1999, com as siglas Caturra Vermelho IAC 477 
e Caturra Amarelo IAC 476 (Carvalho et al., 2007).

Método 1: seleção de matrizes 
com base em várias colheitas

Escolha das matrizes
A escolha das árvores-mãe é o primeiro passo 

para iniciar um programa de melhoramento do cafe-
eiro. Depois de uma inspeção visual crítica, várias 
árvores-mãe elegíveis são selecionadas do material 
inicial e colocadas sob observação. Essas candi-
datas devem combinar tantas propriedades boas 
quanto possível. Além da capacidade de produção, 
fatores como regularidade ou persistência de produ-
ção (capacidade de permanecer entre as melhores 
em todas as colheitas), resistência, tolerância ou re-
siliência a doenças e pragas, forma e tamanho dos 
grãos e outros. Em um estágio mais avançado, as 
qualidades organolépticas também devem ser ava-
liadas. A produtividade relativa deve ser enfatizada 
mais do que a produtividade absoluta, ou seja, o 
rendimento de uma árvore-mãe é melhor compara-
do com o de um grupo de árvores vizinhas da mes-
ma idade crescendo em condições semelhantes e 
expresso como uma porcentagem desta última (Fe-
rwerda, 1969), por um processo de seleção massal 
estratificada. A persistência pode ser avaliada como 
a diferença ou distância em relação ao melhor ma-
terial em cada colheita. Pode ser avaliada também 
como proporção em relação ao melhor material, por 
meio da performance relativa (PR) (Resende, 2004, 
2007). Nesse caso, a PR é uma medida de adapta-
bilidade temporal ao longo das colheitas.

Em vista da natureza autógama do café arábi-
ca, o sistema mais comum de melhoramento tem 
sido, na maioria dos países produtores de arábica, 
algum tipo de seleção de linhas puras. Além disso, 
o cruzamento artificial entre tipos de genitores se-
lecionados está sendo aplicado a fim de produzir 

Métodos ótimos de 
seleção em café arábica

Índice matriz-progênie-
indivíduo para seleção inicial

O melhoramento do café arábica baseia-se na 
avaliação de pelo menos três entidades genéti-
cas: a planta matriz, a progênie dessa planta e os 
indivíduos dentro dessa progênie (Carvalho, 1952; 
Carvalho et al., 1959). O uso dessas três fontes de 
informação sempre foi objeto de muitos debates em 
termos de quais das três informações deveriam ser 
priorizadas nos programas de melhoramento do 
IAC, coordenados pelo Dr. Alcides Carvalho. Nes-
te documento, essa questão é abordada em termos 
biométricos, com a ajuda da genética quantitativa 
e da estatística. São apresentados estimadores de 
valores genéticos e acurácias de vários métodos de 
seleção envolvendo essas três entidades. Dessa 
forma, procura-se indicar o melhor método, compa-
rados via magnitudes da acurácia seletiva. Assim, 
otimiza-se o uso de informações de progênies em 
cada geração de autofecundação e das plantas ma-
trizes da geração anterior.

Foi iniciado no IAC, em 1932, um extenso pro-
jeto de melhoramento do cafeeiro, compreendendo 
o estudo pormenorizado de progênies de cafeeiros 
selecionadas e de híbridos entre essas plantas ma-
trizes. Carvalho et al. (1959) verificaram que a se-
leção de matrizes em plantios comerciais do café 
Bourbon Vermelho gerou progênies uniformes, e, 
portanto, a seleção subsequente teve que ser base-
ada na produção média das progênies, já que a se-
leção dentro de progênies não conduziria a nenhum 
progresso. Porém, no café Mundo Novo, a seleção 
entre progênies e dentro delas foi bastante efetiva. 
O estudo comparativo de todos os tratamentos mos-
trou a existência de uma razoável correlação entre o 
bom aspecto vegetativo (vigor vegetativo, diâmetro 
e altura) e a produtividade das progênies.

Essa variabilidade culminou, em longo pra-
zo, com a obtenção da cultivar Catuaí (até hoje 
uma das melhores cultivares de café arábica do 
mundo), em geração F4 do cruzamento entre as 
cultivares Caturra (mutação caturra para pequeno 
porte: descoberta em Manhumirim, MG, Zona da 
Mata Mineira), e Mundo Novo. Essa criação da 
cultivar foi realizada da seguinte maneira, para 
‘Caturra Vermelho IAC 477' e 'caturra amarelo IAC 
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Avaliação e seleção de matrizes
Nesse caso, as matrizes de populações segre-

gantes (F2 por exemplo) são avaliadas repetidas 
vezes em várias colheitas e são estimadas as se-
guintes quantidades, para fins de seleção, conforme 
estendido de Resende e Silva (1991) e Resende 
et al. (1995), via incorporação da endogamia (F) e 
da repetibilidade de medições repetidas (m).

Valores genotípicos das matrizes

, em que I1 é o índi-
ce de seleção associado ao método 1, μ é a média 
geral do caráter, ym é o valor fenotípico médio obser-
vado em uma matriz (medições de campo no caráter 
em questão) e b11 é o peso (da informação 1 do mé-
todo 1) ou ponderador de ym visando a predição do 
valor genotípico (g1) via I1.
Estimador do peso b11

, em 

que m é o número de colheitas ou medições por 
planta, h2 é a herdabilidade individual, ρ é o coefi-
ciente de repetibilidade individual e Fm é o coeficien-
te de endogamia da geração atual das matrizes (m).

Estimador da acurácia ( ) da seleção, via o 
índice de seleção I1

.

Por exemplo, considerando a geração F2, em que 
Fm = 0, e um caráter com h2=0,30 e ρ=0,50 e prati-
cando m=5 colheitas tem-se: b11=0,50 e = 0,50, 
a qual é a acurácia projetada para a população to-
talmente endógama com F = 1. Considerando agora 
a geração F3, em que Fm = 0,5, tem-se: b11=0,60 e 

 = 0,548.

Método 2: seleção de matrizes 
com base em suas progênies

O sucesso deste método de seleção no caso de 
C. arabica depende do grau de variabilidade gené-
tica encontrada na população original. Resultados 
positivos no melhoramento de C. arabica foram 
obtidos com esse método, principalmente quando 
as populações de café não foram previamente se-
lecionadas. Progênies notáveis de várias cultivares 
foram isoladas por esse método em várias regiões 
cafeeiras do mundo (Carvalho; Monaco, 1969a, 
1969b). Para poder avaliar melhor as progênies de 
árvores-mãe selecionadas, é altamente desejável 
testá-las simultaneamente em várias localidades. 

uma combinação de certas características desejá-
veis. O ponto de partida de qualquer programa de 
melhoramento é a escolha das árvores-mãe dentro 
das melhores cultivares disponíveis. Testes com o 
propósito de descobrir as cultivares mais adaptadas 
foram feitos em larga escala em muitas regiões ca-
feeiras do mundo, por exemplo, no Brasil, Colômbia, 
El Salvador, Costa Rica, Tanzânia e outros países 
(Carvalho; Mônaco, 1969a, 1969b). Após a escolha 
das árvores-mãe, a etapa seguinte é o teste de suas 
progênies.

A seleção de árvores-mãe de destaque pode 
ser realizada em cafezais comerciais das cultivares 
mais adaptadas ou em parcelas experimentais esta-
belecidas para esse fim. A colheita dessas seleções 
pode ser feita por um certo número de anos para 
selecionar as de maior rendimento e depois estudar 
suas progênies, como já foi feito no Brasil e em ou-
tros países (Gilbert, 1939; Carvalho, 1952; Fernie, 
1965). Na seleção dessas matrizes, deve-se levar 
em consideração o vigor vegetativo e a qualidade 
do café. Verificou-se que o vigor vegetativo do ca-
feeiro pode ser correlacionado com sua produção 
(Carvalho et al., 1961; Dhaliwal, 1965; Fernie, 1965). 
Uma vez que grande parte da variação na produ-
tividade do café se deve às condições ambientais, 
uma correlação muito pobre ou mesmo negativa 
foi encontrada entre a produtividade da planta-mãe 
e a de sua progênie. Por essa razão, foi proposto 
que os registros de produção das árvores-mãe não 
devem cobrir um período muito longo antes que as 
seleções finais sejam feitas (Carvalho, 1952). Essa 
seleção deve ser baseada em apenas um registro 
de produção de um ano e também no vigor geral do 
crescimento em diâmetro e altura, que geralmente 
é uma indicação de que uma safra razoável será 
obtida no ano seguinte. Os valores genéticos aditi-
vos das árvores-mãe são melhor avaliados pelo es-
tudo de suas progênies em ensaios com repetição. 
A multiplicação vegetativa das árvores-mãe para 
testar seus valores genotípicos pode ser aplicada, 
mas isso talvez seja desnecessário, uma vez que a 
análise de suas progênies autofecundadas é muito 
mais fácil e eficiente.

Outras características das sementes, como ta-
manho, peso e densidade, além da qualidade da 
bebida também podem ser avaliadas. Depois que 
essas observações forem feitas e todas as árvores 
que não atendem totalmente aos requisitos forem 
eliminadas, deve-se prosseguir para o estágio muito 
mais importante que é o dos testes de progênies.



23Métodos ótimos de seleção genética no melhoramento do cafeeiro arábica

Valores genotípicos das matrizes
, 

em que I3 é o índice de seleção associado ao método 
3, μp é a média geral do caráter avaliado nas progênies, 
μm é a média geral do caráter avaliado nas matrizes, yp 
é o valor fenotípico médio observado na progênie p, 
ym é o valor fenotípico médio observado na matriz m, 
b31 é o peso ou ponderador de ym visando à predição 
do valor genético (g3) via I3, e b32 é o peso ou ponde-
rador de yp visando à predição do valor genético (g3) 
via I3. Esse índice foi relatado por Lush (1935) e por 
Resende e Higa (1994), porém somente para espécie 
alógama e sem o uso de medidas repetidas. Assim, 
o presente índice derivado aqui é uma extensão para 
espécie autógama e com colheitas repetidas.
Os pesos b31 e b32 são estimados via
b = P-1 C

,

em que PMM é a variância fenotípica entre médias 
(de várias colheitas) de matrizes, PPP é a variân-
cia fenotípica entre médias (de várias colheitas e 
plantas por progênie) de progênies,  é a 
covariância fenotípica entre dados médios das ma-
trizes e médios de suas progênies representadas 
por n indivíduos, C1 é a covariância entre os valo-
res genéticos paramétricos das matrizes e a média 
fenotípica das matrizes, e C2 é a covariância entre 
os valores genéticos paramétricos das matrizes e a 
média fenotípica das progênies.

Assim, obtendo-se a inversa P-1 tem-se
det(P) =  = ;

A = Adjunta de P = 

Numerador da inversa de P: 

AC = = ,

Dessa forma, o vetor de pesos é dado por AC/det(P).

.

	 Fazendo-se b31 = 1, que é igual a b31 / b31 , 
tem-se que b32 = b32 / b31 , ou seja,

. Pode-se então usar

 ou .

Um resultado médio pode então ser obtido, o que 
permitirá a seleção de progênies bem adaptadas a 
uma série de diferentes condições ecológicas. Ve-
rificou-se que algumas progênies excelentes foram 
isoladas e amplamente cultivadas, apresentando 
a característica desejável de ampla adaptabilidade 
ecológica (Carvalho; Monaco, 1969a, 1969b).

Nesse caso, as progênies (F3, por exemplo) das 
matrizes selecionadas na etapa anterior são avalia-
das repetidas vezes em várias colheitas e são esti-
madas as seguintes quantidades, para fins de sele-
ção de matrizes testadas (seleção das mães com 
base na avaliação das filhas ou progênies).

Valores genotípicos das matrizes

, em que I2 é o ín-
dice de seleção associado ao método 2, μ é a média 
geral do caráter, yp é o valor fenotípico médio ob-
servado na progênie e b21 é o peso ou ponderador 
de yp visando à predição dos valores genéticos das 
matrizes (g2) via I2.

Estimador do peso b21

, 

em que n é o número de plantas por progênie, m é 
o número de colheitas ou medições por planta, h2 é 
a herdabilidade individual, ρ é o coeficiente de repe-
tibilidade individual, rg é o coeficiente de parentesco 
de Wright entre os indivíduos dentro de progênie, 
que equivale também ao coeficiente da variância 
genética aditiva, na variância genética entre progê-
nies, rg = 1 + Fm, em que Fm é o coeficiente de endo-
gamia na geração das mães.

Estimador da acurácia ( ) da seleção, via o 
índice de seleção I2

. 

Por exemplo, considerando a geração F3, em 
que rg = 1, Fm = 0 e Fi = 0,5 (coeficiente de endo-
gamia de indivíduo da geração da progênie), e um 
caráter com h2 = 0,30, ρ = 0,50, n = 20 e praticando 
m = 5 colheitas, tem-se: b21 = 0,93 e  = 0,682 
(Tabela 5).

Método 3: seleção de matrizes 
via índice matriz-progênie

Neste caso, propõe-se a utilização de um índi-
ce de seleção usando simultaneamente a média da 
progênie e o valor fenotípico médio da matriz (sele-
ção das mães com base na avaliação das próprias 
e de suas progênies).
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Estimador do peso b51

, 

em que rg = 1+Fm. 
Acurácia do método 5

 .

