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Melhoramento Genético da Alfafa

Introducao

Um dos obstaculos a expansao da cultura da alfafa no Pais € a falta de cultivares
adaptadas as condicdes tropicais. Para se teridéia da dimensao desse problema, atualmente
a unica cultivar de alfafa com boa adaptabilidade e boa estabilidade no Brasil & a Crioula,
apesar de haver grande demanda por novos langamentos no mercado (FERREIRA et al.,
2004).

O desenvolvimento de novas cultivares de alfafa possibilitara o seu cultivo em diferentes
regides do Pais, com consequente incremento da area de exploracdo, e assegurara,
dessa forma, alimento de alta qualidade e de alta produtividade nos sistemas intensivos de
producao de leite (BOTREL et al., 2001).

A expansao de uma cultura exética introduzida depende da adaptacédo as condi¢oes
do novo ambiente. Cultivares oriundas de regides temperadas, como é o caso da alfafa,
normalmente apresentam problemas de adaptagao aos tropicos, uma vez que a pressao
de selecédo, exercida durante o processo de melhoramento, n&o incluiu sua adaptagao ao
ambiente tropical (FERREIRA e PEREIRA, 1999).

O melhoramento genético constitui ferramenta util para obter cultivares melhoradas
e adaptadas, a partir de variedades exdticas, utilizando a variabilidade existente no
germoplasma da espécie. Com a recombinagdo apenas dos acessos selecionados,
aumenta-se a frequéncia de alelo favoravel na populacéo e ha, assim, maior possibilidade
de se obter ganhos efetivos de selecdo no melhoramento da espécie (ALLARD, 1971;
RUMBAUGH et al., 1988; BASIGALUP, 2007).

Neste capitulo sdo abordados o sistema reprodutivo e as aplicagdes da genética
quantitativa no melhoramento da alfafa, abrangendo os seguintes temas: segregacéao e
formacgao de gametas, ganhos por selecao, resposta a selegcdo, componentes de variancia
genética, herdabilidade, endogamia, heterose, depressdo endogamica e implicagcdes do
modelo autotetraploide no melhoramento da espécie.

Sistema reprodutivo

A alfafa é uma planta perene, autotetraploide (2n = 4X = 32), com flores perfeitas e
fecundacao preponderantemente alégama, tendo, ainda, mecanismo de autoesterilidade e
de autoincompatibilidade.

A polinizagdo natural € realizada por abelhas e também por besouros. Esses
insetos devem visitar flores diferentes, ja que a espécie apresenta autoincompatibilidade,
mecanismo que forga a polinizagao cruzada entre as plantas de alfafa.
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A alfafa é uma espécie polimérfica, com organismos diploides e tetraploides. O seu
numero basico de cromossomos € igual a oito. Por se tratar de organismo autotetraploide,
a heranca dos caracteres em alfafa € complexa, o que influencia seu comportamento
genético e condiciona a utilizacdo de alguns métodos especificos de melhoramento.

Genética quantitativa da alfafa

Os métodos biométricos utilizados por melhoristas para aprimorar caracteristicas
relacionadas a producao e a qualidade da alfafa sdo baseados no modo de producgao e de
reproducdo da espécie, e na sua estrutura genética.

Segregacgao e formagao de gametas

Nas discussfes que seguem aceita-se a pressuposicdo de que a segregacao
cromossdbmica em alfafa é aleatéria e ignora-se a existéncia de dupla redugdo e de
pareamento preferencial e a ndo disjungdo dos cromossomos.

Desses fatores, apenas o pareamento preferencial pode trazer desvios significativos
para o que se espera na teoria. Contudo, outros fendbmenos, tais como a polinizacao
preferencial de flores por insetos, a taxa de crescimento diferencial do tubo polinico, a
incompatibilidade, a esterilidade e o aborto de dvulos fertilizados, podem causar desvios
nos resultados esperados (BUSBICE et al., 1972).

No gene que possui quatro alelos (tetraploide), podem ser observados cinco possiveis
genotipos: o primeiro tem quatro alelos dominantes (AAAA) — denominado “quadruplex”;
0 segundo, trés alelos dominantes (AAAa) — denominado “triplex”; o terceiro, dois alelos
dominantes (AAaa) — denominado “duplex”; e o quarto, apenas um alelo dominante (Aaaa)
— denominado “simplex”; o quinto, que ndo tem alelos dominantes (aaaa), € denominado
“nuliplex” (BLAKESLEE et al., 1923).

No caso de dominadncia completa, o carater dominante sera observado quando
houver apenas um alelo dominante; assim, o carater recessivo se manifestara somente no
gene nuliplex. Contudo, em alfafa o fenétipo de dominancia é expresso somente quando
estiverem presentes dois ou mais alelos dominantes (PEDERSEN e BARNES, 1965;
WHITTINGTON e BUBRAGE, 1963).

