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RESUMO 
 

 

MATTA, Lorêta Buuda da, D.Sc., Universidade Federal de Viçosa, abril de 
2012. Mapeamento de QTL para conteúdo de ácido oléico em soja 
utilizando marcadores SNP. Orientador: Maurilio Alves Moreira. 
Coorientadores: Everaldo Gonçalves de Barros e Cosme Damião Cruz. 
 

 

A principal meta no melhoramento da qualidade do óleo de soja é 

aumentar sua estabilidade oxidativa pelo aumento do teor de ácido oléico 

e redução dos teores dos ácidos linolênico e linoléico. A identificação de 

locos de caracteres quantitativos (QTL) associados ao conteúdo de ácido 

oléico pode favorecer a utilização da seleção assistida por marcadores 

moleculares no melhoramento, possibilitando a combinação de alelos 

favoráveis oriundos de diferentes materiais genéticos. Neste contexto, o 

presente trabalho teve como objetivo mapear QTL associados ao 

conteúdo de ácido oléico em soja utilizando marcadores SNP. Para isso, 

foram realizadas as seguintes etapas: (1) estimação dos parâmetros 

genéticos e correlações entre conteúdo de ácidos graxos e teor de óleo; 

(2) construção do mapa genético de ligação para uma população F2 

proveniente do cruzamento FA22 x CS303TNKCA, contrastantes para 

conteúdo de ácido oléico, com marcadores SNP; (3) identificação de QTL 

associados ao conteúdo de ácido oléico e de outros ácidos graxos 

insaturados. As estimativas de herdabilidade obtidas indicam que existe 

potencial para realizar seleção para conteúdo de ácido oléico em 

gerações precoces. Os resultados das correlações indicam que aumentos 

nos teores de ácido oléico implicam na redução dos outros ácidos graxos 

insaturados e no teor de óleo. Entretanto, a maior magnitude dessas 

correlações foi encontrada entre os ácidos oléico e linoléico. Este estudo 

revelou um novo QTL para conteúdo de ácido oléico no grupo de ligação 

D1B, com efeito moderado, próximo ao marcador BARC-007889-00156, o 

qual foi detectado em quase todos os ambientes avaliados. QTL com 

moderados e pequenos efeitos foram encontrados nos grupos de ligação 
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D1A, C1, C2, K, e H. Entretanto, somente o QTL do grupo de ligação C1 

foi detectado em dois ambientes e nas análises conjuntas. Os QTL 

detectados para conteúdo de ácido linoléico, na maioria das vezes, 

correspondem a QTL encontrados para conteúdo de ácido oléico, e seus 

efeitos tiveram sempre sentidos contrários. Foi detectado QTL de efeito 

maior para o conteúdo de ácido linolênico no grupo de ligação B2 

explicando maior parte da variação fenotípica. 
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ABSTRACT 
 

 

MATTA, Lorêta Buuda da, D.Sc., Universidade Federal de Viçosa, April, 
2012. QTL mapping for soybean oleic acid content using SNP 
markers. Adviser: Maurilio Alves Moreira. Co-advisers: Everaldo 
Gonçalves de Barros and Cosme Damião Cruz. 
 

 

The primary breeding goal for soybean oil quality is to enhance the 

oxidative stability by increasing the level of oleic acid and concomitant 

reduction of linolenic and linoleic acid content. Identification of quantitative 

trait loci (QTL) associated with oleic acid content can advance the 

application of marker-assisted selection, providing the combination of 

favorable alleles from different genetics resources. Thus, the objective of 

this study was map QTL for oleic acid content in soybean using SNP 

markers. The following steps were performed: (1) estimation of genetic 

parameters and correlations between fatty acid and oil content, (2) 

construction of genetic linkage map with SNP markers in F2 population 

derived from FA22 x CS303TNKCA, (3) identifying QTL associated with 

oleic acid content and other unsaturated fatty acids. The oleate heritability 

estimates indicate that effective selection can be practiced in early 

generations. Results of the correlations indicate that increases in the 

levels of oleic acid result in reduction of other unsaturated fatty acids and 

soybean oil. However, the greater magnitude of these correlations were 

found between oleic and linoleic acids. This study revealed a novel oleate 

QTL on linkage group D1B, with moderate effect near the SNP marker 

BARC-007889-00156, which was detected in almost all environments 

evaluated. QTL with small and moderate effects were reported on linkage 

groups D1A, C1, C2, K and H. However, only the QTL on linkage group 

C1 was detected in two environments and the combined analyses. In most 

cases, linoleate QTL correspond to oleate QTL and their effects had 

opposite directions. A major linolenate QTL was detected on linkage group 

B2 explaining most of the phenotypic variation. 



1 
 

1. INTRODUÇÃO 

 

 

A inserção do Brasil como uma das maiores potências mundiais na 

produção de alimentos deve-se em grande parte à cultura da soja, que é 

hoje a principal commodity agrícola, com expressiva participação no 

produto interno bruto (PIB) brasileiro. O destaque desta leguminosa é 

devido à combinação de alta produtividade, baixo custo de produção e 

altos teores de óleo (em torno de 20%) e proteína (em torno de 40%) 

presentes no grãos.  

A soja é a espécie vegetal que sofreu a maior expansão de cultivo 

nos últimos anos, colocando o Brasil como o segundo maior produtor e 

exportador mundial. Na safra de 2011/2012 foram cultivados 24,6 milhões 

de hectares com produção estimada de 71,75 milhões de toneladas 

(CONAB, 2012), sendo que aproximadamente 18% são destinados a 

produção de óleo (ABIOVE, 2011). A maior parte do óleo de soja 

produzido no mundo destina-se ao consumo humano. Entretanto, por 

possuir uma cadeia produtiva bem estabelecida a soja também tem sido 

utilizada como a principal matéria prima para a produção do biodiesel. 

O óleo de soja é composto de triglicerídeos dos ácidos graxos 

palmítico (110 g kg-1), esteárico (40 g kg-1), oléico (250 g kg-1), linoléico (520 

g kg-1) e linolênico (80 g kg1) (FEHR, 2007). Atualmente, a principal meta no 

melhoramento da qualidade do óleo de soja é aumentar sua estabilidade 

oxidativa pelo aumento do teor de ácido oléico e pela redução dos teores 

dos ácidos linolênico e linoléico. Essas modificações na composição dos 

ácidos graxos insaturados são benéficas tanto para o uso do óleo de soja 

para o consumo humano quanto para a produção de biodiesel.  

O conteúdo de ácido oléico no óleo de soja é de herança quantitativa, 

sendo condicionado por vários genes e possui interação significativa com o 

ambiente. Neste caso a seleção fenotípica é bastante laboriosa, demanda 

muito tempo e tem baixa eficiência. Assim, a utilização da seleção assistida 

por meio de marcadores moleculares (SAM) pode melhorar a eficiência e 

acelerar o processo de melhoramento genético.  
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O mapeamento de QTL permite identificar regiões cromossômicas 

que contêm locos que controlam caracteres quantitativos (QTL). Assim, 

tais regiões podem ser tratadas como fatores mendelianos, podendo 

facilitar a compreensão da arquitetura genética do caráter e, 

consequentemente, auxiliar os programas de melhoramento.  

Neste contexto, o presente trabalho teve como objetivo geral 

mapear QTL associados ao conteúdo de ácido oléico em soja utilizando 

marcadores SNP. Os objetivos específicos foram:  

• Estimar parâmetros genéticos e correlações entre o conteúdo de 

ácidos graxos específicos e teor de óleo; 

• Construir um mapa genético de ligação em uma população F2 

proveniente do cruzamento FA22 x CS303TNKCA com marcadores 

SNP; 

• Identificar locos de características quantitativas associados ao 

conteúdo de ácidos graxos insaturados; 

• Determinar as interações epistáticas entre os QTL. 
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2. REVISÃO DE LITERATURA 

 

 

2.1. Composição e qualidade do óleo de soja 

 

O óleo de soja é composto, principalmente, de triacilgliceróis que 

constituem as principais formas de armazenamento de lipídios de 

sementes em desenvolvimento, os quais são produzidos pela 

esterificação de ácidos graxos aos três grupos hidroxilas do glicerol. 

Existem cinco ácidos graxos principais presentes na fração óleo: palmítico 

(C16:0), esteárico (C18:0), oléico (C18:1), linoléico (C18:2) e linolênico 

(C18:3). Os teores desses ácidos graxos ocorrem, em média, nas 

proporções de 110 g kg-1; 40 g kg-1; 250 g kg-1; 520 g kg-1 e 80 g kg1, 

respectivamente (FEHR, 2007).  

A qualidade do óleo de soja é definida pela composição em ácidos 

graxos, que afetam diretamente as características físico-químicas e o 

valor nutricional do óleo. Altos teores de ácidos graxos polinsaturados 

estão relacionados com a redução da estabilidade oxidativa, devido a 

presença de duplas ligações nas cadeias de carbonos que são 

suscetíveis ao ataque oxidativo, ocorrendo assim a formação de 

compostos que alteram o sabor e odor do produto (DUNTON et al., 1951; 

CARDINAL et al., 2011).  

No intuito de aumentar a estabilidade oxidativa do óleo de soja, a 

hidrogenação química tem sido bastante utilizada levando a redução dos 

conteúdos de ácidos linolênico (18:3) e linoléico (18:2). No entanto, este 

processo promove a redução do atrativo econômico de se usar o óleo de 

soja, além de gerar quantidades significativas de ácidos graxos saturados 

e de isômeros trans de ácidos graxos. O consumo destes compostos está 

diretamente relacionado com a incidência de certas doenças cardíacas, 

altos níveis de colesterol e riscos de desenvolvimento de diabetes tipo 2 

(YADAV, 1996; HU et. al., 1997; MOZAFFARIAN et al., 2006).  

Outra alternativa de aumentar efetivamente a estabilidade oxidativa, 

sem a necessidade de hidrogenação, seria aumentar os teores de ácido 

oléico em detrimento dos ácidos linolênico e linoléico na semente de soja. 
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Com isso, o conhecimento e a manipulação da via biossintética dos ácidos 

graxos bem como os genes envolvidos oferecem inúmeras possibilidades de 

modificar a composição dos ácidos graxos presentes no óleo de soja. 

 

 

2.2. Biossíntese de ácidos graxos  

 

 A biossíntese de lipídios, em vegetais, envolve a biossíntese de 

ácidos graxos, a produção dos lipídios estruturais das membranas 

plastidiais, a síntese de triacilgliceróis e a produção dos lipídios estruturais 

das membranas extraplastidiais (MEKHEDOV et al., 2000).  

 Em plantas, os ácidos graxos são sintetizados quase 

exclusivamente nos plastídios. Nos cloroplastos, onde ocorre o início da 

síntese, cadeias de ácidos graxos são alongadas até o comprimento de 

16 a 18 átomos de carbono (YADAV, 1996). As cadeias de ácidos graxos 

são aumentadas no retículo endoplasmático liso, insaturadas ou 

processadas em reações adicionais para a formação de triacilgliceróis ou 

fosfolipídios (MEKHEDOV et al., 2000).  

Acredita-se que as enzimas da rota sejam mantidas juntas em um 

complexo conhecido como ácido graxo sintetase (FAS). Este complexo 

provavelmente permite que a série de reações ocorra com maior 

eficiência,  catalisando a formação de ácidos graxos a partir de acetil-CoA 

e malonil-CoA (YADAV, 1996). 

 A biossíntese de ácidos graxos em plantas começa com a 

formação de acetil Co-A nos plastídios a partir do piruvato (Figura 1). O 

acetil Co-A é ativado a malonil-CoA pela enzima acetil-CoA carboxilase. A 

forte regulação da acetil-CoA carboxilase parece controlar a taxa global 

de síntese de ácidos graxos (OHLROGGE; JAWORSKI, 1997; NIKOLAU 

et al., 2003). O malonil-CoA reage com a proteína carregadora de acil 

(ACP, do inglês acyl carrier protein) gerando malonil-ACP, o substrato 

primário da síntese de ácidos graxos.   

 A síntese de novo de ácidos graxos nos plastídios ocorre através de 

uma série repetida de condensação, redução e desidratação que adiciona 

unidades de dois carbonos derivados do malonil-ACP para a cadeia de 
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ácidos graxos em crescimento. A primeira reação de condensação entre 

malonil-ACP e acetil-CoA é catalisada pela 3-cetoacetil-ACP sintetase (KAS) 

III (Figura 1). Posteriormente, várias condensações são realizadas pela 

enzima KAS I formando 16:0-ACP. Alguns 16:0-ACP são liberados da 

maquinaria da ácido-graxo sintase, mas a maioria das moléculas que são 

alongadas para 18:0-ACP, através da enzima KAS II, são eficientemente 

convertidas a 18:1-ACP pela ação da enzima estearil-ACP dessaturase 

(SACPD), também conhecida como ∆-9 dessaturase.  

 Os ácidos graxos C16:0, C18:0 e C18:1 podem permanecer no 

plastídio para síntese dos lipídeos estruturais de membranas cloroplastidiais, 

como também podem ser exportados para o citosol para produção de óleo e 

lipídeos estruturais de membranas extracloroplastídicas. Ligações duplas 

adicionais são inseridas nos ácidos graxos C16:0 e C18:1 por uma série de 

isoenzimas dessaturases, que são proteínas integrais de membrana 

encontradas no cloroplasto e no retículo endoplasmático. Cada dessaturase 

insere uma ligação dupla em uma posição específica na cadeia de ácidos 

graxos, e as enzimas agem sequencialmente para formar os produtos C18:3 e 

C16:3 finais (OHLROGGE; BROWSE, 1995). As enzimas dessaturases FAD2 

e FAD3 localizadas no retículo endoplasmático são responsáveis pela 

conversão de ácido oléico em linoléico e ácido linoléico em linolênico, 

respectivamente. Como as enzima SACPD, FAD2 e FAD3 catalisam as 

dessaturações que ocorrem para a formação de ácidos graxos polinsaturados, 

estas exercem papel fundamental na determinação da qualidade do óleo. 

 

 



6 
 

 

  

Figura 2. Reações de biossíntese de ácidos graxos saturados e insaturados em soja.  