Método 6: seleção combinada 
dupla via índice progênie-
indivíduo na mesma geração

Seleção combinada dupla baseada nas infor-
mações de progênies e de indivíduos dentro de 
progênies.

Valores genotípicos dos indivíduos
,,

Estimadores dos pesos b61 e b62

, e

.

Estimador da acurácia ( ) da seleção, via o 
índice de seleção I6

.

em que F é o coeficiente de endogamia na geração 
F∞, assim 1+F=1+1=2.

Método 7: seleção combinada 
tripla de indivíduos via índice 
matriz-progênie-individuo

Seleção combinada tripla de indivíduos, via in-
formações de progênies, de matrizes genitoras e de 
indivíduos dentro de progênie. Esse índice foi pro-
posto por Resende e Higa (1994a), porém somente 
para espécies alógamas e sem o uso de medidas 
repetidas. Assim, o presente índice aqui derivado é 
uma extensão para espécies autógamas e com co-
lheitas repetidas.

Valores genotípicos de indivíduos
.

Os pesos b71, b72 e b73 são estimados via
b = P-1 C

,

 

Inserindo a composição genética dos elementos 
do índice, tem-se

, assim

. 

Estimador da acurácia ( ) da seleção, via o 
índice de seleção I3

.

em que
, e

.

Método 4: seleção individual 
no experimento

Avaliação e seleção de indivíduos do experi-
mento de progênies, em várias colheitas, sem consi-
derar os efeitos de famílias. Seleção massal dentro 
do conjunto de progênies.

Valores genotípicos de indivíduos
.

Esse método é análogo ao método 1, pois ba-
seia-se na média de m safras por indivíduo. Porém, 
usa Fi em vez de Fm.

, em que 

m é o número de colheita ou medição por planta, 
h2 é a herdabilidade individual, ρ é o coeficiente de 
repetibilidade individual, e Fi é o coeficiente de en-
dogamia da geração atual.

Estimador da acurácia ( ) da seleção, via o 
índice de seleção I1

.

Método 5: seleção entre progênies, 
visando ao uso de sementes 
das próprias progênies

Valores genotípicos de progênie

.
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Tabela 5. Acurácias seletivas dos vários métodos para caracteres com herdabilidade = 0,10 e repetibilidade = 0,20.

Seleção de 
matriz

Seleção de 
matriz

-progênie 

Índice matriz 
+

progênie

Seleção 
individual 

experimento

Seleção 
entre 

progênies

Seleção 
combinada 

dupla

Seleção 
combinada

tripla
Geração Método 1 Método 2 Método 3 Método 4 Método 5 Método 6 Método 7
F3 0,373 0,658 0,660 0,428 0,658 0,688 0,705
F4 0,428 0,828 0,829 0,448 0,814 0,821 0,834
F5 0,448 0,901 0,903 0,458 0,882 0,883 0,894
F6 0,458 0,936 0,937 0,462 0,914 0,914 0,923
F7 0,462 0,952 0,954 0,464 0,929 0,930 0,937

Estimador da acurácia ( ) da seleção, via o 
índice de seleção I7

,
em que F é o coeficiente de endogamia na F∞.

Os resultados para os sete métodos, em todas 
as gerações, são sumarizados nas Tabelas 5 a 8.

em que
,

, e
 

Tabela 6. Acurácias seletivas dos vários métodos para caracteres com herdabilidade = 0,20 e repetibilidade = 0,40.

Seleção de 
matriz

Seleção de 
matriz

-progênie 

Índice matriz 
+

progênie

Seleção 
individual 

experimento

Seleção 
entre 

progênies

Seleção 
combinada 

dupla

Seleção 
combinada

tripla
Geração Método 1 Método 2 Método 3 Método 4 Método 5 Método 6 Método 7
F3 0,439 0,673 0,675 0,492 0,673 0,716 0,731
F4 0,492 0,840 0,842 0,511 0,826 0,837 0,850
F5 0,511 0,913 0,914 0,519 0,894 0,896 0,907
F6 0,519 0,947 0,948 0,523 0,925 0,926 0,935
F7 0,523 0,964 0,965 0,525 0,941 0,941 0,949

Tabela 7. Acurácias seletivas dos vários métodos para caracteres com herdabilidade = 0,30 e repetibilidade = 0,50.

Seleção de 
matriz

Seleção de 
matriz

-progênie 

Índice matriz 
+

progênie

Seleção 
individual 

experimento

Seleção 
entre 

progênies

Seleção 
combinada 

dupla

Seleção 
combinada

tripla
Geração Método 1 Método 2 Método 3 Método 4 Método 5 Método 6 Método 7
F3 0,500 0,682 0,684 0,548 0,682 0,741 0,755
F4 0,548 0,849 0,850 0,564 0,834 0,849 0,863
F5 0,564 0,921 0,921 0,571 0,901 0,905 0,916
F6 0,571 0,955 0,955 0,574 0,933 0,934 0,943
F7 0,574 0,971 0,972 0,576 0,948 0,948 0,956
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Na fase inicial do melhoramento, o índice matriz-progênie-indivíduo (seleção combinada tripla) mostrou-se 
o método mais acurado (acurácia de 91% em F5), para um caráter com h2 de 20%, avaliado em 20 indivíduos, 
conforme a Tabela 6, dentre os sete métodos avaliados. Os resultados revelam também que não é necessário 
postergar a seleção além da F5 ou S3.

Índice família-indivíduo-progênie para seleção 
precoce com acurácia máxima

Em plantas perenes e animais, o índice de seleção usando a genealogia completa envolve múltiplas 
gerações, por exemplo, conforme o esquema a seguir.

Tabela 8. Acurácias seletivas dos vários métodos para caracteres com herdabilidade = 0,70 e repetibilidade = 0,90.

Seleção de 
matriz

Seleção de 
matriz

-progênie 

Índice matriz 
+

progênie

Seleção 
individual 

experimento

Seleção 
entre 

progênies

Seleção 
combinada 

dupla

Seleção 
combinada

tripla
Geração Método 1 Método 2 Método 3 Método 4 Método 5 Método 6 Método 7
F3 0,617 0,693 0,695 0,643 0,693 0,796 0,807
F4 0,643 0,858 0,859 0,651 0,844 0,876 0,892
F5 0,651 0,930 0,930 0,654 0,910 0,919 0,935
F6 0,654 0,963 0,964 0,656 0,941 0,944 0,957
F7 0,656 0,980 0,980 0,657 0,956 0,957 0,969

Informações verticais Informações colaterais

Avó (A) —

Mãe (M) Família da mãe (FM)

Indivíduo (I) Família do indivíduo (FI)

Progênie (P) —

O índice de seleção associado ao esquema acima, usando dados ajustados para os efeitos ambientais, 
tem então a seguinte forma (Viana; Resende, 2014; Resende, 2015):
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Na Tabela 9, são apresentados vários índices, partindo-se do índice completo envolvendo seis informações, 
conforme a equação acima, até índices contendo apenas uma informação, obtido pela retirada progressiva 
(partindo-se da informação associada a b1) das informações incluídas no índice total.
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Com tamanho da progênie maior que 20, apenas 
a informação da progênie (índice 1P) é suficiente. 
Nesse caso, essa informação contempla a contri-
buição advinda dos pais e a segregação mende-
liana no próprio indivíduo.

Outro estudo interessante refere-se à corre-
lação entre diferentes fontes de informação e o 
valor genético de um indivíduo. A contribuição de 
diferentes fontes de informação para a acurácia 
da seleção genética é apresentada na Tabela 10.

Verifica-se que as acurácias não se reduzem 
muito pela eliminação no índice, das informações 
acima da geração dos pais do indivíduo-alvo. 
O índice 3 (Tabela 9), formado pelas informações 
do indivíduo, de sua família (que fornece informa-
ção sobre o valor genético de seus genitores) e de 
sua progênie, praticamente maximiza a acurácia 
seletiva. Assim, um índice contendo três informa-
ções (valores genéticos dos pais, valor fenotípico 
do indivíduo e informação da progênie do indiví-
duo) é suficiente para estimar, da melhor maneira 
possível, o valor genético aditivo dos indivíduos, 
concordando com VanRaden e Wiggans (1991). 

Tabela 9. Acurácias com o uso de índices de seleção com diferentes fontes de informação, para caracteres com h2 = 0,20 
e h2 = 0,40 e vários (n) indivíduos por progênie.

Índice† Elementos no índice n = 5 n = 10 n = 20 n = 50 n = 100
6 Todos 0,62 0,70 0,78 0,87 0,92

exceto avós
5 0,62 0,70 0,78 0,87 0,92
4 M, FI, I, P 0,62 0,69 0,77 0,87 0,92
3 FI, I, P 0,60 0,68 0,77 0,87 0,92
2 I e P 0,58 0,66 0,75 0,86 0,92
1P P 0,46 0,59 0,71 0,85 0,91
1I I 0,32 0,32 0,32
FII* FI e I 0,48 0,51 0,53 0,57 0,58
IM I e M 0,48 0,48 0,48
IMFAM M, FI e I 0,51 0,53 0,56 0,59 0,60

Índice‡ Elementos no índice n = 5 n = 10 n = 20 n = 50 n = 100

6 Todos 0,77 0,82 0,86 0,94 0,96
exceto avós

5 0,77 0,82 0,87 0,94 0,96
4 M, FI, I, P 0,77 0,82 0,87 0,94 0,96
3 FI, I, P 0,75 0,81 0,87 0,94 0,96
2 I e P 0,74 0,80 0,86 0,94 0,96
1P P 0,60 0,73 0,83 0,93 0,96
1I I 0,45
FII* FI e I 0,66 0,67 0,68 0,70 0,70
IM I e M 0,66 0,66
IMFAM M, FI e I 0,68 0,69 0,70 0,72 0,72

 *: Seleção combinada tradicional. †: h2 = 0,20. ‡: h2 = 0,40. 
Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).
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A solução dessa equação fornecerá a estimativa 
do vetor de pesos b.

Para plantas autógamas pere-
nes, como o café arábica, tem-se 

nm
mrhnhFmhFK ii

i

222 )1())(1()1( −++−++
=

ρ , com 

n = 20 indivíduos por progênie, m = 5, h2 = 0,20 e 
𝜌 = 0,40, tem-se os resultados
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Verifica-se, pelo vetor de pesos estimados, que 
o teste de progênie (83%) é a fonte de informação 
mais importante, seguido pela família (12%) do in-
divíduo e o próprio indivíduo (5%), respectivamen-
te. O teste de progênie é capaz de informar ambos, 
contribuição parental e segregação mendeliana do 
indivíduo.

Com base no vetor de pesos, a acurácia é estimada
por 2/1

66332211
2/1)(ˆ )gb++gb+gbg(b=gb=r iiâa +∑∞

,
para espécies alógamas, em que gi é um elemen-
to do vetor g (vetor à direita da igualdade no sis-
tema matricial). Índices envolvendo um menor 
número de gerações são facilmente obtidos to-
mando-se submatrizes do sistema acima. Para 
espécies autógamas, a acurácia é estimada por 

2/1
66332211

2/1)(ˆ )gb++gb+gbg(b=gb=r iiâa +∑∞
/(1+ F)1/2. 

F refere-se ao coeficiente de endogamia dos indiví-
duos na geração infinita. Nesse exemplo, a estima-
tiva da acurácia equivale a 0,844.

Com h2 igual a 0,20, a acurácia seletiva pelo uso 
do valor fenotípico médio dos dois genitores é 0,32. 
Acrescentando as informações dos quatro avós, a 
acurácia eleva-se a 0,37, e, usando todo o pedi-
gree ascendente fórmula derivada por Searle (1963, 
1964), a acurácia aumenta para 0,39. Assim, não é 
necessário usar informações além dos avós. Nessa 
mesma situação, o uso apenas da informação do 
indivíduo apresenta acurácia 0,45, a qual é maior 
que aquela (0,41) propiciada pelo uso da média de 
40 meios irmãos. A informação que mais contribui 
é aquela da progênie (acurácia de 0,82) seguida 
pela de irmãos completos (acurácia de 0,64). As-
sim, o uso das informações do indivíduo, da família 
e da progênie praticamente conduz à maximização 
da acurácia seletiva. O uso de todo o pedigree as-
cendente apresenta mesma acurácia que o uso da 
média de quatro irmãos completos (Cunningham, 
1969). Assim, o núcleo genealógico de um pedigree 
é calcado no tripé indivíduo, família e progênie.

Baseado no exposto na Tabela 9, o índice 
família-indivíduo-progênie (índice FMIP) ou ge-
nitores-indivíduo-progênie foi proposto (Van-
Raden; Wiggans, 1991; Resende; Higa, 1994) 
considerando o genitor representado pela mé-
dia de sua progênie ou pela família (FI) do in-
divíduo, o próprio valor do indivíduo (I), e a 
média de sua progênie (P), respectivamen-
te. Esse índice é dado por I = bf FI + bi I +bp P, 
em que, para a geração F3 (FI e I em F3) e P em F4, 
tem-se

.
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Tabela 10. Correlação entre diferentes fontes de informação e o valor genético de um indivíduo.