Os individuos tetraploides podem produzir diferentes gametas com diferentes
probabilidades de segregacdo, conforme apresentado na Tabela 1. Individuos AAAA
produzem apenas gametas AA com probabilidade igual a 1, diferentemente de gendtipos
AAaa, que podem produzir trés tipos de gametas diploides: AA com probabilidade 1/6, Aa
com probabilidade 4/6 e aa com probabilidade 1/6.
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Tabela 1. Probabilidade de segregacdo em gametas produzidos por individuos tetraploides
de diferente constituicao genotipica (segregacao cromossémica).

Genoétipos dos Gametas diploide
individuos AA Aa aa
AAAA 1 0 0
AAAa 1/2 1/2 0
AAaa 1/6 4/6 1/6
Aaaa 0 1/2 1/2
aaaa 0 0 1

Com base nessas probabilidades, é possivel obter o numero de individuos a serem
avaliados em diferentes cruzamentos, para se ter certeza da constituicdo genotipica de um
gendtipo. Por exemplo, familias produzidas por autofecundacdo de um individuo duplex
(AAaa) geram individuos nuliplex com probabilidade de 1/36 (1/6 x 1/6).

Se, em vez de o individuo se autofecundar, for realizado o cruzamento-teste, a
probabilidade de obtencao do individuo nuliplex € de 1/6 (probabilidade de obtencao
do gameta aa produzido pelo individuo duplex). Dessa forma, para a certeza de 95%,
devem ser avaliadas 107 progénies da autofecundacao, enquanto no cruzamento-teste é
necessario avaliar apenas 17 progénies para se obter a mesma probabilidade.

O conhecimento da evolugao da estrutura genética em uma populagao autotetraploide,
sob diferentes sistemas de acasalamento, é essencial para se compreender o
comportamento do melhoramento em espécies autotetraploides. Dessa forma, pode ser
estudado o equilibrio genético da populagao.

O equilibrio em uma populagao autotetraploide pode ser dado pela comparagao
das frequéncias gaméticas, produzidas por essa populacdo, em duas ou mais geracgoes.
Assim, quando a relagdo gamética da populacao nao for alterada de uma geragao para
outra, a populagédo encontra-se em equilibrio genético. Como exemplo, sera avaliada uma
populacéo inicial com a seguinte proporcéo: 0,13 AAAA: 0,16 AAAa: 0,06 AAaa: 0,08 Aaaa:
0,57 aaaa (Tabela 2). Sera considerado acasalamento ao acaso. A relagao genotipica dos
descendentes é dada pelo quadrado da relagdo gamética dos pais, ou seja, a relagao
genotipica dos descendentes = [relacao gamética dos pais]?.
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Tabela 2. Frequéncia e gametas diploides dos pais gerados por diferentes gendtipos
paternos de uma populacao de plantas autotetraploides.

Gametas diploides dos pais

Genotipo dos pais Frequéncia

AA Aa aa
AAAA 0,13 0,13 0 0
AAAa 0,16 0,08 0,08 0
AAaa 0,06 0,01 0,04 0,01
Aaaa 0,08 0 0,04 0,04
aaaa 0,57 0 0 0,57
Soma 1 0,22 0,16 0,62

Assim, com probabilidade = P, P(AA), = 0,22; P(Aa), = 0,16 e P(aa), = 0,62.

A relacao genotipica dos descendentes = (0,22 AA + 0,16 Aa + 0,62 aa)?, do que
resulta a proporcao 0,0484 AAAA: 0,0704 AAAa: 0,2984 AAaa: 0,1984 Aaaa: 0,3844 aaaa.

Na geracdo 1 dessa populacdo, sua proporcdo gamética sera obtida conforme é
mostrado na Tabela 3.

Tabela 3. Frequéncia e proporgdo gameética gerada por diferentes gendtipos na primeira
geragao de uma populacéo de plantas autotetraploides.

Gametas diploides dos filhos

Genétipo dos filhos Frequéncia

AA Aa aa
AAAA 0,0484 0,0484 0 0
AAAa 0,0704 0,0352 0,0352 0
AAaa 0,2984 0,0497 0,1989 0,0497
Aaaa 0,1984 0 0,0992 0,0992
aaaa 0,3844 0 0 0,3844
Soma 1 0,1333 0,3333 0,5333

Assim:
P(AA), = 0,1333; P(Aa), = 0,3333 e P(aa), = 0,5333.
Nesse caso, verifica-se que P(AA), # P(AA),; P(Aa), # P(Aa), e P(aa), # P(aa),.

Conclui-se que a populacao nao se encontrava em equilibrio e ele nao foi atingido
com uma geracgao de acasalamentos ao acaso. Isso € uma especificidade de populagdes
de autotetraploides, ou seja, o equilibrio ndo € alcangado com apenas uma geragao de
acasalamentos ao acaso, enquanto em populagdes diploides essa condi¢ao € atingida.

Quando se consideram as frequéncias gaméticas f(A) = p e f(a) = q, verifica-se que
no equilibrio essa frequéncia nas populag¢des dos cinco gendtipos de uma populagao de
autotetraploides, em acasalamentos ao acaso, € dada por (p + q)*. No exemplo, com f(A) =
p=0,3ef(a)=q=0,7, obtém-se as frequéncias mostradas na Tabela 4.
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Tabela 4. Frequéncia genotipica no equilibrio de Hardy-Weimberg, apresentada por uma
populacéo de plantas autotetraploides.