(Retirado de http://www.uky.edu/Ag/Agronomy/PLBC/Research/images/Soy_Lipid_Biosynthesis-Jan2011.gif) 
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2.3 Melhoramento e controle genético do conteúdo de ácidos 

graxos insaturados do óleo de soja 

 

Modificações genéticas nos conteúdos de ácidos graxos insaturados 

presentes no óleo de soja têm sido obtidas através de melhoramento 

convencional e engenharia genética. O aumento do conteúdo de ácido oléico 

e a redução dos teores dos ácidos linoléico e linolênico aumentam a 

estabilidade do óleo, reduzindo ou eliminando a necessidade de hidrogenação 

química, responsável pela produção de ácidos graxos trans (FEHR, 2007).  

Ao longo dos anos vários genótipos de soja contendo entre 30 a 

70% de ácido oléico foram desenvolvidos através do melhoramento 

convencional, explorando a variação encontrada no germoplasma 

(TAKAGI; RAHMAN, 1996; RAHMAN et al., 2001; FEHR; CURTISS, 2004; 

ALT et al., 2005b). A linhagem N78-2245 foi um dos primeiros materiais 

de soja com alto teor de ácido oléico (51%) obtido através de seleção 

recorrente (WILSON et al., 1981).  Burton et al. (2006) desenvolveram a 

linhagem N98-4445A que possui de 40 a 70% de ácido oléico 

dependendo das condições ambientais de cultivo. Utilizando mutação 

induzida novas fontes para alto teor de ácido oléico foram obtidas 

(RAHMAM et al. 1996) como FA22 e M23  (FEHR; CURTIS, 2004; 

RAHMAN et al., 2004). O teor de ácido oléico em M23 (46%) é controlado 

por um único alelo recessivo designado ol (SANDHU et al., 2007), que 

corresponde a uma deleção em FAD2-1A (ALT et al., 2005a). Do 

cruzamento entre N98-4445A x M23 obteveram-se linhas com mais de 

70% de ácido oléico. Entretanto, teores acima de 80% só haviam sido 

conseguidos através de engenharia genética (KINNEY, 1996; BUHR et 

al., 2002).   

A conversão de ácido oléico em linoléico se dá através da ação da 

enzima ω-6 dessaturase codificada pelos genes FAD2. Em soja foram 

identificados três genes diferentes FAD2-1, FAD2-2  e FAD2-3. O gene 

FAD2-1 é altamente expresso em sementes em desenvolvimento, 

enquanto o gene FAD2-2 é expresso constitutivamente em todos os 

tecidos e, provavelmente, codifica a ω-6-dessaturase responsável pela 

produção de ácidos graxos de membrana (TANG et al., 2005; 
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SCHLUETER et al., 2007). O gene FAD2-3 é expresso em tecidos 

vegetativos e em sementes em desenvolvimento (LI et al., 2007). Foram 

encontradas duas isoformas para o gene FAD2-1 denominadas FAD2-1A 

(Glyma10g42470) localizado no cromossomo 10 e FAD2-1B 

(Glyma20g24530) localizado no cromossomo 20 (TANG et al., 2005; 

SCHLUETER et al., 2007). Foram reportadas três isoformas para o gene 

FAD2-2, designadas FAD2-2A (Glyma19g32930), FAD2-2B 

(Glyma19g32940) e FAD2-2C (Glyma03g30070). FAD2-2A e FAD2-2B 

estão localizados no cromossomo 19 e encontram-se bastante próximos, 

enquanto FAD2-2C encontra-se no cromossomo 3 (SCHLUETER et al., 

2007).  

Assim, vários estudos demostraram que FAD2-1A e FAD2-1B 

desempenham papel importante no controle dos níveis de ácido oléico de 

sementes em desenvolvimento e têm sido bastante utilizados como genes 

alvos para produzir materiais com alto conteúdo desse ácido graxo (BUHR et 

al., 2002; DIERKING; BILYEU, 2009; PHAM et al., 2010; HOSHINO et al.; 

2010; BOLON et al. 2011; PHAM et al., 2011). A combinação de mutações 

em FAD2-1A e FAD2-1B possibilitaram o desenvolvimento de cultivares de 

soja com mais de 80% de ácido oléico (PHAM et al., 2010; HOSHINO et al.; 

2010; PHAM et al., 2011).  

Os conteúdos de ácido esteárico e oléico em soja podem ser 

regulados pela ação da enzima SACPD e expressão do gene GmSACPD. 

Foram identificados três alelos SACPD em soja GmSACPD-A, GmSACPD-

B e GmSACPD-C (BYFIELD; UPCHURCH, 2006; ZHANG et al., 2008; 

UPCHURCH; RAMIREZ, 2010). Os genes GmSACPD-A e GmSACPD-B 

possuem mais de 98% de identidade. Altos níveis de SACPD-C foram 

encontrados apenas em sementes em desenvolvimento e mutações  no 

gene GmSACPD-C nos genótipos A5 (30% de esteárico) e FAM94-41 (9% 

de esteárico) resulta em aumento no conteúdo de ácido esteárico e, 

consequentemente, redução do teor de ácido oléico (ZHANG et al., 2008).  

Upchurch e Ramirez (2010) avaliando a expressão gênica de genótipos de 

soja sugeriram que altos níveis de expressão do gene ou da atividade da 

enzima SACPD-C podem estar associados com os genótipos contendo 

teores médios de ácido oléico. 
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Para a redução do ácido linolênico em sementes de soja, 

inicialmente buscou-se no germoplasma da soja materiais genéticos com 

baixos teores desse ácido graxo (WHITE et al., 1961) e através de seleção 

recorrente foi possível reduzir os teores de linolênico de 8% para 4,2% 

(WILSON et al., 1981). Com o uso de mutagênese induzida foi possível a 

obtenção dos mutantes A5, C1640, RG10, M5, IL8, A23 e A26 com teores 

de ácido linolênico ainda mais baixos (1-3%) (HAMMOND; FEHR, 1983; 

WILCOX et al., 1984; BUBECK et al., 1989; RAHMAN; TAKAGI, 1997; 

STOJSIN et al., 1998; FEHR; HAMMOND, 2000). A redução dos teores de 

ácido linolênico nesses genótipos é controlada por mutações em alguns 

dos alelos nos locos fan1, fan2, fan3 e fanx relacionados com a expressão 

do gene da enzima ω-3 dessaturase microssomal (FAD3) (BILYEU et al., 

2005; ANAI et al., 2005; CHAPELL; BILYEU, 2005; BILYEU et al., 2006). O 

acesso A29 que reúne mutações nos alelos nos locos fan1, fan2 e fan3 

produz apenas 1% de ácido linolênico (FEHR; HAMMOND, 2000; ROSS et 

al., 2000). 

O gene que codifica a enzima ω-3 dessaturase (FAD3), 

responsável pela conversão do ácido linoléico em linolênico, é chamado 

de GmFAD3. Bilyeu et al. (2003) identificaram três locos independentes 

que controlam a produção de ácido linolênico em soja, designados de 

GmFAD3-A, GmFAD3-B e GmFAD3-C. Anai et al. (2005) consideraram a 

existência de quatro isoformas do gene FAD3 designados de GmFAD3-

1a, GmFAD3-1b, GmFAD3-2a, GmFAD3-2b. Assim, quatro isoformas 

microssomais para GmFAD3 foram isoladas em soja: GmFAD3-1a é 

equivalente ao GmFAD3-B designado por Bilyeu et al. (2003) e está 

localizado no cromossomo 2 do genoma da soja 

(Gm02:44497345...44501526); GmFAD3-1b é equivalente a GmFAD3-A 

localizado no cromossomo 14 (Gm14:46647783...46651952); GmFAD3-2a 

é equivalente ao GmFAD3-C e está localizado no cromossomo 18 

(Gm18:5619528...5622306); e GmFAD3-2b localizado no cromossomo 11 

(Gm11:26805260...26808430) (FEHR, 2007; CARDINAL et al., 2011; 

<http://www.phytozome.net/soybean.php>). Diferentes combinações de 

mutações nesses genes são capazes de produzir sementes de soja com 

baixos níveis de ácido linolênico (1%) (BILYEU et al., 2011).  
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2.4.  Marcadores SNP em soja 

 

Durante as últimas décadas, o uso de marcadores moleculares, 

revelando polimorfismo no nível de DNA, tem desempenhado papel 

crescente na área de biotecnologia e melhoramento vegetal. Existem 

marcadores morfológicos, bioquímicos e baseados em DNA. Esses 

marcadores de DNA são diferenciados em dois tipos: marcadores que 

utilizam o método de hibridização (RFLP), e aqueles que utilizam a 

técnica de PCR (RAPD, AFLP, SSR, SNP, etc).  

Os marcadores SNP (Single Nucleotide Polymorphism) ganharam 

muito interesse dos melhoristas e da comunidade científica (RAFALSKI, 

2002). SNP são variações de nucleotídeos ou pequenas 

inserções/deleções (indels) nas sequências de bases em fragmentos 

homólogos de DNA (KWOK, 1996; KRUGLYAK, 1997; COLLINS, 1998), e 

são consideradas um dos mais valiosos marcadores para o mapeamento 

genético e estudos de associação (ZHU; SALMERON, 2007).  

Na prática, SNP são marcadores bialélicos e codominantes, de 

forma que o conteúdo informativo em um único SNP é limitado em 

comparação com os marcadores SSR que são multialélicos (GRIFFIN; 

SMITH, 2000; GUPTA et al., 2001; SCHLOTTERER et al., 2004; 

ORAGUZIE et al., 2007). Entretanto, os SNP possuem duas vantagens 

sobre os outros marcadores moleculares: (i) eles resultam da mais 

abundante forma de variação genética encontrada em genomas (ZHU et 

al., 2003) e (ii) possuem facilidade de automatização, viabilizada com 

extensivas tecnologias que têm sido desenvolvidas atualmente (FAN et al., 

2006).  

A frequência típica com a qual são observados SNP no DNA pode 

variar de espécie para espécie. Para que uma dada variação seja 

considerada um SNP é necessário que o seu alelo tenha uma frequência 

mínima de 1% na população testada. A ocorrência habitual de SNP relatada 

para genomas de plantas é de cerca de 1 SNP a cada 100-300 pb (GUPTA 

et al., 2001). Um grande número de SNP está disponível para Arabidopsis 

thaliana (JANDER et al. 2002; SCHMID et al. 2003, 2005; NORDBORG et al. 

2005), milho (Zea mays L.) (TENAILLON et al. 2001; CHING et al. 2002; 
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WRIGHT et al. 2005), arroz (Oryza sativa L.) (NASU et al., 2002; FELTUS et 

al. 2004) e soja (Glycine max L.) (ZHU et al. 2003; CHOI et al. 2007; HYTEN 

et al., 2010a,b; WU et al., 2010). 

Na cultura da soja a frequência do SNP é relativamente baixa em 

comparação com outras espécies agrícolas cultivadas (ZHU et al, 2003; 

HYTEN et al, 2006). A baixa frequência de sequências variantes é 

esperada, devido ao processo de seleção da soja ao longo dos anos, 

reduzindo a variação em 50%, e a estreita base genética dos genótipos 

utilizados para a obtenção das primeiras cultivares, além da baixa 

variação do ancestral selvagem G. soja (HYTEN et al., 2006). Entretanto, 

Choi et al. (2007) identificaram 5551 SNP em 2032 genes transcritos, e 

destes, 1141 transcritos contendo pelo menos um SNP foram utilizados 

para criar a terceira versão do mapa de ligação integrado da soja.  

 A identificação de SNP utilizando a técnica Illumina Gold engate 

tem se mostrado promissora, pois esse ensaio é capaz de analisar de 96 

a 1536 SNP em uma única reação em 3 dias de trabalho (FAN et al., 

2003). Com isso, Hyten et al. (2008) avaliaram 384 SNP utilizando essa 

metodologia em três populações RILs de soja. Os dados alélicos foram 

gerados com sucesso para 89% dos locos de SNP (342 dos 384). A alta 

taxa de sucesso do ensaio GoldenGate torna essa técnica útil para a 

criação rápida de mapas genéticos com alta densidade em espécies onde 

marcadores SNP estão rapidamente se tornando disponíveis, como no 

caso da soja. 

Nos últimos anos, um grande esforço vem sendo feito para 

conclusão do sequenciamento do genoma da soja, para obtenção de um 

mapa de ligação saturado e para a identificação e validação de QTL 

associados a características de interesse. A soja teve seu genoma 

sequenciado e publicado na Nature (artigo intitulado “Genome sequence 

of the palaeopolyploid soybean”), em Janeiro de 2010. Schmutz et al. 

(2010) sequenciaram 1,1 gigabases do genoma da soja e integraram com 

o mapa físico e mapa genético saturado (disponível no site 

<http://www.phytozome.net/soybean>).  

Estudos de mapeamento genético realizados em soja 

possibilitaram a criação de quatro versões do mapa de ligação integrado 
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desta cultura, utilizando nas duas últimas versões marcadores SSR e 

SNP (CREGAN et al., 1999; SONG et al., 2004; CHOI et al., 2007; 

HYTEN et al., 2010a).  

A quarta versão do mapa de ligação integrado da soja foi 

desenvolvida por Hyten et al. (2010a) com um total de 5500 marcadores 

moleculares, abrangendo uma distância de 2296,4 cM, destes foram 

identificados e mapeados 3792 SNP em três populações RILs. De um 

total de 18593 SNP encontrados por Choi et al. (2007) e Hyten et al. 

(2010a) 12586 SNP foram posicionados direta ou indiretamente no Mapa 

Consenso 4.0. Isto possibilitou a criação do “Universal Soy Linkage Panel” 

(USLP 1.0) com 1536 SNP, que foram selecionados com base na 

distribuição uniforme ao longo dos 20 grupos de ligação e por ter uma 

ampla frequência alélica em diferentes germoplasmas de soja. O USLP 

1.0 fornece uma ferramenta poderosa e versátil que pode ser usada para 

mapear rapidamente genes ou QTL associados a importantes 

características qualitativas ou quantitativas da soja. 

Novas tecnologias de ressequenciamento de alto rendimento 

recentemente se tornaram disponíveis para a geração de maior quantidade 

de sequências de DNA de forma rápida em relação ao padrão de 

sequenciamento Sanger. Apesar desta vantagem, os genomas grandes e 

complexos como o da soja ainda requerem um método para reduzir a 

complexidade do genoma a um nível que garanta a descoberta precisa de 

SNP (WU et al, 2010; HYTEN et al, 2010b).  