Herdabilidade Genitor 
(2)

Genitor e 
avós (6)

Pedigree 
ascendente 
completo

Meio 
irmão (40)* Indivíduo (1)

Irmão 
completo 

(40)*
Progênie (40)

0,1 0,22 0,27 0,29 0,36 0,32 0,58 0,71
0,2 0,32 0,37 0,39 0,41 0,45 0,64 0,82
0,3 0,39 0,43 0,45 0,44 0,55 0,66 0,87
0,4 0,45 0,49 0,50 0,45 0,63 0,67 0,90
0,5 0,50 0,53 0,54 0,46 0,71 0,68 0,92
0,6 0,55 0,57 0,57 0,47 0,77 0,69 0,94
0,7 0,59 0,61 0,61 0,47 0,84 0,69 0,95

 *: exceto o próprio indivíduo; (2): número de indivíduos, no caso 2. 
Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).
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As expressões dependem também do coeficien-
te de endogamia Fi dos indivíduos de cada geração 
e de r, a correlação genética aditiva intraclasse en-
tre indivíduos de cada progênie, que equivale a 1 
para progênies F3, 1,5 para F4, 1,75 para F5 e 1,875 
para F6. As seguintes quantidades são também defi-
nidas: n, m, h2; 𝜌 : número de repetições ou indivídu-
os, de medidas repetidas, herdabilidade individual, 
repetibilidade.

O tripé possibilita então máxima acurácia na 
predição do valor genético real de um indivíduo a ser 
recombinado em um programa de seleção recorren-
te intrapopulacional em população híbrida (oriunda 
da F1) e pode ser um indicador da eficiência da se-
leção precoce (em F2, F3, F4 ou F5).

Na Tabela 11, são apresentados os resultados 
para o índice Família-Indivíduo-Progênie (FIP) com 
indivíduos-alvos em F2, F3, F4 e F5.

Para F4 e F5, tem-se as seguintes composições 
matriciais:
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Genericamente, por exemplo, tem-se para F3:
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Tabela 11. Acurácias associadas ao índice FMIP nas várias gerações. Indivíduos-alvos em F2, F3, F4 e F5.

Geração Cenário 1 Cenário 2 Cenário 3 Cenário 4
F2 0,571 0,585 0,596 0,615
F3 0,833 0,844 0,85 0,859
F4 0,909 0,918 0,923 0,93
F5 0,946 0,953 0,958 0,964

Cenário 1: h2=0,10, ρ=0,20; Cenário 2: h2=0,20, ρ=0,40; Cenário 3: h2=0,30, ρ=0,50; Cenário 4: h2=0,70, ρ=0,90. 
Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).

Na estratégia de melhoramento via seleção re-
corrente, o índice genitores-indivíduo-progênie (se-
leção combinada envolvendo três gerações) mos-
trou-se acurado (acurácia de 92% em indivíduo em 
F4, usando dados também de F3 e F5, para um cará-
ter com h2 de 20%, avaliado em 20 indivíduos, con-
forme a Tabela 11, cenário 2. Os resultados revelam 
que não é necessário postergar a seleção visando 

à recombinação em um programa de seleção recor-
rente intrapopulacional em população híbrida (oriun-
da da F1) para além da F4 com testes em F5. Isso 
pode ser um bom indicador da eficiência da seleção 
precoce (em F2, F3, ou F4). A seleção combinada 
envolvendo três gerações (Tabela 12) mostrou-se 
ligeiramente superior à seleção combinada envol-
vendo duas gerações (Tabela 6).

Tabela 12. Acurácias em gerações acumuladas.

Geração Cenário 1 Cenário 2 Cenário 3 Cenário 4
F3 0,658 0,673 0,682 0,693
F3; F4 0,832 0,843 0,85 0,858
F3; F4; F5 0,908 0,917 0,923 0,93
F3; F4; F5; F6 0,946 0,953 0,958 0,964

Cenário 1: h2=0,10, ρ=0,20; Cenário 2: h2=0,20, ρ=0,40; Cenário 3: h2=0,30, ρ=0,50; Cenário 4: h2=0,70, ρ=0,90. 
Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).
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avaliação, em várias gerações de autofecundação, 
de linhagens obtidas a partir de cruzamentos entre 
dois genitores divergentes. Em vários programas de 
melhoramento nessas espécies, adota-se alguma 
forma de seleção precoce na geração F3, exploran-
do-se a grande variabilidade genética entre e dentro 
de linhagens F3. Tal variabilidade contempla 1,5 vez 
a variância genética aditiva ( 2

aσ ), sendo que 0,5 2
aσ  

encontra-se dentro de linhagem, e 1,0 2
aσ  encontra-

-se entre linhagens. Assim, tal geração é adequada 
para seleção, pois 75% (1,5) da variação aditiva to-
tal (2 2

aσ ) que estará disponível em F∞ já se encontra 
disponível em F3. Dessa forma, a seleção em F3 por 
meio de um método preciso como o Blup é relevante.

O Blup para seleção de plantas individuais em 
linhagens F3 foi derivado por Resende (2004), con-
siderando o delineamento de blocos ao acaso com 
várias plantas por parcela. Usando o índice multie-
feitos derivado por Resende e Higa (1994), tem-se 
que o índice ótimo ou Blup para o caso balanceado 
e, considerando blocos como efeitos fixos, nesse 
caso, é dado por: 

ijiijk cbgbbI 321 ++= δ ( ) ( ) ( ) YYYYbYYbYYb jiijiijijk +−−+−+−= ⋅⋅ ...... 321 .
A versão matricial desse índice, usando equa-

ções de modelo misto, fornece o Blup generalizado 
para os casos balanceado e desbalanceado. Os co-
eficientes do índice, no caso de linhagens F3 advin-
das do cruzamento entre dois genitores para gerar 
a F1, são dados por:
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do efeito de parcela.
Os componentes de variância 2222 ,, poppf e σσσσ δ  

são: variância entre famílias, entre parcelas, dentro 
de parcelas e entre populações, respectivamente. 
As quantidades n, b e p referem-se aos números de 
indivíduos por parcela, número de blocos e número 
de famílias, respectivamente.

A estimação de 2
aσ  usando dados apenas da ge-

ração F3 implica assumir 0,25 2
dσ  tendendo a zero 

na variação entre progênies. Entretanto, mesmo 
sem essa suposição, a presença dessa pequena 
fração da variância de dominância ( 2

dσ ) não deverá 
afetar o ranking pelo Blup, pois tal variância estará 
incluída (0,125 2

dσ ) também no numerador do peso 
(b1) dado ao componente dentro de linhagem, ao se 
obter 0,50 da variância genética entre linhagens no 
numerador de b1. Esse índice ou Blup é adequado 

A partir das equações de modelo misto, a equa-
ção para predição dos valores genéticos de cada 
indivíduo é dada por (Van-Raden; Wiggans, 1991; 
Resende; Rosa-Perez, 1999): 

),()()(ˆ 321 CPnVICnMPnaij ++=
em que MF é a média do valor genético dos paren-
tais, VIC é o valor individual corrigido para os efeitos 
fixos e CP é a contribuição da progênie.

Esse índice é similar ao índice anterior. Expandi-
do esse índice tem a forma:

∑ −++−−++=
i
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em que a contribuição da progênie é definida como 
a média ponderada (por dij) de duas vezes o valor 
genético de um indivíduo da progênie menos o valor 
genético do genitor “mate”, com o qual o progenitor 
em questão foi cruzado. Ver detalhes em Resende 
e Perez (1999).

A lógica dessa equação é que os elementos da 
inversa da matriz de parentesco (A-1) são correla-
ções parciais dados os valores genéticos dos pais. 
Assim, as correlações parciais entre avô-filho são 
iguais a zero em A-1. Essa matriz tem elementos 
diferentes de zero fora da diagonal apenas entre 
o indivíduo e seus genitores, sua progênie e par 
(“mate”) do genitor.

Outra forma de escrever a equação do índice é: 
∑ −+−++=

i
mipiijpfjpmiij aawbXYbaaba ))ˆ5.0ˆ(()ˆ()ˆ5,0ˆ5,0(ˆ 321 β .

Usando a seleção genômica ampla (GWS) para 
avaliar o efeito da segregação mendeliana, tem-se: 

)(ˆ)ˆ5,0ˆ5,0(ˆ 1 GWSgaaba pfjpmiij ++= . Assim, compara-
do com a abordagem tradicional, o preditor )(ˆ)ˆ5,0ˆ5,0(ˆ 1 GWSgaaba pfjpmiij ++=  
substitui a avaliação individual ( ∑ −+−++=

i
mipiijpfjpmiij aawbXYbaaba ))ˆ5.0ˆ(()ˆ()ˆ5,0ˆ5,0(ˆ 321 β ) e o teste 

de progênie ( ∑ −+−++=
i

mipiijpfjpmiij aawbXYbaaba ))ˆ5.0ˆ(()ˆ()ˆ5,0ˆ5,0(ˆ 321 β ) do indivíduo, infor-
mando sobre o efeito da segregação mendeliana.

Blup individual dentro 
de gerações em plantas 
autógamas perenes

Com o REML/Blup, maior eficiência preditiva e 
de seleção pode ser alcançada, principalmente, no 
melhoramento de plantas perenes (Resende, 1999; 
Barbosa et al., 2005; Resende; Barbosa, 2005; 
Pedrozo et al., 2009). Os dados associados a au-
tofecundações podem também ser analisados via 
REML/Blup. Em espécies autógamas é comum a 
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No caso em que as linhagens F3 são semeadas 
em linha e não há repetição, o índice ótimo dentro 
de população equivale a ( ) ( )..653 . YYbYYbI iiij −+−= ⋅ , em 

que b5 = b1 e [ ]
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latar que, nesse caso, a seleção não é puramente 
genética, pois o experimento não teve repetição, 
fato que prejudica também a casualização. Numera-
dores dos pesos entre e dentro de famílias na sele-
ção combinada em cada geração de endogamia são 
apresentados na Tabela 13.

também para a seleção envolvendo progênies S1 de 
espécies alógamas.

Em plantas autógamas, geralmente são avalia-
das simultaneamente p linhagens pertencentes a 
várias populações (pop) segregantes. Nesse caso, 
o Blup para seleção pelos efeitos genéticos aditivos 
está associado ao seguinte índice multiefeitos:
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Tabela 13. Numeradores dos pesos entre e dentro de famílias na seleção combinada em cada geração de endogamia.

Numerador do peso da família Numerador do peso dentro de 
família

Geração de 
seleção F 1+F
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Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).

O coeficiente de correlação genética (r) entre ir-
mãos endógamos (em conexão com indivíduos S1 ou 
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Blup de famílias e 
multipopulações dentro 
de geração em plantas 
autógamas perenes

Os métodos de seleção em plantas autógamas 
têm dado os mesmos pesos para todas as progê-
nies, independentemente dos méritos das popula-
ções a que pertencem. E é sabido que existem po-
pulações melhores do que outras, e, portanto, suas 
progênies devem receber maior peso na seleção.

O índice ótimo (Blup), combinando informações 
de populações e progênies via o método bulk dentro 
de progênies (BDP), para a seleção dentro de uma 
geração é dado por:
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que os índices g, t e g' são referentes às gerações 
atual, precedente e qualquer geração posterior a g, 
respectivamente.

Blup de famílias e multigerações 
em plantas autógamas perenes

Os métodos de melhoramento de plantas au-
tógamas são: genealógico, bulk, descendente de 
semente única (SSD), BDP, índice de seleção com 
progênies e gerações (SIPG) e SIPPPG. Os méto-
dos em autógamas ficaram estagnados por longa 
data. Mais recentemente, o SIPG método foi de-
senvolvido por Resende et al. (2015) para espécies 
autógamas anuais e perenes, usando a genealo-
gia completa associada à condução da população 
via BDP. Usa as médias fenotípicas das progênies 
nas gerações F2:3, F2:4, F2:5 e F2:6 por meio do ín-
dice multigerações dado por 6633ˆ Fb++Fba = . 
Os pesos dados a cada geração são calculados por:
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Com medidas repetidas, o fator Ki para autóga-
mas perenes (café arábica) é dado por:
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São necessárias estimativas da repetibilidade 𝜌 
(melhor se estimada entre plantas F2) e da herda-
bilidade h2 (melhor se estimada via variância entre 
progênies F2:3 / variância fenotípica).

Para plantas autógamas anuais, uma só obser-
vação (m = 1) é feita para cada indivíduo, de forma 
que, na fórmula, a repetibilidade e m são tomados 
como 1 e, portanto:

n
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também do coeficiente de endogamia F dos indiví-
duos de cada geração e de r, a correlação genética 
aditiva intraclasse entre indivíduos de cada progê-
nie, que equivale a 1 para progênies F3, 1,5 para F4, 
1,75 para F5 e 1,875 para F6.