Genétipos Frequéncia Frequéncia genotipica no equilibrio
AAAA p* 0,0081
AAAa 4p%q 0,0756
AAaa 6p%g? 0,2646
Aaaa 4pqg? 0,4116
aaaa q* 0,2401

Num aspecto pratico, sera avaliada a descendéncia de dado cruzamento que envolva
dois individuos tetralélicos — individuos com os quatro alelos diferentes (Tabela 5).

Tabela 5. Gametas possiveis de serem gerados numa populag¢ao autotetraploide.

Individuos A A A A, X A A A A,
AA, A A,
A A, AA,
o A A, A A,
Gametas possiveis
AA, AA,
AA, AA,
AA, A A,

Verifica-se a possibilidade de obtengdo de 36 gendtipos na geragéo F,. Contudo, todos
0s genotipos possiveis serao tetralélicos. Se o pesquisador estiver procurando um genétipo
monoalélico (individuo com apenas um tipo de alelo), ele ndo o encontrara com apenas
uma geragdo de acasalamentos entre as plantas F,. Dessa forma, uma caracteristica
de autotetraploides é apresentada, ou seja, o conjunto dos gendtipos monoalélicos, dos
genadtipos dialélicos (dois tipos de alelos), dos gendtipos trialélicos (trés tipos de alelos) e
dos gendtipos tetra-alélicos apenas sera obtido apds duas geracdes de acasalamentos ao
acaso (Tabela 6).

Tabela 6. Frequéncia e estrutura genética de uma populagao autotetraploide em diferentes
geragdes.

Estrutura e suas frequéncias

Geragd®  Monoalélico _Dialélico Trialélico Tetra-alélico
F, 0 0 0 1,000
F, 0 0,037 0,426 0,537
F, 0,001 0,074 0,474 0,450
F 0,002 0,106 0,492 0,410

Fonte: Adaptado de Busbice et al. (1972).
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Conforme apresentado na Tabela 6, a frequéncia da classe dos monoalélicos é
reduzida, o que constitui outra caracteristica dos autotetraploides. E possivel verificar
ainda que o equilibrio entre essas diferentes classes apenas é obtido com quatro geragdes
de acasalamentos ao acaso.

Ganhos por selegao

Para a obtencao de gendtipos superiores, € necessaria a reuniao de uma série de
atributos favoraveis que confiram rendimento comparativamente maior e que satisfagcam as
exigéncias do mercado. Com isso, a selegdo baseada em uma ou poucas caracteristicas
mostra-se inadequada, pois conduz a um produto final superior apenas em relagéo aos
caracteres selecionados (CRUZ e REGAZZI, 1997). Tal fato é de grande importancia
na cultura da alfafa, uma vez que pelo melhoramento se procura ndo sé o acréscimo na
produtividade mas, principalmente, o aumento na qualidade e na aceitabilidade pelos
animais da forragem produzida, além de melhoria em outras caracteristicas.

Resposta a selecao

A necessidade de se realizar selegcdo com vistas a um conjunto de caracteristicas de
interesse para obtencao de ganhos no sentido favoravel a todas elas, simultaneamente, faz
com que sejam implementados critérios de selegdo, que ndo sejam baseados em apenas
uma caracteristica ou na selecao indireta. Hill (1971) realizou um estudo de comparagéao de
resposta de selecdo em populacoes diploides e em populacdes autotetraploides e observou
que a resposta a selecao foi mais rapida nas diploides do que nas autotetraploides.

Para ilustragcao e comparagao de ganhos obtidos por selecao em populagdes diploides
e em populagdes autotetraploides, sera considerada a resposta a selegao numa situacao
em que o alelo a ser selecionado € dominante e em que o gene em estudo, nas duas
populagdes (diploide e autotetraploide), encontra-se em equilibrio.

[T}

Sef(A)=pef(a)=q, sendo “A” dominante em relacao a “a” e alvo de selecao, tem-se:
P(A)=peP(a)=qg,emquep+q=1.
A relagao genotipica é estabelecida respeitando-se a equagao de predi¢cao dada por:

(p + 9)* = (p* AAAA: 4p3q AAAa: 6p?g? AAaa: 4pqg® Aaaa: g* aaaa).

A selecao atuara eliminando o genétipo aaaa. Com a selecéo, a frequéncia de p passa
para p’, e o efeito da selecdo Ap sera dado por:

Ap =p'—p,
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em que

p*+4p°q+6p’g®+4pq® _ p

4(p* +4p°q+6p°q° +4pq°) 1-g

4

Dessa forma, tem-se:

Ap =p'-p =

Pela equacgéao anterior, Ap, que expressa a variagao da frequéncia do alelo selecionado,
¢é funcao da sua frequéncia inicial.

No caso de uma populacéao diploide, sabe-se que

Na Figura 1 é encontrada a variacao da frequéncia do alelo A selecionado com relagao
a sua frequéncia inicial (p) em uma populagao autotetraploide e em outra diploide. Verifica-
se que a taxa de variagdo na frequéncia génica da populagao tetraploide & bem inferior
a da populacéo diploide, o que ilustra a dificuldade de se promover mudangas genéticas
nesse tipo de organismo.

