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RESUMO 

  

CHAVES, Saulo Fabrício da Silva, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, fevereiro de 2022. 
Modelos para análise de medidas repetidas aplicados no melhoramento do cupuaçuzeiro. 
Orientador: Luiz Antônio dos Santos Dias. Coorientador: Rodrigo Silva Alves.  
  

A modernização da cadeia produtiva do cupuaçuzeiro (Theobroma grandiflorum), espécie 

perene frutífera com ciclo de melhoramento longo, depende da adoção de eficientes estratégias 

de melhoramento e seleção. Os caracteres agronômicos da espécie geralmente envolvem 

medidas repetidas, necessitando determinar o número ótimo de safras para uma seleção 

genética acurada, bem como, estudar a adaptabilidade e estabilidade temporal dos híbridos, 

fundamentais para a seleção genética. Neste sentido, o emprego de métodos estatísticos 

adequados é imprescindível para o alcance de resultados críveis e úteis ao programa de 

melhoramento. Esta dissertação objetivou avaliar diferentes modelos e estratégias de seleção, 

visando a determinação do número ótimo de safras a serem avaliados (Capítulo 1) e da estrutura 

de covariância mais adequada (Capítulo 2), além da seleção genética de híbridos (ambos 

capítulos). Com este fim, uma população com 34 híbridos triplos de cupuaçuzeiro, delineada 

em blocos casualizados e com número variável de repetições, foi avaliada durante nove safras 

consecutivas quanto a produtividade e resistência à vassoura-de-bruxa. Os procedimentos 

estatísticos foram baseados em modelos lineares mistos. Em todos os cenários, a flexibilização 

das estruturas de (co)variância dos modelos proporcionaram resultados mais precisos. Três e 

duas safras foram suficientes para selecionar acuradamente considerando produtividade e 

resistência, respectivamente, quando o objetivo for recombinar. Para recomendação, nove 

safras fornecerão a acurácia necessária. Foram selecionados dez híbridos com bons índices de 

produtividade, adaptabilidade, estabilidade e resistência. Tais híbridos deverão ser 

incorporados ao programa de melhoramento e as matrizes destaques dentre as plantas 

referentes à tais híbridos serão selecionadas e empregadas em futuras hibridações e/ou ensaios 

de competição clonal.  

  

Palavras-chave: Theobroma grandiflorum. REML. BLUP. Modelos mistos. Seleção genética.  



 

ABSTRACT 

  

CHAVES, Saulo Fabrício da Silva, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, February 2022. 
Models for repeated measures analysis applied to the cupuassu tree breeding. Advisor: 
Luiz Antônio dos Santos Dias. Co-advisor: Rodrigo Silva Alves.  
  

The modernization of the productive chain of cupuassu tree (Theobroma grandiflorum), a 

fruitbearing perennial species with a long breeding cycle, depends on the adoption of efficient 

breeding and selection strategies. The agronomic characters of the species usually involve 

repeated measures, requiring the determination of the optimal number of harvests for an 

accurate genetic selection, as well as studying the adaptability and temporal stability of hybrids, 

which are fundamental for genetic selection. In this context, the use of adequate statistical 

methods is essential to achieve credible and useful results for the breeding program. This 

dissertation aimed to evaluate different models and selection strategies to determine the 

optimal number of harvests to be evaluated (Chapter 1) and the most adequate covariance 

structure (Chapter 2), in addition to the genetic selection of hybrids (both chapters). For this 

purpose, a population with 34 triple hybrids, delineated in randomized blocks and with a 

variable number of repetitions, was evaluated during nine consecutive seasons in terms of yield 

and resistance to witches' broom. Statistical procedures were based on mixed linear models. In 

all scenarios, the flexibility of the (co)variance structures of the models provided more accurate 

results. Three and two crops were enough to select accurately considering yield and resistance, 

respectively, when the objective is to recombine. For recommendation, nine harvests will 

provide the required accuracy. Ten hybrids with good levels of productivity, adaptability, 

stability and resistance were selected. Such hybrids should be incorporated into the breeding 

program and the outstanding matrices within those hybrids will be selected and used in future 

hybridizations and/or clonal competition assays.   

  

Keywords: Theobroma grandiflorum. REML. BLUP. Mixed models. Genetic selection.  
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1 INTRODUÇÃO GERAL  

    

O cupuaçuzeiro (Theobroma grandifloum (Willd ex. Spreng) Schumm.) é uma espécie 

arbórea perene da família Malvaceae, subfamília Byttnerioideae, tribo Theobromeae (SILVA 

et al., 2017). Trata-se de uma espécie frutífera intimamente relacionada com a tradição e cultura 

amazônica que remonta a épocas pré-colombianas. Corrobora com essa afirmativa a dispersão 

da espécie ao longo das margens dos rios amazônicos, a partir de seu suposto centro de origem, 

no Sul e Sudeste Paraense e Noroeste Maranenhense, possivelmente uma ação antrópica dos 

primeiros habitantes da região, atraídos pelo aroma e sabor da polpa de seu fruto, o cupuaçu 

(ALVES et al., 2007).  

Até o fim dos anos 1960, a exploração do cupuaçuzeiro era exclusivamente extrativista, 

com cultivos esporádicos em pequenos quintais agroflorestais. No Estado do Pará, o cultivo 

em maior escala teve início com o declínio da lavoura da pimenteira-do-reino (Piper nigrum 

L.) devido à fusariose (Fusarium solani f. sp. Piperis Alb.). Os pomares pioneiros foram 

formados com sementes de matrizes não selecionadas (SOUZA et al., 2012). Este fato 

proporcionou aos cultivos desuniformidade e suscetibilidade à doença vassoura-de-bruxa, 

causada pelo fungo Moniliophthora perniciosa (Stahel) Aime & Philips-Mora, principal 

gargalo do cultivo do cupuaçuzeiro, especialmente na região amazônica (ALVES et al., 2003). 

O cupuaçu tem aproveitamento integral pela agroindústria. A casca, que detém quase 

metade do peso total do fruto (ALVES et al., 2020a), pode ser utilizada como composto 

orgânico, produção de energia, alimentação animal ou mesmo humana (SALGADO et al., 

2011). A polpa, alicerce atual da cadeia produtiva da espécie, presta-se para a fabricação de 

sucos, doces, geleias e outros produtos alimentícios (PEREIRA; ABREU; RODRIGUES, 

2018). As amêndoas, produto com maior potencial comercial, são utilizadas na indústria 

alimentícia para fabricação do chocolate de cupuaçu, o “cupulate” (COSTA et al., 2019); bem 

como, nas indústrias cosmética e farmacêutica, devido às propriedades antioxidantes do seu 

óleo (GONÇALVES; LAJOLO; GENOVESE, 2010).  

A espécie possui as maiores flores do gênero Theobroma, fazendo jus ao seu epíteto 

grandiflorum. A época de floração corresponde ao período de menor umidade, que na região 

amazônica, estende-se de julho a setembro, enquanto a frutificação ocorre, majoritariamente, 

durante o período chuvoso, nos primeiros meses do ano (VENTURIERI, 2011). A espécie é 

alógama, com autoincompatibilidade tardia e, em alguns casos, inter-incompatibilidade 

(ALVES et al., 2007; RAMOS et al., 2005). Demonstra altas taxas de divergência 

interpopulacional o que, por um lado, influencia positivamente no ganho genético pela 
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exploração da heterose, e por outro, aliada à inter- e autoincompatibilidade, dificulta o processo 

de melhoramento em si (ALVES et al., 2003, 2007).  

O programa de melhoramento genético do cupuaçuzeiro da Embrapa teve início na 

década de 1980, com as primeiras prospecções realizadas ao longo da calha do rio Amazonas 

nos estados do Pará, Amazonas e Amapá. Tais expedições foram responsáveis pelas coletas 

dos acessos que formaram os bancos ativos de germoplasma (BAGs) pioneiros na Embrapa 

Amazônia Ocidental (253 acessos), Embrapa Amazônia Oriental (198 acessos) e no INPA (79 

acessos). Posteriormente, formaram-se mais três BAGs: no Amapá (68 acessos), em Rondônia 

(36 acessos) e no Acre (12 acessos), todos compostos por acessos coletados nos respectivos 

estados (SOUZA et al., 2002). Após a formação das populações-base, o programa de 

melhoramento tem sido conduzido em três fases: a caracterização e avaliação dos acessos nas 

coleções de trabalho, a seleção de acessos superiores e a utilização destes genótipos para 

formação de populações melhoradas e desenvolvimento de cultivares, seminais ou clonais, 

visto a versatilidade propagativa da espécie (ALVES et al., 2020a; SOUZA et al., 2012).  

Nas primeiras etapas do programa de melhoramento, quando é empregado um número 

grande de indivíduos, é comum a utilização da seleção massal (SOUZA et al., 2002). Com o 

afunilamento que ocorre ao longo dos estádios de melhoramento, são priorizados métodos mais 

robustos, utilizando hibridações e realizando seleções com testes entre e dentro de progênies 

(SOUZA et al., 2012). Os ciclos de seleção compõem a seleção recorrente intrapopulacional, 

baseada na recombinação dos indivíduos selecionados para manutenção da variabilidade 

genética (SOUZA et al., 2002). Priorizam-se matrizes com altos índices produtivos (alta 

produção de frutos pesados, maior proporção de polpa e sementes, etc.) e com resistência às 

pragas e doenças, especialmente à vassoura-de-bruxa.  

Os entraves no melhoramento do cupuaçuzeiro são inerentes às próprias características 

da espécie, que apresenta longo ciclo reprodutivo, com elevado período juvenil (três primeiros 

anos de campo) e necessidade de avaliações repetidas no tempo, por apresentar expressão 

fenotípica diferencial ao longo dos anos. Assim, cada ciclo de melhoramento leva em torno de 

12 anos (ALVES et al., 2021; SOUZA et al., 2002, 2012).   

Portanto, é patente a necessidade da determinação do número ótimo de safras a serem 

avaliadas, para a seleção genética que vise aumentar os ganhos com a seleção por unidade de 

tempo. Neste contexto, utilizando medidas repetidas, é possível estimar parâmetros úteis, tais 

como os coeficientes de herdabilidade e repetibilidade, bem como predizer os efeitos da 

interação genótipos x medidas (GM), sendo este último utilizado para análises de 

adaptabilidade e estabilidade temporal (FERREIRA et al., 2020, 2021). No entanto, é comum 
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encontrar na literatura estudos que assumem certas pressuposições que nem sempre são 

atendidas, como por exemplo a homogeneidade da variância residual entre as safras; ou 

desconsideram as covariâncias entre as safras em relação aos efeitos genéticos e não-genéticos 

(SANCHÉZ et al., 2017; SILVA et al., 2020). Métodos estatísticos inadequados podem levar 

a resultados errôneos, os quais podem prejudicar a eficiência dos programas de melhoramento, 

sobretudo aqueles com ciclos de longa duração, como o do cupuaçuzeiro.  

Para contornar este risco, inserem-se métodos que, inicialmente, foram desenvolvidos 

para a avaliação genética animal, mas que podem – e são – aplicados ao melhoramento vegetal, 

como a Melhor Predição Linear Não-Viesada (BLUP) (HENDERSON, 1975); e métodos 

concebidos para análise de experimentos desbalanceados, como a Máxima Verossimilhança 

Restrita (REML) (PATTERSON; THOMPSON, 1971).  

Considerando o seguinte modelo linear misto: y = Xβ + Zu + e, 

onde y é o vetor de dados fenotípicos, 𝛽 é o vetor dos efeitos fixos, u é o vetor dos efeitos 

aleatórios, e é o vetor dos resíduos e X e Z são as matrizes de incidência para 𝛽 e u, 

respectivamente; a obtenção dos BLUP e BLUE (Melhor Estimação Linear não Viesada, para 

efeitos fixos) perpassa pela Equação de Modelos Mistos (EMM) de Henderson (1975):  [X′R−1X X′R−1ZZ′R−1X Z′R−1Z + A−1] [β̂û] = [X′R−1yZ′R−1y],  
onde R é a matriz de (co)variâncias residuais e A é a matriz de parentesco. Considerando apenas 

uma característica avaliada em apenas um ambiente ou ano, R = σe2, onde σe2 é a variância 

residual. Desta forma, a equação de modelos mistos pode ser simplificada (ISIK; HOLLAND; 

MALTECCA, 2017; RESENDE, 2002):  [X′X X′ZZ′X Z′Z + A−1λ] [β̂û] = [X′yZ′y],  
Onde 𝜆 = 𝜎𝑒2/𝜎𝑢2, sendo σu2 a variância do efeito genético.  