A Tabela 14 apresenta as acurácias com a se-
leção de famílias inteiras, em vários cenários (dife-
rentes herdabilidades e repetibilidades), em cada 
geração de seleção. Os resultados da Tabela 14 
mostram que a acurácia aumenta substancialmente 
da geração F3 até a geração F5. Em F6, a acurácia 
praticamente se estabiliza.
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Wright (1951) introduziu os parâmetros (deno-
minados “estatísticas F hierárquicas”) FST, FIT e FIS 
para descrever estrutura genética, em que

• FST é a correlação de alelos entre indivíduos 
dentro de subpopulações. Refere-se, portanto, ao 
próprio F ou coeficiente de endocruzamento (de Wri-
ght) dentro das populações, provocado pela própria 
deriva genética associada à subdivisão. Percebe-se 
que existe uma associação entre FST e o coeficiente 
de coancestria entre indivíduos (Resende, 2002).

• FIT é a correlação entre alelos dentro de indiví-
duos. Refere-se ao coeficiente de endocruzamento 
de indivíduos no contexto da população global, en-
tre e dentro de subpopulações.

• FIS  é a correlação entre alelos dentro de indiví-
duos dentro de subpopulações. Refere-se a um coe-
ficiente de endocruzamento de um indivíduo devido 
a cruzamentos não aleatórios dentro de populações. 
Tem-se também FIS  = (FIT - FST)/(1 - FST).

O coeficiente FIT resulta da endogamia (cruza-
mentos não aleatórios) dentro da subpopulação (FIS) 
e da endogamia em razão da subdivisão (FST) (Olli-
vier, 1981, 2002). Tem-se que FIT = FST + (1 - FST) FIS. 
Essa expressão é fundamental no desenvolvimento 
teórico que se fará no desenvolvimento do índice de 
seleção.

A quantidade )1( *
ITtF+  é o coeficiente da variân-

cia genética aditiva entre progênies e baseia-se em 
'tggC  conforme notação de Cockerham (1963), em 
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Na Tabela 15, são apresentadas as acurácias com a seleção de famílias inteiras, por meio do índice 
multigerações acumuladas. Verifica-se a superioridade da seleção pelo índice, cuja acurácia aumenta com o 
acúmulo de gerações no índice para a seleção. 

Tabela 14. Acurácias baseadas em gerações individuais.

Geração Cenário 1 Cenário 2 Cenário 3 Cenário 4
F3 0,658 0,673 0,682 0,693
F4 0,828 0,840 0,849 0,858
F5 0,901 0,913 0,921 0,930
F6 0,936 0,947 0,955 0,963

Cenário 1: h2=0,10, ρ=0,20; Cenário 2: h2=0,20, ρ=0,40; Cenário 3: h2=0,30, ρ=0,50; Cenário 4: h2=0,70, ρ=0,90; n = 20; m = 5.
Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).

Tabela 15. Acurácias para o Blup de famílias em gerações acumuladas.

Geração Cenário 1 Cenário 2 Cenário 3 Cenário 4
F3 0,658 0,673 0,682 0,693
F3; F4 0,832 0,843 0,850 0,858
F3; F4; F5 0,908 0,917 0,923 0,930
F3; F4; F5; F6 0,946 0,953 0,958 0,964

Cenário 1: h2=0,10, ρ=0,20; Cenário 2: h2=0,20, ρ=0,40; Cenário 3: h2=0,30, ρ=0,50; Cenário 4: h2=0,70, ρ=0,90; n = 20; m = 5.
Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).

Na Tabela 16, são apresentadas as acurácias com a seleção de famílias inteiras, por meio do índice mul-
tigerações acumuladas, fixando-se m e a repetibilidade em 1, e variando n de 1 a 80.

Tabela 16. Acurácias do Blup total de gerações acumuladas (no método bulk dentro de famílias), para um caráter com 
h2 = 0,20 e variados números n de indivíduos por família.

Geração n = 1 n = 5 n = 10 n = 20 n = 40 n = 80
F3 0,51 0,58 0,62 0,66 0,68 0,69
F3; F4 0,65 0,76 0,80 0,83 0,84 0,85
F3; F4; F5 0,75 0,85 0,88 0,90 0,92 0,93
F3; F4; F5; F6 0,81 0,90 0,93 0,94 0,95 0,96

Correlação genética entre cada 
geração e os valores genéticos 
das linhagens em F∞ 

As correlações genéticas (Tabela 17) entre entida-
des genéticas de cada geração e os valores genéticos 
das linhagens em F∞ foram obtidas conforme a seguir.
Correlação genética ao nível de famílias assumindo 
h2 igual a 1:
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em que )(Fjc  é o coeficiente da variância genéti-
ca entre famílias nas gerações de autofecundação, 

equivalendo a 1, 1,5, 1,75 e 1,875 para F3, F4, F5 e 
F6, respectivamente. 
Correlação genética ao nível de indivíduos assumin-
do h2 igual a 1:
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em que )(IFjc  é o coeficiente da variância genética 
total entre indivíduos nas famílias nas gerações de 
autofecundação, equivalendo a 1, 1,5, 1,75, 1,875 
e 1,9375 para F2, F3, F4, F5 e F6, respectivamente.
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progênies quanto de populações, foi desenvolvido 
por Resende et al. (2016), pela inclusão dos efeitos 
de população e, também, dos pais e das gerações 
F1 e F2. Tradicionalmente, os pais e essas duas 
gerações são analisados separadamente das gera-
ções endogâmicas a partir de F3.

Esse índice utiliza toda a variabilidade genética 
disponível entre e dentro de populações e gerações, 
combinando informações dos genitores, popula-
ções, progênies e gerações.

O índice total é então dado por:

O índice total é então dado por:
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o qual estima o valor genético aditivo de uma linha-
gem na geração F∞ , considerando todas as infor-
mações fenotípicas corrigidas desde as gerações 
parentais (P1 e P2) até a geração F6.

A Figura 2 ilustra a estrutura global do progra-
ma de melhoramento de uma espécie autógama e 
mostra a distribuição da variabilidade genética total 
a ser aproveitada pelo SIPPPG que será derivado. 
Detalhes podem ser vistos em Resende (2015).

As populações F1 e F2 somente possuem efei-
tos de população, mas não de progênie. Assim, o 
índice completo, de F1 a F6 e mais os dois pais, terá 
12 fontes de informação e pesos. No caso do café 
arábica, poderá conter também plantas F2 e, nes-
se caso, terá 13 fontes de informação. O método 
permite computar o ganho nas linhagens quando 
se efetua a seleção entre pais e entre populações 
F1 ou F2. Permite também fazer a seleção em F3 já 
com base em seis informações: três de populações 
de F1 a F3, uma de progênies em F3 e os dois pais. 
Pode-se ter também plantas dentro de F3.

O índice toma a seguinte forma: 

gijoggiPop YYbYYbI )()( ....Pr..... −+−= . O vetor de pe-
sos bPop pondera os efeitos de população nas várias 
gerações de endogamia, e o vetor de pesos bProg 
pondera os efeitos de progênie nas várias gerações. 

Verifica-se que, com o aumento (via aumento do 
número de repetições) da herdabilidade da seleção 
na direção de 1 (h2 = 1 na Tabela 17), a acurácia 
(correlação genética) da seleção visando à geração    
F∞ também cresce na direção de 1. De maneira ge-
ral, os resultados indicam que, com adequada expe-
rimentação, a seleção pode ser praticada já em F4 
(seleção de indivíduos) ou F5 (seleção de famílias). 
Essa informação é relevante aos programas de se-
leção recorrente em espécies autógamas.

Blup multigerações com 
genitores, populações 
e progênies em plantas 
autógamas perenes

Em plantas autógamas, geralmente são avalia-
das várias populações oriundas do cruzamento de 
vários pares de linhagens, sendo gerados vários hí-
bridos simples F1 e suas correspondentes gerações 
F2. Plantas de cada população F2 são tomadas para 
a colheita de sementes, e gerações endogâmicas 
são avançadas até a obtenção de linhagens, prin-
cipalmente pelo método do BDP (Ramalho et al., 
2012, 2013).

Os métodos de seleção empregados usam da-
dos de gerações individuais (algumas vezes com o 
auxílio da genealogia, conforme Nunes et al. (2008), 
e somente recentemente foi proposto um método 
que usa simultaneamente dados de todas as gera-
ções. Esse é o método BDP-Blup (Blup associado 
ao esquema Bulk Dentro de Progênies), proposto 
por Resende et al. (2015). Entretanto, esse método 
foi otimizado para a aplicação dentro de população, 
podendo ser aplicado também na mistura de progê-
nies de várias populações. Um método de seleção 
(denominado SIPPPG) para abarcar toda a estru-
tura de um programa de melhoramento de plantas 
autógamas, incluindo todos os dados desde os pais, 
a geração F1 e F2 e, também, tanto os efeitos de 

Tabela 17. Correlações genéticas entre cada geração e os valores genéticos das linhagens em F∞.

Geração h2 = 0,20; n = 5 
(Indivíduo)

h2 = 1 
(Entre famílias) 

h2 = 1 
(Indivíduo)

F2 0,32 – 0,71
F3 0,56 0,71 0,87
F4 0,72 0,87 0,94
F5 0,78 0,94 0,97
F6 0,81 0,97 0,98

Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).
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O componente gdρ  (nesse caso, equivalente 
aos elementos do vetor g do sistema de equações 
para os coeficientes b) é o coeficiente de correlação 
entre a informação fenotípica da geração Fg e o va-
lor genético aditivo de uma linhagem na geração F∞. 
A acurácia do índice varia somente em função da 
herdabilidade individual dentro de populações (h2) 
e total (h2

aT) do caráter, do número de repetições ou 
plantas (b) por progênie, do número de progênies 
por população (f) e pρ . As eficiências relativas dos 
diferentes procedimentos de seleção podem então 
ser computadas via experimental ou via simulações. 
Via simulação é necessário variar h2, h2

aT, b, f e pρ .
Contribuição indireta das fontes de informação para 
o valor das linhagens 

Resultados de simulação (avaliação numérica) 
referente à contribuição indireta das fontes de infor-
mação para a seleção de linhagens são apresenta-
dos na Tabela 18.

Uma vez que esses efeitos são independentes no 
modelo estatístico linear, os dois vetores podem ser 
estimados separadamente, gerando os 12 pesos 
necessários, conforme mostrado a seguir.

Pesos dos efeitos de população
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as seguintes acurácias são proporcionadas por 
cada fonte de informação: 0,56 para os efeitos de 
população, 0,52 para o efeito de progênies F6; 0,49 
para o efeito de progênies F5; 0,44 para o efeito de 
progênies F4; 0,43 para os efeitos de populações 
F1 e F2; 0,37 para os efeitos de genitores; 0,32 
para o efeito de progênies F3. Assim progênies F5 
e populações F1 e F2 são igualmente importantes 
para a seleção de futuras linhagens. Mesmas acu-
rácias (em torno de 0,32 a 0,37) são contribuídas 
também pelos genitores P1 e P2 e progênies F3. 
Acurácias aproximadamente iguais (0,52 a 0,56) 
são contribuídas pelas populações em F3 a F6 e 
progênies F6. Os coeficientes de determinação 
(r2gg) indicam as proporções da variação entre as 
futuras linhagens explicadas por cada fonte de in-
formação. Os valores variaram de 2% (genitores) a 
44% (progênies F6). Assim, os genitores são pouco 
informativos nesse contexto. Esses resultados são 
válidos para herdabilidade (de parcelas individuais) 
média dentro de população igual a 20%.

Verifica-se que as maiores contribuições são 
dos efeitos de população F3 a F6, seguido por pro-
gênies de F6 a F3, F2, F1 e genitores. Quando a 
variação entre populações é maior do que dentro 
de populações, aumenta-se a importância dos ge-
nitores, F1 e F2, os quais atingem pesos similares 
aos associados às progênies. Esses pesos não 
são do índice, mas de cada fonte de informação 
caso ela fosse utilizada isoladamente na seleção 
visando ao ganho na linhagem a ser selecionada. 
Os maiores pesos dos efeitos de população das 
gerações F3 a F6 são pelo fato de elas terem sido 
avaliadas com grande número de repetições (60 = 
3 x 20 famílias), ao passo que as progênies tiveram 
apenas três repetições.

Esses resultados são importantes nos estágios 
iniciais do ciclo de seleção, ocasiões essas em que 
ainda não se dispõe de informações de gerações 
mais avançadas. A Tabela 18 informa também as 
acurácias visando à inferência sobre os valores ge-
néticos das futuras linhagens. No cenário em que a 
maioria da variação encontra-se entre populações, 

Tabela 18. Contribuição indireta das fontes de informação para o valor das linhagens: herdabilidades indiretas, acurácias 
(rgg) e coeficientes de determinação (r2gg).

