
 
 

 

ABORDAGENS INTEGRATIVAS NA IDENTIFICAÇÃO DE GENES 

POTENCIALMENTE RELACIONADOS A BIOSSÍNTESE DE ÓLEO EM 

SOJA [Glycine max (L.) Merr.]  

 

 

 

 

DAYANA KELLY TURQUETTI DE MORAES 

 

 

 

 
 
 
 
 

UNIVERSIDADE ESTADUAL DO NORTE FLUMINENSE 
DARCY RIBEIRO – UENF 

 
 

Campos dos Goytacazes – RJ 
Julho de 2020



 
 

 
 

ABORDAGENS INTEGRATIVAS NA IDENTIFICAÇÃO DE GENES 

POTENCIALMENTE RELACIONADOS A BIOSSÍNTESE DE ÓLEO EM 

SOJA [Glycine max (L.) Merr.]  

 

 

 

DAYANA KELLY TURQUETTI DE MORAES 

 
 

 
 

 
 
Dissertação apresentada ao Centro de 
Biociências e Biotecnologia, da 
Universidade Estadual do Norte 
Fluminense, como parte das 
exigências para obtenção do título de 
Mestre em Biotecnologia Vegetal. 

 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 

UNIVERSIDADE ESTADUAL DO NORTE FLUMINENSE 
DARCY RIBEIRO – UENF 

 
 

Campos dos Goytacazes – RJ 
Julho de 2020 



 
 

 
 

 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 

 
 

 



 
 

 
 

  



 
 

 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 Este trabalho foi realizado no Laboratório de Química e Função de Proteínas e 

Peptídeos (LQFPP), no Centro de Biociências e Biotecnologia (CBB) da Universidade 

Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro – UENF, sob orientação do Professor Dr. 

Thiago Motta Venancio.  

 

Financiamentos:  

 - FAPERJ (Fundação Carlos Chagas Filho de Amparo à Pesquisa do Estado do 

Rio de Janeiro);  

 - CAPES (Coordenação de Aperfeiçoamento de Pessoal de Nível Superior);  

 - CNPq (Conselho Nacional de Desenvolvimento Científico e Tecnológico). 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

 
 

DEDICATÓRIA 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Aos meus pais Sérgio e Vera e a minha 

irmã Dayene, que com tanto carinho e apoio 

me permitem concretizar sonhos.  

 
 



 
 

 
 

AGRADECIMENTOS 
 

 Sou grata a todos aqueles que direta ou indiretamente me auxiliaram e 

impulsionaram a continuar os meus projetos ao longo destes dois anos. Primeiramente 

a Deus por me inspirar e guiar em meio as escolhas mais difíceis e a toda a minha família 

pelo amor, carinho, dedicação e apoio indispensáveis. Em especial, agradeço aos meus 

pais Sérgio e Vera que desde o início me apoiaram e a minha irmã Dayene por toda a 

força que me transmitiu nos momentos em que eu mais precisei.  

 Também agradeço aos meus amigos: aos de longa data e aos novos que 

consquistei nos últimos anos por me ajudarem a manter o equilíbrio e me auxiliarem a 

firmar os passos quando já não tinham forças.    

 Sou grata ao meu orientador, Dr. Thiago Venâncio, por todo apoio, paciência e 

confiança. Por ter acreditado mais em mim do que eu mesma, em muitos momentos, 

possibilitando que eu chegasse até aqui.  

 Agradeço a todos os meus colegas pesquisadores do laboratório pelas trocas e 

experiências vividas, pela oportunidade de novos aprendizados e por todo auxílio em 

minha pesquisa. De maneira especial, agradeço ao meu amigo Dr. Kanhu Moharana pelo 

grande incentivo e direta contribuição em minha pesquisa desde o começo. Também 

agradeço ao meu colega Fabrício Almeida que pacientemente me auxiliou em pontos 

fundamentais de minha pesquisa. Agradeço ainda àqueles que, indiretamente, fizeram 

parte dessa história e que de modo algum poderiam faltar: Késia Dias, Francisnei 

Pedrosa, Dr. Rajesh Gazara, Fabrício Brum, Hemanoel Passarelli, Dr. Felipe Matteoli e 

Daniela Canedo.  

 Agradeço aos professores do PPGBV pelo exemplo de dedicação e 

profissionalismo, em especial aos professores Antônio Amaral e Clícia Grativol pelos 

ensinamentos e sugestões indispensáveis ao meu tema de trabalho.     

 Por fim, agradeço a UENF, ao LQFPP e ao PPGBV pela oportunidade de minha 

formação acadêmico-científica, bem como à CAPES, CNPq e FAPERJ pelo 

financiamento e pela resistência frente às constrariedades politico-econômicas de nosso 

tempo. 

 
 



 
 

 
 

RESUMO 

 
A soja é uma das mais importantes fontes de óleo e proteína no mundo. A síntese de 

óleo é uma característica quantitativa complexa, significativamente afetada por fatores 

genéticos e ambientais. Somado a isso, pouco se sabe sobre os mecanismos de 

variação do conteúdo de óleo na semente. Portanto, o entendimento da base molecular 

e a identificação de genes candidatos para a síntese de óleo são de grande valor para o 

melhoramento genético da soja. Neste estudo, identificamos genes consagrados e novos 

potenciais candidatos envolvidos na biossíntese de óleo e ácidos graxos. Observou-se 

uma estreita relação entre os genes do metabolismo de lipídeos e defesa contra 

estresses bióticos e abióticos. Por meio da integração de dados públicos de mapeamento 

de ligação, metanálises, mapeamento associativo e regiões sweeps, investigamos a co-

localização desses dados no genoma da soja identificando regiões mais estáveis. A 

abordagem integrativa implementada neste trabalho permitiu a descoberta de novos 

genes para investigações moleculares futuras, bem como auxiliou na elucidação de vias 

regulatórias da biossíntese de óleo, que constituem alvos promissores para programas 

de melhoramento genético e experimentos de campo.   

Palavras-chave: Óleo, Ácido graxo, Melhoramento, Meta-QTL. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

 
 

ABSTRACT 

 

Soybean is one of the most important sources of oil and protein in the world. Oil synthesis 

is a complex quantitative trait, and it is significantly affected by genetic and environmental 

factors. In addition, little is known about the mechanisms involved in the variability of seed 

oil content. Therefore, understanding the molecular basis and identifying candidate genes 

for oil synthesis are of great value for soybean breeding. In this study, we identified 

established genes and new potential candidates involved in the biosynthesis of oil and 

fatty acids. There was a close relationship between genes related to lipid metabolism and 

defense against biotic and abiotic stresses. By integrating public linkage mapping data, 

meta-analyzes, association mapping and sweep regions, we investigated the co-

localization of this data in the soybean genome by identifying more stable regions. The 

integrative approach implemented in this work allowed the discovery of new genes for 

future molecular investigations and helped elucidate regulatory pathways for oil 

biosynthesis, which are promising targets for breeding programs and field experiments. 

Keywords: Oil, Fatty acid, Breeding, Meta-QTL. 
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1. INTRODUÇÃO 

1.1.  Soja: classificação e origem  

A família Fabaceae, terceiro maior grupo das angiospermas, compreende cerca 

de 770 gêneros e 19.500 espécies com grande variação morfológica e ecológica. A soja 

cultivada [Glycine max (L.) Merr.] é uma das espécies de reprodução predominantemente 

autógama pertencente a essa família. De forma mais completa, a soja está inserida na 

classe Rosideae, ordem Fabales, subfamília Papilionoideae, tribo Phaseoleae, gênero 

Glycine e espécie max. (AZANI et al., 2017; MOUSAVI-DERAZMAHALLEH et al., 2018; 

TRIPATHI; KHARE, 2016). 

Atualmente acredita-se que a transição da soja silvestre [Glycine soja (Seib. and 

Zucc.)] para a soja cultivada ocorreu na China entre cinco e nove mil anos atrás, por 

meio de um complexo e gradual processo de domesticação envolvendo uma espécie 

intermediária, Glycine gracilis (HAN et al., 2016; PURUGGANAN, 2019; SEDIVY; WU; 

HANZAWA, 2017). Na soja e em outras espécies diploides do gênero Glycine, o número 

de cromossomos é 2n = 40, o dobro em relação aos seus ancestrais  (GILL et al., 2009). 