A utilização do BLUP, permite a minimização da variância do erro de predição (PEV) 

e, consequentemente, a maximização da acurácia seletiva; considera, quando disponível, a 

informação de parentesco entre os indivíduos avaliados, além de outras fontes de informação 

tais como várias safras, situação recorrente no melhoramento de fruteiras, maximizando o 

ganho genético (ISIK; HOLLAND; MALTECCA, 2017; RESENDE, 2004, 2016).   

O BLUP genuíno assume que os componentes de variância são conhecidos (ALVES et 

al., 2018). Porém, na prática estes componentes são desconhecidos e devem ser estimados para 

a obtenção do BLUP empírico (RESENDE; SILVA; AZEVEDO, 2014). Para isto, vários 
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métodos foram desenvolvidos (Mínimos Quadrados; Métodos I, II e III de Henderson; Máxima 

Verossimilhança (ML); Máxima Verossimilhança Restrita (REML); entre outros).  

O método REML é dito “restrito”, pois maximiza somente a porção da verossimilhança 

livre dos efeitos fixos, anulando, desta forma, o viés do método ML, porém mantendo suas 

vantagens diferenciais, isto é, suficiência, consistência, eficiência e invariância à 

parametrização (CORBEIL; SEARLE, 1976; MYUNG, 2003; RESENDE, 2002; RESENDE; 

SILVA; AZEVEDO, 2014). A partição dos dados em “contraste dos efeitos fixos” e “contraste 

dos erros”, isto é, aqueles efeitos com esperança igual à zero, é quem permite a particularização 

da maximização e, portanto, a estimação dos componentes de variância não-viesados 

(PATTERSON; THOMPSON, 1971; RESENDE; ALVES, 2020; RESENDE; SILVA; 

AZEVEDO, 2014). O método REML é composto de equações não lineares, com matrizes de 

grandes dimensões, o que demanda uma solução baseada em um processo iterativo até a 

convergência. As equações de modelos mistos podem auxiliar neste sentido. Em suma, no 

BLUP, assume-se o conhecimento dos componentes de variância, e estes podem ser estimados 

de maneira não-viesada via REML, que, por sua vez, vale-se das EMM para convergência dos 

componentes de variância e/ou parâmetros genéticos. Portanto, ambos procedimentos são 

realizados simultaneamente (ALVES et al., 2018; RESENDE, 2002).  

Em dados balanceados e experimentos ortogonais, o método assemelha-se em 

eficiência ao método dos mínimos quadrados (LITTELL, 2002; RESENDE, 2002). Quando 

estas pressuposições não são atendidas, o método REML/BLUP é o mais adequado. A 

metodologia destaca-se, ainda, por gerar estimativas acuradas e não-viesadas quando os dados 

apresentam maior complexidade, como em ensaios em múltiplos ambientes. Ademais, permite 

a escolha de modelos com base em critérios estatísticos e a incorporação da informação de 

parentesco (ALVES et al., 2019; BERNARDO, 2020; RESENDE, 2016). Estas e outras 

vantagens, contribuem para a popularização do método e fazem com que ele seja cada vez mais 

utilizado nos programas de melhoramento (RESENDE et al., 2014).  

No cupuaçuzeiro, Souza et al. (2002) indicaram a metodologia de modelos mistos 

(REML/BLUP) como a mais adequada para a avaliação genética. Desde então, esta 

metodologia vem auxiliando de maneira significativa na obtenção de resultados e maximização 

dos ganhos, como pode ser observado em Alves e Resende (2008), Maia et al. (2011), Alves et 

al. (2020b) e Alves et al. (2021).  

Portanto, este estudo visa a avaliação de modelos lineares mistos com diferentes 

estruturas de (co)variância para avaliação de medidas repetidas e, também, a avaliação de 
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diferentes estratégias de seleção de modo a maximizar a eficiência do programa de 

melhoramento do cupuaçuzeiro.  
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RESUMO  

  

O cupuaçuzeiro (Theobroma grandiflorum) é uma espécie perene frutífera, com ciclo de 

melhoramento longo, em média 12 anos. Daí a importância da determinação do número ótimo 

de safras para uma seleção genética acurada, de modo a reduzir esse ciclo. Na análise de dados, 

frequentemente assumem-se pressuposições nem sempre atendidas, como a 

homocedasticidade e/ou realizam-se ajustes para superar o desbalanceamento dos dados, 

especialmente em plantas perenes. O objetivo deste estudo foi testar modelos de repetibilidade 

com variâncias residuais homogêneas e heterogêneas, definir o número ótimo de safras para 

uma seleção genética acurada, avaliar a estabilidade e adaptabilidade temporal de híbridos de 

cupuaçuzeiro e selecionar, de forma simultânea, para produção de frutos e resistência à 

vassoura-de-bruxa por meio de modelos mistos. Uma população com 34 híbridos triplos de 

cupuaçuzeiro, delineada em blocos casualizados e com número variável de repetições, foi 

avaliada durante nove safras quanto a produtividade e resistência à vassoura-de-bruxa. As 

estimativas dos parâmetros genéticos e as predições dos valores genotípicos foram obtidas via 

metodologia de modelo misto (REML/BLUP). Para resistência à vassoura-de-bruxa, 

caraterística binomial, ajustou-se um modelo linear generalizado misto. O modelo com 

resíduos heterogêneos apresentou o melhor ajuste segundo o critério de informação de Akaike, 

e os resultados gerados a partir dele atestaram variabilidade genética entre híbridos. Ademais, 

três e duas safras são suficientes para selecionar acuradamente para produtividade e resistência, 

respectivamente, quando o objetivo é recombinar, e de nove safras quando o objetivo for a 

recomendação. Foram selecionados dez híbridos com bons índices de produtividade, 

adaptabilidade, estabilidade e resistência. Tais híbridos deverão ser incorporados ao programa 

de melhoramento e as matrizes destaques dentre as plantas referentes à tais híbridos serão 

priorizados para futuras hibridações ou ensaios de competição clonal.  

  

Palavras-chave: Theobroma grandiflorum, REML/BLUP, repetibilidade, seleção genética, 

heterocedasticidade.   
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1 INTRODUÇÃO  

  

A Amazônia brasileira, rica em biodiversidade, detém ampla variedade de espécies 

frutíferas, cujo potencial extrapola as suas fronteiras, despertando interesse do mercado 

internacional. Estima-se que 44% da diversidade de fruteiras nativas do Brasil estejam na 

Amazônia (NEVES et al., 2012), indicando o enorme potencial para exploração científica e 

comercial sustentável dessas espécies.   

O cupuaçuzeiro (Theobroma grandiflorum Willd. (ex. Spreng) Schum.) é um exemplo 

de fruteira nativa que vem ganhando destaque. Desde meados de 1980, a espécie é alvo do 

programa de melhoramento da Embrapa, que visa obter genótipos produtivos e resistentes ao 

fungo Moniliophthora perniciosa Stahel & Phillips-Mora, agente etiológico da vassoura-de-

bruxa, de grande importância no gênero Theobroma (ALVES et al., 2020; PATROCÍNIO et 

al., 2017).   

Por ser uma espécie perene com longo período juvenil (cerca de três anos), o ciclo de 

melhoramento do cupuaçuzeiro é extenso (em média, 12 anos), o que dificulta o lançamento 

de novas cultivares (SOUZA et al., 2002). Pela sua alogamia auto-incompatível (RAMOS et 

al., 2005), a seleção recorrente intrapopulacional é o método de melhoramento mais utilizado, 

o qual demanda vários ciclos de avaliação, seleção e recombinação para o acúmulo de alelos 

favoráveis. A clonagem dos melhores indivíduos a cada ciclo é realizada com base no tamanho 

efetivo populacional (Ne) (RESENDE, 2002), o qual, se muito pequeno (Ne < 5), implica 

diminuição da variabilidade genética no pomar, que, aliado à autoincompatibilidade da espécie, 

pode comprometer a produtividade.  

Portanto, há necessidade da determinação do número ótimo de safras para a seleção 

genética, de modo a reduzir a duração do ciclo de melhoramento e, por conseguinte, aumentar 

os ganhos com a seleção por unidade de tempo (CHAVES et al., 2021). O uso de medidas 

repetidas possibilita estimar o coeficiente de repetibilidade, além dos efeitos da interação 

genótipos x medições (GM). A quantificação desta interação é fundamental para o 

entendimento da variação temporal no desempenho dos genótipos (ATLIN; CAIRNS; DAS, 

2017). Com os efeitos da interação GM é possível empregar métodos para capitalizar a 

adaptabilidade e a estabilidade temporal dos genótipos em avaliação, conferindo maior 

credibilidade à seleção (DIAS et al., 1998).  

O uso de medidas repetidas permite, ainda, identificar a estrutura de variância residual 

ao longo das safras, o que tem sido pouco estudado (PEIXOTO et al., 2021). Deve-se 

considerar a eventual heterocedasticidade residual, haja vista a precisão e acurácia demandada 
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na seleção (FAVERI et al., 2015; VERBYLA et al., 2021). É fundamental a avaliação de 

diferentes estruturas de variância residual, de modo a selecionar o melhor modelo para a 

avaliação genética (PEREIRA et al., 2018; QUINTAL et al., 2017).   

Neste sentido, a metodologia de modelos mistos (REML/BLUP) tende a ser mais 

adequada, por sua maior flexibilidade e robustez. Essa metodologia é tão efetiva quanto o 

método da ANOVA (quadrados mínimos), em condições em que todas as pressuposições são 

atendidas. Porém, supera este último método quando não há independência, homogeneidade 

residual e/ou balanceamento genético e/ou experimental dos dados. Ademais, permite a escolha 

de modelos com base em critérios estatísticos e a incorporação da informação de parentesco 

(BERNARDO, 2020; RESENDE, 2002; RESENDE; ALVES, 2020).   

Este estudo objetivou: i) avaliar modelos de repetibilidade com variâncias residuais 

homogêneas e heterogêneas, ii) definir o número ótimo de medidas (safras) para seleção 

genética acurada, iii) avaliar a estabilidade e adaptabilidade temporal de híbridos triplos de 

cupuaçuzeiro e iv) selecionar híbridos com base na produtividade de frutos e resistência à 

vassoura-de-bruxa, simultaneamente.  

  

2 MATERIAIS E MÉTODOS  

  

2.1 Condições experimentais  

  

O experimento foi instalado em uma propriedade rural no município de Tomé-Açu 

(latitude 02º 24’ 05,6” S; longitude 48º 00’ 08,8” W; altitude 45 m acima do nível do mar), 

Pará, em fevereiro de 2007. O clima da região corresponde ao tipo Ami, de acordo com a 

classificação de Köppen, e ao tipo B4rA’a’, seguindo a classificação de Thornthwaite 

(MORAES et al., 2020). O solo é do tipo Latossolo Amarelo, textura média, com baixa 

fertilidade, profundo e bem drenado (EMBRAPA, 2016). A temperatura média, no período 

avaliado, foi de aproximadamente 27 ºC, com umidade relativa do ar de 85,5% e precipitação 

pluviométrica média anual de 2.729 mm, de acordo com os dados fornecidos pela estação 

meteorológica da Embrapa Amazônia Oriental, instalada no município.  

Por necessitar de sombreamento parcial, principalmente nos primeiros anos de cultivo, 

o cupuaçuzeiro foi implantado em consórcio com um plantio comercial de pimenteira do reino 

(Piper nigrum L.) que estava no quinto ano de campo, em espaçamento de fileiras duplas [(2 x  
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2) x 4 m]. As plantas de cupuaçuzeiro foram estabelecidas nas entrelinhas, no espaçamento de 

6 x 4 m. Os tratos culturais seguiram as recomendações técnicas dos sistemas de produção de 

ambas as espécies (LEMOS; TREMACOLDI; POLTRONIERI, 2014; SOUZA, 2007).  