Entre 
populações h2 indireta/rgg/ r2gg † Entre 

progênies h2 indireta/rgg/ r2gg † Entre 
genitores h2 indireta/rgg/ r2gg †

F1 0,19 / 0,18 / 0,03 – – Pai1 0,14 / 0,15 / 0,02
F2 0,23 / 0,20 / 0,04 – – Pai2 0,14 / 0,15 / 0,02
F3 0,80 / 0,36 / 0,13 F3 0,40 / 0,40 / 0,16 – –
F4 0,79 / 0,36 / 0,13 F4 0,51 / 0,56 / 0,31 – –
F5 0,79 / 0,36 / 0,13 F5 0,56 / 0,63 / 0,40 – –
F6 0,79 / 0,36 / 0,13 F6 0,58 / 0,66 / 0,44 – –
Entre 
populações h2 indireta/rgg/ r2gg †† Entre 

progênies h2 indireta/rgg/ r2gg †† Entre 
genitores h2 indireta/rgg/ r2gg ††

F1 0,33 / 0,29 / 0,08 – – Pai1 0,25 / 0,25 / 0,06
F2 0,38 / 0,31 / 0,10 – – Pai2 0,25 / 0,25 / 0,06
F3 0,89 / 0,47 / 0,22 F3 0,40 / 0,37 / 0,14 – –
F4 0,85 / 0,46 / 0,21 F4 0,51 / 0,51 / 0,26 – –
F5 0,88 / 0,47 / 0,22 F5 0,56 / 0,57 / 0,32 – –
F6 0,88 / 0,47 / 0,22 F6 0,58 / 0,60 / 0,36 – –
Entre 
populações h2 indireta/rgg/ r2gg ††† Entre 

progênies h2 indireta/rgg/ r2gg ††† Entre 
genitores h2 indireta/rgg/ r2gg †††

F1 0,55 / 0,43 / 0,18 – – Pai1 0,41 / 0,37/ 0,14
F2 0,55 / 0,43 / 0,18 – – Pai2 0,41 / 0,37 / 0,14
F3 0,94 / 0,56 / 0,31 F3 0,40 / 0,32 / 0,10 – –
F4 0,94 / 0,56/ 0,31 F4 0,51 / 0,44 / 0,19 – –
F5 0,94 / 0,56 / 0,31 F5 0,56 / 0,49 / 0,24 – –
F6 0,94 / 0,56/ 0,31 F6 0,58 / 0,52 / 0,27 – –

†: h2 = 0,20; h2aT = 27%; pρ = 0,33. ††: h2 = 0,20; h2aT = 33%; pρ = 0,50. †††: h2 = 0,20; h2aT = 43%; pρ = 0,67.
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população contendo a variabilidade total, foram 
considerados seis cenários em termos da her-
dabilidade dentro de populações e herdabilidade 
total, respectivamente: 0,15 e 0,21; 0,15 e 0,26; 
0,15 e 0,34; 0,30 e 0,39; 0,30 e 0,46; 0,30 e 0,56. 
Os resultados encontram-se na Tabela 19.

Contribuição indireta das fontes de informação 
no índice multigerações e multipopulações (SIPPPG)

Para comparação do novo índice com aque-
le proposto por Resende et al. (2015) envolven-
do mistura das progênies de todas as popula-
ções como se fossem pertencentes a uma única 

Tabela 19. Pesos das várias fontes de informação e acurácias (rgg) do índice multipopulações e multigerações (SIPPPG) 
para alguns cenários.

Cenário
h2 Dentro 0,15 0,15 0,15 0,30 0,30 0,30
h2 Total 0,21 0,26 0,34 0,39 0,46 0,56
h2 Entre / h2 Total 0,33 0,50 0,67 0,33 0,50 0,67

Pesos
P1 0,009 0,013 0,029 0,008 0,012 0,045
P2 0,009 0,013 0,029 0,008 0,012 0,045
F1 0,008 0,009 0,016 0,006 0,008 0,021
F2 0,016 0,016 0,016 0,021 0,021 0,020
F3pop 0,228 0,235 0,230 0,237 0,241 0,224
F4pop 0,222 0,229 0,224 0,228 0,231 0,215
F5pop 0,219 0,226 0,221 0,223 0,227 0,211
F6pop 0,218 0,224 0,219 0,221 0,224 0,209
F3 0,109 0,120 0,139 0,095 0,109 0,130
F4 0,181 0,185 0,193 0,184 0,190 0,199
F5 0,239 0,239 0,238 0,277 0,272 0,264
F6 0,283 0,278 0,271 0,360 0,341 0,318
rgg SIPPPG 0,82 0,84 0,88 0,87 0,88 0,91
rgg BDP-Blup 0,81 0,81 0,81 0,86 0,85 0,84
Eficiência 1,01 1,04 1,09 1,01 1,04 1,08

Fonte: Viana e Resende (2014) e Resende (2015).

SIPPPG: Índice Total Multigerações com Genitores, 
Populações (F1 a F6) e Progênies (F3 a F6) 

Verifica-se que, quando a proporção da varia-
ção total em razão das populações é alta, o novo 
índice conduz a superioridade seletiva de até 9% 
(sobre o índice multigerações somente de progê-
nies), e isso é um ganho considerável. A acurácia 
seletiva chega a atingir cerca de 90%, magnitu-
de essa que é ótima, segundo Resende e Duarte 
(2007). Sobre a seleção tradicional com base em 
F6 (acurácia 0,71), a superioridade chega a 28% 
(0,91/0,71 = 1,28). Na Tabela 20, são apresenta-
das as contribuições percentuais de cada fonte de 
informação no índice.
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As equações de modelo misto para a predição 
dos efeitos genéticos sob o modelo acima equiva-
lem a:
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Assim, esse modelo usa simultaneamente a her-
dabilidade ( 2

gh ), a repetibilidade (ρ ) e a correlação 
genética ( gmr ) por meio das medições, dadas por:
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(b) Avaliação de tratamentos genéticos g (clones, 
progênies, híbridos, linhagens) (sem interação g x m)
Modelo: y = Xb + Zg + Tp + e

Verifica-se, pela última coluna da Tabela 20 que, 
dada a experimentação considerada (3 repetições 
e 20 progênies por população), as mais importan-
tes fontes de informação (aquelas com os maio-
res pesos em porcentagem) foram, pela ordem: 
progênies em F6, progênies em F5, populações 
em F3, populações em F4, populações em F5, po-
pulações em F6, progênies em F4, progênies em 
F3, populações em F2 e genitores, populações em 
F1. Nesse cenário, a avaliação de populações F2 
e de genitores é igualmente pouco importante, e 
a avaliação de F1 não tem serventia. Logicamen-
te essas conclusões são válidas dado todas as 
informações disponíveis ao final do avanço das 
gerações endogâmicas até F6.

Blup individual com medidas 
repetidas e endogamia em 
plantas autógamas perenes

O procedimento ótimo generalizado é o REML/
Blup, podendo ser também a estimação Bayesiana 
e HIML/HGBlup (Resende et al., 2018, Resende; Al-
ves, 2020).
(a) Avaliação de tratamentos genéticos g (clones, 
progênies, híbridos, linhagens) (com interação g x m)
Modelo: y = Xb + Zg + Wgm + Tp + e
em que b, gm, p são efeitos fixos (medições, blocos), 
da interação genótipos x medições e permanentes, 
respectivamente.

Tabela 20. Contribuições percentuais de cada fonte de informação para o índice multipopulações e multigerações (SI-
PPPG), para valores da herdabilidade total variando de 0,21 a 0,56.

h2 Total 0,21 0,26 0,34 0,39 0,46 0,56

pρ 0,33 0,50 0,67 0,33 0,50 0,67 Média

P1 0,5 0,7 1,6 0,4 0,6 2,4 1,0
P2 0,5 0,7 1,6 0,4 0,6 2,4 1,0
F1 0,5 0,5 0,9 0,3 0,4 1,1 0,6
F2 0,9 0,9 0,9 1,1 1,1 1,1 1,0
F3pop 13,1 13,2 12,6 12,7 12,8 11,8 12,7
F4pop 12,8 12,8 12,3 12,2 12,2 11,3 12,3
F5pop 12,6 12,6 12,1 11,9 12,0 11,1 12,1
F6pop 12,5 12,5 12,0 11,8 11,9 11,0 12,0
F3 6,3 6,7 7,6 5,1 5,8 6,8 6,4
F4 10,4 10,4 10,6 9,9 10,1 10,5 10,3
F5 13,7 13,4 13,0 14,8 14,4 13,9 13,9
F6 16,3 15,6 14,8 19,3 18,1 16,7 16,8
Total 100 100 100 100 100 100 100

Fonte: Resende (2015).
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As equações de modelo misto para a predição dos 
efeitos genéticos sob o modelo acima equivalem a:
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Assim, esse modelo usa simultaneamente a 
herdabilidade e a repetibilidade, dadas por:
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(e) Avaliação de indivíduos (pertencentes aos trata-
mentos) por seus valores genéticos aditivos a (com 
inclusão dos efeitos da interação indivíduo dentro 
de progênies com medição: efeito w)
Modelo: y = Xb + Za + Wgm + Tp + Sw + e (com 
interação famílias x medições)

As equações de modelo misto para a predição 
dos efeitos genéticos sob o modelo acima equiva-
lem a:
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Assim, esse modelo usa simultaneamente a her-
dabilidade no sentido restrito ( 2

ah ), a herdabilidade 
entre progênies ( 2

gh ), a repetibilidade (
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Sob esse modelo, o valor genético total em uma 
medição é predito por: wmgaatotal ˆˆˆˆ ++= . Mais 
detalhes são apresentados por Resende (2015).

As equações de modelo misto para a predição 
dos efeitos genéticos sob o modelo acima equiva-
lem a:
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Assim, esse modelo usa simultaneamente a 
herdabilidade e a repetibilidade, dadas por:
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(c) Avaliação de indivíduos (pertencentes aos trata-
mentos) por seus valores genéticos aditivos a (com 
interação famílias x medições)
Modelo: y = Xb + Za + Wgm + Tp + e

As equações de modelo misto para a predição 
dos efeitos genéticos sob o modelo acima equiva-
lem a:
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Assim, esse modelo usa simultaneamente a 
herdabilidade no sentido restrito ( 2

ah ), a herdabi-
lidade entre progênies ( 2

gh ), a repetibilidade (
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) por meio das medições, 
dadas por:
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A é a matriz com inclusão da endogamia F.
(d) Avaliação de indivíduos (pertencentes aos trata-
mentos) por seus valores genéticos aditivos a (sem 
interação famílias x medições)

Modelo: y = Xb + Za + Tp + e
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Constata-se uma pronunciada variabilidade 
anual no caso do café. Os rendimentos subsequen-
tes de uma planta de café não constituem variáveis 
independentes, uma vez que um alto rendimento 
geralmente é seguido por uma colheita reduzida no 
próximo ano. Verificou-se que as primeiras quatro 
ou cinco colheitas não são tão variáveis como as 
subsequentes. Para as análises estatísticas, podem 
ser usados os rendimentos totais de quatro ou mais 
anos consecutivos ou os rendimentos acumulados 
de dois anos sucessivos. Sugere-se usar um nú-
mero par de colheitas, pois um número ímpar delas 
pode ocasionalmente incluir mais números de co-
lheitas em anos de baixa produção. Esse procedi-
mento é suficiente para uma seleção adequada.

No caso de medidas repetidas em cada indiví-
duo (ou tratamento) ao longo do tempo, várias alter-
nativas (Resende, 2007) existem para a predição de 
efeitos e modelagem da estrutura de correlação entre 
as referidas medidas: a) modelo univariado simplifi-
cado de repetibilidade, o qual assume que o caráter 
é o mesmo (correlação genética igual a um através 
do tempo) de uma medição para outra, que as cor-
relações fenotípicas (repetibilidades) são de iguais 
magnitudes entre todos os pares de idade e que as 
variâncias (genética e residual) são homogêneas; b) 
modelo univariado de repetibilidade mais interação 
genótipos x medições; c) modelo multivariado com-
pleto com matriz de covariância não estruturada, as-
sumindo cada medida como um caráter diferente; d) 
modelo de regressão aleatória parcimonioso como 
aproximação do modelo multivariado; e) ajuste de 
curva spline cúbica ou, alternativamente, spline tipo 
B, no intervalo de idades considerado; f) modelos 
processo caráter, tal como o modelo autorregressi-
vo com variâncias heterogêneas (ARH); g) modelos 
antedependência estruturados (SAD); h) modelo de 
correlação bandada (estrutura Toeplitz) com correla-
ções específicas para cada intervalo entre medições; 
(i) estrutura de simetria composta (CS); j) estrutura 
de simetria composta com variâncias heterogêneas 
(CSH). Até o momento, a melhor estrutura encontra-
da foi a Toeplitz (Andrade et al., 2016), a qual parece 
adequada para lidar com a bienalidade. Isto pode ser 
notado na estrutura Toeplitz entre 4 colheitas, com 
a bienalidade, mostrada a seguir via correlações (C) 
nulas entre colheitas vizinhas.
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(f) Avaliação de indivíduos (pertencentes aos trata-
mentos) por seus valores genéticos aditivos a (sem 
interação famílias x medições e com inclusão dos efei-
tos da interação indivíduo com medição: efeito w*)
Modelo: y = Xb + Za + Tp + e

As equações de modelo misto para a predição dos 
efeitos genéticos sob o modelo acima equivalem a:
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Assim, esse modelo usa simultaneamente a 
herdabilidade, a repetibilidade e a herdabilidade in-
traindividual total ( 2
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), dadas por:

22
*

22

2
2

ewpa

a
ah

σσσσ
σ

+++
= ; 22

*
22

22

ewpa

pa

σσσσ
σσ

ρ
+++

+
=  e  

22
*

2
*2

*
ew

w
wh

σσ
σ
+

= .

Sob esse modelo, o valor genético total em uma 
medição é predito por: *ˆˆˆ waatotal += . Parametrica-
mente, wgmw +=* .