O uso de bibliotecas de representação reduzida (RRLs) foi 

proposto pela primeira vez de forma eficiente em seres humanos no 

intuito de encontrar SNP utilizando sequenciamento Sanger (ALTSHULER 

et al., 2000). Um total de 7108 de 25047 SNP preditos foram encontrados 

na soja, com uma taxa de validação de 79% a 92,5%, usando uma 

biblioteca de representação reduzida que foi posteriormente sequenciada 

pelo método de “sequência-por-síntese” (Illumina) (HYTEN et al., 2010b). 

Em soja, foram identificados até o momento mais de 30 mil SNP 

(HYTEN, et al., 2010a,b; WU et al., 2010). As plataformas de genotipagem 

de SNP em larga escala, de alta precisão, acurácia e baixos custos 

promovem uma maior cobertura do genoma, maior poder de detecção de 
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ligação e menor taxa de erro de genotipagem. Assim, SNP são uma rica 

fonte de polimorfismo em soja e podem ser utilizados para saturar mapas 

genéticos, detecção de QTL, estimação da diversidade genética, análises 

de associação, clonagem posicional, seleção assistida por marcadores 

(MAS) e também são potencialmente úteis para a identificação de genes 

candidatos. 

 

 

2.5.   Mapeamento de QTL para conteúdo de ácidos graxos 

insaturados em soja 

 

Avanços no uso de marcadores moleculares e a criação de mapa 

de ligação integrado têm facilitado o mapeamento de QTL em soja. Assim, 

foram mapeados QTL para conteúdo de ácidos graxos insaturados em 

várias posições nos grupos de ligação da soja (DIERS; SHOEMAKER, 

1992; HYTEN et al., 2004; PANTHEE et al., 2006; REINPRECHT et al., 

2006; MONTEROS et al., 2008; BACHLAVA et al., 2009).  

Diers e Shoemaker (1992) detectaram, em uma população F2:3 

oriunda do cruzamento entre G. max e G. soja, QTL para conteúdo de 

ácido oléico nos grupos de ligação A1, B2 e E,  para conteúdo de ácido 

linoléico em A1 e E e para conteúdo de ácido linolênico nos grupos E, K e 

L utilizando marcadores RFLP. Os QTL encontrados para oléico 

coincidem com QTL para linoléico nos grupos de ligação A1 e E, 

entretanto, com efeitos contrários. Estes resultados coincidem com 

Panthee et al. (2006) que utilizando marcadores SSR detectaram QTL 

para conteúdos de oléico, linoléico e linolênico na mesma região 

genômica no grupo de ligação E, além de encontrarem um novo QTL de 

efeito maior no grupo de ligação G para conteúdo de ácido linolênico. 

Hyten et al. (2004) trabalhando com uma população de RILs 

derivada do cruzamento Essex e Williams, utilizando marcadores SSR, 

encontraram dois QTL para conteúdo de oléico nos grupos de ligação 

D1b e L. Foram encontrados QTL para conteúdos de linoléico e linolênico 

nos grupos de ligação F e L, sendo o QTL do grupo L de efeito maior para 
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conteúdo dos três ácidos graxos insaturados. Reinprecht et al. (2006) 

encontraram um QTL de efeito maior no grupo de ligação B2 para 

conteúdo de linolênico, na mesma região genômica onde foram 

previamente mapeados o alelo fan que condiciona baixo conteúdo desse 

ácido graxo no acesso C1640 (BRUMMER et al., 1995).  

Foram mapeados seis QTL em uma população F2:3 (G99-G725 x N00-

3350) para teor de ácido oléico nos grupos de ligação A1 (Satt211, R2=4%), 

D2 (Satt389, R2=6%), G(Satt394, R2=13%), G(Satt191, R2=7%), L (Satt418, 

R2=9%) e L (Satt561, R2=25%) (MONTEROS et al., 2008). Ainda segundo 

estes autores, todos os QTL encontrados foram confirmados em uma 

população F2:3 do cruzamento entre G99-3438 x N00-3350.  

Um novo QTL de efeito moderado para conteúdo de ácido oléico foi 

encontrado no grupo de ligação F, em duas populações testadas em 

diferentes ambientes, próximo ao marcador sat_309 (BACHLAVA et al., 2009). 

Outros QTL de efeitos moderado e menor foram encontrados nos grupos de 

ligação A2, N, E, L, A1 e D2, mas estes não foram encontrados em ambas 

populações ou em todos ambientes, confirmando estudos prévios de 

mapeamento para teor de ácido oléico em soja (DIERS; SHOEMAKER, 1992; 

HYTEN et al., 2004; PANTHEE et al., 2006; MONTEROS et al., 2008). Foi 

encontrado um QTL de efeito moderado em proximidade com a isoforma 

FAD2-1B no grupo de ligação I (BACHLAVA et al., 2008; BACHLAVA et al. 

2009). Bachlava et al. (2009) detectaram cinco QTL para conteúdo de ácido 

linoléico e todos corresponderam aos QTL identificados para conteúdo de 

ácido oléico com efeitos opostos nas duas populações estudadas. Esses 

autores detectaram um QTL de efeito maior no grupo de ligação B2 para 

conteúdo de ácido linolênico na mesma região genômica previamente 

identificada por outros pesquisadores (BRUMMER et al., 1995; REINPRECHT 

et al., 2006; MONTEROS et al., 2008). 

Ha et al. (2010) localizaram genes envolvidos na biossíntese de ácidos 

graxos no mapa físico da soja ancorados a marcadores SSR. Neste trabalho 

os autores identificaram genes em regiões do genoma nos grupos de ligação 

A1, D2, G e L onde haviam sido detectados QTL por Monteros et al. (2008), 

ainda identificaram SNP para serem utilizados na SAM no melhoramento de 

cultivares com médio conteúdo de ácido oléico. 
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3. MATERIAL E MÉTODOS 

 

 

3.1. Materiais genéticos e procedimentos experimentais 

 

A população de mapeamento utilizada no presente trabalho foi 

desenvolvida por meio do cruzamento FA22 x CS303TNKCA. FA22 foi 

desenvolvida por mutagênese química na Iowa State University e possui 

teor médio de ácido oléico (≈500 g.kg-1) na fração óleo (FEHR, 2004). A 

linhagem CS303TNKCA é uma isolinha derivada da variedade Monarca 

(desenvolvida pela COOPADAP), possui baixo teor de ácido linolênico 

(≈35 g.kg-1), tendo como progenitor doador o acesso BARC 12, teores 

normais de ácido oléico (≈200 g.kg-1), ausência de Lox 1, 2 e 3 e do 

inibidor de protease Kunitz.  

Seis plantas híbridas obtidas deste cruzamento foram autofecundadas 

e 50 sementes de cada planta F1 foram separadas para a formação da 

população F2.  Foram plantadas 300 sementes F2 e 10 sementes dos 

progenitores, em setembro de 2009, em casa de vegetação da 

Universidade Federal de Viçosa, Minas Gerais, Brasil. Sendo coletadas 

folhas jovens de cada planta para extração e análise de DNA. Em Janeiro 

de 2010 as plantas foram colhidas individualmente, e destas foram 

separadas 10 sementes por planta para que se procedesse a análise não 

destrutiva dos teores de ácidos graxos por meio de cromatografia gasosa. 

Em fevereiro de 2010 foram plantadas, em fileiras, 242 famílias F2:3 

em campo experimental da UFV em Visconde do Rio Branco, Minas 

Gerais, Brasil. As populações foram conduzidas segundo o delineamento 

em blocos casualizados com duas repetições e cinco testemunhas 

(Vencedora, CD01RR8384, Tucunaré, FA22 e CS303TNKCA). As parcelas 

foram constituídas de linhas de 1,5 m com 25 sementes/fileira e 

espaçamento entre linhas de 0,5 m. Sendo estas colhidas em junho de 

2010 e 30 sementes F2:4 foram separadas de cada fileira para análise de 

ácidos graxos e teor de óleo. 

Em outros dois experimentos 231 famílias F2:4 foram plantadas em 

São Gotardo e Viçosa (Minas Gerais, Brasil) em Novembro e Dezembro 
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de 2010, respectivamente. Os experimentos foram conduzidos em blocos 

casualizados com duas repetições e  cinco testemunhas, como descrito 

anteriormente. Em São Gotardo-MG, as parcelas foram colhidas nos 

meses de março a abril de 2011, enquanto em Viçosa-MG, a colheita foi 

realizada de abril a maio de 2011. Como as plantas estavam segregando 

para maturação, foram realizadas de duas a quatro colheitas por fileira. 

Amostras de 10 a 25 sementes F2:5 foram destinadas para à análise de 

ácidos graxos e teor de óleo de acordo com a data de maturação em cada 

fileira. 

 

 

3.2 Avaliações Fenotípicas e Análises Estatísticas 

 

O conteúdo de óleo das sementes foi determinado por 

espectrometria de ressonância magnética nuclear (NMR – Resonance 

Instruments, Witney, Oxfordshire, UK). Os ácidos graxos foram 

quantificados por cromatografia gasosa utilizando o Modelo 6890 GC 

(Agilente Technologies, Inc., Wilmington, DE), como descrito por Burkey 

et al. (2007). A quantificação do conteúdo de óleo e ácidos graxos foi 

realizada no USDA Soybean and Nitrogen Fixation Laboratory, Raleigh, 

NC, USA. Foram obtidos dados de maturação na população F2:4 no 

estádio reprodutivo R8 (FEHR e CAVINESS, 1977). As sementes F2:5 

colhidas em Viçosa e São Gotardo foram sub-amostradas de acordo com 

o dia de maturação, para serem analisadas separadamente. 

Os parâmetros genéticos, nos diferentes ambientes (Visconde do Rio 

Branco, São Gotardo e Viçosa), foram estimados com base em modelos 

mistos do tipo REML/BLUP individual utilizando o software SELEGEN – 

REML/BLUP (modelo 21) de acordo com Resende (2006), por meio do 

seguinte modelo estatístico: 

y = Xr + Zg + e, 

em que “y” é o vetor de dados, “r” é o vetor dos efeitos de repetição 

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

genotípicos (assumidos como aleatórios), “e” é o vetor de erros ou 

resíduos (aleatórios). X e Z representam as matrizes de incidência para “r” 
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e ”g”, respectivamente. Foram estimadas as variâncias genotípicas, 

residuais e fenotípicas, herdabilidade média de genótipo e herdabilidade 

de parcelas individuais no sentido amplo, ou seja, dos efeitos genotípicos 

totais. Foi estimada apenas a variância fenotípica na população F2:3 

cultivada em casa de vegetação, pois os dados obtidos nesta geração são 

provenientes das sementes coletadas de plantas F2 individuais. 

As médias fenotípicos utilizadas no mapeamento de QTL foram 

obtidas utilizando o Proc MIXED no SAS 9.1 (SAS Institute, 2004). Todos os 

efeitos dos modelos foram considerados aleatórios, exceto testemunhas e 

maturação. A melhor predição linear não viesada (BLUP) foi obtida para 

todas as características avaliadas em cada família em todos os ambientes. 

As análises individuais foram conduzidas separadamente em cada ambiente. 

As análises conjuntas foram feitas combinando os ambientes Viçosa-MG e 

São Gotardo-MG e combinando todos os ambientes (Casa de Vegetação, 

Visconde do Rio Branco, São Gotardo e Viçosa). Foram incluídos os dados 

de maturação em Viçosa-MG e São Gotardo-MG, como covariável no 

modelo, no intuito de reduzir sua influência nos valores fenotípicos.  

 Os modelos utilizados para as análises individuas foram: 

Yij = µ +Gi + Bj +εij  

e  
Yij = µ +Gi + Bj + H i j +εij  quando maturação foi incluída no modelo como 

covariável. 

onde: 

Yij é o valor da característica do i-ésimo tratamento (família ou 

testemunha) no j-ésimo bloco; µ é a média geral; Gi é o efeito do i-ésimo 

tratamento. Para i = 1, 2,..., g, tem-se o efeito aleatório para os genótipos 

e para i = g + 1, g + 2,..., g + t, tem-se o efeito fixo para as testemunhas; 

Bj é o efeito do j-ésimo bloco (j = 1,2,...,r); Hij é a maturação do i-ésimo 

tratamento no j-ésimo bloco; εij é o erro aleatório, εij ~NID (0, σ2 ). 

Os modelos utilizados para as análises conjunta foram: 

Yijk = µ + G i + B/A jk + A j + GAij + εijk  

e Yijk = µ + G i + B/A jk + A j + GA ij + H ijk +εijk  quando maturação foi incluída 

no modelo como covariável. 

onde: 
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Yijk = valor da característica para o i-ésimo genótipo (i = 1, 2, ..., g) 

no j–ésimo bloco (j = 1, 2, ..., a) no k-ésimo ambiente (k = 1, 2, ..., b); µ = 

média geral; Gi = efeito do i-ésimo genótipo. Para i = 1, 2,..., g, tem-se o 

efeito aleatório para os genótipos e para i = g + 1, g + 2,..., g + t, tem-se o 

efeito fixo para as testemunhas; B/Ajk = efeito do j-ésimo bloco dentro do 

k-ésimo ambiente; Aj = efeito do k-ésimo ambiente; GAij = efeito da 

interação do i-ésimo genótipo com o k-ésimo ambiente; Hijk é a 

maturação do i-ésimo genótipo no j–ésimo bloco no k-ésimo ambiente; εijk 

= erro aleatório.  

As correlações fenotípicas foram estimadas utilizando os dados da 

análise conjunta de todos os ambientes. 

 

 

3.3 Análises Genotípicas 

 

Para a genotipagem da população segregante foram coletadas 

folhas nas plantas F2 cultivadas em casa de vegetação. O DNA foi 

extraído pelo protocolo descrito por Vorwerk (2001), utilizando Wizard 

Genomic DNA Purification Kit da Promega. A concentração e qualidade 

do DNA foi determinada  através do espectrômetro NanoDrop (NanoDrop 

Technologies, Wilmington, DE). O DNA obtido foi também submetido a 

eletroforese em gel de agarose 0,8% para avaliar a qualidade. Com base 

na concentração estimada, procedeu-se a diluição das amostras para 

uma concentração final de 100 ng/µL. 