  

2.2 Genótipos avaliados  

  

As progênies avaliadas são oriundas de cruzamentos triplos: inicialmente, foram 

obtidos híbridos simples após cruzamentos entre pares de clones avaliados e selecionados no 

BAG da Embrapa Amazônia Oriental, os quais apresentavam características complementares 

(ALVES et al., 2013). Estes híbridos foram avaliados em campo durante 12 anos. Após a 

seleção entre e dentro das famílias, plantas matrizes foram selecionadas quanto à produtividade 

e resistência à vassoura-de-bruxa, sendo, posteriormente, clonadas e cruzadas com quatro 

cultivares: BRS Coari (174), BRS Codajás (186), BRS Manacapuru (215) e BRS Belém (286). 

A variabilidade entre os genótipos resultantes dos cruzamentos triplos é fruto da 

heterogeneidade dos parentais não-endogâmicos, visto que, na hibridação tripla, cruzaram-se 

matrizes selecionadas com um clone (C) diferente de um dos seus parentais, obedecendo o 

esquema (C1 x C2) x C3, com contribuições gênicas de três clones distintos. Foram avaliados, 

ao todo, 34 híbridos triplos nãoconvencionais de cupuaçuzeiro, dispostos em blocos completos 

casualizados com cinco a dez repetições e três plantas por parcela (Apêndice A). Os híbridos 

triplos são chamados “nãoconvencionais” por serem frutos de cruzamentos entre indivíduos 

heterozigotos. O número de repetições variou conforme à disponibilidade de mudas para 

plantio. 

A partir do terceiro ano de campo foram avaliadas as seguintes características: 

produtividade média de frutos por planta (kg), produto do número de frutos pelo peso médio 

dos frutos por planta; e a presença de sintomas da doença vassoura-de-bruxa nos ramos. A 

infecção da doença ocorreu de forma natural, afim de que os genótipos pudessem manifestar 

os mecanismos de resistência horizontal. Estas avaliações foram realizadas por nove safras 

consecutivas.  

  

2.3 Análises estatísticas  

  

Em virtude do desbalanceamento, causado tanto pelo número diferente de repetições, 

quanto pela morte de algumas plantas, a metodologia de modelos mistos (REML/BLUP) foi 
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utilizada para a estimação dos componentes de variância e parâmetros genéticos, bem como 

para a predição dos valores genotípicos (HENDERSON, 1975; PATTERSON; THOMPSON,  

1971).  

O modelo linear misto associado à avaliação de híbridos, em delineamento de blocos 

completos casualizados, com várias plantas por parcela e medidas repetidas para produtividade, 

foi dado por:  y = Xm + Zg + Wp + Tgm + Qi + e,  

onde 𝑦 é o vetor de dados fenotípicos; 𝑚 é o vetor dos efeitos de medições, repetições e suas 

combinações (assumidos como fixos), somados à média geral; 𝑔  é o vetor dos efeitos 

genotípicos, assumidos como aleatórios (𝑔 ~ N [0,σg2] , onde σg2 é a variância genotípica); 𝑝 é 

o vetor dos efeitos de aleatórios de parcelas (𝑝 ~ N [0, σp2], onde σp2  é a variância dos efeitos 

de parcela); 𝑔𝑚 é o vetor dos efeitos aleatórios da interação GM (𝑔𝑚 ~ N [0, σgm2 ], onde σgm2  

é a variância dos efeitos da interação GM); 𝑖 é o vetor dos efeitos aleatórios de ambiente 

permanente (𝑖 ~ N [0, σi2 ], onde σi2 é a variância dos efeitos de ambiente permanente); e 𝑒 é o 

vetor dos resíduos (aleatórios) (𝑒 ~ N [0, σe2], onde σe2 é a variância residual, para o modelo 

homocedástico; e ~ N [0, R], onde R é a matriz de variância residual, para o modelo 

heterocedástico). X, Z, W, T e Q são as matrizes de incidência para m, g, p, gm e i, 

respectivamente.   

A atribuição da natureza aleatória aos efeitos genéticos tem como base os trabalhos de 

Piepho et al. (2008) e Resende e Duarte (2007), os quais defendem que quando o número de 

tratamentos (genótipos) é maior que 10, a utilização de um estimador de natureza aleatória, tal 

qual o BLUP, é preferível. De fato, os efeitos genéticos só devem ser considerados de natureza 

fixa quando não for possível estimar componentes de variâncias a partir dos dados, ou quando 

o principal objetivo for a comparação estatística entre um número reduzidos de cultivares 

(PIEPHO et al., 2008).   

Para a característica “presença de sintomas de vassoura-de-bruxa” - avaliada por 0 

(ausência) e 1 (presença) - foi utilizado um modelo linear generalizado misto (MLGM), com 

os mesmos efeitos aleatórios do modelo ajustado à produtividade e considerando que os 

resíduos seguem distribuição binomial. A linearização dos dados foi realizada utilizando a 

função de ligação logarítmica [logit =  μ/(1 − μ), onde µ é a média na escala dos dados] útil 

no contexto binomial devido à facilidade de implementação e interpretação 

(VILLEMEREUIL, 2018).  O software utilizado para a realização dessa análise (ASReml, 

BUTLER et al., 2018) usa a metodologia da quase-verossimilhança penalizada (PQL, 
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WOLFINGER; CLAYTON, 1993), e maximiza a função de verossimilhança fixando a 

variância residual em um. Posteriormente, este valor foi ajustado para σe2 = 𝜋2/3 = 3,29, para 

comportar a variância da distribuição logística (VILLEMEREUIL, 2018). A atribuição de uma 

constante (1) para a variância residual impede o ajuste de um MLGM de repetibilidade com 

resíduos heterogêneos.   

As diferentes estruturas de variância residual (homogênea e heterogênea) foram 

testadas pelo critério de informação de Akaike (AIC) (AKAIKE, 1974), dado por:  𝐴𝐼𝐶 = −2𝐿𝑜𝑔𝐿 + 2𝑝,  

onde LogL é o logaritmo do máximo da função de verossimilhança restrita e p é o número de 

parâmetros estimados.  

A significância dos efeitos aleatórios do modelo estatístico foi testada utilizando os 

intervalos de confiança (IC) (GILMOUR et al., 2015):  ICx =  σx2 ± (1,96 EPx),  

onde σx2 é a estimativa da variância do efeito x, 𝐸𝑃𝑥 é o erro padrão da estimativa da variância 

do efeito x e 1,96 é o valor tabelado do teste t de Student ao nível de 5% de probabilidade de 

erro Tipo I, para infinitos graus de liberdade.  

A partir das estimativas dos componentes de variância, os seguintes parâmetros foram 

estimados:  

1- Variância fenotípica individual (σf2):   σf2 = σg2 + σgm2 + σp2 + σi2 + σem2 , onde
 
σem2  é a variância residual da safra m;  

2- Herdabilidade média no sentido amplo (Hg2):   Hg2 = 1 − Δ𝑔̅̅ ̅̅2σg2, em que Δ𝑔̅̅ ̅ é a variância do erro de predição média entre genótipos par a par 

(CULLIS; SMITH; COOMBES, 2006);  

3- Coeficiente de repetibilidade (ρ):  ρ = σg2+σi2σf2 ;  

4- Coeficiente de determinação dos efeitos de parcela (cp2)  cp2 = σp2σf2;  

5- Coeficiente de determinação dos efeitos da interação GM (cgm2 )  cgm2 = σgm2σf2 ;  

6- Coeficiente de determinação dos efeitos de ambiente permanente (ci2):  
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ci2 = σi2σf2;  

7- Coeficiente de determinação dos efeitos residuais (ce2)  ce2 = σe2σf2;  

8- Correlação genotípica através de medições (rgm):  rgm = σg2σg2+σgm2 ;  

9- Acurácia de seleção (r):  r = √1 − (PEVσg2 ), em que PEV é a variância do erro de predição.  

A eficiência (E) e a acurácia (rm) do uso de m medidas em comparação com o uso de 

uma única medida foram obtidas, respectivamente, por meio das seguintes equações 

(RESENDE; ALVES, 2020):  E = { m[1+(m−1)ρ]};  

e  rm = √(mρ)/(mρ + 1 − ρ) . 
Visando a seleção de híbridos com maior resiliência às oscilações ambientais que 

ocorrem ano-a-ano foram avaliadas a adaptabilidade e a estabilidade temporais, associadas à 

produtividade, como proposto por Resende (2004). A estabilidade foi estimada pela Média 

Harmônica dos Valores Genotípicos (MHVG), a qual considera os valores genotípicos 

penalizados pela instabilidade, obtida por:  MHVG = m∑ 1VGijmj=1 ,  

onde m é o número de medições e VGij é o valor genotípico da progênie i na safra j.  

  A adaptabilidade foi estimada pela Performance Relativa dos Valores Genotípicos 

(PRVG), que capitaliza a capacidade de resposta do genótipo às eventuais condições 

favoráveis, obtida por:  PRVG = 1m ∑ VGijmj=1μj ,  

onde μj é a média da safra j.  

  O método que compila ambos (MHVG e PRVG) e permite a seleção com base na 

adaptabilidade, estabilidade e produtividade é a Média Harmônica da Performance Relativa 

dos Valores Genotípicos (MHPRVG), obtida por:  
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MHPRVG = m∑ 1VGij/μjmj=1 .  

  O índice aditivo (IA) foi utilizado para a seleção simultânea quanto a produtividade 

média de frutos e resistência à vassoura-de-bruxa. Este índice foi obtido por (RESENDE, 

2007):  IA = ∑ CVgc2c=1 Gσgc , 
onde G representa a MHPRVG da produtividade média de frutos e o valor genotípico para 

resistência à vassoura-de-bruxa, σgc  é o desvio padrão genotípico para a característica c e 𝐶𝑉𝑔𝑐 

é o coeficiente de variação genotípico da característica c, utilizado como peso (FERREIRA et 

al., 2020), obtido por CVgc = (100σgc)/𝜇, onde μ é a média geral. A direção da seleção foi 

positiva para MHPRVG da produtividade média de frutos e negativa para presença de sintomas 

de vassoura-de-bruxa. Todas as análises foram realizadas no software ASReml-R (BUTLER 

et al., 2018).  

  

3 RESULTADOS  

  

De acordo com o AIC, o modelo heterocedástico (2) apresentou o melhor ajuste (Tabela 

1). Assim, todos os resultados foram obtidos a partir deste modelo.  

  

Tabela 1. Modelos homocedástico (1) e heterocedástico (2), número de parâmetros, acurácia 
seletiva e critério de informação de Akaike (AIC) para a característica produtividade média de 
frutos (kg/planta) em híbridos triplos de cupuaçuzeiro.  

Modelo   Número de parâmetros   
Acurácia 
seletiva   

AIC   

1   5   0,791   39847,85   
2   13   0,823   39074,07   

  

Ao considerar o modelo heterocedástico para a característica produtividade média de 

frutos, as variâncias residuais e fenotípicas foram particularizadas, bem como os parâmetros 

genéticos derivados destes componentes, para cada safra (Tabela 2).  
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Tabela 2. Componentes de variância e parâmetros genéticos e não genéticos estimados a partir do modelo heterocedástico para produtividade 
média de frutos (kg/planta) e para presença de vassoura-de-bruxa, avaliadas durante nove safras, em híbridos triplos de cupuaçuzeiro.  