0.50 -
—i— Delta P Tetrapléide

0454 —&— Delta P Dipléide
0.40 -
0.35 -

0.30

Variacio em P (Delta P)

0.05 0.10 0.15 0.20 0.25 0.30 0.35 040 045 0.50 0.55 0.60 0.65 0.70 0.75 0.80 0.85 0.90 0.95 1.00
Freqiiéncia de P (%0)
Figura 1. Relacdo da variacdo da frequéncia do alelo p em relagdo a sua frequéncia inicial em

populagdes autotetraploides e em populagdes diploides.
Fonte: Hill (1971).
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Componentes de variancia genética e herdabilidade

O sucesso no melhoramento de qualquer carater requer, obrigatoriamente, que este
seja herdavel e que haja variagao na populagcdo em que se pretende praticar selegdo. No
estudo da heranca e da variagdo de caracteres quantitativos, adota-se o0 modelo basico
F = G + M, no qual o valor fenotipico (F), estimado com base nos dados mensurados no
individuo, resulta da agéo do gendtipo (G) sob a influéncia do meio (M). Analogamente,
a variancia fenotipica (0;) € composta pela variancia genotipica (0'2) e pela variancia
atribuida aos desvios do ambiente (O'f4 )-

Kempthorne (1955) demonstrou que em populagdes autotetraploides, como no caso
da alfafa, a varidncia genotipica é dada por:

2 — . ~
O : variancia genotipica da populagéo;
2 ‘a . iy
O ,: variancia aditiva;
2 in . A
O : variancia digénica;
2 i a . N
O r : variancia trigénica; e
2 N 0 . ~ 0
O ¢ : variancia quadrigénica.

Essas variancias sao obtidas do valor genotipico V(G), que para determinada planta
da populagao é dado por:

V(G)=AAAA =p+a ta;tag ta +B; +By +B +B; +B; + By * VitV + Vit Oy
em que

A, AJ., A, e A séo os alelos do locus em estudo; e

M € a média da populacdo em equilibrio.

Os demais termos da equacgao expressam os efeitos que causam o desvio do valor do
individuo em relagdo a média da populagdo. Dessa forma, os componentes de variancia
2 2 2 2 . .
C40p> Or e 99 correspondem aos efeitos «, B, y € 8, respectivamente.

Basigalup e Hijano (1995) afirmaram que os efeitos individuais aditivos nos tetraploides
sdo semelhantes aos efeitos aditivos dos modelos de diploides. As interagcdes de primeira
ordem (efeitos digénicos) sao semelhantes aos efeitos heteréticos em Iécus de organismos
diploides. Contudo, as interagbes dos efeitos trigénicos e dos efeitos quadrigénicos nao
possuem nenhuma relagdo com os modelos de organismos diploides.

Existem trabalhos na literatura que estimaram a variancia genética com base na
covariancia entre parentes e propuseram um procedimento para estimar os componentes
de variancia genética da alfafa (LEVINGS e DUDLEY, 1963). O esquema sugerido foi um
sistema de cruzamento na forma de dialelo parcial em conjunto com a regressao pai—filho
e a variancia genotipica de clones. Esse esquema foi utilizado por Dudley et al. (1969)
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para obter os componentes de varidncia em alfafa relacionados com producéao de matéria
seca e tamanho de plantas. Nesse trabalho, foi concluido que os efeitos aditivos e os
efeitos digénicos apresentaram maior e menor importancia, respectivamente. Ja os efeitos
trigénicos e os efeitos quadrigénicos ou efeitos epistaticos apresentaram importancia
relativa sobre a variagéo no fenétipo dessas duas caracteristicas.

O estabelecimento de modelos genéticos adquire grande importancia na estimacao
dos componentes de variancia e das covariancias genéticas, além das interagdes com o
ambiente. Este, por sua vez, possui grandes implicagdes na estimacao da herdabilidade,
tanto em sentido amplo quanto restrito.

Como somente o valor fenotipico do individuo pode ser diretamente medido, mas
€ o valor genético que determina sua influéncia na préxima geracao, deve-se avaliar a
proporgao da variabilidade existente na populacao que é de natureza genética.

A herdabilidade expressa a proporcao da variacao fenotipica que possui natureza
genética, ou ainda, arelagao entre a variancia genética e a variancia fenotipica das unidades
de selegdo (CRUZ, 2005). Com base nessa definicdo, admite-se que a herdabilidade
é fungcao da selecado que se esta praticando, se é selecado entre familias, selegao entre
individuos, selecao massal estratificada, etc. A herdabilidade ainda depende do esquema
experimental utilizado, da caracteristica avaliada, do método de estimacao e da diversidade
genética da populagao, entre outros fatores.

A herdabilidade pode ser estimada em sentido amplo ou em sentido restrito. A
herdabilidade em sentido amplo pode ser estimada por:

0_2
2 _ g
ha - 2

O¢
em que

hi = herdabilidade em sentido amplo;
hz = variancia genética da unidade de selecao; e
h? = variancia fenotipica da unidade de selegao.