A genotipagem da população F2 foi realizada em plataforma 

Illumina GoldenGate do USDA/ARS Soybean Genomics and Improvement 

Laboratory (Beltsville, MD, EUA) usando 1536 SNP do Universal Soy 

Linkage Panel (USLP 1.0) como descrito por Hyten et al. (2010a). A 

análise dos alelos em cada loco foi feita através do programa 

GenomeStudio (Illumina Inc., San Diego, CA).  
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3.4 Mapa de Ligação 

 

O mapa de ligação foi construído utilizando o pacote OneMap 

(MARGARIDO et al., 2007) que utilizam uma abordagem multiponto 

proposta por Wu et al. (2002a, b).  Os marcadores que apresentaram 

distorções de segregação foram retirados da análise. Os grupos de 

ligação foram estimados utilizando os critérios de porcentagem de 

recombinação máxima de 40%, LOD score mínimo de 4 e função de 

mapeamento de Kosambi. Os grupos de ligação foram nomeados de 

acordo com a quarta versão do mapa de ligação integrado da soja 

(HYTEN et al. 2010a). 

 

 

3.5 Mapeamento de QTL 

 

Análises de QTL foram conduzidas no Windows QTL 

Cartographer v.2.5.010 (WANG et al., 2011) para todas as características 

avaliadas utilizando BLUPs dos dados da análise individual ou conjunta 

nos ambientes estudados. A associação entre marcadores e 

características foi determinada pelo método de mapeamento por múltiplos 

intervalos (MIM) (KAO et al., 1999), utilizando as opções “search for new 

QTL”, “optimize positions” e “test existing QTL” para efeitos maiores e 

interações epistáticas em cada característica e ambiente estudado. O 

LOD crítico (threshold) foi obtido baseado em 1000 permutações a um 

nível de 5% de significância (CHURCHIL; DOERGE, 1994). Qualquer QTL 

com LOD score maior do que o valor do LOD crítico foi declarado 

significativamente associado com a característica.  
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4. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

 

Dados Fenotípicos 

 

As estimativas de variância fenotípica, média, desvio padrão, 

valores mínimo e máximo, média dos progenitores FA22 e CS303 para os 

cinco ácidos graxos, referentes à geração F2:3 cultivadas em casa de 

vegetação (GH2009), são apresentados na Tabela 1. Os resultados 

referentes aos parâmetros genéticos estimados para as características 

avaliadas baseado no REML/BLUP individual em Visconde do Rio Branco 

(RB2010), São Gotardo (SG2010) e Viçosa (VIC2010)  encontram-se nas 

Tabelas 2, 3 e 4, respectivamente.  

As estimativas de variâncias fenotípicas, genotípica e ambiental 

foram altas em todos os ambientes estudados para conteúdos de ácido 

oléico e linoléico, permitindo inferir que as populações estão segregando 

para essas características. As variâncias foram baixas para os demais 

ácidos graxos e para teor de óleo. Entretanto, houve diferenças 

consideráveis nas variâncias nos ambientes, exceto para conteúdo de 

ácido esteárico. Em SG2010 e VIC2010, as variâncias fenotípicas foram 

maiores do que nos demais ambientes. A variância genotípica explicou a 

maior parte da variância fenotípica encontrada em todos os ambientes. 

Entretanto, para teor de óleo foram encontradas variâncias genotípicas 

menores que as variâncias ambientais nos ambientes estudados. Isso se 

deve ao fato dos progenitores não serem contrastantes para esta 

característica e a variância fenotípica encontrada na população ser devida 

ao efeito ambiental. 

As distribuições dos teores de ácido oléico, linoléico e linolênico 

nas populações são apresentadas nas Figuras 2, 3, 4 e 5. Em geral, os 

teores desses ácido graxos foram distribuídos entre os teores dos 

progenitores. Entretanto, houve segregação transgressiva, pois menores 

e maiores teores de ácido oléico, linoléico e linolênico foram encontrados 

nas populações avaliadas.  
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Tabela 1. Estimativas de variância fenotípica (��
�), média (�), valores mínimo (MIN) e máximo (MAX), média (�) dos progenitores FA22 e 

CS303 para os teores de ácidos graxos (g.kg-1) na população F2:3 cultivada em casa de vegetação (GH2009). 
 

Característica ��
� � MIN MAX � FA22 � CS303 

Palmítico 85,62 102,92 85,29 190,63 80,40 104,76 

Esteárico 19,99 34,53 23,71 63,62 23,68 33,43 

Oléico 1899,67 213,38 148,92 426,14 507,90 202,10 

Linoléico 1627,08 589,01 390,39 651,79 334,53 628,01 

Linolênico 212,96 60,16 26,73 94,52 53,49 31,70 

 
 
 
Tabela 2. Estimativas de variâncias fenotípica (��

�), genotípica (��
�) e ambiental (��

�), média (�), valores mínimo (MIN) e máximo (MAX), média 
(�) dos progenitores FA22 e CS303, herdabilidade de parcelas individuais no sentido amplo (��	
��
	

� ) e herdabilidade média de 
genótipo (����ó����

� ) para os teores de ácidos graxos e óleo na população F2:4, cultivada em Visconde do Rio Branco-MG (RB2010), 
baseada na melhor predição linear não viesada (BLUP). 

 

Característica ��
� ��

�  ��
� � MIN MAX � FA22 � CS303 ��	
��
	

�
 ����ó����

�  

Palmítico 24,50 15,36 9,14 102,59 88,05 117,05 89,15 111,19 0,63 0,77 

Esteárico 13,59 7,58 6,01 41,04 32,17 55,75 37,46 35,71 0,56 0,72 

Oléico 1571,91 938,67 633,25 279,95 176,23 411,56 396,9 198,28 0,60 0,74 

Linoléico 1272,84 797,37 475,47 519,89 405,19 616,41 414,13 615,54 0,63 0,77 

Linolênico 109,95 77,09 32,86 56,51 36,01 86,06 62,35 39,26 0,70 0,82 

Óleo 113,39 46,45 66,95 217,24 175,96 242,49 188,10 231,20 0,41 0,58 
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Tabela 3. Estimativas de variâncias fenotípica (��
�), genotípica (��

�) e ambiental (��
�), média (�), , valores mínimo (MIN) e máximo (MAX), 

média (�) dos progenitores FA22 e CS303, herdabilidade de parcelas individuais no sentido amplo (��	
��
	
� ) e herdabilidade média 

de genótipo (����ó����
� )  para os teores de ácidos graxos e óleo na população F2:5, cultivada em São Gotardo-MG (SG2010), 

baseada na melhor predição linear não viesada (BLUP). 
 

Característica ��
� ��

�  ��
� � MIN MAX � FA22 � CS303 ��	
��
	

�
 ����ó����

�  

Palmítico 33,34 23,95 9,39 103,19 86,71 121,12 84,61 112,91 0,72 0,84 

Esteárico 10,39 5,61 4,79 34,11 22,21 47,03 26,68 33,95 0,54 0,70 

Oléico 4117,35 3061,75 1055,60 315,70 184,01 523,70 503,31 202,88 0,74 0,85 

Linoléico 3127,42 2354,59 772,82 493,51 308,31 618,07 325,89 612,55 0,75 0,86 

Linolênico 95,15 70,20 24,95 53,49 34,03 84,05 59,50 37,70 0,74 0,85 

Óleo 43,59 21,31 22,28 210,22 180,66 229,90 188,38 209,03 0,49 0,66 

 

Tabela 4. Estimativas de variâncias fenotípica (��
�), genotípica (��

�) e ambiental (��
�), média (�), valores mínimo (MIN) e máximo (MAX), média 

(�) dos progenitores FA22 e CS303, herdabilidade de parcelas individuais no sentido amplo (��	
��
	
� ) e herdabilidade média de 

genótipo (����ó����
� )  para os teores de ácidos graxos e óleo na população F2:5, cultivada em Viçosa-MG (VIC2010), baseada na 

melhor predição linear não viesada (BLUP). 
 

Característica ��
� ��

�  ��
� � MIN MAX � FA22 � CS303 ��	
��
	

�
 ����ó����

�  

Palmítico 37,39 19,51 17,89 100,40 83,44 118,32 88,33 120,99 0,52 0,68 

Esteárico 12,51 4,63 7,88 31,56 22,48 42,74 27,21 39,55 0,37 0,54 

Oléico 5162,84 2724,11 2438,73 417,10 255,03 622,85 560,93 216,26 0,53 0,69 

Linoléico 3869,26 2066,58 1802,68 410,20 234,19 556,83 277,31 580,82 0,53 0,70 

Linolênico 52,69 38,30 14,39 40,73 25,67 70,15 46,20 42,38 0,73 0,84 

Óleo 47,15 4,34 42,80 218,03 196,29 241,31 195,20 196,32 0,09 0,17 
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Figura 2: Distribuição de frequência dos teores de ácido oléico, linoléico e linolênico na população F2:3 cultivada em Casa de Vegetação. 

 

 

 

CS303 

FA22 

CS303 

FA22 

CS303 

FA22 



24 

 

 

 

 

 

Figura 3: Distribuição de frequência dos teores de ácido oléico, linoléico e linolênico na população F2:4 cultivada em Visconde do Rio Branco-
MG. 
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Figura 4: Distribuição de frequência dos teores de ácido oléico, linoléico e linolênico na população F2:5 cultivada em São Gotardo-MG. 
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Figura 5: Distribuição de frequência dos teores de ácido oléico, linoléico e linolênico na população F2:5 cultivada em Viçosa-MG.
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Vale ressaltar que foram encontrados segregantes transgressivos para  

teor de ácido oléico com valores maiores e menores que os progenitores em 

todas as populações, exceto na população GH2009 na qual não foram 

encontrados segregantes transgressivos com teor de ácido oléico maior que 

FA22. Isto indica que os progenitores possuem alelos diferentes controlando o 

teor de ácido oléico.  

O coeficiente de herdabilidade expressa a proporção da variância 

genética presente na variância fenotípica total (FALCONER, 1987; 

VENCOVSKY, 1987). As herdabilidades foram calculadas baseadas em 

modelos mistos do tipo REML/BLUP individual em RB2010, SG2010 e 

VIC2010 (TABELAS 2, 3 e 4). As herdabilidades de parcelas individuais 

no sentido amplo foram maiores em SG2010 do que nos demais 

ambientes para todas as características, exceto para conteúdo de ácido 

esteárico que teve valor de herdabilidade mais alto em RB2010. Foram 

encontradas herdabilidades maiores para teor de ácido linolênico (>0,70) 

e menores para teor de óleo (<0,49) em todos os ambientes. Sendo a 

menor herdabilidade encontrada em VIC2010 para teor de óleo (0,09). 

Para conteúdo de ácido oléico foram encontradas herdabilidades variando 

entre 0,53 e 0,74. Segundo Falconer (1987) os caracteres com 

estimativas de herdabilidade acima de 50% indicam que as contribuições 

das causas genéticas são mais pronunciadas do que as atribuídas a 

fatores do ambiente, na expressão fenotípica do caráter. 

A herdabilidade média de genótipo foi maior do que a herdabilidade 

de parcelas individuais no sentido amplo em todos os ambientes e para 

todas as características avaliadas. As estimativas de herdabilidade média 

de genótipos também foram mais altas em SG2010 do que nos outros 

ambientes para todas as características, exceto para teor de ácido 

esteárico em que a maior herdabilidade foi encontrada em RB2010. 

Foram encontradas herdabilidades altas, superiores a 0,70, para todos os 

ácidos graxos em RB2010 e SG2010. VIC2010 apresentou as menores 

estimativas de herdabilidade para todos os ácidos graxos avaliados, 

sendo que o menor e o maior valor encontrado foi para conteúdo de ácido 

esteárico (0,54) e ácido linolênico (0,84), respectivamente. O teor de óleo 

também apresentou os menores valores de herdabilidade em todos os 
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ambientes quando comparado com as outras características avaliadas, 

sendo VIC2010 o ambiente com a menor estimativa (0,17). O caráter teor 

de ácido oléico apresentou estimativas de herdabilidade entre 0,69 e 0,85 

nas populações estudadas. 

Os valores estimados de herdabilidade média da parcela para teor de 

ácido oléico foram maiores do que os reportados por Alt et al. (2005a), que 

encontraram valores de 0,46 e 0,37 nos ambientes estudados, todavia 

resultados semelhantes foram encontrados para herdabilidade média de 

genótipo (0,82). Bachlava et al. (2008) obtiveram valores maiores de 

herdabilidade na parcela e no genótipo para teor de ácido oléico em três 

populações estudadas variando entre 0,69 a 0,80 e 0,88 a 0,96, 

respectivamente.  

Panthee et al. (2006) encontraram estimativas de herdabilidades 

variando de 65 a 77% entre os conteúdos dos cinco ácidos graxos da 

semente de soja em uma população de RILs oriunda do cruzamento entre 

N87-984-16 e TN93-99. Matta (2008) encontrou herdabilidades variando 

entre 0,58 a 0,91 para conteúdo dos ácidos graxos presentes no óleo de 

soja. Rebetzke et al. (1997), trabalhando com cruzamento entre N87-

2122-4 com três materiais de G. soja, obtiveram altas estimativas de 

herdabilidade para teores de ácido palmítico (67 a 98%) e linoléico (44 a 

80%) e menores herdabilidades para teores de oléico (36 a 66%) e 

linolênico (10 a 47%).  

Os valores de herdabilidade estimados para conteúdo de ácido 

linolênico concordam com Gesteira et al. (2003) e Panthee et al. (2006) 

que obtiveram herdabilidades de 0,75 e 0,76, respectivamente. 

Resultados semelhantes foram reportados por Matta (2008) que 

encontrou estimativas de herdabilidade altas para teor de ácido linolênico, 

aproximadamente, 0,72 e 0,89 nas populações F2 derivadas do 

cruzamento A29 x CS303TNKCA e A29 x Tucunaré, respectivamente. 

Entretanto, Bachlava et al. (2008) encontraram valores superiores nas 

populações estudadas, variando de 0,64 a 0,92 para herdabilidade média 

da parcela e entre 0,94 e 0,98 para herdabilidade média de genótipo.  

É importante destacar que uma estimativa de herdabilidade refere-

se a uma característica de uma população e é específica para as 
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condições experimentais nas quais os genótipos foram avaliados. 

Portanto, é difícil generalizar estimativas de herdabilidades de uma 

população para outra, ou para diferentes condições experimentais 

(DUDLEY; MOLL, 1969). 