Característica Safras 
Componentes de variância‡ Hg2 

Coeficiente de determinação 
ρ rgm σg2 σgm2  σi2 σp2  σe2 σf2 cgm2  ci2 cp2 ce2 

Produtividade média  
de frutos (kg/planta) 

1ª 

13,39* 
± 1,53 

10,35* 
± 0,68 

10,83* 
± 1,11 

48,91* 
± 1,64 

70,50 153,98 0,57 0,07 0,32 0,07 0,61 0,41 

0,56 

2ª 64,42 147,90 0,57 0,07 0,33 0,07 0,46 0,42 

3ª 80,11 163,59 0,53 0,06 0,30 0,07 0,44 0,38 

4ª 129,21 212,69 0,45 0,05 0,23 0,05 0,49 0,29 

5ª 142,69 226,17 0,43 0,05 0,22 0,05 0,61 0,28 

6ª 263,89 347,37 0,30 0,03 0,14 0,03 0,63 0,18 

7ª 384,56 467,99 0,23 0,02 0,11 0,02 0,76 0,13 

8ª 203,60 287,08 0,35 0,04 0,17 0,04 0,82 0,22 

9ª 206,63 290,11 0,35 0,04 0,17 0,04 0,71 0,22 

Média - - - - - - 0,57 0,05 0,22 0,05 0,71 0,28 

Resistência 
 à vassoura-de-bruxa 

1ª a 9ª 
0,68*  
± 0,29 

0,02ns  
± 0,15 

1,13*  
± 0,36 

0,26ns  
± ,30 

3,29 5,39 0,59 0,004 0,21 0,05 0,61 0,34 0,97 

 †σg2: variância genotípica; σgm2 : variância da interação genótipos x medições (GM); σp2 : variância dos efeitos de parcela; σi2: variância dos efeitos de ambiente; σe2: variância 
residual; σf2: variância fenotípica, Hg2: herdabilidade média no sentido amplo, cgm2 , cp2 , ci2 e ce2: coeficientes de determinação dos efeitos da interação GM, de parcelas, de 
ambiente permanente e residual, respectivamente; ρ: coeficiente de repetibilidade; e rgm: correlação genotípica através das medições; * e ns: significativo e não significativo à 
P < 0,05, respectivamente.   
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Todos os efeitos aleatórios contribuíram para explicar a variância fenotípica da 

caraterística produtividade de frutos (Tabela 2). O mesmo não pode ser dito para a resistência 

à vassoura-de-bruxa, onde os efeitos da interação GM e de parcelas foram não significativos, 

corroborado pelos baixos valores de seus coeficientes de determinação (Tabela 2). A baixa 

influência da interação GM refletiu na elevada correlação genética através das medições para 

resistência a vassoura-de-bruxa (0,97), o que não ocorreu para produtividade de frutos (0,56) 

(Tabela 2).   

De forma geral, a variância residual explicou uma parte significativa da variância 

fenotípica total para ambas características, fato refletido no coeficiente de determinação dos 

efeitos residuais, 0,61 para resistência à vassoura-de-bruxa, e variando de 0,44 a 0,82 para 

produtividade de frutos. No modelo heterocedástico, empregado para a análise da 

produtividade por planta, é possível observar maior ou menor influência dos fatores não 

controláveis na manifestação do fenótipo, a depender da safra. Com isto, observa-se a flutuação 

da herdabilidade média, variando entre valores moderados (0,3 a 0,5) a altos (> 0,5) para esta 

característica (Tabela 2). A resistência à vassoura-de-bruxa também apresentou uma alta 

herdabilidade média (0,59) (Tabela 2). O coeficiente de repetibilidade teve grande variação 

para a produtividade, com amplitude de 0,13 a 0,42, acompanhando a flutuação da variância 

residual, com média de 0,28. Tratando-se da resistência, esse coeficiente apresentou valor 

ligeiramente maior (0,34) (Tabela 2).   

As diferenças entre os coeficientes de repetibilidade dos caracteres em estudo refletem 

nas divergências observadas nas acurácias e eficiências de seleção ao longo das safras (Figura 

1). Para a resistência à vassoura-de-bruxa, característica de maior repetibilidade, a avaliação 

em duas safras é suficiente para atingir acurácia de 0,70, satisfatória para seleção visando 

recombinação (RESENDE; DUARTE, 2007). Por outro lado, a produtividade precisa de três 

avaliações para alcançar este valor de acurácia (Figura 1A). Este fato é refletido na eficiência, 

a qual apresenta taxas de crescimentos cada vez menores para ambos caracteres, porém uma 

curva mais acentuada para a produtividade, ou seja, esta é mais beneficiada pelas repetidas 

avaliações (Figura 1B). Quando objetiva-se recomendar materiais genéticos, isto é, necessita-

se acurácia de alta magnitude (0,90) (RESENDE; DUARTE, 2007), as características exigem 

o rigor de várias safras avaliadas, havendo necessidade de todas as nove medidas para 

resistência e produtividade (Figura 1A).   

  

Figura 1. Acurácia (A) e eficiência (B) de seleção para produtividade de frutos e resistência à 
vassoura-de-bruxa avaliadas em híbridos triplos de cupuaçuzeiro, com o uso de m de safras.  
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Fonte: O autor (2022).  
  

O ranqueamento pelos valores genotípicos e MHPRVG tiveram coincidência de 90% 

para a produtividade, considerando os 10 melhores híbridos (H117, H120, H125, H127, H129, 

H140, H162, H165, H167 e H169). A seleção destes híbridos proporcionará ganho de 12,54% 

em produtividade de frutos (Tabela 3). A consideração da adaptabilidade e estabilidade 

temporal, associada à produtividade, torna-se patente ao analisar conjuntamente a Figura 2 e o 

valor moderado da correlação genética através das medições, evidenciando a variação no 

comportamento dos genótipos através dos anos.  

  
Tabela 3. Valor genotípico (BLUP), média harmônica da performance relativa do valor 
genotípico, multiplicada pela média geral (MHPRVGi * µ) e índice aditivo para os caracteres 
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produtividade média de frutos (kg/planta) e resistência à vassoura-de-bruxa, em híbridos triplos 
de cupuaçuzeiro.  

Genótipo 
Produtividade média de frutos 

(kg/planta) 
 Resistência à  

vassoura-de-bruxa Índice aditivo 
BLUP MHPRVGi * u  BLUP 

H117 31,235 31,599  0,068 209,812 
H118 26,510 26,038  -0,573 202,168 
H120 30,781 30,799  0,391 203,597 
H121 27,255 26,738  0,495 189,616 
H123 21,040 19,493  0,042 174,022 
H124 27,525 27,025  -0,805 209,08 
H125 34,425 35,299  -0,316 226,578 
H126 23,912 23,017  0,306 180,447 
H127 30,142 30,444  -0,065 207,826 
H128 22,467 21,428  -0,024 180,016 
H129 31,113 30,788  -0,068 211,311 
H130 28,751 28,633  -0,017 202,213 
H131 28,228 28,119  -0,189 202,802 
H132 25,902 25,514  -0,118 193,546 
H133 25,330 25,052  -0,238 193,214 
H134 25,190 24,616  -0,325 193,965 
H135 26,902 26,865  -0,853 207,547 
H136 24,655 23,785  -0,430 193,565 
H137 27,627 27,866  -1,082 213,383 
H138 28,158 27,809  0,395 194,238 
H140 31,673 31,742  0,199 209,492 
H143 30,129 29,827  -0,669 216,373 
H144 29,631 29,014  0,110 203,52 
H149 27,824 27,680  -0,445 205,015 
H150 26,375 26,527  0,092 192,22 
H152 26,358 26,242  0,130 191,632 
H157 27,727 26,876  -0,520 205,727 
H161 28,143 27,972  1,597 177,069 
H162 31,899 31,145  1,555 190,993 
H163 28,618 28,394  1,187 184,603 
H165 33,473 34,438  -0,393 224,299 
H166 27,118 27,370  -0,141 198,18 
H167 29,901 30,019  -0,492 213,046 
H169 32,689 33,063  1,197 198,887 

Em negrito, os dez melhores híbridos para ambos os caracteres, segundo o índice aditivo 

 

Figura 2. Valores genotípicos da produtividade média de frutos (kg/planta), através das safras 
avaliadas. Em destaque, o comportamento dos cinco melhores (H125, H165, H169, H117 e 
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H140) e cinco piores (H134, H136, H126, H128 e H123) genótipos para esta característica 
(vide Tabela 3) e a média.  
 

  
Fonte: O autor (2022)  

  

Devido à não-significância dos efeitos da interação genótipos x medições para a 

resistência à vassoura-de-bruxa, o valor genotípico é suficiente para selecionar os melhores 

híbridos. Uma vez que atribuiu-se “1” para plantas sintomáticas e o interesse é identificar 

híbridos resistentes ao agente etiológico, quanto menor (ou mais negativo) o valor genotípico, 

mais adequado para a seleção é o híbrido. Neste sentido, destacam-se os 10 primeiros: H118, 

H124, H135, H136, H137, G143, H149, G157, H165 e G167, os quais proporcionarão um 

ganho estimado de 11,01% para resistência à vassoura-de-bruxa (Tabela 3).   

Utilizando o índice aditivo para avaliar o desempenho simultâneo quanto a 

produtividade de frutos, considerando sua adaptabilidade e estabilidade, e resistência à 

vassoura-de-bruxa, dez híbridos destacam-se: H117, H125, H127, H129, H135, H137, H140, 

H143, H165 e H167. Dentre estes, sete encontram-se entre os 10 melhores para adaptabilidade, 

estabilidade e produtividade (H117, H125, H127, H129, H140, H165 e H167) e cinco 

configuram-se entre os dez melhores para resistência à vassoura-de-bruxa (H135, H137, H143, 

H165 e H167), com destaque para os genótipos H165 e H167, presentes em ambos critérios 

(Figura 3). A seleção dos materiais genéticos seguindo o índice aditivo proporcionará um 

ganho de 9,55% na produtividade de frutos e 5,23% na resistência à vassoura-de-bruxa.  
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Figura 3. Híbridos triplos de cupuaçuzeiro destaques (à esquerda) de acordo com quatro 
critérios (à direita): valor genotípico da produtividade média de frutos/planta (kg) (BLUP PF), 
média harmônica da performance relativa do valor genotípico da produtividade média de 
frutos/planta (kg) (MHPRVG), índice aditivo (IA) e valor genotípico da resistência à vassoura-
de-bruxa (BLUP RVB). O número que acompanha o código do híbrido representa em quantos 
critérios ele se destaca, e as barras o relacionam para o referido critério. Foram considerados 
os 10 primeiros híbridos de cada critério  
 

  
Fonte: O autor (2022)  
  

4 DISCUSSÃO  

  

Em experimentos com plantas perenes repetidos no tempo (safra) ou no espaço (locais), 

a probabilidade de haver homogeneidade entre variâncias residuais é pequena, devido as 

particularidades de cada safra/local (EDWARDS; JANNINK, 2006; JAIMEZ et al., 2020). Por 

este motivo, a melhor adequação do modelo heterocedástico era esperada para uma 

característica quantitativa como a produtividade de frutos, a qual é controlada por um grande 

número de genes de pequeno efeito e altamente influenciados pelos efeitos ambientais. Este 

resultado tem grande importância metodológica, por destacar a necessidade de considerar a 

Rectangle

Stamp



30  
  

heterogeneidade das variâncias residuais nas análises de medidas repetidas (MARTÍNEZ-

GARCÍA et al., 2017; SILVA et al., 2020). Tal fato é relevante em frutíferas perenes, como o 

cupuaçuzeiro, em que são realizadas repetidas mensurações no mesmo indivíduo, em várias 

safras (CHAVES et al., 2021).  

A particularização das variâncias residuais para cada safra faz com que todos 

parâmetros derivados deste componente (variância fenotípica, herdabilidade, repetibilidade e 

coeficientes de determinação) também sejam particularizados. Com isto, os resultados refletem 

com maior verossimilitude o comportamento dos híbridos em estudo ao longo das safras 

avaliadas, concedendo maior robustez nas inferências geradas (FAVERI et al., 2015). Em 

paralelo, o modelo linear generalizado misto (MLGM) ajustado para a característica de 

resistência gera valores únicos.   

A variabilidade genética para produtividade e resistência à vassoura-de-bruxa, atestada 

pela significância da variância genotípica, comprova a aptidão dessa população para seleção 

dos melhores genótipos, tanto para produtividade de frutos quanto para resistência à vassoura-

de-bruxa. Por outro lado, há um comportamento diferencial de cada característica quanto a 

interação GM, significativa para produtividade, mas não para a resistência. Este padrão aponta 

que as variações ano-a-ano possuem maior efeito na produtividade de frutos, indicativo de que 

esta característica possui maior influência ambiental (ALVES et al., 2021).   

A não significância da interação GM e a alta correlação genética através das medições 

sugerem que a resistência genética à vassoura-de-bruxa foi estável ao longo dos anos. Deste 

resultado, pode-se inferir que a presença de alelos favoráveis de diferentes fontes, dada pela 

composição tripla dos híbridos, contribuiu para a estabilidade da resistência, mesmo face a 

diferentes pressões do patógeno e condições ambientais (ALBUQUERQUE et al., 2010; 

BENJAMIN et al., 2016; PEREIRA et al., 2021). Estudos que abordem avaliação genética da 

resistência em campo são raros em cupuaçuzeiro (ALVES et al., 2009) sendo o presente estudo 

pioneiro no emprego de MLGM para análise da característica.  