Com o avanço das técnicas de sequenciamento genômico e da disponibilização do 

genoma completo da soja cultivada (SCHMUTZ et al., 2010), foi possível estudar 

diferentes acessos de soja, que juntamente com descobertas arqueológicas, auxiliaram 

na compreensão do processo de domesticação e suas consequências na determinação 

do pool gênico de genótipos depositados em bancos de germoplasma e de cultivares 

comercializadas atualmente (HYTEN et al., 2006; SEDIVY; WU; HANZAWA, 2017).  

Além da domesticação a ocorrência de outros processos evolutivos, tais como o 

efeito fundador e a seleção natural, podem afetar a variabilidade genética em uma cultura. 

Esses processos podem ainda gerar gargalos genéticos e, consequentemente, diminuir 

a diversidade genética, alterar a frequência alélica, aumentar o desequilíbrio de ligação 

1 (LD, do inglês linkage disequilibrium) e eliminar alelos raros de uma população (HYTEN 

et al., 2006). Isso se dá, pois, caso uma mutação ofereça maior vantagem adaptativa ao 

seu portador, esta tende a ser fixada na população por seleção positiva. A rápida fixação 

                                            
1 Desequilíbrio de ligação é a correlação, não aleatória, de alelos de dois ou mais loci polimórficos. Alelos 
em LD co-ocorrem nos indivíduos de forma mais frequente do que o esperado aleatoriamente a partir do 
produto de sua frequência alélica na população (Mackay; Stone; Ayroles, 2009).  
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de uma mutação vantajosa é conhecida como selective sweep. Havendo o aumento da 

frequência dessa nova mutação, a frequência dos genes próximos também aumenta, 

uma vez que estão intimamente ligados e não são facilmente segregados por eventos 

de recombinação. Esse processo é chamado de efeito carona ou carona genética (do 

inglês hitchhiking effect ou genetic hitchhiking, respectivamente) (BARTON, 2000; 

CHOUDHURI, 2014).    

Assim, alguns estudos buscam identificar essas variações comparando grupos de 

soja selvagens e semi-domesticados com aqueles totalmente domesticados e/ou 

melhorados, uma vez que os primeiros possivelmente retêm informações genéticas 

valiosas para explorar o impacto da domesticação na variação genômica e oferecem, 

portanto, dados únicos para a investigação de alelos relacionados a características de 

interesse agronômico e a realização de estratégias de introgressão em plantas elite (HAN 

et al., 2016; KIM et al., 2019; RU; BERNARDO, 2019; ZHOU et al., 2015). Nesse sentido, 

a domesticação teria ocorrido entre a soja silvestre e espécies semi-domesticadas e o 

processo de melhoramento entre espécies de soja semi-domesticadas e cultivares 

melhoradas.  

Nesse caminho algumas características morfológicas foram selecionadas, a título 

de exemplo a soja silvestre apresenta grãos pequenos e pretos; algumas espécies semi-

domesticadas apresentam grãos maiores, em relação à soja silvestre, com diferentes 

colorações – pretas, amarelas, verdes ou listradas –, enquanto a soja cultivada apresenta 

grãos grandes, amarelos e brilhantes. Essas observações sugerem que o tamanho do 

grão foi selecionado, principalmente, durante o processo de domesticação e a cor foi 

uniformemente selecionada durante o melhoramento. Além disso, a soja cultivada e a 

silvestre apresentam diferentes conteúdos de óleo, muito mais alto na primeira. Esses 

resultados indicam que a seleção dominante de diferentes características deve ter 

ocorrido em diferentes estágios evolutivos (WEN et al., 2015).   

1.2. Importância econômica  

 As Fabaceae são bem conhecidas pelo estabelecimento de interações simbióticas 

com bactérias diazotróficas do gênero Rizhobium. Essa associação desempenha um 

papel crucial na fixação biológica de nitrogênio (FBN), característica de grande 

importância agronômica, uma vez que o nitrogênio é um macronutriente essencial para 
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o crescimento e desenvolvimento das plantas (HERRIDGE; PEOPLES; BODDEY, 2008). 

A rotatividade de plantio entre soja e cereais como o milho (Zea mays), por exemplo, 

pode aumentar a eficiência do uso de nitrogênio e, consequentemente, aumentar o 

rendimento (ROSE, 2008; SIDDIQUE et al., 2012). Sendo a soja uma Fabaceae, o 

potencial de FBN torna-se bastante interessante pela sustentabilidade agrícola obtida 

pela profunda redução do uso de fertilizantes nitrogenados, que são caros e apresentam 

riscos ao ambiente (FERGUSON et al., 2010). A soja foi introduzida na agricultura 

brasileira no fim do século XIX, mas foi a partir da década de 60 com uso de inoculantes 

de Bradyrhizobium que a cultura de soja garantiu sua competitividade frente à 

produtividade de outros países, fato que repercutiu positivamente na balança comercial 

brasileira (ALVES; BODDEY; URQUIAGA, 2003). A soja apresenta cerca de 40% de 

proteína e 21% de óleo no grão, sendo a única Fabaceae rica em ácidos graxos 

essenciais como o ômega-3 (ácido linolênico) e o ômega-6 (ácido linoleico) (MESSINA; 

MESSINA, 2010). Proporcionalmente, a soja corresponde a mais da metade da produção 

mundial de oleaginosas destinadas à alimentação humana e animal, além de ser 

importante em aplicações industriais e farmacêuticas, bem como na produção de 

biodiesel (ZHOU et al., 2015; CHAUDHARY et al., 2015).  

 O Brasil ocupa o segundo lugar na produção mundial de soja, havendo grande 

investimento e interesse do agronegócio em programas de melhoramento genético 

visando maior produtividade, maior tolerância ao estresse e melhor qualidade da cultura 

(DOS SANTOS et al., 2016). As estimativas nacionais de área plantada e produção da 

soja, safra 2019/2020, são de 36.8 milhões de hectares2  e mais de 120,9 milhões de 

Ton3., respectivamente, abrindo a perspectiva do país superar os Estados Unidos e 

tornar-se o maior produtor mundial de soja nos próximos anos (Figura 1). A produtividade 

brasileira média para a safra 2019/2020 é estimada em 3.349 kg/hectare (Figura 1.C).  

Até o momento,  já foram exportadas mais de 33 milhões de Ton de grãos4 e estima-se 

que o faturamento com a soja neste ano deva chegar aos R$ 165,2 bilhões.  

                                            
2 Área plantada referente à safra 2019/2020 em junho de 2020. Disponível em: < conab.gov.br/ >; acesso: 
junho/2020. 
3 Disponível em: <https://www.usda.gov>; acesso: junho/2020. 
4 Disponível em: <https://www.conab.gov.br>; acesso: junho/2020. 
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1.3. Estágios de desenvolvimento  

O desenvolvimento da soja tem início com a germinação das sementes e se 

completa quando o grão está pronto para a colheita (BEWLEY et al., 2013). De acordo 

com o modelo proposto por Fehr e Caviness (1977), os estágios de desenvolvimento da 

soja podem ser divididos em vegetativo (V) e reprodutivo (R). O estágio V (Figura 2) é 

subdividido de acordo com o número de nós, que são locais do caule onde as folhas se 

desenvolvem. Inicialmente, a partir do solo, há o estágio vegetativo de emergência (VE) 

dos cotilédones, que por sua vez se desenvolvem, caracterizando o estágio vegetativo 

cotiledonar (VC) que também abrange o surgimento das folhas primárias.  Em seguida, 

há o estágio vegetativo de primeiro nó (V1) onde as folhas primárias estão totalmente 

desenvolvidas e há o surgimento do primeiro nó trifoliado. A partir de então, todos os nós 

subsequentes serão trifoliados. No estágio vegetativo de segundo nó (V2), o segundo 

Figura 1. Principais países produtores de soja desde a década de 90 até projeções futuras. 
A. Área plantada. B. Produção. C. Evolução da produtividade da soja no Brasil em 
kg/hectare. * = perspectiva.  Fonte: USDA e Doane. Adaptada.  https://ussoy.org/long-term-
world-soybean-outlook/; acesso em junho de 2020. Produtividade brasileira – fonte: Conab. 