As estimativas de herdabilidade obtidas indicam que existe 

potencial para realizar seleção, em gerações precoces, para aumento do 

teor de ácido oléico em um programa de melhoramento.  

As estimativas de correlação fenotípica entre as características 

avaliadas baseadas no BLUP da análise conjunta de todos os ambientes 

estão apresentados na Tabela 5. Todas as correlações foram 

significativas, exceto entre os teores de óleo e ácido esteárico e entre dias 

para maturação e teor de ácido palmítico. A correlação entre os teores de 

óleo e ácido linolênico foi significativa apenas a 5% de probabilidade, 

todas as demais correlações significativas foram a 1% de probabilidade. 

O teor de ácido oléico apresentou correlações significativas e 

negativas com todas as características avaliadas. Resultados similares 

foram publicados por Alt et al. (2005a) que encontraram correlações 

negativas e significativas entre os teores de todos os cinco ácidos graxos. 

A correlação fenotípica de maior magnitude encontrada no presente 

trabalho foi entre os teores de ácido oléico e linoléico (-0,99).  Este 

resultado está de acordo com Bachlava et al. (2008) e Alt et al. (2005a) 

que encontraram correlação entre oléico e linoléico de -0,96 e -0,97, 

respectivamente, além de corroborarem com o entendimento da 

biossíntese de ácidos graxos (OHLROGGE; BROWSE, 1995).  Matta 

(2008) encontrou em duas população F2 avaliadas correlações fenotípicas 

significativas de -0,93 e -0,80. 

A correlação fenotípica entre conteúdos de oléico e palmítico foi -

0,61 e entre conteúdos de oléico e linolênico foi -0,57. Primono et al. 

(2002), avaliando seis populações F2, reportaram correlação significativa 

e negativa entre oléico e palmítico de -0,15 em apenas um dos 

ambientes. Entretanto, os autores encontraram correlações significativas 

e negativas entre conteúdos de oléico e linolênico em quatro dos cinco 

ambientes, variando entre -0,16 e -0,76. Cardinal e Burton (2007) 

encontraram correlação negativa entre conteúdo de oléico e palmítico em 
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apenas uma de três populações segregantes para os alelos fapnc, fap1 e 

fan. Bachlava et al. (2008) também relataram correlações negativas e 

significativas, em três populações estudadas, entre conteúdos de ácido 

oléico e palmítico. 

No presente estudo observou-se correlação positiva e significativa 

entre conteúdos de linoléico e palmítico (0,56). Bachlava et al. (2008) 

encontraram correlações significativas e positivas entre os teores destes 

ácidos graxos nas populações em todas as populações estudadas. 

Primono et al. (2002) e Matta (2008) encontraram, em todas as 

populações avaliadas, correlações significativas entre os teores desses 

ácidos graxos, entretanto os valores das correlações foram negativos.  

Foram encontradas correlações significativas e positivas entre 

teores de palmítico e linolênico (0,26). Resultados similares foram 

encontrados por Bachlava et al. (2008) que relataram correlações 

significativas e positivas em três populações estudadas de 0,21, 0,33 e 

0,08. Entretanto, em outros trabalho não foram reportados correlações 

significantes entre teores de palmítico e linolênico (ROOS et al., 2000; 

PRIMONO et al., 2002; CHERRAK et al., 2003; CARDINAL; BURTON, 

2007; MATTA, 2008). Correlações significativas com baixa magnitude 

foram observadas entre dias de maturação e todas as outras 

características estudadas, exceto para teores de ácido palmítico. 

Bachlava et al. (2008) reportaram correlações significativas entre dias de 

maturação e teores dos cinco ácidos graxos, entretanto as magnitudes 

foram diferentes das encontradas no presente trabalho, variando entre 

0,06 a 0,49.  
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Tabela 5: Estimativas de coeficientes de correlação fenotípica entre os teores de 
ácido graxo, óleo e dias para maturação (R8) baseada no BLUP da 
análise conjunta de todos os ambientes estudados. 

 
 Palmítico  

(g kg -1) 
Esteárico  
(g kg -1) 

Oléico 
(g kg -

1) 

Linoléico  
(g kg -1) 

Linolênico 
 (g kg -1) 

Óleo 
(g kg -

1) 
Palmítico 
 (g kg -1) 

      

Esteárico 
 (g kg -1) 0,32**      

Oléico 
(g kg -1) -0,61** -0,43**     

Linoléico 
 (g kg -1) 0,56** 0,38** -0,99**    

Linolênico 
 (g kg -1) 0,26** 0,12** -0,57** 0,47**   

Óleo 
(g kg -1) 0,13** 0,02ns -0,16** 0,18** -0,04*  

R8 
(DAP) 0,02ns -0,10** -0,17** 0,17** 0,19** -0,13** 

**,* - significativo a 1 e 5%, respectivamente; ns – não significativo; DAP – dias após o 
plantio. 

 

 

Mapa de ligação 

 

 A população F2 foi avaliada com 1536 SNP, destes 603 foram 

polimórficos. Distorções de segregação foram encontradas em 8 marcadores, 

sendo estes retirados da análise. Com isso, o mapa de ligação foi construído 

utilizando 242 indívíduos F2 e 595 SNP distribuídos nos 20 grupos de ligação 

da soja. Foram formados 23 grupos de ligação com um comprimento total de 

2315,5 cM (Figura 6), o que sugere uma boa cobertura do genoma 

considerando que o comprimento estimado do mapa integrado da soja é de 

2296,4 cM (HYTEN et al., 2010a). A distância média entre os marcadores e o 

comprimento médio dos grupos de ligação foram de 4,98 cM e 100,67 cM, 

respectivamente. O ordenamento da maioria dos marcadores SNP coicidiu 

com o mapa integrado (HYTEN et al., 2010a).  Diferenças foram encontradas 

em intervalos menores que 5 cM, o que podem ser devidas ao pequeno 

tamanho da população e a alta saturação de marcadores. Houve a criação 

de três sub-grupos não ligados nos grupos de ligação C2, B1 e F. Isto 

ocorreu devido à presença de poucos marcadores polimórficos, ou ausência 

desses, em algumas regiões do genoma.  
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Figura 6. Mapa genético obtido de 242 indivíduos F2 oriundos do cruzamento 

FA22 x CS303TNKCA utilizando 595 marcadores SNP. 
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Figura 6. Continuação. 
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Figura 6. Continuação. 
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Figura 6. Continuação. 
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Mapeamento de QTL para teores de ácidos graxos insaturados  

  

Casa de Vegetação (GH2009) 

 

 Na análise de mapeamento por intervalos múltiplos (MIM) na 

população F2:3 foram detectadas associações significativas de dois QTL para 

teor de ácido oléico nos grupos de ligação D1B e A2, três QTL para teor de 

ácido linoléico nos grupos de ligação D1B, K e L, e três QTL para teor de 

ácido linolênico nos grupos de ligação D1B e B2 (TABELA 6). Os QTL 

encontrados para teores de oléico, linoléico e linolênico explicam 17,3%, 

18,6% e 72,4% da variação total, respectivamente. Os efeitos aditivos para 

teor de ácido óleico foram positivos evidenciando que os alelos do genótipo 

FA22 contribuem para aumento da característica. Entretanto, a linhagem 

CS303TNKCA foi responsável pelo aumento do teor de ácido linoléico, pois 

todos os QTL exibiram efeitos genéticos negativos. Os QTL de efeito maior 

para teores de oléico e linoléico foram encontrados no grupo de ligação D1B 

contribuindo com 12,6% e 8,7% da variação dos teores desses ácidos graxos, 

respectivamente. Para teor de ácido linolênico foi encontrado um QTL de 

efeito maior no grupo de ligação B2, com LOD de 60,6, explicando 74,3% da 

variação total do teor desse ácido graxo.  Sendo o alelo responsável por 

reduzir o conteúdo de ácido linolênico encontrado no genótipo CS303TNKCA. 

 

Visconde do Rio Branco (RB2010) 

 

 As análises de associação na população F2:4, cultivadas em Visconde 

dp Rio Branco-MG, foram feitas por mapeamento por intervalos múltiplos 

(MIM) baseado na melhor predição linear não viesada (BLUP) e estão 

apresentadas na Tabela 7. Foram encontrados doze QTL de efeito menor 

explicando 67,1% da variação total do teor de ácido oléico nos grupos de 

ligação C1, C2, A2, K, H, B2, E, J e L. O QTL com maior efeito foi encontrado 

no grupo de ligação C1 na posição 65,8 cM, explicando 7,9% da variação 

fenotípica. Todos os alelos que contribuem com aumento do teor de ácido 

oléico foram herdados de FA22, exceto o QTL encontrado no grupo de ligação 

C2 na posição 45,0 cM que possui efeitos genéticos negativos.  
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Tabela 6. QTL mapeados por Intervalo Múltiplo (MIM) para conteúdo de ácido oléico, linoléico e linolênico na população F2:3 cultivada em casa 
de vegetação. Grupo de Ligação (LG), Pico e Intervalo 1,5-LOD (cM), nome e distância do marcador mais próximo de cada QTL, 
efeito aditivo e efeito dominante do QTL (a/d), LOD e porcentagem da variação fenotípica explicada pelo QTL (R2). 

 
 

Ácido  
Graxo 

LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos  

(%) 
Pico Intervalo 

1,5-LOD 
Nome Distância 

(cM) 
 a d 

Oléico D1B 32,9 25,2 – 36,9  BARC-051039-10958 0,02  20,7 - 7,3 12,6 
A2 104,6 98,5 – 120,4  BARC-051883-11286 0,06  6,2 15,73 2,7 1,0/3,6 

          Total R2(%) 17,3 

Linoléico 
D1B 93,0 55,5 – 101,9  BARC-060541-16718 0,03  -17,5 - 5,7 8,7 

K 27,7 7,5 – 38,7  BARC-039391-07312 0,03  -12,4 - 2,7 3,7 
L 82,1 72,7 – 88,0  BARC-029419-06181 0,05  -13,9 - 3,8 5,6 

          Total R2(%) 18,6 

Linolênico 
D1B 30,5 20,7 – 37,9  BARC-051039-10958 2,38  -3,5 - 5,1 2,5 
B2 69,9 55,9 – 91,8  BARC-055413-13266 3,00  -3,4 - 3,3 -4,6 
B2 97,6 94,8 – 98,2  BARC-013273-00464 0,02  19,4 - 60,6 74,3 

          Total R2(%) 72,4 
*Efeito aditivo e efeito dominante incluídos na tabela quando cada efeito explicar mais de 1% da variação. 
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Tabela 7. QTL mapeados por Intervalo Múltiplo (MIM) na população F2:4, cultivada em Visconde do Rio Branco-MG, para conteúdo de oléico, 
linoléico e linolênico baseada na melhor predição linear não viesada (BLUP). Grupo de Ligação (LG), Pico e Intervalo 1,5-LOD (cM), 
nome e distância do marcador mais próximo de cada QTL, efeito aditivo e efeito dominante do QTL (a/d), LOD e porcentagem da 
variação fenotípica explicada pelo QTL (R2). 

 

Ácido 
Graxo 

LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos  

(%) 
Pico 

Intervalo 
1,5-LOD 

Nome 
Distância 

(cM) 
 

a d 

Oléico 

C1 0,1 0,0 – 12,9  BARC-039915-07604 0,10  6,7 - 3,4 5,2 
C1 65,8 63,5 – 72,4  BARC-063499-18381 0,05  10,4 - 7,9 7,9 
C2i 45,0 33,9 – 57,0  BARC-029937-06757 12,04  -7,6 -10,3 4,2 2,5/4,0 
C2ii 13,6 0,0 – 30,4  BARC-023211-03827 1,05  9,5 - 4,9 5,3 
A2 120,4 110,4 – 137,3  BARC-061019-17012 1,44  10,6 - 7,3 4,4 
K 62,2 57,7 – 66,2  BARC-042339-08245 0,03  11,1 - 7,8 5,0 
H 24,5 0,0 – 43,6  BARC-053059-11707 9,04  9,2 - 4,3 4,8 
B2 3,0 0,0 – 5,0  BARC-028553-05949 1,03  - -6,7 4,4 1,6 
B2 19,0 13,9 – 23,0  BARC-021353-04044 0,02  13,9 - 7,3 5,1 
E 50,5 43,3 – 55,5  BARC-052309-11428 4,99  9,8 - 5,8 6,4 
J 5,2 0,0 – 12,1  BARC-023739-03474 0,10  7,5 - 4,4 2,0 
L 92,5 85,0 – 97,5  BARC-013129-01447 1,01  4,3 -9,3 4,3 1,4/2,2 

 C1xE       13,35 (AA) 5,3 6,0 
          Total R2(%) 67,1 

Linoléico 

C1 4,0 0,0 – 15,9  BARC-030765-06943 0,88  -5,7 - 2,7 4,5 
C1 65,8 63,5 – 72,4  BARC-063499-18381 0,05  -11,2 - 9,6 10,2 
C2 24,0 6,2 – 32,4  BARC-021425-04104 3,17  -9,1 - 5,4 5,6 
A2 116,4 107,4 – 137,3  BARC-061019-17012 5,44  -8,8 -5,8 5,6 4,2/1,0 
K 80,8 71,8 – 83,8  BARC-044609-08737 0,02  -9,3 - 6,6 3,2 
H 1,1 0,0 – 34,5  BARC-044181-08640 0,06  -6,6 6,33 5,0 2,6/1,6 
B2 22,0 15,9 – 31,3  BARC-044973-08857 2,45  -8,6 - 4,7 4,2 
E 49,5 42,3 – 55,5  BARC-052309-11428 3,99  -8,6 8,22 6,3 5,7/3,1 
J 5,1 0,0 – 10,1  BARC-023739-03474 0,01  -9,1 - 6,3 2,5 
L 105,2 85,0 – 106,0  BARC-038633-07267 0,80  -5,6 4,7 3,6 2,3/1,1 

C1xE       -11,2 (AA) 4,0 4,8 
          Total R2(%) 58,0 
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Tabela 7. Continuação 
 

Ácido 
Graxo 

LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos 

 (%) 
Pico Intervalo 

1,5-LOD 
Nome Distância 

(cM) 
 a d 

Linolênico 
A2 145,3 131,3 – 154,2  BARC-054355-12497 1,79  -1,7 - 3,9 1,0 
B2 96,8 94,8 – 98,2  BARC-013273-00464 0,78  10,3 - 65,8 74,6 
I 55,2 41,6 – 69,5  BARC-060119-16401 0,06  - 1,91 3,0 2,3 

          Total R2(%) 78,6 
*Efeito aditivo e dominante (a e d) incluídos na tabela quando cada efeito explicar mais de 1% da variação. 
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 Foram detectados 10 QTL para teor de ácido linoléico nos mesmos 

grupos de ligação que foram encontrados os QTL para teor de ácido oléico. Os 

QTL explicam 58,0% da variação fenotípica total. Assim, como observado para 

teor de ácido oléico, o QTL com efeito maior está localizado no grupo de ligação 

C1 na posição 65,8 cM, explicando 10,2% da variação do teor de ácido linoléico. 