Kehr e Gardner (1960), trabalhando com progénies de policruzamento e os clones dos
seus pais, obtiveram a herdabilidade por meio da seguinte equacao:

2

, 40+ 200v,,

ho= ————
20,

em que
2 -
h” = herdabilidade;
2 R . A s .
0 ,x = variancia entre as progénies do policruzamento;

COVqy, = covariancia entre os clones dos pais com as progénies do policruzamento; e
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. = variancia fenotipica entre os clones.

Uma vez determinado o coeficiente de herdabilidade entre as unidades de selecgao,
pode-se passar para o processo de estimacdo do ganho com a selecéo. A possibilidade
da predigao dos ganhos obtidos por determinada estratégia de selecdo constitui uma das
principais contribuicbes da genética quantitativa. Por meio dessas informacgdes, € possivel
orientar de maneira mais efetiva o programa de melhoramento, predizer o sucesso do
esquema seletivo, adotar e decidir, com base cientifica, por técnicas alternativas que
possam ser mais eficazes.

O ganho com a selecao (GS) pode ser estimado por:
GS = DS x h?,
em que

DS = diferencial de selecao, a diferenga entre a média dos individuos selecionados e
a média geral da populagao.

Por exemplo, se a média anual da populagdo em que se praticar a selecao for de 15
t.ha' e se a média anual dos individuos selecionados nessa populagéo for de 18 t.ha™,
com herdabilidade de 50%, o ganho com a selec¢é&o sera:

DS=18-15=3tha' e

GS=3x05=1,5tha'.

Endogamia

A endogamia é o fenbmeno que ocorre em decorréncia do acasalamento entre
individuos aparentados, ou seja, relacionados por ascendéncia. O coeficiente de
endogamia, representado por F, refere-se a probabilidade de que os alelos de um lécus
do mesmo individuo sejam idénticos quando derivam ou sao copias de um alelo comum
encontrado nos ancestrais daquele individuo.

A endogamia traz consequéncias, tais como o0 aumento da frequéncia de homozigotos,
com relacao a todos os lécus, na populagdo. Contudo, essa € uma mudanca efémera, pois,
uma vez que o sistema de acasalamento seja mudado, a frequéncia de homozigotos sera
novamente reduzida. A endogamia nao causa alteragdo na frequéncia génica, ela apenas
altera a organizagao dos alelos nos genétipos.

Segundo Wrigth (1922), a endogamia ocorre em consequéncia da identidade dos
gametas que se unem e é expressa pela correlagdo entre os valores dos gametas que
formam a progénie derivada de uma populagao.



Melhoramento Genético da Alfafa

Considere-se o locus de um individuo X que produz um gameta “ab”. O valor do
coeficiente de endogamia desse individuo € dado por F_= P(a=b), em que = significa ser
idéntico por ascendéncia. Assim, o coeficiente de endogamia de um individuo corresponde
a probabilidade de que ele produzira gametas com alelos idénticos por ascendéncia.

Se o individuo X for cruzado com outro individuo Y que produz gametas “ef’, seus
descendentes (F,) terdo o seguinte coeficiente de endogamia:

1
Fiy= ¢ [Pa=b)+ P(a =e) + Pa=f) + P(b =e) + P(b=1) + Pe =)l

X

Se r,, for definido como a probabilidade de um alelo aleatério de X ser idéntico por
ascendéncia a um alelo aleatorio de Y, ent&o:

Pla=e)=P(a=f)=P(b =e)=P(b=f)=r,.

Assim:

1 2 1

F1Xy = g(4rxy+Fx=Fy) = E My +g(Fx + Fy).

Dessa forma, uma progénie autotetraploide pode ser endogamica quando seus pais
sdo aparentados ou quando eles sdo endogamicos. Os filhos sempre herdam 1/3 da média
de endogamia dos pais, quando esses nao forem aparentados. Esta € uma caracteristica
causada por gametas diploides. Dessa forma, pode ser imaginado que X € um individuo
endogadmico com seus quatro alelos idénticos por ascendéncia (a=b=c=d) e Y é nado
endogamico (e #f# g+ h), sendo X e Y ndo aparentados. Seus descendentes (Z), formados
pela unido dos gametas “ab” e “ef”, terdo a seguinte constituicdo genotipica: a=b#e#f.
Se F for a probabilidade de alelos idénticos por ascendéncia, entao:

1 1 1
F =g [Pa=b)+P(a=e)tP(a=N+Po=epP(b=T)+Ple=N= (1 +0+0+0+0+0)= ¢,

em que a média da endogamia dos pais é (1 + 0)/2 = 1/2 e um terco dessa média
correspondente a 1/6, que é a endogamia dos descendentes desses genitores.

Esse fato traz consequéncias na obtencao de hibridos e de variedades sintéticas em
alfafa, ja que pais que nao sejam hibridos nem endogamicos produzem progénies nao
hibridas.