Imagem adaptada de https://www.sna.agr.br/wp; acesso em julho de 2020.  
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trifólio está em desenvolvimento e a planta passa a depender da fotossíntese das folhas 

já formadas. No estágio vegetativo de terceiro nó (V3) ocorrerá o desenvolvimento do 

terceiro trifólio, bem como o amarelecimento e abscisão dos cotilédones e início da 

fixação de nitrogênio. No estágio vegetativo de quarto nó (V4) o quarto trifólio estará em 

desenvolvimento e haverá plena evolução de nódulos e fixação de nitrogênio. 

Dependendo da variedade e de condições climáticas, a planta de soja pode formar até 

20 trifólios ao longo da haste principal. Nesse sentido, convenciona-se utilizar a notação 

enésimo nó (Vn) quando se está abordando o desenvolvimento desses estágios de forma 

geral. 

     

 

 

Figura 2 . Esquema das principais etapas do estágio vegetativo durante o desenvolvimento 
da planta de soja. Em VE os cotilédones estão acima da superfície do solo pelo 
desdobramento da alça do hipocótilo. É o momento de início do desdobramento e expansão 
das folhas primárias. Em VC os cotilédones já estão bem desenvolvidos e fornecem 
nutrientes para a sobrevivência da plântula. Em V1 é possível notar as folhas primárias 
expandidas e paralelas ao solo. Em um estágio já tardio de V1, como na imagem, é possível 
verificar o primeiro trifólio bem desenvolvido e o início do desenvolvimento do segundo 
trifólio. Em V2, na figura em estágio tardio, pode-se observar o pleno desenvolvimento do 
primeiro e do segundo trifólio e o início do desenvolvimento do terceiro trifólio. Em Vn há a 
representação de uma plantação de soja no final do estágio vegetativo. A depender da 
variedade, a planta de soja pode formar até 20 trifólios (V21), esses estágios não são 
mostrados na figura. Informações relevantes sobre esses períodos podem ser encontradas 
no texto. VE= estágio vegetativo de emergência; VC = estágio vegetativo cotiledonar; V1= 
primeiro nó; V2 = segundo nó; Vn= enésimo nó. Fonte: imagens de IOWA State University e 

Portal Syngenta. Adadaptada. 
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Após o estágio V, a planta é induzida ao florescimento por estímulos ambientais 

entrando no estágio R, que varia de R1 a R8, englobando a floração, o desenvolvimento 

das vagens, dos grãos e a maturação das plantas (Figura.3). 

 

 

O estágio reprodutivo 1 (R1) marca o início do florescimento que pode desenvolver 

flores roxas ou brancas, a depender da variedade; o estágio reprodutivo 2 (R2) é o pleno 

florescimento da planta; o estágio reprodutivo 3 (R3) é o início da formação das vagens; 

no estágio reprodutivo 4 (R4) as vagens atingem o tamanho máximo; no estágio 

reprodutivo 5 (R5) dá-se início ao desenvolvimento dos grãos. Nesse ponto, destacam-

se os estágios intermediários que acompanham a evolução do acúmulo de reservas no 

grão, medida de acordo com o percentual de granação máxima nas vagens, a saber: 

R5.1 – até 10%, os grãos são perceptíveis ao toque; R5.2 – entre 10 e 25%; R5.3 – entre 

25 e 50%; R5.4 – entre 50 e 75% e R5.5 – entre 75 e 100%. No estágio reprodutivo 6 

Figura 3 . Esquema do estágio de desenvolvimento reprodutivo da soja de R1 a R8. Em R1 e 

R2 há o período de floração. Em R3 e R4 há formação e pleno desenvolvimento da vagem. Em 
R5 estão mostrados os subestágios que culminam com o acúmulo de reservas, conhecido 
como o período de enchimento do grão que termina em R6. R7 e R8 são os períodos de início 
da maturação e maturação plena, respectivamente, indicando o ponto da colheita. Para 
maiores informações, consultar Fehr e Caviness, 1977 ou o Portal Syngenta. Fonte: Portal 

Syngenta. Adaptada.  
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(R6) há o pleno enchimento dos grãos ainda verdes que ocupam toda a cavidade da 

vagem. No estágio reprodutivo 7 (R7), destaca-se a plena maturidade fisiológica onde os 

grãos se desligam da planta, cessando a translocação de fotoassimilados e iniciando a 

perda de água. No estágio reprodutivo 8 (R8), há plena maturação em campo, dando 

início ao desfolhamento das plantas.  

1.4. Acúmulo de reservas na semente 

De forma geral, as sementes são estruturalmente constituídas por: (a) embrião, 

resultante da fertilização da oosfera (célula-ovo) pelo núcleo gamético (grão de pólen); 

(b) endosperma, originário da fusão dos dois núcleos polares do gameta feminino com o 

segundo núcleo gamético masculino (grão de pólen); e (c) tegumento, formado a partir 

dos integumentos que envolvem o óvulo. Essas estruturas irão: formar a plântula durante 

a germinação, armazenar reservas para o crescimento da plântula e proteger a semente, 

respectivamente  (BEWLEY et al., 2013).   

Portanto, as sementes representam uma parte importante da planta devido ao seu 

papel na reprodução e no armazenamento de reservas e engloba complexos processos 

metabólicos e fisiológicos para exercer tais funções (GEPTS, 2005). A composição 

nutricional da semente de soja, em especial o acúmulo de óleo e proteína, são 

características complexas controladas por vários genes e afetadas pelo ambiente e por 

interações genótipo – ambiente (CHAUDHARY et al., 2015; COLLAKOVA et al., 2013). 

Nesse sentido, alterar a composição ou o conteúdo nutricional da soja para a produção 

de grãos pode ser desafiadora, pois, além das interações supracitadas, pode haver 

correlação negativa com outras características igualmente importantes 

agronomicamente, como produtividade e conteúdo de sacarose (Figura 4). Assim, a 

compreensão do controle genético e molecular desde a síntese até o armazenamento 

de óleo e proteína na semente pode auxiliar na identificação de estratégias de 

desenvolvimento de grãos com maior e melhor conteúdo nutricional (PATIL et al., 2017).  

Devido à importância socioeconômica do óleo de soja, muitos esforços têm sido 

realizados ao longo de décadas no sentido de investigar genes chave envolvidos na 

regulação e síntese de óleo, buscando subsídios para melhorar sua qualidade e aumento 

de conteúdo no grão (BORISJUK et al., 2005; CHEN et al., 2020; LI-BEISSON et al., 

2017; MARCHIVE et al., 2014; MEINKE; CHEN; BEACHY, 1981; THIEN NGUYEN et al., 
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2016). Apesar de genes importantes como fatores de transcrição (TFs, do inglês 

transcription factors) e aqueles envolvidos no transporte de lipídeos e na biossíntese de 

óleo terem sido identificados, e até manipulados, para o aumento de conteúdo e melhoria 

da qualidade do óleo (KANAI et al., 2019; MANAN et al., 2017; PHAM; SHANNON; 

BILYEU, 2012; SANDHU et al., 2007), ainda há pontos importantes do processo de 

regulação e síntese pouco compreendidos (WANG; KOMATSU, 2017).  

 

 

 Estudos realizados em Arabidopsis (Arabidopsis thaliana) demonstraram que ao 

menos 120 reações enzimáticas são necessárias para que o metabolismo lipídico ocorra 

e mais de 600 genes estão envolvidos nesse processo (LI-BEISSON et al., 2013). A partir 

de comparações com Arabidopsis, estimou-se que a soja tenha de duas a três vezes 

mais genes relacionados à sinalização lipídica e à síntese de lipídeos de membrana (LM), 

enquanto que 63% mais genes em soja estejam envolvidos na síntese de novo de ácidos 

graxos (AGs) nos plastídeos (SCHMUTZ et al., 2010; YANG et al., 2019).   