Entretanto, todos os alelos tiveram efeitos aditivos negativos sendo contrários aos 

encontrados para teor de ácido oléico, ou seja, os alelos que proporcionam 

aumento no conteúdo de ácido linoléico foram herdados do genótipo 

CS303TNKCA. Interação epistática do tipo aditiva x aditiva foi constatada entre os 

QTL nos grupos de ligação C1 (posição 65,8 cM) e E para teores de ácido oléico 

e linoléico. Como o efeito aditivo x aditivo foi positivo os alelos presentes em FA22 

podem levar a um aumento adicional de 13,35 g kg-1 no conteúdo de ácido oléico. 

Entretanto, o efeito aditivo x aditivo foi negativo para o conteúdo de ácido linoléico, 

sendo que os alelos presentes em CS303TNKCA podem levar um acréscimo de 

11,2  g kg-1 nesta característica. Para a característica teor de ácido linolênico 

foram detectados três QTL localizados nos grupos de ligação A2, B2 e I 

explicando 78,6% da variação. O QTL de efeito maior foi encontrado no grupo de 

ligação B2 explicando 74,6% da variação do conteúdo de ácido linolênico.  

 

São Gotardo (SG2010) 

 

 Na Tabela 8 são apresentados os dados do mapeamento de QTL por 

intervalos múltiplos na população F2:5, cultivada em São Gotardo-MG, baseado 

no BLUP. Foram encontradas associações significativas entre regiões nos 

grupos de ligação D1A, D1B, C1, A1, A2, F, B2, G e L com o conteúdo de ácido 

oléico explicando 75,2% da variação fenotípica. Nos grupos de ligação D1B, C1 

(34,4 cM), A1, F, B2 (20,0 cM), G e L foram encontrados QTL para conteúdo de 

ácido linoléico que correspondem aos QTL encontrados para conteúdo de ácido 

oléico, mas com efeitos aditivos contrários. Além destas regiões, foram 

detectados quatro QTL nos grupos de ligação C1 (5,9 cM e 71,4 cM), B1 e D2 

para conteúdo de ácido linoléico. Todos os QTL encontrados explicam 73,3% 

da variação fenotípica do conteúdo de ácido linoléico. O QTL de efeito maior foi 

encontrado no grupo de ligação L explicando 19,4% da variação no conteúdo 

de ácido oléico e 21,11% do conteúdo de ácido linoléico.  
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Tabela 8. QTL mapeados por Intervalo Múltiplo (MIM) na população F2:5, cultivada em São Gotardo-MG, para conteúdo de oléico, linoléico e 
linolênico baseada na melhor predição linear não viesada (BLUP). Grupo de Ligação (LG), Pico e Intervalo 1,5-LOD (cM), nome e 
distância do marcador mais próximo de cada QTL, efeito aditivo e efeito dominante do QTL (a/d), LOD e porcentagem da variação 
fenotípica explicada pelo QTL (R2).  

 

Ácido  
Graxo 

LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos 

 (%) 
Pico 

Intervalo 
1,5-LOD 

Nome 
Distância 

(cM) 
 

a d 

Oléico 

D1A 28,8 17,7 – 36,8  BARC-060833-16926 8,97  -9,5 25,5 5,3 1,3/4,7 
D1B 36,9 30,5 – 39,9  BARC-007889-00156 1,05  22,1 - 11,2 9,6 
C1 27,9 22,9 – 33,4  BARC-044691-08761 3,47  26,4 -22,8 14,2 11,3/3,6 
A1 71,2 58,2 – 82,2  BARC-050697-09840 12,98  21,6 - 6,5 5,5 
A2 155,2 150,1 – 156,5  BARC-053255-11775 1,36  11,7 13,0 4,8 3,1/1,8 
F 9,7 3,0 – 13,7  BARC-065403-19439 0,03  15,0 - 5,0 3,3 

B2 24,5 16,9 – 33,3  BARC-044973-08857 0,05  11,0 - 4,9 1,3 
B2 110,3 104,4 – 111,2  BARC-017589-02630 0,87  -8,1 12,8 3,4 1,0/1,4 
G 127,4 122,4 – 132,9  BARC-044363-08678 0,02  11,6 22,0 7,6 1,6/1,9 
L 70,8 69,8 – 74,7  BARC-016145-02292 0,91  34,8 20,4 22,8 19,4/3,2 

          Total R2(%) 75,2 

Linoléico 

D1B 36,9 31,5 – 39,9  BARC-007889-00156 1,05  -16,9 - 10,5 7,9 
C1 5,9 0,0 – 23,9  BARC-039239-07481 0,03  -11,4 -7,3 3,8 4,8/-1,5 
C1 34,4 25,9 – 45,4  BARC-044691-08761 3,03  -5,7 19,8 4,9 2,6/3,6 
C1 71,4 63,5 – 78,6  BARC-058277-15192 5,03  -15,5 - 5,8 7,3 
A1 78,2 65,2 – 95,4  BARC-059081-15595 12,40  -16,1 - 5,7 4,6 
B1i 22,7 14,9 – 23,5  BARC-016539-02087 0,04  11,8 - 4,0 2,8 
F 9,5 3,0 – 13,7  BARC-051955-11307 0,04  -13,5 - 6,1 3,4 

B2 20,0 15,9 – 30,3  BARC-021353-04044 0,98  -15,3 - 6,2 2,5 
D2 97,5 92,6 – 104,6  BARC-051885-11289 0,99  16,1 - 7,6 5,5 
G 129,7 123,3 – 132,9  BARC-021603-04153 0,02  -12,9 -14,5 7,4 2,3/2,2 
L 70,8 68,7 – 73,7  BARC-016145-02292 0,91  -33,0 -13,0 25,8 21,1/2,4 

          Total R2(%) 73,3 

Linolênico 
B1ii 3,7 0,0 – 6,7  BARC-010169-00539 0,05  1,2 1,7 4,0 1,2/1,0 
B2 93,8 90,8 – 95,8  BARC-013273-00464 3,78  9,3 - 49,5 69,3 
D2 61,5 55,8 – 68,3  BARC-047685-10379 1,82  1,2 -2,6 5,4 1,1/2,6 

          Total R2(%) 77,0 
*Efeito aditivo e dominante (a e d) incluídos na tabela quando cada efeito explicar mais de 1% da variação.
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Para conteúdo de ácido linolênico foram detectados três QTL nos 

grupos de ligação B1, B2 e D2 explicando 77,0% da variação desta 

característica. Como verificado nos outros ambientes, o QTL de efeito 

maior foi encontrado no grupo de ligação B2 explicando 69,3% do conteúdo 

de ácido linolênico. Todos os QTL exibiram efeitos aditivos positivos para 

conteúdo de ácido inolênico.   

 

 

Viçosa (VIC2010) 

 

Na população F2:5, cultivada em Viçosa-MG, foram detectados 

treze QTL para conteúdo de ácido oléico explicando 75,2%,  treze QTL 

para conteúdo de ácido linoléico explicando 67,4%, e seis QTL para 

conteúdo de ácido linolênico explicando 73,0% da variação fenotípica 

(Tabela 9).  

Os QTL encontrados para conteúdo de oléico nos grupos de 

ligação D1B, C1, C2, B2 e L foram encontrados na mesma região para 

conteúdo de linoléico e os QTL em D1B, C2 e L também são os mesmos 

encontrados para conteúdo de linolênico. Os QTL encontrados em D1B e 

H explicam 13,3% e 42,0% da variação do conteúdo de ácido oléico, 

respectivamente.  

O QTL de efeito maior para conteúdo de ácido linoléico foi 

encontrado no grupo de ligação C1 (70,4 cM) explicando 18,1%. Os QTL 

encontrados nos grupos de ligação C1 (112,7 cM) e A1 apresentaram 

apenas efeitos de dominância significativos, não contribuindo de forma 

aditiva com o aumento do conteúdo de ácido linoléico.  

A maioria dos alelos que promovem aumento do conteúdo de ácido 

oléico foram herdados do genótipo FA22. Entretanto, para conteúdo de 

ácido linoléico a maioria foi herdado do genótipo CS303TNKCA. O QTL 

de efeito maior para conteúdo de ácido linolênico foi encontrado no grupo 

de ligação B2, explicando 57,9% da variação, cujo alelo para aumento 

dessa característica foi herdado do genótipo FA22. 
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Tabela 9. QTL mapeados por Intervalo Múltiplo (MIM) na população F2:5, cultivada em Viçosa-MG, para conteúdo de oléico, linoléico e 
linolênico baseada na melhor predição linear não viesada (BLUP). Grupo de Ligação (LG), Pico e Intervalo 1,5-LOD (cM), nome e 
distância do marcador mais próximo de cada QTL, efeito aditivo e efeito dominante do QTL (a/d), LOD e porcentagem da variação 
fenotípica explicada pelo QTL (R2).  

 
 

Ácido  
Graxo 

LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos 

(%) 
Pico 

Intervalo 
1,5-LOD 

Nome 
Distância 

(cM) 
 

a d 

Oléico 

D1B 34,9 32,9 – 36,9  BARC-051039-10958 2,02  25,4 - 15,5 13,3 
C1 66,0 61,4 – 72,4  BARC-058277-15192 0,37  18,8 - 11,8 9,22 
C2 10,9 7,21 – 14,6  BARC-052881-11646 0,01  17,6 -15,0 11,2 3,0/3,4 
A2 91,2 70,8 – 93,2  BARC-059821-16111 0,06  -26,5 -16,2 6,3 -2,0/2,0 
A2 96,0 94,2 – 96,9  BARC-060405-16674 0,04  40,9 - 8,6 6,8 
K 72,8 64,2 – 81,8  BARC-014813-01678 4,0  15,1 - 6,5 3,5 
H 40,5 36,5 – 41,5  BARC-055545-13413 2,05  82,0 - 7,9 42,0 
H 43,6 43,6 – 45,6  BARC-055545-13413 1,05  -66,9 - 7,9 -20,4 
B2 39,0 28,3 – 53,9  BARC-050249-09527 0,00  11,8 - 3,6 2,0 
E 106,4 99,3 – 114,4  BARC-062831-18095 0,01  -11,7 - 5,9 2,7 
J 11,1 0,0 – 21,1  BARC-030595-06910 4,0  12,0 - 3,9 3,2 
L 76,7 68,8 – 90,2  BARC-030101-06809 4,94  12,8 - 5,0 5,1 
I 115,6 101,6 – 116,2  BARC-063851-18472 0,64  10,7 - 4,3 3,2 

          Total R2(%) 78,7 

Linoléico 

D1B 36,9 33,9 – 42,1  BARC-007889-00156 1,05  -16,2 - 8,8 9,4 
C1 23,9 5,9 – 36,4  BARC-031733-07217 9,02  -14,5 8,0 4,8 6,8/1,1 
C1 59,3 45,4 – 61,4  BARC-058645-15349 0,01  19,8 14,9 5,9 -9,2/3,3 
C1 70,4 67,4 – 74,4  BARC-058277-15192 4,06  -28,8 - 8,8 18,1 
C1 112,7 109,3 – 113,2  BARC-028671-05985 0,51  - -19,3 5,8 5,4 
A1 118,7 100,5 – 118,9  BARC-059073-15592 0,00  - -11,0 2,5 1,1 
C2 10,9 6,2 – 19,0  BARC-052881-11646 0,01  -16,0 10,4 8,9 3,6/2,5 
K 36,7 15,4 – 42,3  BARC-014659-01609 0,99  -12,7 - 4,7 4,1 
F 9,7 1,0 – 13,7  BARC-065403-19439 0,03  -11,9 - 4,6 2,6 

B2 39,7 37,1 – 51,9  BARC-065455-19481 0,05  -11,3 - 5,0 2,5 
G 129,9 125,4 – 132,9  BARC-055537-13406 0,03  -9,8 -10,5 4,5 1,5/2,3 
L 88,1 71,7 – 95,5  BARC-018175-02534 1,52  -14,7 - 6,9 6,5 
I 115,6 94,5 – 116,2  BARC-063851-18472 0,64  -11,1 5,6 4,2 3,8 

          Total R2(%) 67,4 



44 
 

Tabela 9. Continuação 
 
 

Ácido 
Graxo LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos  

(%) 
Pico 

Intervalo 
1,5-LOD 

Nome 
Distância 

(cM) 
 

a d 

Linolênico 

D1B 35,9 26,5 – 48,1  BARC-007889-00156 2,05  -1,5 - 6,1 3,9 
C2 11,7 6,2 – 21,0  BARC-061245-17140 0,02  - 1,5 3,5 1,9 
A2 137,3 115,4 – 156,6  BARC-054355-12497 9,79  -1,5 - 3,7 2,3 
B2 97,6 93,8 – 98,2  BARC-013273-00464 0,02  6,3 - 48,1 57,9 
J 1,0 0,0 – 11,1  BARC-028423-05867 1,0  -1,1 - 3,0 2,4 
L 82,1 65,8 – 90,2  BARC-029419-06181 0,05  -1,1 - 3,4 2,3 

          Total R2(%) 73,0 
*Efeito aditivo e dominante (a e d) incluídos na tabela quando cada efeito explicar mais de 1% da variação. 
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Análise conjunta de SG2010 e VIC2010 

 

O resultado do mapeamento por intervalo múltiplo (MIM), baseado 

no BLUP da análise conjunta de São Gotardo-MG e Viçosa-MG, está 

apresentado na Tabela 10. Foram detectados nove QTL para conteúdo de 

ácido oléico, dez para conteúdo de ácido linoléico e cinco para conteúdo 

de ácido linolênico. Os QTL mapeados para conteúdo de oléico e linoléico 

foram os mesmos, exceto no grupo de ligação K em que os QTL foram 

encontrados em regiões diferentes e no grupo de ligação C1 na posição 

51,4 cM onde foi encontrado um QTL apenas para conteúdo de ácido 

linoléico. Os QTL encontrados explicam 68,1% da variação do conteúdo 

de ácido oléico e 75% da variação do conteúdo de ácido linoléico. O QTL 

de efeito maior para conteúdo de ácido oléico foi encontrado no grupo de 

ligação L explicando 16,6% do carater. QTL encontrados nos grupos de 

ligação D1B e C1 (26,9 cM) explicam 12,9% e 8,4% da variação de ácido 

oléico. Para conteúdo de ácido linoléico os QTL nos grupos de ligação 

D1B, C1 (27,9 e 69,4 cM) e L explicaram 12,0, 12,2, 16,2 e 15,4% da 

variação fenotípica. Como observado nos outros ambientes o QTL no 

grupo de ligação B2 explica a maior parte da variação do conteúdo de 

ácido linolênico (68%) e possui efeito genético positivo. QTL de efeito 

menor foram encontrados no grupos de ligação D1B, A2, E e L para 

conteúdo de ácido linolênico. 
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Tabela 10. QTL mapeados por Intervalo Múltiplo (MIM) na população F2:5, cultivada em São Gotardo-MG e Viçosa-MG, para conteúdo de 
oléico, linoléico e linolênico baseada na melhor predição linear não viesada (BLUP) da análise conjunta nestes ambientes. Grupo 
de Ligação (LG), Pico e Intervalo 1,5-LOD (cM), nome e distância do marcador mais próximo de cada QTL, efeito aditivo e efeito 
dominante do QTL (a/d), LOD e porcentagem da variação fenotípica explicada pelo QTL (R2).  