Segundo Resende e Alves (2020), a herdabilidade média no sentido amplo pode ser 

considerada alta para vassoura de bruxa (> 0,50) e mediana para produtividade (0,15 < Hg2 < 

0,5). A despeito de tais valores, a interferência ambiental na manifestação fenotípica evidencia-

se ao considerar o decréscimo da herdabilidade a partir da quarta safra, para produtividade de 

frutos. Os diferentes padrões climáticos de cada safra, o estágio de maturação dos indivíduos e 

a intensificação da incidência de vassoura-de-bruxa são fatores que podem ter contribuído para 

este comportamento. O coeficiente de herdabilidade é um dos pilares nas avaliações genéticas, 
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prestando-se como base para tomadas de decisões acerca da melhor estratégia a ser adotada, 

refletindo na precisão e na eficácia da seleção (SCHMIDT et al., 2019).   

O coeficiente de repetibilidade é outro parâmetro intimamente ligado à influência dos 

fatores aleatórios não controláveis e à variabilidade genética na população para determinada 

característica, visto que representa o limite superior da herdabilidade individual no sentido 

amplo (SILVA et al., 2020). Prova disso é a sua grande amplitude para a produtividade de 

frutos, partindo de um valor considerado mediano (0,40) para um valor baixo (0,13), seguindo 

a classificação de Resende e Alves (2020), a qual também pode ser utilizada para classificar a 

repetibilidade da resistência a vassoura-de-bruxa como moderada (0,34). As várias definições 

de repetibilidade estão relacionadas, em suma, com a correlação entre medidas repetidas em 

um mesmo indivíduo, considerando tanto efeitos genéticos quanto ambientais no seu cômputo 

(FERREIRA et al., 2021; LAVIOLA et al., 2013; MALIKOUSKI et al., 2021).   

Face à baixos coeficientes de repetibilidade, necessita-se do emprego de um maior 

número de avaliações para uma seleção eficiente. Tendo uma acurácia de 0,70 como meta, 

proposta por Resende e Duarte (2007) como o valor mínimo para selecionar com maior 

segurança visando a recombinação, a produtividade deve ser avaliada por, no mínimo, três 

safras consecutivas, em concordância com o determinado por Mustiga et al. (2018) e Carvalho 

et al. (2002) para cacaueiro, e Chaves et al. (2021) para cupuaçuzeiro. A resistência à vassoura-

de-bruxa, característica com repetibilidade moderada, necessita de duas safras para uma 

seleção segura. Considerando os três primeiros anos de período juvenil, o ciclo atual de seleção 

do programa de melhoramento da espécie poderá reduzir sua duração pela metade. Este 

resultado possui grande relevância prática, e o presente estudo é o primeiro relato para a 

resistência à vassoura-de-bruxa.   

Somente nas fases finais, quando o objetivo é recomendar ao produtor, a avaliação por 

12 anos, considerando o período juvenil, como é usualmente realizada, fornecerá a 

confiabilidade necessária. Vale ressaltar que este resultado é válido para estudos semelhantes 

ao referido nesta pesquisa, onde uma maior quantidade de híbridos é testada em detrimento ao 

número de repetições. No cupuaçuzeiro, experimentos que visam recomendar materiais 

genéticos possuem maior escala, com um menor número de tratamentos avaliados em mais 

repetições e vários locais. Portanto, é possível que, sob estas condições, o número de safras 

necessárias para recomendação seja menor que o encontrado no presente estudo.  

A predição dos efeitos da interação GM permite o cálculo da MHPRVG, método que 

considera conjuntamente a produtividade, a estabilidade e a adaptabilidade do genótipo 

(SOUZA et al., 2022). A coincidência entre nove dos 10 melhores híbridos, considerando os 
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valores genotípicos e a MHPRVG, indica que os híbridos mais produtivos também possuem 

maior estabilidade e adaptabilidade. Apesar da correspondência entre os métodos, a ordem dos 

híbridos não é a mesma em cada um, sugerindo que, a despeito dos altos índices produtivos, os 

materiais genéticos possuem estabilidade e adaptabilidade distintas. Percebe-se isso ao 

visualizar o comportamento médio dos híbridos em cada safra (Figura 2).  

A ausência de interação GM para a resistência dispensa a utilização de métodos que 

capitalizam a estabilidade e adaptabilidade. Portanto, a seleção de híbridos para esta 

característica foi realizada exclusivamente via BLUP. O índice aditivo destacou os melhores 

híbridos para ambas características simultaneamente. Prova disto é a coincidência entre os dez 

melhores classificados pelo índice e pelos estimadores univariados (MHPRVG para 

produtividade e BLUP para resistência à vassoura-de-bruxa, Figura 3). A utilização de índices 

de seleção é recorrente nos programas de melhoramento, haja vista a constante necessidade de 

desenvolver cultivares produtivas e resistentes, aliadas a outras características (JAIMEZ et al., 

2020). A eficiência do índice aditivo já foi atestada em outras culturas perenes, como Jatropha 

curcas L. (ALVES et al., 2018) e Citrus spp. (MALIKOUSKI et al., 2021). Dentre os materiais 

genéticos selecionados, somente dois destacam-se em ambos caracteres, o G165 e G167, 

indicando que há baixa correlação entre essas características (DUVAL et al., 2017) e que, 

inobstante à este fato, a genealogia empregada nos cruzamentos que originaram ambos híbridos 

foi bem sucedida em agregar alelos favoráveis, tanto para produtividade quanto para 

resistência.   

A identificação destes híbridos é de suma importância para respaldar o programa de 

melhoramento com genótipos portadores de alelos de diferentes fontes, capazes de diversificar 

a base genética e, com isto, manter a variabilidade com os ciclos de seleção e recombinação. 

Desta forma, consegue-se realizar a piramidação dos genes, elevando os ganhos com a seleção 

e, em última instância, fornecendo genótipos produtivos e seguramente resistentes aos 

produtores (PILET-NAYEL et al., 2017; WILLOCQUET; SAVARY; YUEN, 2017).  

Os resultados discutidos neste trabalho evidenciam a importância da modelagem para 

um programa de melhoramento. Esta ação permite a maximização da acurácia e, 

consequentemente, a melhoria da avaliação genética da população em estudo. Aliar a utilização 

de modelos e métodos estatísticos adequados à uma fenotipagem precisa e um bom controle 

experimental permitirá a seleção de genótipos verdadeiramente superiores e, como resultado, 

a otimização do programa de melhoramento genético (STRINGER et al., 2017).  
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5 CONCLUSÃO  

  

O modelo heterocedástico apresentou menor AIC e permitiu maximizar a acurácia 

seletiva.   

A duração de cada ciclo do programa de melhoramento do cupuaçuzeiro pode ser 

reduzida à metade, quando o objetivo for a recombinação. Somente quando o interesse for em 

recomendação para cultivo, nas fases finais do programa, recomenda-se a avaliação por nove 

safras ou 12 anos, contando com o período juvenil, nas condições de cultivo do presente estudo.  

Considerando, simultaneamente, a produtividade, a adaptabilidade e a estabilidade, 

bem como, a resistência à vassoura-de-bruxa, os híbridos H125, H165, H143, H137, H167, 

H129, H117, H124, H140 e H135 foram selecionados.  
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APÊNDICE A  

Discriminação dos híbridos triplos de cupuaçuzeiro, parentais e número de repetições no 
estande inicial, do experimento instalado no município de Tomé Açu, Pará, Brasil.   

Progênie Parentais Número de repetições 

H117 174 x (186 x 434) 10 

H118 174 x (186 x 434) 10 

H120 174 x (186 x 434) 5 

H121 174 x (186 x 434) 10 

H123 174 x (186 x 554) 10 

H124 174 x (186 x 554) 10 

H125 174 x (186 x 554) 5 

H126 174 x (186 x 554) 5 

H127 174 x (186 x 1074) 10 

H128 174 x (186 x 1074) 5 

H129 174 x (186 x 1074) 5 

H130 174 x (186 x 513) 10 

H131 174 x (186 x 513) 10 

H132 174 x (286 x 513) 10 

H133 186 x (286 x 215) 5 

H134 186 x (174 x 286) 5 

H135 186 x (174 x 286) 10 

H136 186 x (174 x 286) 10 

H137 186 x (286 x 513) 10 

H138 215 x (174 x 186) 10 

H140 215 x (186 x 434) 5 

H143 215 x (186 x 1074) 5 

H144 215 x (186 x 1074) 5 

H149 SEKÓ x (186 x 434) 5 

H150 SEKÓ x (186 x 434) 5 

H152 SEKÓ x (186 x 554) 10 

H157 554 x (174 x 186) 5 

H161 1074 x (186 x 434) 5 

H162 1074 x (286 x 215) 5 

H163 1074 x (286 x 215) 5 

H165 1074 x (174 x 286) 10 



39  
  

H166 1074 x (186 x 554) 10 

H167 1074 x (186 x 554) 5 

H169 1074 x (186 x 513) 5 
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RESUMO  

  

A dinamização da cadeia produtiva do cupuaçuzeiro (Theobroma grandiflorum) depende, 

substancialmente, do melhoramento genético. Essa abordagem deve ser respaldada por ensaios 

bem conduzidos, fenotipagem acurada e modelos estatísticos adequados para a avaliação e 

seleção genética. Assim, este estudo objetivou avaliar dez modelos com diferentes estruturas 

de covariância para os efeitos genéticos e não-genéticos, visando identificar aquele de melhor 

ajuste para a avaliação e seleção de híbridos de cupuaçuzeiro. Para isso, 34 híbridos triplos de 

cupuaçuzeiro, implantados em blocos completos casualizados com número variável de 

repetições, foram avaliados durante nove safras quanto a produtividade média de frutos 

(kg/planta). O ajuste de cada modelo foram avaliados pelo critério de informação de Akaike 

(AIC). O modelo mais adequado para a estimação dos componentes de variância e para a 

predição dos valores genotípicos foi aquele em que as matrizes dos efeitos residuais, de 

ambiente permanente, de parcelas e genéticos foram modeladas pelas estruturas autoregressiva 

heterogênea de primeira ordem, bloco diagonal, simetria composta heterogênea e fator 

analítico, respectivamente. A partir desse modelo, dez híbridos foram selecionados, os quais 

deverão ser incorporados ao programa de melhoramento, sendo as matrizes destaques dentre 

as plantas referentes à tais híbridos priorizados para futuras hibridações ou ensaios de 

competição clonal.  

  

Palavras-chave: Theobroma grandiflorum, estruturas de covariâncias, fator analítico, 

autoregressivo heterogêneo, simetria composta heterogênea.   
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1 INTRODUÇÃO  

  

O cupuaçuzeiro (Theobroma grandiflorum Willd. (Ex. Spreng.) Schum.), Malvaceae, é 

uma espécie frutífera nativa da região amazônica que tem a polpa e as amêndoas do fruto, o 

cupuaçu, como principais alicerces da cadeia produtiva (PEREIRA; ABREU; RODRIGUES, 

2018). O valor agroindustrial do fruto atribui à espécie bom potencial mercadológico, capaz de 

transcender as fronteiras regionais. Possui ampla aceitação, sobretudo na região Norte 

brasileira, onde existem mais de 16 mil hectares dedicados ao seu cultivo, gerando emprego e 

renda para a população local (IBGE, 2017).  

A modernização da cadeia produtiva do cupuaçuzeiro depende do melhoramento 

genético da cultura. A utilização de sementes provenientes de matrizes não selecionadas nos 

plantios pioneiros, isto é, que não passaram por nenhum processo de melhoramento, causou 

expressiva desuniformidade na maioria dos pomares amazônicos (ALVES; CHAVES, 2020). 

A produtividade está aquém do potencial da cultura mesmo nos estados de maior produção, 3,2 

t de frutos/ha no Pará e 2,0 t de frutos/ha no Amazonas (AMAZONAS, 2019; PARÁ, 2018). 

A grande divergência intra e inter-populacional, condicionada pela alogamia ampliada pela 

autoincompatibilidade do cupuaçuzeiro também contribui para este fato (ALVES et al., 2007).  