1.5. Lipídeos e ácidos graxos 

Os lipídeos são compostos quimicamente diversos e majoritariamente 

hidrofóbicos, presentes em todas as células das plantas, onde desempenham diferentes 

funções biológicas, tais como: elementos estruturais de membranas biológicas, 

Figura 4. Correlação geral entre os diferentes componentes nutricionais do grão e produtividade 

na soja. Correlação positiva (+), correlação negativa (-). Nota-se correlação negativa entre:  o 
conteúdo de óleo e proteína, conteúdo de proteína e produtividade e conteúdo de proteína e 
sacarose. Por outro lado, há correlação positiva entre: o conteúdo de óleo e a produtividade, o 
conteúdo de óleo e sacarose e o conteúdo de proteína e ácido oleico. Além disso, apesar da 
correlação entre o conteúdo de sacarose e produtividade parecer positiva, ainda não há 

resultados tão claros. Adaptado de Patil et al., 2017.  
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pigmentos fotossensíveis, âncoras hidrofóbicas para proteínas, incluindo a valiosa 

capacidade de armazenamento de carbono (C) e energia em muitas sementes de 

angiospermas (NELSON; COX, 2010). Os tipos mais abundantes de lipídeos celulares 

são os AGs (Figura 5.A), tipicamente encontrados com seu grupo carboxil esterificado 

ou modificado, como por exemplo nas membranas, onde os AGs geralmente são 

esterificados ao glicerol e a um grupo fosfato, nomeados como glicerofosfolipídeos 

(Figura 5.B). Essa classe de lipídeos tem AGs ligados nas posições sn-1 e sn-2 do 

esqueleto de glicerol e uma cabeça polar ligada na posição sn-3. O nome dos lipídeos 

de membrana varia conforme os grupos ligados ao glicerol. Caso as três posições do 

glicerol estejam esterificadas com AGs o resultado é o triacilglicerol (TAG), principal 

forma de armazenamento de energia em sementes de soja (Figura 5.C) e foco deste 

trabalho (OHLROGGE; BROWSE, 1995).  

Os AGs são tipicamente definidos de acordo com o número de C e insaturações. 

Dentre eles, há aqueles de cadeia curta a média (C8 a C14), longa (pelo menos C16) e 

muito longa (C20 ou mais) (VOELKER; KINNEY, 2001a). Esses AGs podem ser 

armazenados na forma de TAG. Em decorrência do seu estado altamente reduzido, os 

TAGs são compactos e excelentes para o armazenamento de C e energia (Figura 5.C). 

Dependendo das necessidades momentâneas do organismo, grande parte dos AGs 

sintetizados seguirão para a incorporação nos componentes fosfolipídicos de membrana 

ou para o armazenamento na forma de TAG. Geralmente esse acúmulo se dá na fase 

de maturação da semente e a energia armazenada é utilizada durante a germinação, 

contribuindo para o crescimento nos estágios iniciais da plântula (OHLROGGE; 

JAWORSKI, 1997). 

As vias de síntese de LM e de TAGs se iniciam na formação de ésteres acil graxo 

de glicerol. Assim, os TAGs de muitas sementes contêm os mesmos grupos acil 

encontrados em LM, a saber: ácido palmítico [16:0], ácido esteárico [18:0], ácido oleico 

[18:1], ácido linoleico [18:2] ou ômega-6 e ácido linolênico [18:3] ou ômega-3, sendo os 

dois primeiros saturados e os restantes, insaturados (Figura 5.A). Nesse sentido, a 

semente programada para sintetizar uma quantidade significativa de lipídeos de 

armazenamento precisa, no mínimo, de um aumento na biossíntese de AGs (VOELKER; 

KINNEY, 2001b). O óleo da semente de soja, portanto, é composto majoritariamente por 
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TAGs e sua qualidade está associada ao valor nutricional, sabor e estabilidade (CHEN 

et al., 2016). Tais características são determinadas, principalmente, pela composição 

dos cinco AGs mostrados na Figura 5.A, cujas concentrações padrão na soja  são em 

média de: 10% de [16:0], 4% de [18:0], 18% de [18:1], 55% de [18:2] e 13% de [18:3], 

culminando em um óleo com baixas concentrações de ácidos graxos saturados (AGSat), 

mas rico em ácidos graxos polinsaturados (AGPI) (CLEMENTE; CAHOON, 2009).  

 

 

Sabe-se que dietas ricas em AGSat estão associadas com alto risco de doenças 

cardiovasculares, elevando o nível sérico de colesterol no sangue (MENSINK et al., 

2003). Em contrapartida, maiores níveis de AGSat melhoram a estabilidade oxidativa do 

óleo de soja (NEFF; LIST, 1999). Isso se dá, pois o grau e a posição de insaturações 

determinam o ponto de fusão do óleo: quanto mais insaturações, maior instabilidade 

haverá (VOELKER; KINNEY, 2001b). Desse modo, a presença de altos níveis de AGPI, 

especialmente de [18:3], apesar de melhorar a qualidade do óleo para a saúde humana 

aumenta a auto oxidação do mesmo, causando mau sabor e redução da vida útil do óleo 

Figura 5. Estrutura dos ácidos graxos, do glicerofosfolipídeo e do triacilglicerol. A. Ácidos graxos 

saturados: palmítico [16:0] e esteárico [18:0]; monoinsaturado: oleico, com a instauração entre os 
carbonos 9 e 10 [18:1(∆9)] e os ácidos graxos polinsaturados: linoleico [18:2(∆9,12)] e linolênico 
[18:3(∆9,12,15)] com as respectivas posições das insaturações. B. Glicerofosfolipídeo com a 

cabeça polar e dois ácidos graxos nas posições sn-3, sn-2 e sn-1 do esqueleto de glicerol, 
respectivamente. C. Estrutura simplificada do glicerol indicando as posiçõs sn-1,2 e 3 e estrutura 

do triacilglicerol com os ácidos graxos esterificados ao esqueleto de glicerol. Fonte: imagens da 
internet. Adaptada. 

A B 

C 
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de soja (LI et al., 2015b; SACKS et al., 2017). Uma alternativa seria diminuir a 

concentração de AGPI e aumentar a de ácidos graxos monoinsaturados (AGMI) que são 

mais estáveis (CLEMENTE; CAHOON, 2009). 

O óleo produzido industrialmente, para que apresente qualidade nutricional, é 

melhorado no sentido de reduzir os níveis de [18:3] e consequente aumento de [18:1]. A 

hidrogenação parcial também é um processo usado comercialmente no sentido de 

reduzir insaturações, entretanto, tal processo pode resultar na produção de gorduras 

trans que são altamente prejudiciais à saúde (SPENCER et al., 2004). Nesse sentido, 

estratégias de melhoramento capazes de produzir altas concentrações de [18:1] e baixas 

de [18:3], sem a geração de gorduras trans, são desejáveis para a estabilidade do óleo 

e para a saúde e têm sido reportados em vários estudos (BACHLEDA; GREY; LI, 2017; 

LEE et al., 2012; PHAM; SHANNON; BILYEU, 2012; SHI et al., 2015). Notadamente, a 

identificação da composição de AGs no óleo de soja e a maneira como são sintetizados 

é de suma importância para o melhoramento de sua qualidade em prol das necessidades 

socioeconômicas requeridas. 

1.5.1. Biossíntese de ácidos graxos 

A sacarose é a principal fonte de C para a síntese de TAG em plantas superiores. 

Esta, por sua vez, é convertida a piruvato por meio da glicólise e também pela via das 

pentoses fosfato (BOURGIS et al., 2011). Nas plantas, as vias bioquímicas para a 

formação de AGs e o armazenamento em TAGs na semente envolve várias organelas 

subcelulares, requerendo um grande tráfego de lipídeos (Figura 6). A fosfatidilcolina (PC), 

um fosfolipídeo natural, desempenha papel central nessas vias como um substrato para 

as modificações de acil e como carreadora para o tráfego de grupos acil entre as 

organelas e os subdomínios de membrana (BATES; STYMNE; OHLROGGE, 2013).  
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O processo de formação de óleo na semente pode ser dividido em quatro etapas, 

a saber: i. síntese de novo de AGs; ii. alongamento e edição de acil; iii. montagem de 

TAG e iv. formação de corpos oleaginosos, que serão abordados nas próximas seções. 

Cada uma dessas etapas envolve um grande número de genes constituindo um 

complexo processo metabólico sensível às variantes ambientais (YANG et al., 2019).  