 

Ácido  
Graxo 

LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos  

(%) 
Pico Intervalo 

1,5-LOD 
Nome Distância 

(cM) 
 a d 

Oléico 

D1B 35,9 33,9 – 38,9  BARC-007889-00156 2,05  24,2 - 13,7 12,9 
C1 26,9 4,9 – 36,4  BARC-044691-08761 4,47  18,7 -14,0 6,7 8,4/2,1 
C1 71,4 64,5 – 79,6  BARC-058277-15192 5,03  13,9 - 4,7 6,5 
A1 74,2 58,2 – 89,2  BARC-050697-09840 15,98  18,9 - 4,9 5,1 
K 37,2 27,7 – 52,2  BARC-014659-01609 0,49  14,5 - 4,3 3,2 
F 9,5 0,0 – 18,9  BARC-051955-11307 0,04  14,5 - 4,9 3,6 

B2 26,3 20,0 – 37,1  BARC-015539-02002 1,02  13,1 - 4,0 1,4 
G 129,7 123,4 – 132,9  BARC-021603-04153 0,02  11,0 16,3 5,4 1,9/2,3 
L 70,8 69,8 – 75,7  BARC-016145-02292 0,91  31,2 18,2 19,6 16,6/2,8 

          Total R2(%) 68,1 

Linoléico 

D1B 35,9 33,9 – 38,9  BARC-007889-00156 2,05  -20,8 - 13,9 12,0 
C1 27,9 18,9 – 29,9  BARC-044691-08761 3,47  -23,1 - 8,3 12,2 
C1 51,4 41,4 – 56,2  BARC-029943-06758 4,37  20,9 15,7 5,1 -6,15/3,7 
C1 69,4 64,5 – 71,4  BARC-058277-15192 3,03  -28,5 - 11,0 16,2 
A1 75,2 58,2 – 89,2  BARC-059081-15595 15,40  -13,6 - 4,1 3,6 
K 62,2 43,3 – 66,2  BARC-042339-08245 0,03  -10,9 - 4,6 3,1 
F 9,7 0,0 – 14,7  BARC-065403-19439 0,03  -11,5 - 4,5 2,9 

B2 28,3 19,0 – 48,9  BARC-015539-02002 3,02  -12,4 - 4,8 2,0 
G 129,7 127,4 – 132,9  BARC-021603-04153 0,02  -11,8 -14,9 7,3 2,2/2,9 
L 71,7 65,8 – 79,7  BARC-016145-02292 0,01  -26,9 -14,9 20,8 15,4/2,8 

          Total R2(%) 75,0 

Linolênico 

D1B 24,2 17,8 – 41,1  BARC-050661-09809 0,01  -1,3 - 3,7 1,4 
A2 150,1 130,3 – 156,6  BARC-054355-12497 3,01  -1,7 - 4,8 1,6 
B2 97,6 94,8 – 98,2  BARC-013273-00464 0,02  8,6 - 61,1 68,0 
E 45,5 41,3 – 53,5  BARC-052309-11428 0,01  -1,4 - 4,2 1,9 
L 71,7 65,8 – 79,7  BARC-016145-02292 0,01  -1,4 - 4,3 1,9 

          Total R2(%) 75,8 
*Efeito aditivo e dominante (a e d) incluídos na tabela quando cada efeito explicar mais de 1% da variação. 
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Tabela 11. QTL mapeados por Intervalo Múltiplo (MIM) para conteúdo de oléico, linoléico e linolênico baseada na melhor predição linear não 
viesada (BLUP) da análise conjunta de todos os ambientes estudados. Grupo de Ligação (LG), Pico e Intervalo 1,5-LOD (cM), 
nome e distância do marcador mais próximo de cada QTL, efeito aditivo e efeito dominante do QTL (a/d), LOD e porcentagem da 
variação fenotípica explicada pelo QTL (R2).  

 

Ácido  
Graxo 

LG 

Posição do QTL 
 (cM) 

 

Marcador mais  
próximo do QTL 

 Efeitos 
(g kg-1)* 

LOD 
Efeitos 

 (%) 
Pico 

Intervalo 
1,5-LOD 

Nome 
Distância 

(cM) 
 

a d 

Oléico 

D1B 35,9 30,5 – 39,9  BARC-007889-00156 2,05  17,1 - 12,1 12,0 
C1 4,0 0,0 – 10,9  BARC-030765-06943 0,88  10,7 - 5,0 5,4 
C1 59,3 33,4 – 61,4  BARC-058645-15349 0,01  -8,1 -17,5 3,6 -3,6/2,3 
C1 65,8 64,5 – 70,4  BARC-063499-18381 0,05  22,0 - 7,5 13,3 
M 48,7 40,6 – 57,3  BARC-042771-08403 0,05  -7,9 - 3,4 1,3 
K 64,2 51,2 – 82,8  BARC-042339-08245 1,97  10,1 - 4,5 3,7 
B2 39,7 37,1 – 48,9  BARC-065455-19481 0,05  10,7 - 4,4 2,5 
E 50,5 42,3 – 71,5  BARC-052309-11428 4,99  6,2 -11,6 3,4 1,4/2,8 
G 129,9 123,4 – 132,9  BARC-055537-13406 0,03  11,1 7,8 5,5 2,1/1,5 
L 73,7 69,8 – 77,7  BARC-016145-02292 1,99  18,8 6,9 13,2 11,8/1,0 

          Total R2(%) 59,0 

Linoléico 

D1B 33,9 28,5 – 39,9  BARC-051039-10958 1,02  -10,7 - 6,1 7,6 
D1B 91,7 83,8 – 100,9  BARC-018381-03605 0,98  -10,4 - 4,6 4,9 
C1 5,9 0,0 – 11,9  BARC-039239-07481 0,03  -12,3 - 6,9 6,8 
C1 59,7 38,4 – 61,4  BARC-062981-18194 0,02  6,2 - 3,1 -3,6/2,2 
C1 65,8 64,5 – 70,4  BARC-063499-18381 0,05  -18,8 - 6,4 13,6 
K 37,7 27,7 – 82,8  BARC-014659-01609 0,01  -8,5 - 3,1 2,7 
G 129,9 121,4 – 132,9  BARC-055537-13406 0,03  -7,0 -13,0 5,8 1,2/3,8 
L 74,7 68,8 – 79,7  BARC-016145-02292 1,99  -16,9 - 11,0 12,3 

          Total R2(%) 53,3 

Linolênico 

D1B 26,2 16,8 – 42,1  BARC-065787-19749 0,3  -1,6 - 4,9 1,9 
A2 151,1 133,8 – 156,6  BARC-050441-09630 2,08  -1,7 - 4,8 1,0 
B2 52,9 21,0 – 70,9  BARC-044549-08718 13,25  -1,5 - 2,6 -2,1 
B2 97,6 94,8 – 98,2  BARC-013273-00464 0,02  10,6 - 78,8 78,9 
E 45,5 31,6 – 51,5  BARC-052309-11428 0,01  -1,2 - 3,4 1,5 

          Total R2(%) 81,0 
*Efeito aditivo e dominante (a e d) incluídos na tabela quando cada efeito explicar mais de 1% da variação.
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Análise conjunta de todos os ambientes 

 

Por meio do mapeamento por intervalo múltiplo (MIM), baseado no 

BLUP da análise conjunta de todos os ambientes, foram detectadas 

associações entre regiões nos grupos de ligação D1B, C1, M, K, B2, E, G 

e L com o conteúdo de ácido oléico (TABELA 11).  A porcentagem total 

da variação fenotípica explicada por estes QTL foi de 59%. Os maiores 

efeitos aditivos foram encontrados nos grupos de ligação D1B, C1 e L 

explicando 12%, 13,3% e 11,8% da variação total, respectivamente. Nos 

grupos de ligação D1B e L os alelos que proporcionam aumento no 

conteúdo de ácido oléico foram herdados do genótipo FA22 (médio 

conteúdo de ácido oléico), e no grupo de ligação C1 os alelos foram 

herdados do genótipo CS303TNKCA. Os outros QTL encontrados 

explicam menos de 6% da variação do teor de ácido oléico e todos, 

exceto o grupo de ligação M, tiveram alelos herdados de FA22.  

Para conteúdo de ácido linoléico foram encontrados QTL nos 

grupos de ligação D1B, C1, K, G e L explicando 53% da variação total. Os 

QTL encontrados, exceto o QTL em D1B na posição 91,7 cM, 

correspondem a QTL encontrados para conteúdo de ácido oléico e seus 

efeitos têm sentido contrário. Os alelos que promovem aumento no 

conteúdo de ácido linoléico foram herdados do genótipo CS303TNKCA, 

exceto o LG C1 na posição 59,7 cM que teve o alelo herdado do genótipo 

FA22. 

Um QTL de efeito maior foi encontrado no grupo de ligação B2 

explicando 78,9% da variação total do conteúdo de ácido linolênico. O 

alelo que confere aumento no conteúdo deste ácido graxo foi herdado de 

FA22. Outros QTL de efeito menor foram mapeados nos grupos de 

ligação D1B, A2, B2 na posição 52,9 cM, e E e todos tiveram os alelos 

provenientes do genótipo CS303TNKCA.  
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Avaliação dos QTL detectados nas populações estudadas 

 

Com base na análise individual e conjunta não foram detectados 

QTL consistentes em todos os ambientes estudados para conteúdo de 

ácido oléico. Entretanto, QTL nos grupos de ligação D1B, C1, B2 e L 

foram detectados com maior frequência nos ambientes. Os QTL em D1B, 

C1 e L explicaram, quase sempre, a maior parte da variação do conteúdo 

de ácido oléico.  Foram encontradas evidências de QTL em regiões 

semelhantes em todos os ambientes, entretanto provavelmente devido ao 

modesto tamanho da população essas associações não foram 

significativas sendo, portanto, não incorporados no modelo final (dados 

não mostrados).  A maioria dos QTL detectados possuem efeito aditivo 

positivo, indicando que os alelos associados com o aumento do conteúdo 

de ácido oléico, neste estudo, na maioria das vezes, foram provenientes 

do genótipo FA22.  

Foi encontrada associação significativa entre a região no grupo de 

ligação D1B com o conteúdo de ácidos oléico, linoléico e linolênico em 

GH2009, VIC2010 e nas análises conjuntas. Os QTL detectados para 

conteúdo de ácido linoléico correspondem, na maioria das vezes, a QTL 

encontrados para oléico, e seus efeitos tiveram sempre sinais contrários. 

Isso se deve a alta correlação negativa (-0,99) entre estas características 

na população estudada que, baseado na biossíntese de ácidos graxos, 

pode ocorrer devido a pleotropia. Interações epistáticas do tipo aditiva x 

aditiva foram encontradas apenas em RB2010 para conteúdo de ácido 

oléico e linoléico entre os QTL nos grupos de ligação C1 (65,8 cM) e E.  

O QTL no grupo de ligação L foi consistente em todos os 

ambientes para conteúdo de ácido linoléico, entretanto explicaram mais 

de 10% da variação fenotípica total apenas em SG2010 e nas análises 

conjuntas. Os QTL nos grupos de ligação D1B, C1, B2 e G foram 

detectados na maioria dos ambientes estudados. A maior parte da 

variação do conteúdo de ácido linoléico em RB2010, VIC2010 e nas 

análises conjuntas foi explicada pelo QTL no grupo de ligação C1, no 

intervalo entre 63,5 e 72,4 cM. A maioria dos alelos que promovem 

aumento do conteúdo de ácido linoléico foi herdada de CS303TNKCA. 



50 
 

 Um QTL de efeito maior para conteúdo de ácido linolênico, 

explicando entre 58 a 79% da variação fenotípica, foi encontrado em 

todos os ambientes, sendo o alelo que reduz esta caracterísitica 

proveniente do genótipo CS303TNKCA. Outros QTL de efeito menor 

foram detectados mas não foram consistentes em todo os ambientes. 

  

 

Comparação entre os QTL detectados com os publicados  

 

 Neste estudo foram detectados QTL para conteúdo de ácido oléico 

em regiões presentes nos grupos de ligação D1A, D1B, C1, C2, K e H 

ainda não relatados na literatura. Os QTL dos grupos de ligação D1B e 

C1 encontrados na maioria dos ambientes explicam de 9,6 a 13,3% e 6,5 

a 13% da variação do conteúdo de ácido oléico, respectivamente. 

Também não foram reportados em outros trabalhos os QTL aqui 

detectados nos grupos de ligação D1B, C2, C1, H, J e D2 para conteúdo 

de ácido linoléico, e em C2, B1, J e D2 para conteúdo de ácido linolênico. 