O programa de melhoramento da cultura está ativo há quase quatro décadas para superar 

tais problemas. No entanto, a natureza perene da espécie demanda o emprego de métodos 

experimentais e estatísticos diferenciados (SOUZA et al., 2002). A análise de medidas 

repetidas, realizada em dados coletados no mesmo indivíduo em diferentes safras, possui 

peculiaridades, a exemplo das covariâncias (genéticas e/ou ambientais) entre as várias medidas 

(ANDRADE et al., 2016; PEIXOTO et al., 2021; PIEPHO; ECKL, 2014). Tais peculiaridades 

não podem ser ignoradas, visto que, para o alcance de resultados concretos, confiáveis e 

acurados, deve-se estabelecer a base que irá fundamentar as estratégias de melhoramento: i) 

delineamento experimental apropriado; ii) coleta de dados acurada; iii) análises estatísticas 

adequadas (FAVERI et al., 2015; SMITH; SPANGENBERG, 2014; STRINGER; ATKIN; 

GEZAN, 2017).  

Dentre as várias alternativas existentes para a análise de medidas repetidas não é 

possível estabelecer, a priori, a mais apropriada a qualquer situação, mas sim a que mais se 

adequa ao conjunto de dados. Em termos de modelos lineares mistos, as alternativas vão desde 

o modelo de repetibilidade, o qual considera homogeneidade de variâncias dos efeitos 

genéticos e não genéticos, bem como, alta correlação genética (>0,80) através das medições 

(RESENDE; SILVA; AZEVEDO, 2014); até o modelo multivariado com emprego da matriz 
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de variância não-estruturada, o qual considera que cada medida se comporta como um caráter 

distinto (ALVES et al., 2019). O modelo de repetibilidade é o mais simples e parcimonioso, 

porém pode não traduzir o real comportamento das plantas em campo, haja vista as expressivas 

diferenças observadas ano-a-ano, as quais podem tornar as variâncias heterogêneas, 

proporcionando correlações genéticas menores que 0,8 (EDWARDS; JANNINK, 2006; 

MRODE, 2014). Por outro lado, o modelo multivariado, por particularizar as medidas, dispõe 

de estimativas mais acuradas e fiéis ao comportamento do genótipo em cada safra, porém traz 

consigo uma complexidade estatística e computacional potencialmente impeditiva, 

principalmente quando mais de três medidas são consideradas, devido a super-parametrização 

(DIGGLE, 1988; WARD et al., 2019).  

Em vista do supracitado, supõem-se que por meio da modelagem das matrizes de 

covariância dos efeitos genéticos e não-genéticos será possível determinar o modelo mais 

adequado para a análise de medidas repetidas. Neste contexto, este trabalho objetivou avaliar 

modelos com diferentes estruturas de covariância, para os efeitos genéticos e nãogenéticos, 

visando identificar aquele com melhor ajuste para a avaliação e seleção de genótipos de 

cupuaçuzeiro.  

  

2 MATERIAIS E MÉTODOS  

  

2.1 Condições experimentais  

  

O experimento foi instalado em uma propriedade rural (latitude 02º 24’ 05,6” S; 

longitude 48º 00’ 08,8” W; altitude 45 m acima do nível do mar) no município de ToméAçu, 

Pará, em fevereiro de 2007. O clima da região corresponde ao tipo Ami, de acordo com a 

classificação de Köppen, e ao tipo B4rA’a’, de acordo com a classificação de Thornthwaite 

(MORAES et al., 2020). O solo é do tipo Latossolo Amarelo, textura média, com baixa 

fertilidade, profundo e bem drenado (EMBRAPA, 2016). A temperatura média, no período 

avaliado, foi de aproximadamente 27 ºC, com umidade relativa do ar de 85,5% e precipitação 

pluviométrica média anual de 2.729 mm, de acordo com os dados fornecidos pela estação 

meteorológica da Embrapa Amazônia Oriental, instalada no município.  

O cupuaçuzeiro foi implantado em consórcio com um plantio comercial de pimenteira 

do reino (Piper nigrum L.), que estava no quinto ano de campo, em espaçamento de linhas 

duplas [(2 x 2) x 4 m]. As plantas de cupuaçuzeiro foram estabelecidas nas entrelinhas, no 

espaçamento de 6 x 4 m. Os tratos culturais seguiram as recomendações técnicas dos sistemas 
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de produção de ambas as espécies (LEMOS; TREMACOLDI; POLTRONIERI, 2014; 

SOUZA, 2007).  

  

2.2 Genótipos avaliados  

  

As progênies utilizadas no experimento foram oriundas de cruzamentos triplos, obtidas 

no esquema (C1 x C2) x C3, valendo-se de contribuições gênicas de três clones (C) distintos. 

Foram avaliados 34 híbridos triplos não-convencionais de cupuaçuzeiro, dispostos no 

delineamento blocos completos casualizados com até dez repetições e três plantas por parcela. 

Tais híbridos são ditos “não-convencionais” pois não são provenientes de cruzamentos entre 

linhagens endogâmicas, como é usualmente realizado. O número distinto de repetições foi 

devido à disponibilidade de mudas para o plantio.  

A partir do terceiro ano após a implantação, foi iniciada a avaliação da produtividade 

média de frutos por planta (kg), produto da multiplicação do número de frutos pelo peso médio 

dos frutos daquela planta. O valor de uma safra corresponde à soma das quatro avaliações. Os 

dados foram coletados em nível de planta durante nove safras.  

  

2.3 Análises estatísticas  

  

Todas as análises estatísticas realizadas no presente estudo tiveram como base o método 

da máxima verossimilhança restrita (REML, PATTERSON; THOMPSON, 1971), para 

estimação dos componentes de variância e parâmetros genéticos; e a melhor predição linear 

não-viesada (BLUP, HENDERSON, 1975), para predição dos valores genotípicos.   

As modelagens dos efeitos genéticos e não genéticos foram realizadas a partir de um 

modelo-base, de modo sequencial (Ver Faveri et al., 2015 e Melo et al., 2020), associado à 

avaliação de híbridos em blocos completos casualizados, com mais de uma planta por parcela 

e com medidas repetidas, dado por:  y = Xm + Zg + Wp + Qi + e,  

onde y é o vetor de dados fenotípicos; m é o vetor dos efeitos de medições, repetições e suas 

combinações (assumidos como fixos), somados à média geral; g é o vetor dos efeitos 

genotípicos, assumidos como aleatórios (g ~ N [0, Gg]); p é o vetor dos efeitos aleatórios de 

parcela (p ~ N [0, Gp]); i é o vetor dos efeitos aleatórios de ambiente permanente de indivíduo 

(i ~ N [0, Gi]); e e é o vetor dos resíduos (aleatórios) (e ~ N [0, R]). As letras X, Z, W e Q 
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representam as matrizes de incidência para m, g, p e i, respectivamente. Gg, Gp, Gi e R referem-

se às matrizes de covariância para os efeitos genotípicos, de parcelas, de ambiente permanente 

e resíduos, respectivamente. Estas matrizes foram modeladas com diferentes estruturas de 

covariância.  

A atribuição da natureza aleatória aos efeitos genéticos tem como base os trabalhos de 

Piepho et al. (2008) e Resende e Duarte (2007), os quais concluíram que quando o número de 

tratamentos (híbridos) é grande (> 10), tratar esse efeito como aleatório é vantajoso. De fato, 

os efeitos genéticos só devem ser considerados de natureza fixa quando não for possível estimar 

componentes de variâncias a partir dos dados e/ou quando o principal objetivo for a 

comparação entre um número reduzido de cultivares (PIEPHO et al., 2008).   

  

2.3.1 Modelagem dos efeitos residuais  

  

A matriz de covariância dos efeitos residuais foi modelada com três estruturas distintas. 

A primeira, chamada identidade de variâncias (IDV), considera variâncias homogêneas e 

ausência de covariâncias entre pares de medidas (ISIK; HOLLAND; MALTECCA, 2017):  

R = [  
 σe2 0 ⋯ 0σe2 ⋯ 0⋱ 0Sim. σe2]  

 
. 

A consideração da estrutura IDV neste primeiro modelo o caracteriza como o modelo 

simples de repetibilidade (o mais simples e parcimonioso).  

A segunda estrutura considera que as variâncias residuais entre medidas são 

heterogêneas, assumindo, ainda, a nulidade de covariâncias entre pares de medidas. Esta 

estrutura é denominada bloco diagonal (IDH) (ISIK; HOLLAND; MALTECCA, 2017): 

R = [   
 σe21 0 ⋯ 0σe22 ⋯ 0⋱ 0Sim. σe29]  

  
 .  

A terceira e última estrutura modelada para os efeitos residuais é a auto-regressiva de 

primeira ordem com variâncias heterogêneas (AR1H), a qual assume heterogeneidade de 

covariâncias entre os efeitos residuais das diferentes medidas, bem como, a presença de uma 

autocorrelação ou correlação serial, isto é, um coeficiente de correlação que diminui à medida 

que o intervalo entre safras aumenta (ISIK; HOLLAND; MALTECCA, 2017; RESENDE; 

SILVA; AZEVEDO, 2014):  
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R =
[  
   σe21 σe1σe2ρ2−1 σe1σe3ρ3−1 ⋯ σe1σe9ρ9−1σe22 σe2σe3ρ3−2 ⋯ σe2σe9ρ9−2σe23 … σe3σe9ρ9−3⋱ ⋮Sim. σe29 ]  

   . 
  Nas notações acima, σe2m é a variância residual na medição m, σem é o desvio padrão 

residual na medição m e 𝜌 é o coeficiente de autocorrelação ou correlação serial. O termo 

“Sim.” na porção inferior das matrizes indica simetria.  

  

2.3.2 Modelagem dos efeitos de ambiente permanente de indivíduo  

  

Duas estruturas foram testadas para os efeitos de ambiente permanente de indivíduo: a 

IDV e a IDH, seguindo as notações demonstradas no tópico 2.3.1.  

  

2.3.3 Modelagem dos efeitos de parcela  

  

Com relação aos efeitos de parcela, foi ajustada, primeiramente, a estrutura bloco 

diagonal (IDH). Posteriormente, testou-se a modelagem via modelo auto-regressivo 

heterogêneo de primeira ordem (AR1H), seguindo a notação apresentada no tópico 2.3.1. 

Finalmente, o modelo de simetria composta heterogênea (CORH) foi ajustado, o qual considera 

heterogeneidade de variâncias e covariâncias, bem como a presença de um único coeficiente 

de correlação ponderando as covariâncias (GILMOUR et al., 2015):  

Gp =
[  
   
 σp21 σp1σp2ρ σp1σp3ρ ⋯ σp1σp9ρσp22 σp2σp3ρ ⋯ σp2σp9ρσp23 … σp3σp9ρ⋱ ⋮Sim. σp29 ]  

   
 
, 

onde σp2m é a variância do efeito de parcela na medição m, σpmé o desvio padrão do efeito de 

parcela na medição m e 𝜌 é o coeficiente de correlação associado a cada covariância entre par 

de medições.  

  

2.3.4 Modelagem dos efeitos genotípicos  
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Os efeitos genotípicos foram modelados seguindo três estruturas: bloco diagonal (IDH), 

simetria composta heterogênea (CORH), ambas já descritas nos tópicos 2.3.1 e 2.3.3, 

respectivamente; e a estrutura fator analítico (FA1), geralmente empregada na análise de 

ensaios em múltiplos ambientes, mas que pode ser ajustada à medidas repetidas, ao considerar 

cada safra como um caráter individual e a presença de correlação genética entre pares de safras 

(PIEPHO, 1997). No presente estudo, considerou-se um modelo de primeira ordem (SMITH 

et al., 2015):  

Gp = [   
  λ112 + ψ1 λ11λ12 λ11λ13 ⋯ λ11λ19λ122 + ψ2 λ12λ13 ⋯ λ12λ19λ132 + ψ3 … λ13λ19⋱ ⋮Sim. λ192 + ψ9]  

   ⊗ Ig, 

onde  λ1m2  é a primeira carga fatorial na medição m, ψm  é a variância específica de cada 

medição m, ⊗ é o produto de Kronecker e Ig é uma matriz identidade de ordem g x g. Os 

elementos fora da diagonal representam as covariâncias. No modelo fator analítico, os EBLUPs 

(ĝi) são calculados pelo estimador:  ĝi = λ1m  + f1i  + ψm, em que f1i  é o escore fatorial do genótipo i no fator 1.  

  Tal modelo permite, ainda, a estimação da correlação genética entre medições:  rmm′ = λ1mλ1m′ √σg2mσg2m′,  
onde

 
σg2m é a variância genotípica da medição m.  