O coeficiente de endogamia pode ser utilizado para comparar diferentes métodos de
producao de variedades de alfafa. Para demonstrar essa comparacao, sao realizados trés
esquemas hipotéticos em que quatro genitores séo utilizados na produgao de variedades.

1) Producéo de hibrido por duplo cruzamento em duas geracgoes.
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Se os pais forem A, B, C e D, resulta o seguinte esquema:

Ax B CxD geracao 1
FiAB F,CD geragéo 2
X
Hibrido

2) Produgéo de variedade sintética pelo acasalamento ao acaso de dois individuos F,
originados de pais diferentes:

AxB CxD
F.AB + F1CD = F1 mista

Acasalamento ao acaso
Variedade sintética

3) Producado de variedade sintética pelo acasalamento ao acaso dos quatro genitores

distintos:
(A+B+C+D)
J/ Acasalamento ao acaso (13 — x endogamicos
F1ABCD 4 1. 4
2 X — irmaos
6 2

l Acasalamento ao acaso

Variedade sintética — x ndo endogamicos

o=
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Na pressuposicao de que A, B, C e D nao sejam aparentados e que possuam grau
de endogamia semelhante, correspondendo a F, tem-se, para o caso 1, a, a,a,a, b, b,
b, b,, a seguinte probabilidade de ocorréncia de diferentes gametas envolvendo individuos
autotetraploides nao aparentados indicada na Tabela 7.

Tabela 7. Probabilidade de ocorréncia de diferentes gametas envolvendo individuos
autotetraploides nao aparentados.

Gametas de A Frequéncia Gametas de B Frequéncia
a,a, 1/6 b,b, 1/6
a,a, 1/6 b,b, 1/6
a,a, 1/6 b,b, 1/6
a,a, 1/6 b,b, 1/6
a,a, 1/6 b,b, 1/6
a.a, 1/6 b.b, 1/6

Observa-se que serdo gerados 36 possiveis genodtipos diferentes e o mesmo
acontecera no cruzamento de C com D. Se o cruzamento que fornecera o hibrido for
constituido por individuos com dois alelos de cada um dos seus genitores, tem-se para
o caso a,a,b.b, x c,c, d,d,, a seguinte probabilidade de ocorréncia de diferentes gametas
envolvendo individuos autotetraploides ndo aparentados mostrada na Tabela 8.

Tabela 8. Probabilidade de ocorréncia de diferentes gametas envolvendo individuos
autotetraploides nao aparentados.

Gametas de Ae B Frequéncia GametasdeCeD Frequéncia
aa, 1/6 c,c, 1/6
aa, 1/6 c,C, 1/6
a,a, 1/6 C,C, 1/6
b,b, 1/6 dd, 1/6
b.b, 1/6 dd, 1/6
b,b, 1/6 dd, 1/6
Como

P(a=a)=F,=F
P(b,=b,)=F,=F,
P(c=c)=F, =F,

P(d,=d)=F,=F,
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P@=b)=P(@a=c)=P(a=d)=P(b,=c)=P(b,=d) =P(c,=d) = 0.

Para os quatro genétipos que receberam dois alelos de um mesmo progenitor,

(a,a,c,c,a a,d,d,; b b,cc,eb b,d, d,)ter-se-a:

1
nocasodea, a,c,c, F= g[P(a1 =a,)*+ P(a,=c,) +P(a, =¢c,) + P(a,=c,) +P(a, = ¢

2 71 Y ) +
P(c, =c¢))]

2

1 1 1
F= E(FA+ F.)= 8(2 F,)= 3 Fo-
Da mesma forma é obtida a endogamia dos 16 gendtipos que receberam dois alelos
apenas do mesmo progenitor (a, a, c, d,,a,a,c,d,,a, a,c,d,,a a,c,d, ..,a,b,d d).
Por exemplo, para a, a, c, d, sera:

1
= E[P(a1 =a,)+P(a,=c,)+P(a,=d,) +P(a,=c,) + P(a,=d,) + P(c, =d,)]

1 1
F= E(FA) =% Fo-

Para os demais genétipos, o valor de F € igual a zero.

A média do coeficiente de endogamia no hibrido obtido desse cruzamento sera dada por:

4 1 16 1 16 1
36 X3 0% 3 X g ot 35 X0F0=7g

Fo.

Como se espera que os demais cruzamentos sejam originados de individuos com
as mesmas caracteristicas dos ja apresentados, verifica-se que a média de endogamia
devera ser repetida nesses cruzamentos; portanto, a endogamia do hibrido formado sera

1
dada por y F..

Para os casos 2 e 3, chega-se a equagao que estima o valor de F com o mesmo
raciocinio:

17 13 5

1 11
- —+— —+ = — 4=
F=2a 72F *slq7 7 oq Fors (77 Fol

em que s ¢é a frequéncia de autofecundacao dentro dos cruzamentos.