1.5.2. Síntese de novo e alongamento de cadeias acil  

 A síntese de novo de AGs é realizada no estroma dos plastídeos. Nessa organela 

será determinado o comprimento das cadeias acil, até 18C e o nível de AGSat que irão 

compor o óleo depositado nas sementes. A síntese e o alongamento das cadeias acil 

são realizadas pela adição sucessiva de duas unidades de C: os dois primeiros são 

Figura 6. Esquema geral das vias de biossíntese de ácidos graxos e das organelas envolvidas 

no processo. Os ácidos graxos são sintetizados nos plastídeos das células vegetais, por meio 
de vários ciclos de CRDR com a ligação consecutiva de duas unidades de C a uma cadeia 
crescente de ácidos graxos, resultando na produção de C16, C18 e C18:1. O C18:1 exportado 
para o citosol pode ser mais alongado para produzir ácidos graxos de cadeia muito longa ou 
pode ser incorporado nos fosfolipídios do RE para produzir ácidos graxos incomuns (C18*). 
Essas vias bioquímicas complexas requerem a transferência de ácidos graxos entre o pool de 

CoA e fosfolipídios (como a fosfatidilcolina) para várias rodadas de alongamento e dessaturação 
de ácidos graxos, respectivamente (setas tracejadas). Os ácidos graxos nascentes podem então, 
ser incorporados aos TAGs por uma variedade de reações de aciltransferase (estrela), e os TAGs 
eventualmente se acumulam nos corpos oleaginosos citosólicos. RE = retículo endoplasmático; 
AGCML= ácido graxo de cadeia muito longa; AGCL= ácido graxo de cadeia longa; CRDR= 

Condensação – Redução – Desidratação – Redução. Adaptado de Dyer et al., 2008.  
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provenientes do acetil-CoA e os seguintes do malonil-CoA, os blocos de construção dos 

AGs (XU et al., 2018). O malonil-CoA é uma molécula de três C, resultado da junção de 

uma molécula de acetil-CoA e uma de bicarbonato (HCO3-). Essa reação é catalisada 

pela forma heteromérica da Acetil-CoA carboxilase (ACCase), um complexo enzimático 

essencial para a síntese de novo de AGs (SALIE; THELEN, 2016). Essa enzima usa 

HCO3- como fonte de CO2, adenosina trifosfato (ATP), acetil-CoA e biotina (como um 

cofator) para produzir o malonil-CoA (Figura 7). 

  

 

Figura 7. Esquema simplificado de reação da ACCase na síntese de malonil-CoA. Etapa I. 

Carboxilação dependente de ATP: ocorre na porção biotinil da proteína carreadora de biotina, 
sendo catalisada pela biotina carboxilase, marcada em azul. Etapa II. Transferência de CO2 
para o acetil-CoA: o grupo carboxil ativado é transferido para o acetil-CoA pela 
carboxiltransferase para produzir malonil-CoA. Note que o acoplamento do local ativo entre as 
reações da porção biotina carboxilase (em azul na etapa I) e da porção carboxiltransferase (em 
azul na etapa II) é facilitado pelo braço fexível de lisina (Lys) e biotina. Na parte superior estão 
representadas as reações de cada etapa e na parte inferior há um esquema estrutural da 
ocorrência dessas reações no complexo enzimático ACCase. Os subcomplexos da ACCase 
heteromérica de plantas ainda não são claras, mas sabe-se que consiste em dois 
subcomplexos separados e há evidências de que outras proteínas regutatórias possam estar 
envolvidas no processo de síntese do malonil. Para maiores informações, consultar Salie e 
Thelen, 2016. BC= biotina carboxilase; BCCP= proteína carreadora de biotina carboxilase; CT= 

carboxiltransferase. Fonte: Nelson e Cox, 2010. Princípios de Bioquímica de Lehninger, 5ª 
edição, capitulo 21. Adaptado.  
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 O processo de síntese de AGs é catalisado por um sistema enzimático conhecido 

por ácido graxo sintase (FAS, do inglês Fatty Acid Synthase) que em plantas é composto 

por sete cadeias polipeptídicas (Figura 8). Um dos componentes deste complexo é a 

proteína carreadora de acila (ACP, do inglês Acil Carrier Protein) que tem como grupo 

prostético a fosfopanteína (vitamina B5), também encontrada na CoA. Esse processo 

envolve quatro reações, a saber: condensação, redução, desidratação e redução 

novamente (CRDR), que alongam a cadeia acila por meio da condensação de duas 

unidades de C por vez. Cada uma das quatro reações, apresentadas na Figura 8, é 

catalisada pela atividade de uma enzima específica da FAS. As reações de condensação 

são catalisadas por enzimas conhecidas como 3-cetoacil-ACP sintases (KASs, do inglês 

3-ketoacyl-ACP synthases). A primeira reação de condensação (acil + malonil)  é 

catalisada pela KAS III, as subsequentes (C4:C16) pela KAS I e de 16:0 para 18:0 é 

catalisada pela KAS II (OHLROGGE; BROWSE, 1995). 

 A síntese se inicia pela transferência de um grupo acetil para um resíduo –SH da 

ẞ-acetil-ACP sintase (KS) da FAS e de um grupo malonil para a ACP. O grupo malonil 

reage com o grupo acetil liberando uma molécula de CO2. Esse CO2 liberado é o mesmo 

que foi adicionado ao acetil-CoA, formando o malonil-CoA (Figura 7). Portanto, apesar 

de essencial, o CO2 não faz parte do AG formado. Essa descarboxilação é importante 

para tornar a reação termodinamicamente favorável e irreversível. A reação de 

condensação transfere o grupo acil para a ACP (Figura 8.1). O próximo passo envolve 

uma redução dependente de NADPH + H+ para formar 3-hidroxibutiril-ACP a partir de 3-

cetobutiril-ACP (Figura 8.2). Subsequentemente, uma desidratase (DH) remove uma 

molécula de água (H2O) da molécula recém-formada, resultando em um trans-∆2-

butenoil-ACP (Figura 8.3). O último passo do ciclo é uma segunda redução dependente 

de NADPH + H+ para desfazer a dupla ligação proveniente da saída de H2O na 

desidratação, consequentemente produzindo o tioester butiril-ACP saturado de quatro C 

(Figura 8.4). Para que o alongamento da cadeia prossiga, o grupo butila formado é 

transferido para o resíduo -SH da KS da FAS e outro grupo malonil é transferido para a 

ACP. O ciclo se repete por mais sete ou oito vezes, usando o malonil como doador de 

2C para o alongamento da cadeia e finda por produzir um AG 16:0 ou 18:0, 

respectivamente (OHLROGGE; BROWSE, 1995). 
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1.5.3. Edição de acil: desaturação, terminação e liberação 

 Ainda no plastídeo, muitos dos grupos acil 18:0-ACP sofrem desaturação no 

carbono 9, catalisada pela ∆9-desaturase também conhecida como desaturase de 

estearoil-ACP (SAD, do inglês stearoyl-ACP desaturase), para formar 18:1-ACP.  

 Normalmente, duas acil-ACP tioesterases diferentes, codificadas pelos genes 

parálogos FATA e FATB, hidrolisam a acil-ACP para produzir ácidos graxos livres (AGLs). 

Figura 8. Ciclo de síntese e alongamento dos ácidos graxos. Em 1. Ocorre a condensação 

do grupo acetil com o malonil, liberando CO2, calalisada pela ẞ-cetoacil sintase III (KAS III). 
2. Redução do 3-hidroxiacil-ACP. 3. Desidratação de um enoil-ACP 4. Segunda redução para 

formar uma molécula saturada de quatro carbonos 4:0-ACP. Subsequentes ciclos de reações 
de condensação de 4:0-ACP com o malonil-ACP até 16:0-ACP tipicamente são catalisados 
por uma enzima conhecida como KAS I. A condensação do 16:0-ACP com o malonil-ACP é 
catalisada pela KAS II. FAS = ácido graxo sintase; KS = beta-cetoacil-ACP sintase; MT = 
malonil-ACP transferase; KR = beta-cetoacil-ACP redutase; HD = beta-hidroxiacil-ACP 
desidratase; ER = enoil-ACP redutase; AT = acetil-CoA–ACP transferase; ACP = proteína 

carreadora de acil. Fonte: Nelson e Cox, 2010. Princípios de Bioquímica de Lehninger, 5ª 

edição, capitulo 21. Modificado. 
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FATA hidrolisa predominantemente o 18:1-ACP, com menor atividade sobre 18:0-ACP e 

16:0-ACP. FATB geralmente hidrolisa AGSat com cadeias carbônicas variando de C14-

C18-ACPs, preferencialmente 16:0-ACP, embora também hidrolise 18:1-ACP. Ao que 

tudo indica, FATA e FATB interrompem a reação de alongamento da cadeia quando esta 

chega a um determinado número de C (BATES; STYMNE; OHLROGGE, 2013). Portanto, 

os AGLs 16:0 e 18:1 são os principais produtos da síntese de AG plastidial e suas 

proporções relativas são determinadas pelas atividades de FATA, FATB, SAD e KASII 

(Figura 9) (BATES; STYMNE; OHLROGGE, 2013; DYER et al., 2008; NELSON; COX, 

2010; VOELKER; KINNEY, 2001b).  