As estruturas das matrizes R, Gi, Gp e Gg nos dez modelos ajustados estão resumidas na 

Tabela 1. Os efeitos residuais foram os primeiros a serem modelados, seguidos dos efeitos de 

ambiente permanente de indivíduo e parcela, finalizando com os efeitos de genótipos.  

  

Tabela 1. Estruturas das matrizes de covariâncias dos efeitos de resíduo, ambiente permanente 
de indivíduo, parcela e genótipo, nos dez modelos ajustados para análise de medidas repetidas 
em cupuaçuzeiro.  

Modelo 
Efeito 

Resíduo (R) Ambiente permanente (Gi) Parcela (Gp) Genótipo (Gg) 
1 IDV† IDV IDV IDV 
2 IDH† IDV IDV IDV 
3 AR1H† IDV IDV IDV 
4 AR1H IDH IDV IDV 
5 AR1H IDH IDH IDV 
6 AR1H IDH AR1H IDV 
7 AR1H IDH CORH† IDV 
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8 AR1H IDH CORH IDH 
9 AR1H IDH CORH CORH 
10 AR1H IDH CORH FA1† 

† IDV: Identidade de variâncias; IDH: Bloco diagonal (variâncias heterogêneas); AR1H: auto-regressiva de 
primeira ordem com variâncias heterogêneas; CORH: Simetria composta com variâncias heterogêneas; FA1: Fator 
analítico de primeira ordem.  
  

2.3.3 Seleção do modelo  

  

As diferentes estruturas de covariância foram avaliadas pelo critério de informação de 

Akaike (AIC) (AKAIKE, 1974), dado por:  AIC = −2LogL +  2p,  
onde LogL é o logaritmo do máximo da função de verossimilhança restrita e p é o número de 

parâmetros estimados. Quanto menor o AIC, mais adequado é o modelo para o conjunto de 

dados.  

  

2.3.4 Estimativas dos parâmetros genéticos e não genéticos   

  

A significância dos componentes de variância obtidos diretamente dos modelos foi 

testada utilizando os intervalos de confiança (IC) (GILMOUR et al., 2015):  ICx =  σx2 ± (1,96 EPx),  

onde
 
σx2 é a estimativa do componente de variância x, 𝐸𝑃𝑥 é o erro padrão da estimativa do 

componente de variância x e 1,96 é o valor tabelado do teste t de Student em nível de 5% de 

probabilidade de erro Tipo I, com infinitos graus de liberdade.  

A título de comparação, as inferências foram realizadas a partir do modelo simples de 

repetibilidade (modelo 1 - comumente empregado na avaliação genética de fruteiras perenes) 

e do modelo de melhor ajuste. Foram estimadas a variância fenotípica (σf2 = σg2 + σgm2 + σp2 +σi2 + σe2), a herdabilidade média no sentido amplo [Hg2 = 1 − Δ𝑔̅̅ ̅̅2σg2, em que Δ𝑔̅̅ ̅ é é a variância 

do erro de predição média entre genótipos par a par (CULLIS; SMITH; COOMBES, 2006)], 

os coeficientes de determinação dos efeitos de parcela (cp2 = σp2σf2) e de ambiente permanente de 

indivíduo (ci2 = σi2σf2), além dos efeitos residuais (ce2 = σe2σf2); o coeficiente de repetibilidade (ρ =
σg2+σi2σf2 ) e a acurácia seletiva [r = √1 − (PEVσg2 )], onde PEV é a variância do erro de predição, 
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obtida da diagonal da inversa generalizada da matriz de coeficientes das equações de modelos 

mistos (RESENDE; SILVA; AZEVEDO, 2014).   

Todas as análises foram realizadas no software R (R CORE TEAM, 2022), utilizando 

o pacote ASReml-R (BUTLER et al., 2018).  

  

3 RESULTADOS  

  

A estrutura AR1H foi a que apresentou menor valor de AIC e, consequentemente, o 

melhor ajuste para os efeitos residuais (Tabela 2). O número de parâmetros (10) referentes à 

matriz R (Tabela 2) associados a este modelo refere-se às variâncias residuais das nove safras 

e o coeficiente de autocorrelação associado às covariâncias entre pares de safras.  

Tabela 2. Estruturas da matriz de covariância dos efeitos residuais (R), logaritmo da 
verossimilhança (L), número de parâmetros (P) associados às matrizes G e R, critério de 
informação de Akaike (AIC) e acurácias seletivas referentes a três modelos para análise de 
medidas repetidas em cupuaçuzeiro.  

Modelo Estrutura da matriz R† L 
P 

AIC Acurácia seletiva 
G R 

1 IDV -19918,93 3 1 40003,68 0,658 
2 IDH -19581,53 3 9 39187,06 0,650 
3 AR1H -19559,32 3 10 39144,65 0,643 

Em negrito, o modelo de melhor ajuste.  
  

O comportamento dos efeitos de ambiente permanente de indivíduo foi melhor 

explicado pela estrutura IDH, em detrimento da estrutura mais simples, IDV. Já os efeitos de 

parcela apresentaram menor valor de AIC quando considerou-se a estrutura CORH. Por fim, o 

efeito de genótipos foi melhor explicado pela estrutura FA1 (Tabela 3). Portanto, o modelo 

selecionado para estimação dos componentes de variância e predição dos valores genotípicos 

(Modelo 10) considera a estrutura AR1H para os efeitos residuais, IDH para os efeitos de 

ambiente permanente, CORH para os efeitos de parcela e FA1 para os efeitos de genótipos. Os 

parâmetros associados às matrizes G (Gg, Gp, Gi) no modelo 10 (Tabela 3) referem-se aos 

componentes de variância particularizados para cada safra, isto é, o número de medidas 

corresponde à quantidade de parâmetros para os efeitos de ambiente permanentes (nove 

parâmetros) e parcela (nove parâmetros). Para este último efeito, existe, ainda, um coeficiente 

de correlação associado às covariâncias entre pares de safras (Vide estrutura CORH na seção 

anterior). Por fim, além das nove variâncias específicas para cada safra, os efeitos de genótipos 

contam com nove cargas fatoriais. Desta forma, totalizaram-se 37 parâmetros.  
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Tabela 3. Estruturas das matrizes de covariância dos efeitos de ambiente permanente, parcela 
e genotípicos; logaritmo da verossimilhança (L), número de parâmetros (P) associados às 
matrizes G e R, critério de informação de Akaike (AIC) e acurácia seletiva de oito modelos 
ajustados para análise de medidas repetidas em cupuaçuzeiro.  

Modelo Efeito modelado 
Estrutura da 

matriz G 
L 

P 
AIC 

Acurácia 
seletiva G R 

3 
Indivíduo 

IDV -19559 3 10 39144,65 0,643 
4 IDH -19485 11 10 39012,87 0,510 
5 

Parcela 
IDH -19451 19 10 38959,06 0,641 

6 AR1H -19438 20 10 38937,98 0,550 
7‡ CORH -19434 20 10 38927,70 0,603 
8‡ 

Genótipo 
IDH - - - - - 

9 CORH -19383 29 10 38843,15 0,621 

10 FA1 -19368 37 10 38829,34 0,665 
‡Não atingiu a convergência. Em negrito, o modelo de melhor ajuste 

Segundo o Modelo 1, mais simples e parcimonioso, todos os efeitos aleatórios foram 

significativos, isto é, todos explicam os fenótipos observados. No Modelo 10, a 

particularização dos componentes de variância para cada safra permite a visualização da maior 

ou menor influência de cada componente para a variância fenotípica. Isto é evidente, por 

exemplo, para os efeitos de parcela, cujo componente de variância foi não significativo nas 

safras 2, 6 e 8 (Tabela 4). 

Tal oscilação é melhor retratada pelos coeficientes de determinação. Observa-se que, 

depois dos efeitos residuais, os efeitos de ambiente permanente de indivíduo são os mais 

influentes sobre o fenótipo. A herdabilidade média no sentido amplo, de alta magnitude, varia 

entre 0,55 a 0,82. A acurácia de seleção também se manteve alta (0,55 a 0,89) ao longo de todas 

as safras, assim como o coeficiente de repetibilidade, que atingiu valores moderados a altos 

(0,45 a 0,78). A média da produtividade de frutos foi crescente até a quinta safra, oitavo ano 

após a implantação, período pré-climáx. A partir desta safra, quando as plantas atingem a 

maturidade produtiva, observou-se uma tendência de bienalidade, isto é, uma safra de alta 

produtividade seguida de uma safra com baixa produtividade (Figura 1).  
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Tabela 1. Estimativas dos componentes de variância (± intervalo de confiança) e parâmetros genéticos e não genéticos para o caráter produtividade 
média de frutos (kg/planta) estimados a partir dos modelos 1 (mais simples) e 10 (melhor ajuste) em híbridos triplos de cupuaçuzeiro. 

Modelo Safra 
Componentes de variância  Coeficientes de determinação  Hg2 ρ r µ σg2 σi2 σp2  σe2 σf2  ci2 cp2 ce2  

1 1ª a 9ª 
15,07*  
± 10,31 

52,07*  
± 9,29 

14,87*  
± 8,33 

178,32 260,33 
 

0,20 0,06 0,68  0,71 0,25 0,83 28,20 

10 

1ª 
8,64*  
± 5,95 

64,36*  
± 9,92 

7,23*  
± 6,22 

34,13 114,37 
 

0,56 0,06 0,30 
 

0,64 0,64 0,78 16,58 

2ª 
14,15*  
± 6,93 

56,11*  
± 9,45 

3,98ns  
± 4,85 

49,42 123,66 
 

0,45 0,03 0,40 
 

0,73 0,57 0,84 18,44 

3ª 
11,74*  
± 4,69 

66,95*  
± 11,32 

13,08*  
± 9,57 

66,18 157,93 
 

0,42 0,08 0,42 
 

0,70 0,50 0,82 21,10 

4ª 
18,68*  
± 5,18 

118,31*  
± 16,10 

16,52*  
± 13,32 

66,30 219,81 
 

0,54 0,08 0,30 
 

0,78 0,62 0,87 27,01 

5ª 
23,94*  
± 1,79 

97,89*  
± 17,52 

43,27*  
± 21,45 

102,64 267,74 
 

0,37 0,16 0,38 
 

0,78 0,45 0,87 30,97 

6ª 
63,10*  
± 17,87 

208,24*  
± 31,86 

0,24ns  
± 2,32 

129,35 400,92 
 

0,52 0,00 0,32 
 

0,80 0,68 0,88 29,56 

7ª 
30,84*  
± 29,91 

330,83*  
± 41,60 

69,7*  
± 38,99 

33,51 464,95 
 

0,71 0,15 0,07 
 

0,55 0,78 0,73 46,61 

8ª 
70,06*  
± 24,12 

131,51*  
± 29,52 

16,34ns  
± 16,65 

137,56 355,47 
 

0,37 0,05 0,39 
 

0,82 0,56 0,89 30,91 

9ª 
6,40*  
± 1,72 

167,03*  
± 25,39 

61,58*  
± 26,67 

50,87 285,88 
 

0,58 0,22 0,18 
 

0,78 0,60 0,87 34,07 σg2: variância genotípica; σi2: variância dos efeitos permanentes de indivíduo; σp2 : variância dos efeitos permanente de parcela;  σe2: variância residual; σf2: variância fenotípica;  ci2 , cp2  e ce2: coeficientes de determinação dos efeitos permanentes de indivíduo, de parcela e residuais, respectivamente; Hg2: herdabilidade média no sentido amplo; ρ: 
coeficiente de repetibilidade; r: acurácia seletiva e µ: média fenotípica. * e ns: significativo e não significativo à P < 0,05, respectivamente. 
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Figura 1. Oscilações dos valores genotípicos dos híbridos triplos de cupuaçuzeiro para 
produtividade média de frutos, ao longo das safras.  

 

  
Fonte: O autor (2022).  
  

Com o emprego da estrutura fator analítico para modelar os efeitos genotípicos (Modelo 

10), é possível estimar as correlações genéticas entre pares de safras, possibilitando inferências 

acerca da interação genótipos x medições (GM) (Figura 2). Face à ausência de interação, 

espera-se que a correlação genética entre medições seja muito alta (aproximadamente 1). Isto 

não ocorreu no presente experimento, haja vista a presença de fracas associações, atestando 

que há uma performance diferencial das progênies de acordo com as condições ambientais 

variáveis ano-a-ano.  