O QTL de efeito menor para conteúdo de ácido oléico encontrado 

no grupo de ligação A1, em SG2010 e na análise conjunta (SG2010 e 

VIC2010), confirma resultados prévios reportados por Bachlava et al. 

(2009), que identificaram um QTL nessa mesma região no intervalo entre 

os marcadores Satt050 e Satt619. Para o conteúdo de ácido linoléico foi 

encontrado em SG2010, VIC2010 e na análise conjunta destes dois 

ambientes, um QTL nesse mesmo grupo de ligação próximo aos QTL 

para conteúdos de ácido oléico e linoléico reportados por Diers e 

Shoemaker (1992), Monteros et al. (2008) e Bachlava et al. (2009). Nesta 

região foram identificados genes que codificam as enzimas acetil-CoA 

carboxilase (accC-2) e 3-cetoacetil-ACP sintetase (KAS I) entre os 

marcadores Satt225 e Satt236 próximos ao QTL detectado por Monteros 

et al. (2008) (HA et al., 2010).  

Todos os QTL aqui reportados no grupo de ligação A2 para os 

teores de ácidos oléico, linoléico e linolênico encontram-se próximos às 

regiões dos QTL detectados por Bachlava et al. (2009). No grupo de 

ligação M,  próximo ao marcador BARC-042771-08403, o QTL encontrado 
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para conteúdo de ácido oléico na análise conjunta de todos os ambientes 

foi também reportado por Bachlava et al. (2009) entre os marcadores 

Satt220 e Sat_226.  

Outro QTL de efeito menor para conteúdo de ácido linoléico que foi 

detectado em GH2009, VIC2010 e na análise conjunta de todos os 

ambientes no grupo de ligação K foi reportado por Reinprecht et al. (2006) 

localizado próximo ao marcador Satt349. Diers e Shoemaker (1992) 

identificaram um QTL para conteúdo de ácido linoléico próximo ao 

marcador A118_1 localizado no grupo de ligação B1, na posição 60,0 cM 

no mapa integrado da soja, que está distante 5 cM do marcador BARC-

016539-02087 onde foi encontrado um QTL de efeito menor em SG2010. 

Bahclava et al. (2009) encontraram um QTL de efeito moderado no 

grupo de ligação F para conteúdos de ácido oléico e linoléico, próximo ao 

marcador Sat_309, em duas populações e em todos os ambientes 

estudados. Este marcador está a 10 e 12 cM de distância, no mapa 

consenso da soja 4.0, dos marcadores BARC-051955-11307 e BARC-

065403-19439, respectivamente, que foram os marcadores mais próximos 

do QTL detectado para conteúdo de oléico e linoléico neste estudo. Os 

resultados deste estudo também confirmam, em alguns ambientes, a 

presença de QTL no grupo de ligação E para conteúdo dos ácidos oléico, 

linoléico e linolênico que foram identificados por Panthee et al. (2006) 

próximos dos marcadores Satt263 e Satt185.  

Bachlava et al. (2009) também confirmaram a presença de um QTL 

de efeito menor para conteúdo de oléico nesta mesma região, entre os 

marcadores Satt651 e Sat_273. Este QTL está próximo do gene que 

codifica a enzima FAD2-2C que está localizado entre os marcadores 

Satt706 e Satt268. Foi detectado também neste grupo de ligação outro 

QTL para conteúdo de ácido linoléico previamente reportado por Diers e 

Shoemaker (1992), próximo dos marcadores RFLP A203_1, K229_1 e 

A454-1. No grupo de ligação G, o QTL detectado em SG2010 e nas 

análises conjuntas para conteúdo de ácido oléico encontra-se na região 

onde foram encontrados QTL por Reinprecht et al. (2006), proximo ao 

marcador Satt288, Monteros et al. (2008), marcador Satt191, e Bachlava 

et al. (2009), entre Satt288 e Satt472. Para conteúdo de linoléico foi 
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detectado um QTL em SG2010, VIC2010 e nas análises conjuntas que 

também foi encontrado por Bachlava et al. (2009) entre os marcadores 

Satt288 e Satt472. Nessa mesma região Ha et al. (2010) localizaram o 

gene accB-1 e accB-2 entre os marcadores Satt612 e Satt191. 

Em VIC2010 foi detectado um QTL de efeito menor para conteúdo 

de ácido linoléico no grupo de ligação I na mesma região do gene FAD2-

1B, previamente mapeado no intervalo entre Satt354 e Sat_268 

(BACHLAVA et al., 2008). QTL de efeito menor para conteúdo dos ácidos 

oléico e linoléico também foram identificados cosegregando com FAD2-1B 

em estudos prévios (BACHLAVA et al., 2008; BACHLAVA et al., 2009).  

No grupo de ligação D1B, nos ambientes GH2009, VIC2010 e nas 

análises conjuntas foram encontrados QTL para os teores dos ácidos 

oléico, linoléico e linolênico próximo ao reportado por Bachlava et al. 

(2009) para conteúdo de ácido linolênico, no intervalo entre Satt634 e 

Sat_423 explicando 10,6% da variação do conteúdo desse ácido graxo. 

No grupo de ligação D2, os QTL para os teores dos ácidos linléico e 

linolênico identificados em SG2010 encontram-se próximos de QTL para 

conteúdo de ácido oléico reportados por Monteros et al. (2008) e 

Bachlava et al. (2009).  

Os QTL encontrados neste estudo no grupo de ligação L para os 

teores dos ácidos oléico, linoléico e linolênico foram detectados na 

mesma região dos QTL encontrados por Hyten et al. (2004). Estes QTL 

coincidem com os QTL reportados por Bachlava et al. (2009) para 

conteúdo dos ácidos oléico e linoléico no intervalo entre Sat_113 e 

Satt006 em apenas um ambiente, e por Monteros et al. (2008) para o teor 

de ácido oléico, próximo ao marcador Satt561. Vale ressaltar que os 

genes FAD2-2A e FAD2-2B encontram-se no intervalo entre Satt156 e 

Satt561 a 2-Mbp do QTL detectado por Monteros et al. (2008) (HA et al., 

2010). Bachlava et al. (2008) detectaram QTL de efeito menor para 

conteúdo de oléico cosegregando com o gene FAD2-2B. 

 Entretanto, FAD2-2A foi reportado como não funcional por possuir 

uma deleção de 100 pares de bases na região codificadora (SCHLUETER 

et al., 2007). Nas análises conjuntas esse QTL explicou 16,6 e 11,8% da 

variação de conteúdo de ácido oléico, sendo um indicativo que a 
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cosegregação com FAD2-2B acarretam aumento do conteúdo desse 

ácido graxo na população estudada (TABELA 5 e 6). Na análise individual 

dos ambientes esse QTL explicou 19,4% da variação fenotípica em 

SG2010, contudo pouco da variação foi explicada por esse QTL nos 

ambientes RB2010 e VIC2010. 

Tem sido reportado que o QTL de efeito maior encontrado no grupo 

de ligação B2 explica a maior parte da variação do conteúdo de ácido 

linolênico (REINPRECHT et al., 2006; MONTEROS et al., 2008; BACHLAVA 

et al., 2009). Isto se deve ao fato do gene GmFAD3-A estar localizado nesta 

região e mutações que reduzem a expressão desse gene são mais efetivas 

em reduzir o conteúdo de ácido linolênico do que mutações encontradas nas 

outras isoformas (BRUMMER et al., 1995; ANAI et al., 2005; BILYEU et al., 

2005; CARDINAL et al., 2011).  

Para conteúdos dos ácidos oléico, linoléico e linolênico foram 

detectados, no grupo de ligação B2, QTL próximos ao reportado por Diers 

e Shoemaker (1992) entre os marcadores Satt 416 e Satt304. Outro QTL 

no mesmo grupo de ligação para conteúdo do ácido linolênico foi detectado 

em GH2009 e na análise conjunta de todos os ambientes próximo ao 

reportado por Monteros et al. (2008) e Bachlava et al. (2009). Nenhum QTL 

foi encontrado nos grupos de ligação O e N onde os genes que codificam 

as enzimas FAD2-1A e FAD2-2D estão localizados, respectivamente. 

Esse resultado indica que esses genes não são os responsáveis pelo 

aumento de ácido oléico na população estudada.  

Os QTL dos grupos de ligação D1B e C1 detectados por 

mapeamento por Intervalo Múltiplo (MIM) baseado no BLUP da análise 

conjunta de todos os ambientes estudados para conteúdo dos ácidos 

graxos insaturados estão apresentados nas Figuras 7 e 8, 

respectivamente. Os QTL detectados nos grupos de ligação  L e B2 

baseado no BLUP da análise conjunta de SG2010 e VIC2010 estão 

apresentados nas Figuras 9 e 10. Os QTL publicados também foram 

adicionados ao mapa.  
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Figura 7. QTL detectados por MIM no grupo de ligação D1B para os ácidos graxos insaturados baseados no BLUP da análise conjunta 
de todos os ambientes estudados. À esquerda localização dos QTL no grupo de ligação. À direita gráficos: (I) oléico, (II) linoléico e (III) linolênico. 
O marcador mais próximo do pico do QTL está em vermelho e sublinhado. Retângulos em vermelho significam QTL detectados para conteúdo 
de ácido oléico (qOle-Gm+cromossomo), em verde para conteúdo de ácido linoléico (qLin-Gm+cromossomo) e preto para conteúdo de linolênico 
(qLino-Gm+cromossomo) e com linhas diagonais significa QTL reportados na literatura. O ponto de corte refere-se ao LOD crítico determinado 
por 1000 permutações.  

(I) 

(II) 

(III) 

Oléico 

Linoléico 

Linolênico 

QTL: 

Bachlava et al. 2009 
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Figura 8. QTL detectados por MIM no grupo de ligação C1 para os ácidos graxos insaturados baseados no BLUP da análise conjunta de 
todos os ambientes estudados. À esquerda localização dos QTL no grupo de ligação. À direita gráficos: (I) oléico e (II) linoléico. O marcador 
mais próximo do pico do QTL está em vermelho e sublinhado. Retângulos em vermelho significam QTL detectados para conteúdo de ácido 
oléico (qOle-Gm+cromossomo), em verde para conteúdo de ácido linoléico (qLin-Gm+cromossomo) e preto para conteúdo de linolênico (qLino-
Gm+cromossomo) e com linhas diagonais significa QTL reportados na literatura. O ponto de corte refere-se ao LOD crítico determinado por 
1000 permutações.  

(I) 

(II) 

Oléico 

Linoléico 

QTL: 



56 
 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. QTL detectados por MIM no grupo de ligação L para os ácidos graxos insaturados baseados no BLUP da análise conjunta de 
SG2010 e VIC2010. O marcador mais próximo do pico do QTL está em vermelho e sublinhado. Retângulos em vermelho significam QTL 
detectados para conteúdo de ácido oléico (qOle-Gm+cromossomo), em verde para conteúdo de ácido linoléico (qLin-Gm+cromossomo) e preto 
para conteúdo de linolênico (qLino-Gm+cromossomo) e com linhas diagonais significa QTL reportados na literatura. O ponto de corte refere-se 
ao LOD crítico determinado por 1000 permutações.  
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Figura 9. Continuação. (I) oléico, (II) linoléico e (III) Linolênico. 

 

 



58 
 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 10. QTL detectados por MIM no grupo de ligação B2 para os ácidos graxos insaturados baseados no BLUP da análise conjunta 
de SG2010 e VIC2010. À esquerda localização dos QTL no grupo de ligação. À direita gráficos: (I) oléico, (II) linoléico e (III) linolênico. O 
marcador mais próximo do pico do QTL está em vermelho e sublinhado. Retângulos em vermelho significam QTL detectados para conteúdo de 
ácido oléico (qOle-Gm+cromossomo), em verde para conteúdo de ácido linoléico (qLin-Gm+cromossomo) e preto para conteúdo de linolênico 
(qLino-Gm+cromossomo) e com linhas diagonais significa QTL reportados na literatura. O ponto de corte refere-se ao LOD crítico determinado 
por 1000 permutações.  
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5. CONCLUSÕES 

 

 

As estimativas de herdabilidade obtidas neste estudo sugerem que 

existe potencial para realizar a seleção para o aumento do conteúdo do ácido 

oléico em gerações precoces facilitando a condução de um programa de 

melhoramento do óleo de soja. Os resultados das correlações indicam que 

aumentos nos teores de ácido oléico implicam na redução de todas as outras 

características avaliadas. Entretanto, a maior magnitude dessas correlações 

foram encontradas entre os conteúdos de ácido oléico e linoléico. 

O mapa de ligação foi construído utilizando 242 indivíduos F2 e 595 

SNP distribuídos nos 20 grupos de ligação da soja. Foram formados 23 

grupos de ligação com um comprimento total de 2315,5 cM. Houve a de três 

sub-grupos não ligados nos cromossomos C2, B1 e F, devido a presença de 

poucos marcadores polimórficos, ou a ausência desses, em algumas regiões 

do genoma. 

Este estudo revela um novo QTL para conteúdo de ácido oléico no 

grupo de ligação D1B com efeito moderado próximo ao marcador BARC-

007889-00156,  o qual foi detectado em quase todos os ambientes estudados. 

Outros QTL com moderados a pequenos efeitos foram encontrados nos 

grupos de ligação D1A, C1, C2, K, e H, também não reportados na literatura. 

Entretanto, somente o QTL no grupo de ligação C1 foi detectado em dois 

ambientes e nas análises conjuntas. Foram detectados QTL nos grupos de 

ligação A1, M, A2, F, B2, E, G, L e I confirmando estudos anteriores de 

mapeamento para conteúdo de ácido oléico. Todavia, apenas o QTL do grupo 

de ligação F foi detectado em todos os ambientes e na análise conjunta. A 

maioria dos QTL detectados possuem alelos associados com o aumento do 

conteúdo de ácido oléico herdados do genótipo FA22.  

Os QTL detectados para conteúdo de ácido linoléico correspondem, na 

maioria das vezes, a QTL encontrados para conteúdo de ácido oléico, e seus 

efeitos tiveram sempre sentidos contrários. Foi detectado QTL de efeito maior 

para o conteúdo de ácido linolênico no grupo de ligação B2 explicando maior 

parte da variação fenotípica.  
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