 

  

 Os AGLs devem seguir para o RE onde sofrerão mais insaturações e/ou serão 

incorporados ao TAG. No entanto, devido a sua hidrofobicidade, os AGs não podem se 

mover livremente no ambiente celular aquoso (LI et al., 2016) e necessitam de  

transportadores que auxiliem no tráfego entre plastídeo e RE (MANAN et al., 2017). 

Assim, o transporte de AGs do plastídeo ao RE é um pré-requisito para o acúmulo de 

óleo na semente (LI et al., 2015a). Desse modo, os AGLs devem ser convertidos em acil-

CoA antes de serem liberados no citosol. Proteínas da família acil-CoA sintetase de 

Figura 9. Síntese de AGs no plastídeo. As setas laranja demarcam as reações de 
transferência de acil. FAS = ácido graxo sintase; ACP = proteína carreadora de acil; KASII = 
cetoacil sintase II; SAD = desaturase de ácido esteárico; FAT = tioesterases; AGLs = ácidos 

graxos livres; RE = retículo endoplasmático. Adaptado de Bates, Stymne e Ohlrogge, 2013. 
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cadeia longa (LAC, do inglês long chain acyl-CoA synthetase), localizadas na membrana 

do envelope externo catalisam boa parte da atividade plastidial na formação do pool de  

acil-CoA citosólico, regulando a concentração da mesma (JESSEN et al., 2015; 

YURCHENKO; WESELAKE, 2011) . 

 A exportação de acil-CoAs eterificados a partir do plastídeo/citosol, acredita-se, 

ocorre por meio de proteínas da família FAX (do inglês, fatty acid export), com o auxílio 

de outras proteínas (LI et al., 2020) e os acil-CoAs são importados para o RE por meio 

das proteínas de ligação ao acil-CoA (ACBPs, do inglês acyl-CoA binding proteins) 

localizadas na membrana do RE das células de semente (BENNING, 2009; KIM et al., 

2013).  Além disso, outras vias de transporte, como através da molécula de PC podem 

participar do transporte de AGs do cloroplasto para o RE através do ciclo de edição de 

acil durante o acúmulo de óleo na semente (TJELLSTRÖM et al., 2012).  

 Como apresenta a Figura 10, antes da acilação do glicerol-3-fosfato para formar 

PA, DAG ou fosfolipídios, os AGs nascentes são primeiro incorporados à PC, reação 

catalisada pela LPCAT, na membrana do envelope externo do plastídeo (TJELLSTRÖM 

et al., 2012). A síntese de AGPIs de cadeia longa ou de AGs raros geralmente ocorre no 

ácido fosfatídico (PA, do inglês phosphatidic acid) ou no pool de acyl-CoA, onde os AGs 

plastidiais nascentes, principalmente: 16:0, 18:0 e 18:1, sofrerão outras modificações 

como mais alongamento e desaturação. O alongamento de cadeias acil é catalisado por 

uma elongase ligada ao RE com acil-CoA como substrato. Enquanto esterificado à PC, 

18:1 pode ser desaturado para 18:2 e 18:3 por duas desaturases especializadas 

associadas à membrana microssomal: FAD2 e FAD3, que introduzem uma ligação dupla 

na configuração cis nas posições ∆-12 e ∆-15 dos AGs na posição sn-2 da PC, 

respecitivamente. Outras modificações incluem: hidroxilação, epoxidação e também 

utiliza a PC como substrato. Após a modificação, os AGs na posição sn-2 da PC podem 

ser liberados pela atividade reversa da LPCAT.  (STYMNE; STOBART, 1984; XU et al., 

2018). A desacilação da PC e a reacilação da lisofosfatidilcolina (LPC, do inglês lyso- 

phosphatidylcholine) marcam a edição de acil que troca AG da PC com o pool de acil-

CoA sem a síntese ou degradação líquida de PC. Esse ciclo permite que: os AGs 

nascentes do plastídeo sejam incorporados à PC; os AGs que foram desaturados ou 

modificados de outro modo na PC sejam liberados no pool de acil-CoA, onde podem 
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participar como substratos citoplasmáticos para a formação de lipídeos ou a colina da 

PC pode ser removida para formar DAG. O DAG representa um importante ponto de 

ramificação entre a síntese de lipídeos de armazenamento e LM, descrito no próximo 

subtópico. A reação que converte DAG para TAG, catalisada pela DGAT é unica na via 

de biossíntese de TAG  (BATES et al., 2012; BATES; STYMNE; OHLROGGE, 2013).    

1.5.4. Formação de TAG  

  Como descrito anteriormente, assim que chegam ao citoplasma os AGLs são 

esterificados à CoA e agora servem como substratos para a formação de lipídeos 

(BARRON; STUMPF, 1962). Além disso, os AGs modificados pela edição de acil são 

movidos para fora da PC e, eventualmente, também podem ser incorporados em TAGs 

por meio de diferentes rotas (Figura 11). A síntese de TAG ocorre no RE e provavelmente 

também envolve reações nos corpos oleaginosos (HUANG, 1992). 

 Em sua forma simples, a síntese de novo de TAG dependente de acil-CoA, 

também conhecida como via de Kennedy ou via glicerol fosfato (Figura 11, setas verdes), 

ocorre a partir da incorporação sequencial de AGs no esqueleto de glicerol-3-fosfato 

(G3P), envolvendo quatro passos enzimáticos. Por outro lado, há a via complexa, onde 

o TAG pode ser sintetizado por diferentes vias (Figura 11, setas azuis e roxas), como a 

independente de acil-CoA que transfere grupos acil da PC para DAG pela ação da 

Figura 10. Esquema simplificado da edição de acil. LACS = sintase de cadeia longa; LPCAT= 
lisofosfatidilcolina acil transferase; LPC = lisofosfatidilcolina; FAD = ácido graxo desaturase; 
AGPI-PC = ácido graxo polinsaturado ligado à fosfatidilcolina; AGPI-CoA = AGPI ligado a coA.  

Adaptado de Bates, Stymne e Ohlrogge, 2013. 
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fosfolipídeo diacilglicerol aciltranferase (PDAT, do inglês phospholipid: diacylglycerol 

acyltransferase) e por outras vias onde a PC desempenha um papel fundamental 

(BATES; STYMNE; OHLROGGE, 2013; OHLROGGE; BROWSE, 1995).  

  

   

 Via simples  

 A glicerol-3-fosfato aciltransferase (GPAT, do inglês glycerol-3-phosphate 

acyltransferase) ligada à membrana do RE inicia o processo transferindo a cadeia acil 

da CoA para a posição sn-1 do G3P, formando o ácido lisofosfatídico (LPA, do inglês 

Lyso-phosphatidic acid). Essa enzima parece ter uma baixa seletividade para as cadeias 

acil. A aciltransferase do ácido lisofosfatídico (LPAAT, do inglês Lysophosphatidic acid 

acyltransferase) catalisa a transferência da cadeia acila do éster- CoA para o sn-2, 

criando PA. (Figura 11, setas verdes). Nas plantas, essa enzima prefere cadeias acila 

insaturadas. Depois da segunda acilação, a defosforilação do PA resultante é catalisada 

pela fosfatase do ácido fosfatídico (PAP, do inglês phosphatidic acid phosphatase), 

Figura 11. Diferentes vias da síntese de TAG. Linhas verdes = síntese de novo de TAG; Linhas 

azuis = síntese de diacilglicerol derivado de fosfatidilcolina (DAG(2)); Linhas laranjas = edição 
de acil; Linhas roxas = ação da fosfolipídeo: diacilglicerol aciltransferase (PDAT). DAG(1) = 
proveniente da síntese de novo. G3P = Gliceol-3-fosfato; GPAT = glicerol-3-fosfato acil 
transferase; LPA = ácido lisofosfatídico; LPAAT = ácido lisofosfatídico acil transferase; PA = 
ácido fosfatídico; PAP = fosfatase de ácido fosfatídico; CPT e PDCT = colina transferases; PLC 
e PLD = fosfolipase C e D, respectivamente; DGAT = diacilglicerol acil transferase. Adaptado 

de Bates, Stymne e Ohlrogge, 2013. 
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formando diacilglicerol (DAG). A enzima final, a diacilglicerol aciltransferase (DGAT), 

transfere grupos acil a partir da acil-CoA para o sn-3 do DAG e forma TAG (BATES; 

STYMNE; OHLROGGE, 2013).  