Com base nas equacgdes, observa-se que a obtencéo de hibridos gera coeficiente de
endogamia menor do que o de variedades sintéticas. Esse resultado era esperado, uma vez
que nao foram permitidos cruzamentos entre genitores aparentados durante o processo de
obtencao das sementes. Na obtencdo de variedades sintéticas, tanto aquela obtida com
apenas uma geracgao de acasalamentos ao acaso, quanto aquela obtida por duas geragdes
de acasalamentos ao acaso, geram-se coeficientes de endogamia semelhantes.
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Heterose e depressdao endogamica

A alfafa é uma espécie muito sensivel a depressdo por endogamia. Assim, Tysdal
et al. (1942) detectaram reducgéo de 78% na producgao de forragem e 92% na produgao de
sementes, apos oito geracdes de autofecundacgao. Por outro lado, também ocorrre heterose
em alfafa. Demarly (1963), por exemplo, verificou que o hibrido simples, o hibrido triplo e o
hibrido duplo produziram 38%, 39% e 45% mais forragem do que as variedades originais.

Rotili (1970) relatou que em trés geragbes de autofecundagdo acompanhada de
selecao intencional o vigor obtido nas progénies em cada geragao foi capaz de reduzir a
depresséo endogamica. Acredita-se que a selecdo manteve a heterozigose ou aumentou a
frequéncia de genes favoraveis e de combinagdes génicas nao conhecidas.

Determinar o grau efetivo de endogamia dentro do programa de melhoramento para
propiciar ganhos genéticos dos genitores € um dos importantes objetivos dos melhoristas
de alfafa. Isto pode ser possivel quando se obtém a maior expressdo da heterose em
hibridos e em variedades sintéticas por meio da endogamia e da selegéo.

No trabalho de Demarly (1963), foi proposto que o genoma de um individuo tetraploide
pode ser caracterizado pela proporgcao relativa de estruturas tetragénicas, trigénicas,
digénicas, simplex e nuliplex. Esse autor mencionou que pode ser computada a propor¢ao
relativa de cada estrutura em cada geragcédo de um sistema controlado de acasalamentos.
Ele afirmou ainda que o genoma inicial possui grande importancia na explicagdo da heterose
e da depressao endogamica.

Dudley (1964) relatou que, dentre todos os possiveis cruzamentos simples e duplos,
entre individuos quadruplex, triplex, duplex, simplex ou nuliplex, além de seus S,, S,, S,
e de suas progénies homozigotas, a heterose maxima tanto de dominancia quanto de
sobredominancia podera ser verificada em cruzamentos simples entre os pais, tanto
quanto entre cruzamentos de suas progénies, sendo reduzido o efeito da sele¢do entre os
cruzamentos.

Modelos matematicos foram apresentados para tentar descrever a depressao
endogémica e também a heterose em autotetraploides. Dentre tais modelos, tem-se o de
Busbice e Wilsie (1966), em que as estruturas genotipicas sdo dadas por T, (quadriplex),
T, (triplex), T, (duplex), T, (simplex) e T, (nuliplex) com frequéncias P, P,, P,, P, e P,
respectivamente. Assim, o valor genotipico da estrutura de um loco individual ou de alguns
segmentos de cromossomos pode ser dado pelo valor individual dos alelos, junto ao valor
de dois, trés e quatro alelos, como segue:

VG,, = VG, = i+i+i+i+ 6(ii) + 4(iii) + 1(iiii) = 4(i) + 6(ii) + 4(iii) + 1(iii).
Assim:
VG,, = VGiiij = [3i + 1j] + [3(ii) + 3(ij)] + [1(iii) + 3(iij)] + (iiij),

VG,, = VGiijj = [2i + 2j] + [1(ii) + 4(ij) + 1G))] + [2 (iij) + (2(iji)] + 1(iif),
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VG,, = VGiijk = [2i + j + K] + [1(ii) + 2(ij) + 2(ik) + (k)] + [1(iij) + 1(iik) +2(ijk)] + 1(iijk) e
VG,, = VG ijkl = [i+j+k+] + [1(ij) + 1(ik) + 1(il) + 1(jK) + 1(1)+ 1(kD)] + [1(ijk) + 1(ijl) + 1(ik])
+ 1(jkI)] + 1(ijkl),

em que

VG = valor genotipico da estrutura;

i, j, k, | = valores aditivos de cada alelo separadamente;

i, ij, ik, il, jk,j | e kI = valores das intera¢des de primeira ordem;

iii, ijl, il e jkl = valores das intera¢des de segunda ordem;

Se considerarmos que a média da populacédo é dada pelo total dos efeitos aditivos
e dos valores somados das interagcdes dos genes, para os locus de todos os individuos
da populagao, entao, todos os valores aditivos dos genes dao origem a média, a qual
€ designada por A. Como a heterose resulta de interacdo heterogénica entre alelos nao
idénticos, a interagdo genotipica podera, assim, ser obtida por:

VGiiii = A
VGiiij = A + ij
VGiijj = A + ij

VGiijk = A +ij + ik + jk + ijk

VGijkl = A+ ij + ik + il + jk + jl + kI + ijk + ijl + ikl + jkI + ijkl.

O valor genotipico da populacéo sera dado por:

VG, =A+ (P, +P,+3P3+6P,) (ij) + (P, + P,) (ijk) + P, (ijkI),
em que:

ij, ijk e ijkl = interagcdes néo alélicas de primeira, de segunda e de terceira ordem,
respectivamente.