  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Rectangle

Stamp



53  

 
 
 

Figura 2. Heatmap representativo das correlações genéticas entre safras.  
 

  
Fonte: O autor (2022).  
  

A predição dos valores genotípicos empíricos (EBLUPs) também é influenciada pelo 

emprego de diferentes estruturas de covariância dos efeitos aleatórios do modelo. Esta 

influência ocorre em maior ou menor escala, alterando o ordenamento dos híbridos (Figura 3). 

Analisando paralelamente os Modelos 1 e 10, observa-se que houve coincidência de 90%. Os 

híbridos H117, H120, H125, H129, H140, H144, H162, H165 e H169 estão presentes entre os 

10 melhores considerando os EBLUPs de ambos modelos. A diferença fica por conta da 

presença do híbrido H167 no ordenamento derivado do Modelo 10, em substituição ao H143, 

no ordenamento derivado do Modelo 1. Esta pequena diferença é suficiente para influenciar 

nos ganhos com a seleção, 13,8% considerando o Modelo 1 e 15,5% considerando Modelo 10. 
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O modelo 10 permitiu, ainda, uma estimação mais acurada dos valores genotípicos, imputando 

maior precisão à seleção derivada dos resultados deste modelo (Figura 4)  

  
Figura 3. Ordenamentos dos híbridos de cupuaçuzeiro com base nos valores genotípicos 
empíricos obtidos pelos modelos 1 (mais simples e parcimonioso) e 10 (melhor ajuste).  
 

 
Fonte: O autor (2022)   
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Figura 4. Médias fenotípicas e erros-padrão da predição dos valores genotípicos empíricos 
dos híbridos de cupuaçuzeiro obtidos pelos modelos 1 (mais simples e parcimonioso, em azul) 
e 10 (de melhor ajuste, em amarelo)  
 

  
Fonte: O autor (2022).  
  

4 DISCUSSÃO  

  

Com frequência, experimentos envolvendo culturas perenes, tal qual o cupuaçuzeiro, 

envolvem áreas experimentais extensas e repetidas medições ao longo do tempo (DIAS, 2001). 
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Os efeitos causados pelas variações ano-a-ano afetam os genótipos de forma diferencial, a 

depender de sua constituição genética, seu estado de maturação e o micro-ambiente onde a 

planta está instalada no campo experimental, evidenciando a inter-relação dos fatores (ISIK; 

HOLLAND; MALTECCA, 2017; LAHIVE; HADLEY; DAYMOND, 2019). Portanto, a 

heterogeneidade de covariâncias é, na maioria das vezes, regra para estas culturas, e deve ser 

devidamente considerada por ocasião da escolha do modelo estatístico a ser empregado na 

avaliação genética, priorizando aqueles de melhor ajuste, capazes de captar as peculiaridades 

supracitadas (ANDRADE et al., 2016).   

Na escolha de modelos, a utilização de um critério de informação é fundamental. A 

eficácia do AIC neste sentido já foi comprovada em vários estudos (CAVANAUGH; NEATH, 

2019; PORTET, 2020; RESENDE; ALVES, 2020). Na presente pesquisa, dois pontos devem 

ser ressaltados. Há uma oscilação na acurácia seletiva à medida que novas estruturas são 

modeladas. Para os efeitos residuais, de ambiente permanente de indivíduo e de parcela, as 

estruturas de melhor adequação não são aquelas que proporcionaram maior acurácia seletiva, 

o que também foi observado por Andrade et al. (2016). A partir deste comportamento, infere-

se que as acurácias maiores nos demais modelos de maior AIC são superestimadas. Porém, 

uma vez que as matrizes de todos os efeitos foram modeladas e o modelo de melhor ajuste foi 

identificado, atingiu-se a maior acurácia dentre todos os modelos testados. Portanto, testando 

diferentes estruturas de covariância dos efeitos aleatórios, foi possível identificar o melhor 

modelo, pelo seu menor valor de AIC - um critério estatístico - e que também é o mais 

confiável; e pela maximização da acurácia dentre os modelos avaliados, um critério genético-

estatístico (RESENDE; ALVES, 2020).   

Para a matriz dos efeitos residuais (R), a estrutura AR1H foi a mais adequada. Isto 

implica que, no presente estudo, as variâncias residuais são heterogêneas, fato esperado devido 

as particularidades inerentes à cada safra, e à presença de correlação serial como componente 

das covariâncias residuais entre safras. A estrutura AR1H é comumente empregada em análises 

espaciais, considerando que a medida que a distância entre dois indivíduos ou parcelas 

aumenta, a correlação entre essas diminui (ANDRADE et al., 2020; BERNARDELI et al., 

2021). Este conceito pode ser estendido à análise de medidas repetidas, isto é, a correlação 

entre duas medições diminui à medida que estas possuem maior intervalo (de tempo, no caso 

presente) entre si (LIU; ROVINE; MOLENAAR, 2012; VERBYLA et al., 2021). Isto ocorre 

não só pelas peculiaridades de cada safra, mas também pelo estágio de maturação da planta.   

As estruturas avaliadas para os efeitos de ambiente permanente de indivíduo e de 

parcela (IDH para o primeiro e CORH para o último) também consideram variâncias 
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heterogêneas. No caso da CORH, também há a presença de um coeficiente de correlação 

considerando as covariâncias. Porém, diferentemente da estrutura AR1H, não há variação entre 

os coeficientes de correlação à medida que a distância entre medições aumenta. Portanto, 

infere-se que há heterogeneidade entre as variâncias atribuídas ao referido efeito e as inter-

relações são uniformes, independentemente das distâncias entre medições (SHALIZI; ISIK, 

2019).   

A eficácia da estrutura FA1 para os efeitos genotípicos, já foi comprovada para ensaios 

em múltiplos ambientes (SHALIZI; ISIK, 2019; SMITH; CULLIS, 2018) e vem sendo adotada 

para análises de medidas repetidas (FAVERI et al., 2015; VERBYLA et al., 2021). O modelo 

10 aproxima-se do modelo não estruturado (o mais completo e parametrizado) ao considerar 

cada medida como uma variável distinta, permitindo predições particularizadas para cada 

medição (PIEPHO, 1997). Porém, o modelo 10 é mais parcimonioso, pois considera as 

correlações entre as variáveis (medidas) para diminuir a dimensionalidade à um fator (SMITH; 

CULLIS; THOMPSON, 2001; VERBYLA et al., 2021). Não existem registros de modelagem 

da estrutura FA1 em uma fruteira perene, tal qual o cupuaçuzeiro, sendo o presente estudo 

pioneiro neste sentido.  

A aptidão dos híbridos para seleção é corroborada pela significância da variância 

genotípica, tanto no Modelo 1, mais simples, quanto no 10, mais adequado. No entanto, 

somente por meio da estruturação da matriz dos efeitos genotípicos, no modelo de melhor 

ajuste, foi possível observar uma variação na grandeza desta variância ao longo das safras. Os 

diferentes estágios de maturação, associados com a expressão diferencial de genes, a qual 

também está ligada à fatores ambientais, pode ter relação com este comportamento (MELO et 

al., 2020; TAHI et al., 2019). Ainda analisando ambos modelos em paralelo, é evidente que a 

detecção das oscilações dos demais efeitos só pôde ser realizada pelo Modelo 10. A 

estruturação das matrizes dos referidos efeitos viabilizou, por exemplo, a visualização da 

importância dos efeitos de ambiente permanente para a variância fenotípica, chegando a ser 

maior que a variância residual em algumas safras, de forma oposta ao Modelo 1.   

Ademais, a influência dos efeitos genotípicos na variância fenotípica, mensurada pela 

herdabilidade média, pode ser considerada alta (> 0,50, RESENDE; ALVES, 2020), indício de 

que a seleção de famílias será bem-sucedida. Tal comportamento incide sobre a acurácia de 

seleção, igualmente elevada (RESENDE; ALVES, 2020). Outro parâmetro de alta magnitude 

foi o coeficiente de repetibilidade. Como relatado no parágrafo anterior, no modelo 1, a maior 

parte dos efeitos não genéticos da variância fenotípica foi alocada na variância residual, 

resultando em uma baixa repetibilidade. Ao realizar a modelagem das estruturas de covariância 
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dos efeitos aleatórios do modelo estatístico, foi possível estimar a magnitude de cada efeito de 

forma mais acurada, diminuindo a variância residual e resultando em uma alta repetibilidade. 

A baixa variação na acurácia a partir da quarta safra e os altos coeficiente de repetibilidade 

observados sugerem a possibilidade de realizar a seleção genética mais precocemente 

(CHAVES et al., 2021).  

Particularizando ao cupuaçuzeiro, a cultura possui alta divergência intrapopulacional, 

promovida pela autoincompatibilidade (RAMOS et al., 2005); além de um longo período 

juvenil, aproximadamente três anos, comum em fruteiras perenes (RAI; SHEKHAWAT, 

2014). Após este período, a planta inicia o período produtivo pré-climax, que se estende até, 

aproximadamente, o oitavo ano após a implantação (ALVES et al., 2020). Neste período, a 

planta adapta-se às condições edafoclimáticas do pomar, e avança até seu processo de 

maturação produtiva. Isto significa que há uma manifestação diferencial de genes ao longo da 

vida do indivíduo, constituindo uma fonte de heterogeneidade genética (FRIEDMAN, 2020). 

Ademais, no presente estudo, foi detectado indícios de bienalidade, outro fator que favorece a 

variação entre medidas, haja vista o comportamento da média fenotípica, dos coeficientes de 

herdabilidade média no sentido amplo e dos valores genotípicos a partir da quinta safra.   

As baixas correlações genéticas entre safras indicam a existência de interação GM. Em 

outras palavras, há desempenho diferencial dos híbridos ao longo das safras. Esta informação 

é importante para priorizar a seleção de genótipos resilientes, capazes de suportar as variações 

macro-ambientais, isto é, aquelas de cunho climático, cada vez mais frequentes; e micro-

ambientais, relacionadas ao manejo e a competição intra- e interespecífica (FARRELL et al., 

2018; LAHIVE; HADLEY; DAYMOND, 2019). Isto é especialmente relevante para o 

cupuaçuzeiro, que, a exemplo do cacaueiro (Theobroma cacao L.), é capaz de continuar 

produzindo por muitas décadas (DIAS, 2001). Ademais, as baixas correlações genéticas 

observadas evidenciam a inadequação do modelo simples de repetibilidade para a análise de 

medidas repetidas, no caso do presente estudo, haja vista sua pressuposição de que as 

correlações entre pares de safras são próximas à unidade (RESENDE; SILVA; AZEVEDO, 

2014).  

Houve uma variação discreta entre os valores genotípicos empíricos preditos (EBLUPs) 

por cada modelo. Apesar de discreta, a modelagem das estruturas de covariância possibilitou 

um aumento no progresso genético de 1,7%, bem como um menor erro de predição, conferindo 

confiabilidade à seleção. Desta forma, ressalta-se a importância da modelagem das estruturas 

de covariância dos efeitos aleatórios do modelo, a qual possibilita inferências verossímeis e 
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seleções mais acuradas e, por conseguinte, a otimização dos programas de melhoramento 

(MELO et al., 2020).  

  

5 CONSIDERAÇÕES FINAIS  

  

Modelar as estruturas de covariância e identificar o modelo de melhor ajuste mostrou-

se fundamental para a avaliação e seleção genética do cupuaçuzeiro. O modelo de melhor ajuste 

gerou resultados mais confiáveis, tanto na estimação dos componentes de variância quanto na 

predição dos valores genotípicos, possibilitando o aprimoramento de uma das etapas mais 

importantes do programa de melhoramento: a avaliação genética. No modelo 10, as matrizes 

dos efeitos residuais, de ambiente permanente, de parcela e genotípicos foram modeladas pelas 

estruturas auto-regressiva heterogênea de primeira ordem (AR1H), bloco diagonal (IDH), 

simetria composta heterogênea (CORH) e fator analítico (FA1), respectivamente. Por meio 

deste modelo, os híbridos G117, G120, G125, G129, G140, G144, G162, G165, G167 e G169 

foram selecionados, proporcionando um ganho genético de 15,5%.  
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