1.5.4.2. Via Complexa 

 Estudos com mutantes da DGAT demonstraram evidências da existência de vias 

alternativas à de Kennedy para a formação de TAG em plantas (LU et al., 2003). A PC 

claramente funciona como um intermediário chave como substrato para as modificações 

de acil e como carreadora para o tráfego de grupos acil entre as organelas e os 

subdomínios de membrana nessas vias alternativas (BATES; STYMNE; OHLROGGE, 

2013). Assim, há três mecanismos que possibilitam o fluxo de AG para a PC direcionada 

à síntese de TAG, a saber:  

I. Edição de acil (Figuras 10 e 11 - setas laranjas), tratada na seção anterior 

(BATES et al., 2009);  

II. Transferência direta do AG a partir da PC para o DAG, pela ação da PDAT 

(Figura 11, setas roxas). Essa enzima pode transferir a cadeia acil do sn-2 a 

partir da PC para o DAG, formando liso-PC e TAG. A síntese de TAG pela 

PDAT1 é dependente da atividade de lisofosfatidilcolina aciltransferase 

(LPCAT) para a regeneração da PC a partir de liso-PC (DAHLQVIST et al., 

2000) e 

III. a utilização de PC-derivada de DAG como substrato para a biossíntese de 

TAG (Figura 11, DAG(2), setas azuis) (BATES; BROWSE, 2012).   

 Nesse último mecanismo, as cadeias acila da PC também podem ser 

incorporadas nas posições sn-1 e sn-2 do TAG, permanecendo esterificadas no 

esqueleto de glicerol da PC até que o DAG seja derivado da PC para a síntese de TAG. 

Três rotas enzimáticas alternativas podem gerar DAG a partir de PC:  por meio da ação 

da Fosfatidilcolina: diacilglicerol colinafosfotransferase (PDCT) que troca fosfocolina 

entre PC e DAG. Uma PDCT, codificada pelo gene ROD1, catalisa a transferência do 

grupo principal da fosfocolina da PC para o DAG e, portanto, é importante para o fluxo 

de AGs mais dessaturados para o DAG e, posteriormente, para o TAG (LU et al., 2009). 

 Além disso, o trabalho com o desenvolvimento de embriões de soja demonstrou 

que cerca de 60% das cadeias acila recém-sintetizadas são incorporadas diretamente 
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na posição sn-2 da PC por meio de um mecanismo de edição de acil e não pela acilação 

sequencial de G3P (BATES et al., 2009).  

 Por fim, uma reação reversa da CDP-colina: diacilglicerol colinafosfotransferase 

(CPT) (SLACK et al., 1985). Uma dessas vias relaciona-se à colina fosfotransferase (CPT, 

do inglês cholinephosphotransferase), uma enzima normalmente envolvida em 

biossíntese de LM. A CPT esterifica o sn-3 do DAG com a colina, formando PC, um 

componente principal de membrana. Outro mecanismo, baseado em lipase, utiliza 

fosfolipace C ou D mais PAP (ácido fosfatídico fosfatase, do inglês Phosphatidic Acid 

Phosphatase) (Figura 11, setas azuis).  

1.5.5. Corpos oleaginosos 

 Uma vez sintetizadas, as moléculas de TAG se juntam para formar estruturas 

denominadas corpos oleaginosos que nada mais são do que pools de TAGs cercados 

por uma membrana monocamada. Ainda não se sabe em detalhes como ocorre a 

formação dos corpos oleaginosos, principalmente em plantas. Provavelmente eles são 

gerados por brotamento da membrana externa do RE. A membrana dos corpos 

oleaginosos contém proteínas conhecidas como oleosinas, que atuam na estabilização 

dos corpos oleaginosos durante a dessecação da semente (VOELKER; KINNEY, 2001b), 

porém outras proteínas como caleosinas e esteroleosinas também estão presentes 

(Jolivet et al., 2004). As oleosinas contêm um domínio hidrofóbico ligado ao corpo 

oleaginoso e dois domínios anfipáticos. Essas proteínas determinam o tamanho dos 

corpos oleaginosos e, assim, facilitam a mobilização das reservas de armazenamento 

de TAG durante a germinação das sementes (Siloto et al., 2006; Shimada et al., 2008). 

As caleosinas também parecem desempenhar um papel na mobilização de TAG durante 

a germinação, possivelmente facilitando as interações com vacúolos (Poxleitner et al., 

2006). As esteroleosinas, além de um domínio de ancoragem no corpo oleaginoso, 

possuem uma desidrogenase de ligação ao esterol que pode desempenhar um papel na 

transdução de sinal (LIN et al., 2002). 

 Vários TFs estão envolvidos em um complexo e hierárquico sistema integrando a 

produção de TAG com outros aspectos do desenvolvimento da semente e do embrião 

(MANAN et al., 2017). O WRI1 (WRINKLED 1) apresenta funções downstream nessa 

cascata regulatória. Entretanto, putative targets de WRI1 inclui genes importantes para 
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a glicólise, síntese de AGs e biossíntese de biotina e ácido lipóico, mas não aqueles 

requeridos para a montagem de TAG. Presumivelmente, outros fatores que regulam a 

transcrição de genes necessários para a síntese de TAG em Arabidopsis permanecem 

desconhecidos (LI-BEISSON et al., 2013). 

 Como visto, a biossíntese de óleo apresenta uma série de etapas metabólicas 

complexas altamente reguladas. Nesse sentido, vários genes estão envolvidos nesse 

processo e, apesar do avanço no conhecimento dessas etapas e de vários genes 

importantes, ainda há muito a se descobrir. Nas seções seguintes serão apresentados 

os principais esforços realizados na identificação de marcadores moleculares, 

sequenciamento do genoma da soja e localização de loci de características quantitativas 

(QTLs, do inglês Quantitative Trait Loci) importantes para a biossíntese de óleo na 

semente.  

1.6. Marcadores Moleculares  

 Marcadores moleculares são definidos como regiões do genoma facilmente 

identificadas e quantificadas em uma população, sendo que essas marcas podem estar 

associadas a um determinado gene ou característica. Vários tipos de marcadores foram 

desenvolvidos ao longo dos anos e cada um apresenta vantagens e desvantagens 

(Quadro 1) que deverão ser avaliadas a depender do estudo que se quer realizar e do 

custo-benefício (SCHLÖTTERER, 2004). De maneira geral, os marcadores podem ser 

agrupados em duas categorias: os clássicos e os moleculares ou de DNA. Na primeira 

categoria enquadram-se marcadores morfológicos, citológicos e bioquímicos  enquanto, 

na segunda categoria, encontram-se marcadores como: polimorfismo do tamanho do 

fragmento de restrição (RFLP, do inglês Restriction Fragment Length Polymorphism), 

polimorfismo do tamanho do fragmento amplificado aleatoriamente (RAPD, do inglês 

Random Amplified Polymorphic DNA), polimorfismo do tamanho do fragmento 

amplificado (AFLP, do inglês Amplified Fragment Length Polymorphism), repetição de 

sequências simples ou microssatélites (SSRs, do inglês Simple Sequence Repeats) e  

polimorfismo de nucleotídeo único (SNP, do inglês Single-Nucleotide Polymorphism), 

caracterizado pelo polimorfismo de uma única base e também inserções e deleções 

(INDELs), nesse caso de uma base (NADEEM et al., 2018). 
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Quadro 1. Resumo dos principais marcadores moleculares seguido de suas vantagens e 
desvantagens. 

Fonte: Adaptado de Schlötterer, 2004. Para informações mais detalhadas, consultar Nadeem et 
al., 2018. 
 