Por meio dos valores genotipicos, verifica-se que os gendtipos portadores das
estruturas tetragénicas e trigénicas possuem maior importancia na expressao da heterose
em alfafa. Busbice e Wilsie (1966) notaram que a proporgéo de estruturas diferentes se
alterava com a geragdo de endogamia e que essas alteragcbes podiam ser computadas
pela soma de todas as estruturas dos arranjos genotipicos tedricos das progénies
endogamicas. Por considerar cada uma das estruturas genotipicas separadamente, eles
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foram capazes de relatar a perda das interacdes entre alelos nao idénticos para producéo,
além do coeficiente de endogamia. Esses autores observaram também que a depressao
endogamica em alfafa é relacionada com a taxa pela qual as intera¢des de primeira ordem
sao perdidas por l6cus tetragénicos e I6cus trigénicos. As perdas dessas interagcdes por
I6cus digénicos nao sao rapidas nem suficientes para explicar a depressdo endogamica.

Esse modelo genético, assim como o apresentado por Gallais (1967), proporcionou
certo discernimento, mas somente em experimentos cuidadosamente planejados com
relacdo a endogamia, a selegéo e a hibridizagao. Quando se trata de depressao endogamica
e heterose, observa-se que a alfafa € muito sensivel a endogamia, de maneira que o
processo que favorega a obtengédo de endogamia na populagao levara, consequentemente,
a reducao de heterose em conjunto com o aparecimento da depressao endogamica.

Bingham (1979) propds o cruzamento de pelo menos quatro cultivares selecionadas,
nao aparentadas, para compor um sistema de cruzamentos duplos, visando a liberar
0 maximo da heterose. Na terceira geragdo de acasalamentos ao acaso da populacéo
resultante, teoricamente 50% dos individuos deveriam ser produto do cruzamento duplo,
representando, assim, o maximo da heterose.

Melhoramento genético

Modelo autotetraploide: Implicagao no melhoramento

As consideracdes sobre genética quantitativa apresentadas anteriormente acarretam
implicagdes no melhoramento genético da alfafa. Para obtencdo de todos os gendtipos
possiveis de dado cruzamento, serdo necessarias, no minimo, duas geragdes de
acasalamentos ao acaso e nao apenas uma geragao, como é o caso de diploides, a fim de
que todos os gendtipos se manifestem. Se o pesquisador estiver a procura de gendétipos
extremos, nuliplex ou quadruplex, sera necessario conduzir o programa de melhoramento
com maior numero de individuos, para que a probabilidade de obtencao desses gendtipos
seja maior, uma vez que sua frequéncia é reduzida na populagao.

Outra caracteristica importante dos autotetraploides é que eles alcangam o equilibrio
gameético de forma assintética, porque os gametas diploides ndo permitem a obtengéo dos
gendtipos formados por todos os arranjos possiveis em uma sé geragdo, como ocorre em
organismos diploides. De maneira geral, o equilibrio é alcangado apds quatro ou cinco
geragdes de acasalamentos ao acaso nos autotetraploides (BUSBICE et al., 1972).

A sensibilidade da alfafa a endogamia traz implicagées na predi¢gao do rendimento das
variedades sintéticas em geragdes avancadas (BUSBICE e GURGIS, 1976). Dessa forma,
€ necessario que os melhoristas sempre considerem duas situacoes:
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1) A autofecundacao seguida de selecdo como método de melhoramento pode ser
um problema, tornando impraticavel a produgao de linhas puras, assim como o
desenvolvimento de linhas endogamicas para a obtencao de hibridos.

2) A utilizacao de genitores nao aparentados e nao endogamicos deve ser privilegiada
se 0 objetivo for encontrar uma progénie ndo endogadmica e que nao manifeste
reducéo no rendimento.

No caso de selecao que vise a obtencgao de resisténcia a pragas e doencgas, em que
de maneira geral é selecionado um gene de resisténcia, a resposta a selecao é rapida até
que a frequéncia desse gene chegue a 0,5. A partir dessa frequéncia, a resposta a selecao
torna-se lenta e de dificil constatacao. Isto se da porque, se a frequéncia de um alelo
dominante for igual a 0,5, seus fendtipos serdo encontrados em aproximadamente 93% de
toda a populacdo (RODRIGUEZ, 1986).

Consideragoes finais

A existéncia de mecanismos de autoincompatibilidade e de autoesterilidade em
alfafa favorece a alogamia. Porém, a natureza autotetraploide da espécie tem profundas
implicagdes no comportamento e na estrutura genética das populagdes, particularmente
na segregacéao e na formacgao dos gametas, na estimacéo dos componentes de variancia,
nos ganhos por selecdo e na necessidade de produzir pelo menos duas geracdes de
acasalamentos ao acaso para obter todos o0s gendtipos possiveis de um cruzamento.
Complementarmente, a alfafa manifesta marcada depresséo por endogamia, o que
condiciona os métodos de melhoramento a serem utilizados e evidencia a importancia de
se utilizar progenitores divergentes.
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