Blup individual com matriz de 
covariância estruturada em 
plantas autógamas perenes

Quando se possuem dados de produção de vá-
rios anos das plantas matrizes, deve-se examiná-los 
quanto à tendência de crescimento da produção anu-
al, medida pelo coeficiente de regressão da produção 
nos vários anos (Stevens, 1949; Morales, 1951), re-
gressões aleatórias via REML/Blup ou via inferência 
Bayesiana (Resende, 1997; Resende et al., 2001) 
ou matrizes de covariância estruturadas (Resende, 
2002; Resende; Thompson, 2006) entre colheitas. 

Com relação ao período de tempo em que se 
devem controlar as produções de um grupo de 
progênies, a fim de separar as melhores, os da-
dos obtidos indicam que as melhores progênies 
se destacam pela sua produção média mais ele-
vada, bem cedo, às vezes ao 4° ano de colheita. 
As melhores progênies continuam a ser colhidas 
por 12 a 15 anos, visando à seleção para longevi-
dade de produção (Carvalho, 1952).
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média zero e dentro de limites )1(/ 2ρσ −± e , os 
quais são conhecidos como limites homeostáticos.

O conceito de herdabilidade intraindividual foi 
cunhado por Sukhatme e Narain (1982) e tratado de-
talhadamente por Narain (1990, 2008).

A variação dentro de indivíduos não é puramen-
te ambiental, mas há interação entre a genética do 
indivíduo e o microambiente. À medida em que se 
aumenta o número de medições sequenciais, a va-
riabilidade é estabilizada. O comportamento do erro 
correlacionado de cada indivíduo permite inferir so-
bre a sua homeostase. Isso é importante para o me-
lhoramento do cafeeiro e de outras fruteiras.

O valor genético aditivo predito é dado por: 
wmgaatotal ˆˆˆˆ ++= . E a interação indivíduo dentro 

de família com microambiente pode ser estimada por:
))(1()ˆ)(1(ˆ 2222 devhhyyhhw dwdw −=−−= , em que 2

dh  é 
a herdabilidade dentro de família e )ˆ( yydev −= . Ou-
tro modelo é: *eTpSbZaXy ++++= µ , em que a 
interação gm não é ajustada e η+= ame* , contempla 
o total da interação indivíduo com microambiente (am).

Blup individual via índice 
famíliaF3-indivíduoF3-
progênieF3:4-indivíduoF4, 
multigerações, para seleção 
recorrente intrapopulacional em 
espécies autógamas perenes

A seleção combinada individual e os índices 
multiefeitos do modelo estatístico (Lush, 1945; 
Gallais 1980, 1989; Resende; Higa, 1994) são 
precursores do método Blup individual (Henderson, 
1952; Henderson; Quaas, 1976). Na literatura 
francesa, o Blup (Meilleure Prédiction Linéaire non 
Biaisée − MPLNB) foi denominado inicialmente 
por Régression Geno-Phénotypique Multivariable 
(RGPM) (Vincourt; Gallais, 1983). O termo RGPM 
foi também usado por Baradat (1982), Gallais 
(1980, 1989), Resende et al. (1994) e Fall (1994). 
A equivalência entre RGPM e Blup foi também 
provada por Goffinet (1983), envolvendo o risco 
quadrático médio, equivalente à variância do erro 
de predição.

O Estimateur Bayesien, segundo Ronningen 
(1971), é equivalente aos métodos dos índices de 
seleção de Lush e das equações de modelos mis-
tos de Henderson. Robertson (1955) apresentou 
índices de seleção combinada, derivados sem o 
uso dos coeficientes de caminhamento ou trilha e 
mostrou (também descrito por Lerner (1958)) que 

Blup individual para seleção para 
homeostase sob bienalidade

Um modelo adequado à avaliação de indivíduos 
de várias famílias na presença de medidas repetidas é 
dado por: eTpSbWgmZaXy +++++= µ , em que 

η+= we  e 222222
wewe σσσσσσ ηη −=⇒+= . Os compo-

nentes de médias do modelo são assim definidos: u, 
a, gm, b, p, w e η+= we :  média geral, efeito genético aditi-
vo individual, efeito da interação famílias x medições, 
efeito de blocos incompletos, efeito permanente de 
indivíduo, erro correlacionado e erro independente, 
respectivamente. Letras maiúsculas referem-se às 
matrizes de incidência dos efeitos do modelo.

Os seguintes coeficientes de herdabilidade no 
sentido restrito podem ser estimados:
herdabilidade longitudinal individual: 
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herdabilidade longitudinal de médias ajustada (para 
blocos) de família de irmãos completos (em que n e 
m são os números de indivíduos por família e de me-
dições por indivíduo): 
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A correlação serial pode ser calculada a partir da 
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em que ri: refere-se aos resíduos ordenados no tem-
po ou espaço (posição da observação).

O valor esperado de w é zero com variância 
)1/( 22 ρσ −e , a qual é independente do tempo e per-

manece constante. Assim, trata-se de um processo 
estocástico estacionário. O valor observado da va-
riável em qualquer tempo é distribuído em torno da 
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com seleção em um sexo só, usando a abordagem 
RGPM. Segundo Resende et al. (1994) e Fall (1994), 
tem-se que um índice para a seleção de plantas in-
dividuais em linhagens F4 pode ser derivado, con-
siderando o delineamento de blocos ao acaso com 
várias plantas por parcela. Usando o raciocínio do 
índice multiefeitos derivado por Gallais (1980) e Re-
sende e Higa (1994), tem-se que o índice ótimo ou 
Blup para o caso balanceado e, considerando blo-
cos como efeitos fixos, nesse caso, é dado por:

( ) ( ) 4.44...33.23...1 )()( FiijFiFiijFi YYbYYbYYbYYbI −+−+−+−=

A versão matricial desse índice, usando equa-
ções de modelo misto, fornece o Blup generalizado 
para os casos balanceado e desbalanceado. Os co-
eficientes do índice, no caso de linhagens F3 e F4 
advindas do cruzamento entre dois genitores para 
gerar a F1, são dados por:
b = P –1 g, em que b é o vetor de pesos, P é a matriz 
de covariância fenotípica e g é o vetor de covariân-
cias entre o objetivo (valor genético aditivo na gera-
ção F∞) da seleção e as fontes de informação entre 
e dentro de progênies F3 e F4. Isso é equivalente ao 
Blup individual multigerações em espécies autóga-
mas, obtido usando RGPM.
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o princípio da estimação Bayesiana de valores ge-
néticos baseia-se na seleção combinada das infor-
mações a priori e experimental (verossimilhança). 
Jardine (1958) apresenta uma síntese dos vários 
índices de seleção combinada. Robertson (1955), 
Ronningen (1971), Lindley e Smith (1972), Dempfle 
(1977) e Gianola e Fernando (1986) estabeleceram 
as bases para o uso da inferência bayesiana na 
genética quantitativa. A estimação dos componen-
tes de variância é realizada por Residual Maximum 
Likelihood (REML) ou Maximum de Vraisemblance 
Résiduelle (Ollivier, 2002).

O artigo de Gianola e Fernando (1986) foi uma 
publicação importante antes da era Monte Carlo 
Markov Chain (MCMC). Naquela época, a aplicação 
de métodos Bayesianos era tecnicamente árdua e 
exigia técnicas computacionais avançadas. A partir 
de 1990, os estatísticos introduziram os métodos 
MCMC (Gelfand; Smith, 1990), e isso marca o início 
de uma nova era para análise em genética quan-
titativa. MCMC é especialmente adequado para 
implementar modelos Bayesianos por abordagens 
baseadas em amostragem para calcular densida-
des marginais. Com dados normais, a Máxima Ve-
rossimilhança Marginal (MML) é idêntica à REML 
(Foulley et al., 1990). Tempelman e Gianola (1993) 
escreveram um artigo que representa um trabalho 
pioneiro sobre esse assunto na literatura de melho-
ramento animal. O MCMC é especialmente adequa-
do para a implementação de modelos Bayesianos 
que agora se tornaram a principal corrente na gené-
tica quantitativa. O primeiro artigo de melhoramento 
animal a usar uma abordagem Bayesiana-MCMC 
para análise de dados foi Wang et al. (1993).

Estudos interessantes sobre vários índices de 
seleção combinada individual em espécies pere-
nes no Brasil foram realizados por Resende et al. 
(1990), Resende (1991), Resende e Higa (1994) 
em eucalipto; Simeão et al. (2013, 2014) em forra-
geiras; e Barbosa et al. (2012) em cana-de-açúcar. 
Índices multigerações com informação de famílias 
e populações foram desenvolvidos (Resende et al., 
2015, 2016) para espécies autógamas anuais e 
perenes. Índices multigerações em espécies au-
tógamas, com informação de famílias e indivíduos 
simultaneamente, são desenvolvidos a seguir, para 
café arábica. Particularmente importante é o índi-
ce famíliaF3-indivíduoF3-progênieF3:4-indivíduoF4, 
multigerações individual, para seleção recorrente 
intrapopulacional. Aparentemente, o índice multige-
rações individual para plantas autógamas perenes 
não foi ainda derivado. Esse tipo de índice parece 
ter sido considerado apenas por Fall (1994), no Se-
negal, para espécie autógama anual (amendoim), 
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Na Tabela 21, são apresentadas as várias cate-
gorias de índices de seleção combinada e multiefei-
tos individuais, que equivalem aos Blup individuais 
para o caso desbalanceado.

A acurácia é dada por:
2/12/1

4321ˆ )]1/(25,0ˆ5,1ˆ5,0ˆˆ[ ∞++ F)bb+b+b(=r gg

Tabela 21. Índices de seleção combinada e multiefeitos individuais: Blup individuais para o caso desbalanceado.

Categoria Literatura Parentesco Parâmetro genético e 
endogamia

1. Animais 
perenes 
dioicos: índices 
combinados

Lush (1945, 1947); Bettini 
(1955); Robertson (1955); Le 

Roy (1960); Osbourne (1957) e 
Ronningen e Van Vleck (1985)

Meios irmãos, irmãos 
completos, dialélicos, fatoriais, 

hierárquicos  

Herdabilidades; 
herdabilidades e repetibilidade 

(medidas repetidas)

2. Animais 
perenes dioicos: 
Blup individual

Henderson (1952); Ronningen 
(1971); Henderson; Quaas 

(1976) e Quaas e Pollack (1980)

Meios irmãos, irmãos 
completos, dialélicos, fatoriais, 

hierárquicos  

Herdabilidades; 
herdabilidades e repetibilidade 

(medidas repetidas)

3. Plantas 
perenes 
alógamas 

Wright (1962); Arbez et al. 
(1974); Nanson (1974); Resende 
(1991); Resende e Higa (1994); 
Resende; Fernandes (1999) e 

Resende (1999)

Meios irmãos, irmãos 
completos, dialélicos, fatoriais, 

hierárquicos 
Herdabilidades

4. Plantas 
perenes 
alógamas 

Resende et al. (1995); 
Resende (1997, 1999) e 

Resende et al. (2000)

Meios irmãos, irmãos 
completos, dialélicos, fatoriais, 

hierárquicos

Herdabilidades e 
repetibilidade (medidas 

repetidas)

5. Plantas 
anuais alógamas Gallais (1980, 1989)

Meios irmãos (1 sexo), 
multiefeitos, clonagem de 
irmãos, dialélicos, fatoriais, 

hierárquicos  

Herdabilidades 

6. Plantas anuais 
autógamas

Lush (1945); Weber (1982); 
Wricke; Weber (1986); Durel 

(1992) e Resende (2004)

Entre e dentro de progênies 
de autofecundações, gerações 

únicas 
Herdabilidades, F

7. Plantas anuais 
autógamas

Resende et al. (2015) e 
Resende (2015)

Entre progênies de 
autofecundações, 

multigerações (BDP) 
Herdabilidades, F

8. Plantas anuais 
autógamas

Resende et al. (2016) e 
Resende (2015)

Entre progênies de 
autofecundações, 

multigerações (BDP), 
multipopulações

Herdabilidades, F, FST, FIS, FIT

9. Plantas anuais 
autógamas Fall (1994)

Entre e dentro de progênies 
de autofecundações, 

multigerações (1 sexo)
Herdabilidades, F

10. Plantas 
perenes 
autógamas

Este documento
Entre e dentro de progênies 

de autofecundações, 
multigerações (BDP)

Herdabilidades, F

11. Plantas 
perenes 
autógamas

Este documento
Entre e dentro de progênies 

de autofecundações, 
multigerações (BDP)

Herdabilidades, repetibilidade 
(medidas repetidas), F
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(h) Estratégia de melhoramento: combinação en-
tre métodos de seleção recorrente e delineamen-
tos de cruzamentos intrapopulacionais e interpo-
pulacionais. Também denominado métodos de 
melhoramento;
(i) Eficiência seletiva por unidade de tempo: seleção 
precoce e seleção genômica ampla também deno-
minada seleção pangenômica precoce.

No melhoramento do café, dois tipos de culti-
vares podem ser almejados: sementes melhora-
das; clones superiores. Em C. arabica, sementes 
melhoradas é o objetivo. No caso de C. canephora, 
sementes melhoradas e clones superiores são os 
objetivos perseguidos. E, nesse caso, quanto à sua 
importância relativa, clones superiores devem ser 
subordinados a sementes melhoradas. A reprodu-
ção vegetativa permite apenas a fixação de genó-
tipos como clones. Novas combinações de genes 
só podem ser alcançadas por meio de cruzamentos. 
Na execução de um programa de melhoramento, 
ambos os objetivos são perseguidos simultanea-
mente porque são inseparáveis.

Heterose para o caráter rendimento foi encon-
trada em C. arabica na Costa Rica (Leon, 1965) e 
na Tanzânia (Fernie, 1965). No entanto, a produção 
comercial de sementes híbridas não está ainda dis-
ponível. Mas pode-se capturar a heterose via propa-
gação de progênies em gerações precoces por meio 
de propagação vegetativa ou também por meio de 
sementes para a capitalização da heterose que ain-
da se manifesta nas gerações precoces nas seguin-
tes proporções: 100% na F1, 50% na F2, 25% na F3 
e 12,5% na F4 (Resende; Medrado, 1994). Como as 
plantas são permanentes em cada geração, podem 
ser colhidas sementes F2 nas plantas F1 (seleção e 
plantio de F1:2); colhidas sementes F3 nas plantas 
F2 (seleção e plantio de F2:3); colhidas sementes F4 
nas plantas F3 (seleção e plantio de F3:4).

Para definição adequada das estratégias de 
melhoramento a serem empregadas, é necessário 
considerar a natureza do caráter sob melhoramen-
to. Os caracteres de importância econômica podem 
ser divididos em caracteres qualitativos (monogêni-
cos ou oligogênicos) e quantitativos (poligênicos). 
Os caracteres qualitativos podem ser melhorados 
de forma mais direta por meio da transferência de 
alelos/genes via as seguintes alternativas: identifi-
cação dos genótipos desejáveis e sua perpetuação 
via clonagem (essa modalidade tem sido praticada 
no melhoramento para resistência a certas doenças 
em plantas); retrocruzamentos (transferência de 
alelos); retrocruzamentos monitorados por marca-
dores moleculares (transferência de alelos); trans-
genia (transferência de genes). 

Estratégias de 
melhoramento do café 
arábica: planta autógama 
perene, com propagação 
seminal e clonal

As etapas fundamentais em um programa de 
melhoramento genético são:
(a) Definição dos objetivos do melhoramento e crité-
rios de seleção;
(b) Escolha do germoplasma: baseia-se nos objeti-
vos do melhoramento e critérios de seleção em ter-
mos de características importantes nos ambientes 
disponíveis para plantio;
(c) Planejamento da experimentação: delineamen-
to experimental, números de plantas por parcela, 
de colheitas, de repetições e de locais de teste do 
germoplasma;
(d) Modelagem e análise estatística de dados expe-
rimentais: seleção de modelos, testes de hipóteses 
e inferência sobre o controle genético dos caracte-
res via estimação de componentes de médias e de 
variâncias genética e ambiental (LS, REML, MCM-
C-BAYES, HIML), de coeficientes de determinação 
de efeitos genéticos e fenotípicos (herdabilidades, 
repetibilidade, determinação da interação genótipos 
x ambientes e da interação genótipos x colheitas) e 
de correlações genéticas e fenotípicas (entre carac-
teres, entre ambientes e entre colheitas);
(e) Predição de componentes de médias e méto-
dos de seleção: índices de seleção, Blup, Maximo 
A Posteriori – Bayes (MAP-BAYES), Hierarchical 
Generalized/Blup (HG-Blup); acurácia e precisão da 
predição e da seleção;
(f) Delineamentos de cruzamento para recombina-
ção, obtenção de progênies e composição dos efei-
tos aleatórios dos índices de seleção e Blup: poli-
cruzamentos (meios irmãos), pares simples (irmãos 
completos), dialélicos (meios irmãos e irmãos com-
pletos), fatoriais (meios irmãos e irmãos completos), 
delineamento V (meios irmãos e irmãos completos), 
autofecundações (irmãos endógamos, com endoga-
mia Fi, própria de cada geração i de autofecunda-
ção). Esses delineamentos podem ser empregados 
nos níveis intrapopulacional, interpopulacional e 
multipopulacional;
(g) Método de seleção recorrente: determinado a 
partir dos resultados da etapa (c), notadamente das 
estimativas e das significâncias das variâncias aditi-
vas e de dominância;
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os genitores, uma opção é o cruzamento múltiplo. 
No entanto, a melhor opção é proceder as hibrida-
ções direcionadas, simultaneamente com o proces-
so de seleção, isto é, não obter a população base 
pura para depois iniciar a seleção e, sim, conduzir 
as duas atividades ao mesmo tempo, seleção de 
linhas puras e cruzamentos precoces para a gera-
ção das progênies para o próximo ciclo seletivo de 
seleção recorrente. Para obtenção da população 
base, pode ser efetuado um dialelo parcial entre 
10 genitores, gerando 45 híbridos. Na geração F1, 
os híbridos são avaliados e são selecionadas as 20 
melhores populações. Uma mistura de sementes 
dessas 20 populações pode dar origem a popula-
ção base S0.

Havendo heterose e o interesse em capitalizá-la, 
outra estratégia é o melhoramento do cruzamento 
entre populações. Essa estratégia visa ao melhora-
mento da média do cruzamento entre duas ou mais 
populações (ou indivíduos) divergentes. E o melho-
ramento da média do cruzamento implica melhorar 
simultaneamente a média do valor genético aditivo 
interpopulacional das duas populações, bem como 
a heterose do cruzamento entre elas. A heterose é 
função direta da divergência genética entre as popu-
lações e do grau de dominância do caráter sob me-
lhoramento. O processo de melhoramento da média 
do cruzamento e da heterose é a SRR ou interpo-
pulacional (Comstock et al., 1949). A SRI aplicada 
às duas populações é também capaz de melhorar 
a média do cruzamento, mas não melhora a hete-
rose, sendo assim um procedimento inferior quan-
do o grau de dominância é considerável e existe 
divergência genética. Comparações entre a SRR e 
SRI para o melhoramento do híbrido interpopulacio-
nal são apresentadas por Wricke e Weber (1986), 
Gallais (1989), Resende (2002) e Resende e Bar-
bosa (2005).

Comparação de métodos 
de seleção recorrente

Em termos genéricos, as duas principais formas 
de seleção recorrente são a SRI e a SRR (Gallais, 
1989). A SRI capitaliza os efeitos aditivos dos ale-
los e, portanto, é uma ferramenta muito poderosa 
para o melhoramento populacional (seleção para a 
capacidade geral de combinação). A SRR enfatiza 
o melhoramento do híbrido interpopulacional, por 
meio do melhoramento do valor genético aditivo e 
também da heterose. 

A heterose ou vigor híbrido está associada à 
capacidade específica de combinação (CEC) entre 

O melhoramento genético de caracteres quan-
titativos, controlados por um grande número de 
genes e/ou sujeitos à elevada influência ambiental, 
apresentando herdabilidades moderadas a baixas, 
geralmente baseia-se em três estratégias globais: 
melhoramento e seleção dentro de população; me-
lhoramento e seleção em populações sintéticas 
ou compostos; melhoramento do cruzamento ou 
híbrido entre indivíduos de diferentes populações. 
As estratégias de melhoramento correspondentes 
são respectivamente: seleção recorrente intrapopu-
lacional (SRI); seleção recorrente intrapopulacional 
em população sintética (Srips); seleção recorren-
te recíproca (SRR) entre populações divergentes. 
A seleção recorrente, caracterizada por um proces-
so seletivo em vários ciclos, é a principal força capaz 
de melhorar os caracteres quantitativos. Para tais 
caracteres, em razão do elevado número de genes, 
não é possível atingir o objetivo do melhoramento 
em apenas um ciclo seletivo.

Em plantas autógamas, os programas de me-
lhoramento visam à obtenção de linhagens homo-
zigotas, por meio da hibridação entre linhagens, 
seguida por condução de gerações endogâmicas 
até a seleção de novas linhagens. O principal pro-
cesso de melhoramento é a SRI em Srips. Essa é 
a principal estratégia utilizada na obtenção de se-
gregantes transgressivos, visto que linhagens cap-
turam apenas os efeitos genéticos aditivos. Nesse 
sentido, não há interesse em aumentar ou melho-
rar a heterose via SRR.

Seleção recorrente é qualquer processo cíclico 
de melhoramento que envolve a obtenção de pro-
gênies, a avaliação e a recombinação das melho-
res. Em consequência, é esperado um aumento 
da frequência dos alelos favoráveis do caráter sob 
seleção. Todo programa de melhoramento condu-
zido, em médio e longo prazos, pratica a seleção 
recorrente, pois certamente os melhores indivíduos 
obtidos são sempre utilizados nas hibridações da 
etapa seguinte do programa. A seleção recorrente 
foi inicialmente proposta para as plantas alógamas, 
mas o seu emprego tem se intensificado em várias 
espécies autógamas. Em consequência do sistema 
de reprodução das espécies autógamas, com o de-
correr das sucessivas autofecundações, há o isola-
mento das progênies e dos indivíduos dentro das 
progênies, não sendo possível aproveitar os alelos 
favoráveis que estão em indivíduos diferentes, a 
não ser por meio do intercruzamento entre eles (Ra-
malho et al., 2012).

Em plantas autógamas, é aconselhável utilizar 
de 10 a 20 genitores para a formação da população 
base para o melhoramento. Para intercruzar todos 
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Seleção recorrente recíproca 
individual (SRRI)

Neste procedimento, a SRR é conduzida entre 
apenas dois genitores com alta CEC e alta média do 
cruzamento. Esses genitores são autofecundados 
gerando duas populações F3 ou S1, que são melho-
radas, uma em função da outra. Esse esquema tem 
sido empregado no melhoramento do dendê e do 
Eucalyptus grandis x Eucalyptus urophylla. Tem sido 
empregado também com sucesso no melhoramento 
do milho, com dois híbridos simples (Coors, 1999; 
Raposo et al., 2004). A escolha da SRRI é recomen-
dada quando existe um cruzamento (família) muito 
superior a todos os demais.

De maneira complementar, genitores divergen-
tes devem ser cruzados visando à obtenção de dois 
efeitos: heterose ou alta capacidade específica de 
combinação manifestada na progênie; alta variabi-
lidade genética na progênie. A divergência mencio-
nada deve ser para o próprio caráter de interesse. 
Assim, estimativas de CEC envolvendo cruzamen-
tos são excelentes indicadores de útil divergência 
genética e podem ser usados na definição de gru-
pos heteróticos (conforme realizado por Paula et al., 
2020) e também na escolha de pares para a SRRI. 

Eficiência seletiva por 
unidade de tempo e seleção 
genômica ampla (GWS)

Os principais fatores que ditam o sucesso de um 
programa de melhoramento são: eficiência no pro-
cesso seletivo (métodos ótimos de experimentação 
e seleção); estratégia adequada de melhoramento 
(método de seleção recorrente e delineamento de 
cruzamento); curtas gerações de melhoramento, 
ou seja, seleção precoce maximizando o ganho por 
unidade de tempo. Este documento aborda esses 
fatores.

Os melhoristas de plantas perenes necessitam 
encurtar os ciclos seletivos e ter maior agressivi-
dade no lançamento de cultivares. Acumular dados 
experimentais na mesma geração pouco impacta o 
melhoramento de plantas perenes. A velocidade de 
troca de cultivares melhoradas é um fator essencial 
na competitividade do agronegócio. Em culturas de 
propagação seminal via linhas puras, é importante 
se ter uma alta rotatividade de cultivares em plantios 
comerciais, visando reduzir a vulnerabilidade dos 
plantios aos ataques de novas pragas e doenças. 
Gerações curtas de melhoramento facilitam isso.

os genitores, sendo função da diversidade genética 
entre os progenitores e da dominância alélica nos 
locos que controlam o caráter de interesse. Dessa 
forma, um fator primordial na opção pela seleção 
para a capacidade geral de combinação (seleção 
recorrente intrapopulacional para os efeitos aditi-
vos) ou pela seleção para capacidade específica de 
combinação (seleção recorrente recíproca enfati-
zando o híbrido interpopulacional) é o conhecimento 
da base genética do caráter de interesse, sobretu-
do quanto ao parâmetro grau médio de dominância. 
Determinados caracteres não exibem dominância, e, 
portanto, para o melhoramento deles, não se justifi-
ca a seleção para a CEC. 

A heterose tem sido verificada para a maioria 
dos caracteres produtivos (herdabilidades baixas) 
em espécies vegetais perenes (Baudouin et al., 
1997). O melhoramento da heterose ou do próprio 
híbrido ou cruzamento interpopulacional apresenta 
peculiaridades em relação ao melhoramento intra-
populacional, fato que demanda uma abordagem 
específica desse tema em melhoramento genético. 
Para o melhoramento do cruzamento entre duas 
populações, duas estratégias são competidoras: 
a SRI e a SRR. Em termos puramente genéticos, 
a SRR apresenta ganhos genéticos (por ciclo de 
seleção) superiores à SRI quando (Wricke; Weber, 
1986; Gallais, 1989): existe sobredominância; a 
soma das frequências alélicas (p1 e p2) das duas 
populações é menor que 1 (neste caso, em qual-
quer nível de dominância, até mesmo na ausên-
cia). A SRI apresenta ganhos superiores à SRR em 
ausência de sobredominância e, simultaneamente, 
quando p1 + p2 > 1. 

Entretanto, na comparação entre SRR e SRI para 
o melhoramento de plantas perenes, outras ques-
tões de ordem prática devem ser consideradas, tais 
como: o maior custo, o maior intervalo de gerações, 
a menor intensidade de seleção e o menor tamanho 
efetivo populacional associados à SRR. O método 
da SRR com recombinação dos próprios genitores 
foi proposto para o melhoramento do eucalipto (Re-
sende; Higa, 1990), pois é a estratégia ideal para o 
melhoramento dos caracteres de crescimento (volu-
me, diâmetro e altura) Tais caracteres apresentam 
dominância alélica e considerável heterose no cru-
zamento entre populações com divergência genéti-
ca. De maneira geral, todos os programas de me-
lhoramento que adotam a SRR têm obtido sucesso, 
tais quais aqueles praticados em milho, dendê, café 
robusta e aves (Resende; Barbosa, 2005).
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Essas plântulas genomicamente selecionadas se-
rão levadas, via clonagem ou via progênies, para 
a avaliação de campo para a comprovação da efi-
cácia seletiva da GWS, início de um novo ciclo de 
seleção e produção de sementes e/ou clones me-
lhorados. Para dar continuidade a esse processo 
de inovação no melhoramento do cafeeiro, deve-se 
implementar e comparar alguns modelos single-s-
tep para a seleção genômica de características 
produtivas, agronômicas e de resistência a doen-
ças e pragas do cafeeiro.
Esquemas de GWS em F2 versus fenotípica em F3, 
F4 e F5

A fenotipagem visando à estimação dos efei-
tos de marcas na população genitora deve ser feita 
com informações em nível de médias de cultivares 
ou linhagens em várias repetições. Para isso pode-
rão ser utilizados dados da avaliação de linhagens 
ou Valor, Cultivo e Uso (VCU´s) do ciclo anterior de 
seleção.

Outra opção é a genotipagem de plantas F2 e 
a avaliação fenotípica de progênies F2:3 em várias 
repetições. Progênies F2:4 avaliadas em várias re-
petições e vários locais poderão também ser utili-
zadas e submetidas à análise de associação com 
genótipos das plantas F2. Esse esquema tem a van-
tagem de mitigar os efeitos da interação genótipos x 
ambientes na estimação dos efeitos genéticos das 
marcas moleculares. Informações combinadas de 
F2:3 e F2:4 em um índice são ainda mais eficientes 
(Resende et al., 2015).

De posse de um catálogo de efeitos genéticos 
de marcas, todas as seleções posteriores deman-
darão apenas genotipagens e predições realizadas 
com base nelas e no catálogo de marcas. Para a 
realização de cruzamentos biparentais visando à 
predição das gerações F1, o procedimento relatado 
a seguir pode ser adotado (Resende et al., 2014; 
Resende, 2015).

Com o advento da genômica, o uso da capaci-
dade específica de combinação no melhoramento 
pode ser realizado de maneira mais eficiente. A alo-
cação de cruzamentos pode ser realizada incluindo 
capacidade geral (α ) e específica (d ) de combina-
ção, conforme a seguir, em que g é o valor genético 
do cruzamento:
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em que 22
jpr , 12

jpr  e 11
jpr  são as probabilidades 

de ocorrência dos genótipos 22, 21 e 11 na des-
cendência j, jα  são os efeitos aditivos de substi-
tuição alélica e jd  são os efeitos de dominância. 

Seleção genômica ampla

Dados genômicos são especialmente úteis 
para a seleção genômica ampla (GWS) ou seleção 
pangenômica (sélection pangénomique), conforme 
Montagnon et al., (2012), que permite a seleção na 
fase de plântula visando ao ganho genético na fase 
adulta. 

A GWS propicia uma forma de SPD, pois, atua 
precocemente sobre genes expressos na idade 
adulta. Assim, a SPD propiciada pela seleção ge-
nômica é especialmente importante para o me-
lhoramento de espécies perenes como o cafeeiro. 
A seleção genômica ampla mostrou-se potencial 
para o melhoramento de C. arabica por possibilitar 
a obtenção dos valores genéticos genômicos com 
boa acurácia e pela maior eficiência seletiva, por 
unidade de tempo, em relação à seleção fenotípica, 
e possibilitar também a redução no tempo necessá-
rio para completar o ciclo de seleção e obter novas 
cultivares (Resende et al., 2008; Grattapaglia; Re-
sende, 2011; Azevedo et al., 2015).

Sousa et al. (2017) e Alkimim et al. (2020) de-
monstraram o potencial impacto da seleção ge-
nômica (GS) via marcadores Single Nucleotide 
Polimorphism (SNPs) nos programas de melhora-
mento do cafeeiro. A GS propicia eficiência e acu-
rácia adequadas para aumentar a taxa de ganho 
genético por unidade de tempo. Após essa com-
provação, a próxima etapa refere-se à incorpo-
ração da GS na rotina prática dos programas de 
melhoramento de cafeeiro. Na prática, a seleção 
não poderá basear-se exclusivamente em dados 
moleculares, visto que a maioria dos candidatos à 
seleção não possui informações genômicas. Assim, 
a via ideal de incorporação da genômica no melho-
ramento aplicado é por meio da metodologia Single 
Step-Genomic-Blup (SS-G-Blup), a qual coloca em 
avaliação simultânea todos os indivíduos candida-
tos à seleção, tanto aqueles genotipados, quanto 
aqueles não genotipados, produzindo um ranking 
único dos valores genéticos de todos os indivíduos. 
Nesse método, a acurácia seletiva é maior, pois, 
por meio das matrizes de parentesco genealógico 
(A) e genômico (G), uma classe de indivíduos aju-
da a outra em termos de informação, a qual será 
ponderada adequadamente pelo método SS-G-B-
lup, propiciando maior precisão na seleção. Após 
a seleção genofenotípica, os indivíduos superiores 
serão cruzados (ou autofecundados) e recombi-
nados, gerando plântulas que serão genotipadas 
e terão os seus valores genéticos preditos para 
fins de seleção precoce no próximo ciclo seletivo. 
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O objetivo da seleção de cruzamentos é selecionar populações com média alta e grande variabilidade ge-
nética. Uma opção para isso é selecionar pelo maior valor de u + a + d, em que u é a média geral do caráter 
sob seleção; a é relacionado aos efeitos aditivos dos alelos (função de α ); d é relacionado aos efeitos de 
dominância contribuídos pelos locos em heterozigose. Essa seleção que garante média alta e, por meio de 
maior d, contempla também maior variabilidade genética em F∞, como resultado do maior número de locos 
em heterozigose (Ramalho et al., 2012). Uma vez que não é possível a realização de todos os cruzamentos 
possíveis entre os genitores selecionados, esse método de predição genômica de híbridos não observados 
pode ser empregado visando à obtenção de u + a + d.

Estratégias de melhoramento 
propostas para o café arábica

Estratégia de Seleção Recorrente (SRI)
Ciclo 1
cruzar 10 genitores; 
avaliar 45 F1 (dialélico);
avaliar 20 pop F2 selecionadas (20 em 45);
avaliar 400 famílias F2:3: selecionadas por seleção combinada tripla (entre F1 + entre 20 pop F2 + dentro (usar 
h2 = 0.20) 20 pop F2);
10 indivíduos F3: selecionados por seleção penta combinada (entre F1 + entre 20 pop F2 + dentro 20 pop F2 + 
entre 400 fam F3 + dentro 400 fam F3): recombinar e iniciar ciclo 2.
Opcionalmente ir até F4, F5 ou F6.
Ciclo 2

Estratégia de Seleção Recorrente Recíproca (SRR)
Genitores 1–5 Genitores 6−10

25 F1

F1_Rank1 F1_Rank2
F2_Rank1 (1 – 200) F2_Rank2 (201–400)
200 F2:3_Rank1 200 F2:3_Rank2

F2:3_Rank1 x F2:3_Rank2
5 F2:3_Rank1 5 F2:3_Rank2

25 F1 – Ciclo 2



49Métodos ótimos de seleção genética no melhoramento do cafeeiro arábica

Interação genótipos x ambientes

Os vários genótipos devem ser avaliados em vários ambientes, visando estudar a interação genótipos x 
ambientes, definida como sendo o comportamento diferencial dos genótipos em ambientes diferentes. A Fi-
gura 3 ilustra o comportamento de dois genótipos em dois ambientes, conforme classificação original de 
Haldane (1946).

Figura 3. Possíveis tipos de interação genótipos x ambientes, considerando dois ambientes (Ambiente 1, Ambiente 2) e dois 
genótipos (Genótipo 1 e Genótipo 2). (1) Não há interação (retas paralelas inclinadas; diferença constante entre os genótipos 
nos ambientes; diferença na resposta fenotípica atribuída apenas a diferenças entre os ambientes; aditividade dos efeitos 
de ambientes). (2) Interação simples (retas não paralelas; efeitos de escala em razão de diferença de variabilidade genética 
nos ambientes, ou seja, heterogeneidade de variâncias nos ambientes). (3) Interação complexa (retas interceptas; inversão 
de ranks, ausência de correlação positiva entre as respostas dos genótipos nos ambientes). (4) Não há efeito ambiental 
(retas paralelas planas). 
Fonte: Adaptado de Haldane (1946).
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Métodos de seleção, de melhoramento e de 
condução das gerações de autofecundação 
em espécies autógamas

Na Tabela 22, é apresentada o cronograma da evolução dos métodos de seleção e melhoramento e de 
condução das gerações de autofecundação em espécies autógamas.

Tabela 22. Cronograma dos métodos de seleção e melhoramento e de condução das gerações de autofecundação em 
espécies autógamas.

Método Autor Periódico Observação

1. Conceito da prova ou 
teste de progênie e seleção 
genealógica

Vilmorin (1850)
Melhoramento da beterraba 

açucareira na França 
(avulso)

Contemporâneo a 
proposição da seleção 

natural por Darwin (1859), 
primo de Galton

2. Seleção de linhas puras Johanssen (1903) Avulso

Conceito de linhas puras, 
criação dos termos genes, 

genótipos, fenótipos e 
herdabilidade no sentido 

amplo

3. Método do pedigree ou 
genealógico Vilmorin (1856) Newman (1912)

Contemporâneo a 
proposição de Galton 

(1889), da correlação igual 
a ½ entre pais e filhos

4. Bulk (Melange) e 
redescoberta do pedigree

Nilsson Ehle (1908)
e  Newman (1912)*

*Canadian Seed Grower 
Association

* De acordo com Gallais 
(1990)

5. Retrocruzamento Harlan; Pope (1922) Journal of Heredity —

6. SSD Goulden (1939)
Proceedings 7th 

International Genetic 
Congress

—

7. Bulk dentro de progênies 
(F2 ou F3) Frey (1954) Agronomy Journal —

8. Blup multigerações no 
bulk dentro de progênies Resende et al. (2015) Crop Science

Publicado também em 
Resende et al. (2014) e 

Resende (2015)

9. Blup multigerações e 
multipopulações e com 
genitores no bulk dentro de 
progênies

Resende et al. (2016) Crop Science
Publicado também em 
Resende et al. (2014) e 

Resende (2015)

10. Métodos 8 e 9, para 
autógamas perenes (com 
medidas repetidas)

Resende et al. (2014) e 
Resende (2015) Livros —

11. Blup de plantas 
individuais entre e 
dentro de progênies 
de autofecundações, 
multigerações (BDP)

Este documento Este documento —

12. Métodos 9 e 10, para 
autógamas perenes (com 
medidas repetidas), com 
efeitos aditivos e de 
dominância 

Este documento Este documento —
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a grande variabilidade genética entre e dentro de 
linhagens F3. A existência de heterose para vários 
caracteres de interesse revela que dificilmente será 
vantajoso retardar a seleção para gerações avança-
das. Pelo contrário, realizar a seleção logo após a 
hibridação (F1) ou em F2, associada à propagação 
vegetativa, deverá ser a estratégia mais eficiente, 
pois, além de capturar a heterose máxima, reduz 
por muitos anos o comprimento do ciclo seletivo. 
Em cafeeiro, a estratégia de hibridação seguida de 
seleção e propagação vegetativa deverá ser usada 
rotineiramente visando a ganhos máximos em pro-
dutividade e à perpetuação de indivíduos resisten-
tes a doenças e pragas (insetos e nematoides).
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Considerações finais

O presente trabalho teve como objetivos desen-
volver a teoria e realizar recomendações práticas 
acerca dos métodos ótimos de seleção, visando à 
correta identificação dos indivíduos superiores, e 
das estratégias efetivas de melhoramento, visando 
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indivíduos por família). Os resultados revelaram que 
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combinação em um programa de seleção recorrente 
intrapopulacional em população híbrida (oriunda da 
F1), para além da F4 com testes em F5. Isso pode ser 
um bom indicador da eficiência da seleção precoce 
(em F2, F3 ou F4). Pode-se adotar alguma forma de 
seleção precoce já na geração F3, explorando-se 
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