 Esses marcadores são aplicados em estudos de variação genética, ligação alelo-

alelo e alelo-fenótipo e têm sido amplamente úteis na identificação de genes controlando 

vários processos e fenótipos, bem como na construção de mapas genéticos e físicos dos 

genomas (HAYWARD et al., 2015). No passado, geralmente, a localização física de 

marcadores moleculares era desconhecida, assim, o mapeamento genético clássico 

baseava-se em características qualitativas facilmente observáveis, como: pigmentação, 

respostas a doenças e insetos, morfologia, fisiologia, entre outras características 

(HAYWARD et al., 2015; SONG; CREGAN, 2017). Na soja, além das características 

morfológicas citadas, variações de isoenzimas5 das sementes também foram usadas na 

construção de seu primeiro mapa genético, reportado por Weiss em uma série de 

trabalhos no ano de 1970 (WEISS, 1970 a,b,c,d,e apud SONG; CREGAN, 2017). Na 

                                            
5 Marcadores bioquímicos considerados como os primeiros marcadores moleculares verdadeiros. 
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década de 80, houve um grande avanço no desenvolvimento de mapas genéticos em 

plantas, e também em outras espécies, com o surgimento dos marcadores RFLP, uma 

vez que permitiram a identificação de maior abundância de marcadores moleculares de 

DNA que até então eram bastante escassos (BOTSTEIN et al., 1980). Alguns anos 

depois, o desenvolvimento do método de reação em cadeia da polimerase (PCR) 

(MULLIS et al., 1986), forneceu novas ferramentas para uma análise mais específica e 

eficiente dos polimorfismos da sequência de DNA, desencadeando o surgimento de 

várias tecnologias de marcadores, como: SSRs, RAPD e AFLP (SCHLÖTTERER, 2004). 

Keim et al. (1990), foram os pioneiros na montagem do mapa genético da soja baseado 

em marcadores RFLP. Como o grau de diversidade da soja cultivada é relativamente 

baixo, foi preciso trabalhar com uma população derivada do cruzamento de G. max X G. 

soja. Marcadores como: RAPD, AFLP e SSR também contribuíram para a construção do 

mapa (KEIM et al., 1990). A soja foi a primeira espécie de planta a utilizar marcadores 

SSR no desenvolvimento de mapas genéticos (AKKAYA et al., 1995; AKKAYA; 

BHAGWAT; CREGAN, 1992; MORGANTE; OLIVIERI, 1993).   

 

1.6.1. Sequenciamento do genoma da soja   

Apesar dos esforços realizados para compreender o genoma da soja, ainda não 

se sabia o seu espaço genético. Nesse sentido, no ano de 2004, foi sugerido que 

pequenas sequências de regiões expressas do genoma (ESTs, do inglês Expressed 

Sequence Tags) poderiam ser mapeadas em mapas de soja existentes até aquele 

momento. A ideia central era de que o mapa genético poderia indicar a posição relativa 

de genes com marcadores SSR e RFLP (MUDGE et al., 2004; STACEY et al., 2004). 

Entretanto, Song et al. (2004) verificaram que o número de marcadores disponíveis não 

eram o suficiente: mapearam apenas 24 marcadores SSRs polimórficos para mais de 

136 mil ESTs (SONG et al., 2004). 

Diante desse cenário, era preciso identificar marcadores de maior abundância no 

genoma, como os SNPs (SHI et al., 2015). Em 2003, Zhu et al. haviam reportado a 

descoberta de 280 SNPs em 76,4 Kbp de sequência por meio de um conjunto 

diversificado de 25 genótipos de soja (ZHU et al., 2003). Quatro anos depois, em 2007, 

o primeiro mapa de ligação genético da soja baseado em SSRs e SNPs foi reportado, 
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representando a primeira etapa do desenvolvimento de um mapa mais denso que já 

forneceu recursos para a descoberta de QTLs, clonagem baseada em mapas e material 

para o trabalho de melhoristas na seleção assistida por marcadores (CHOI et al., 2007).   

Os mapas de ligação genético são de grande auxílio para reunir os contigs de 

dados de sequenciamento do genoma a partir de tecnologias de segunda geração (NGS, 

do inglês Next Generation Sequencing) em cromossomos. Esse processo inclui o 

mapeamento físico de sequências de marcadores genéticos nesses contigs e a 

comparação com sua localização relativa, que é conhecida no mapa genético 

(HAYWARD et al., 2015). Assim, a partir do trabalho realizado por Choi et al. (2007), foi 

construído um mapa de ligação genético integrado conhecido como Soybean Consensus 

MAP 4.0, com uma distância de 2.296,4cM (HYTEN et al., 2010a, 2010b). Esse mapa foi 

usado para ancorar 95,6% da sequência do genoma completo da soja var. Williams 82, 

primeiro dentre as Fabaceae a ser publicado.  

Há evidências de que a soja tenha passado por dois eventos de duplicação 

completa do genoma: o mais remoto há 59 milhões de anos e o mais recente tendo 

ocorrido há 13 milhões de anos (GILL et al., 2009; SCHMUTZ et al., 2010). Nessa 

perspectiva, Schmutz et al. (2010), sequenciaram os 20 cromossomos com uma 

montagem que cobriu aproximadamente 85% do genoma estimado (955 Mb), reportando 

que 75% dos genes codificadores de proteína do genoma de referência da soja (cv. 

Williams 82) estão presentes em duas ou mais cópias. Registraram ainda a ocorrência 

de 1,9% de gaps e que, mais da metade (59%) do genoma da soja é rico em regiões 

repetitivas de elementos transponíveis, sendo 57% destas com baixa recombinação em 

regiões heterocromáticas próximas aos centrômeros (SCHMUTZ et al., 2010). Neste 

sequenciamento genômico inicial do genoma de referência, as regiões de alta confiança 

com genes codificadores de proteínas correspondem a 10%, cobrindo aproximadamente, 

46.430 genes. Entretanto, a densidade dos marcadores do mapa genético não foi 

suficiente para orientar 66% dos scaffolds da sequência, sendo necessário o 

mapeamento e a descoberta de SNPs adicionais que pudessem orientar esses scaffolds 

de forma mais eficaz (SCHMUTZ et al., 2010).  

Três anos depois, Sun et al. (2013), descreveram um método em larga escala 

para a descoberta de SNPs e genotipagem, conhecido como SLAF-seq (do inglês, 
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Specific-Locus Amplified Fragment Sequencing). Eles realizaram um estudo teste em 

soja onde encontraram 61.056 SLAFs, correspondendo a 79,3% do que era esperado 

com base no genoma da soja e no tamanho dos fragmentos da biblioteca de SLAFs 

(SUN et al., 2013b). Utilizando esse mesmo método, mas com outra população de 

mapeamento, Qi et al. (2014) encontraram 5.308 marcadores para a construção do mapa 

que apresentou 20 grupos de ligação com 2.294,43 cM de tamanho e uma distância 

média de 0,43 cM entre os marcadores adjacentes (QI et al., 2014). Com o avanço das 

técnicas de sequenciamento e a disponibilidade da sequência do genoma inteiro da soja, 

foi possível a identificação de um grande número de variações por meio do alinhamento 

de reads curtos de vários genótipos à sequência do genoma inteiro: Song et al. (2013), 

conseguiram 498.921,77 reads variando de 35 a 45 bp de comprimento de bibliotecas 

de representação reduzida de seis genótipos de soja cultivada e dois de soja silvestre. 

Tais reads foram mapeadas na sequência do genoma inteiro da soja para identificar 

SNPs. Dos SNPs encontrados, 60.800 foram selecionados para o projeto Illumina 

Infinium BeadChip, 50.701 foram registrados em regiões de eucromatina e 10 mil em 

regiões heterocromáticas dos 20 cromossomos. Além disso, dos 60.800 SNPs, 52.041 

compuseram a fabricação do SoySNP50K iSelect BeadChip da Illumina (SONG et al., 

2013). O SoySNP50K foi usado para genotipar duas populações distintas que 

forneceram um total de 5.969 SNPs comuns às duas populações e o número de SNPs 

por cromossomo nos dois mapas de ligação alcançaram de 938 a 2.431, com uma média 

de um SNP/Kb na soja cultivada (SONG et al., 2016). Esses mapas de ligação 

contribuíram para a montagem de 978 Mb da segunda versão do genoma de referência 

da soja (Wm82.a2.v1) predito em 1,1Gb de tamanho, que registrou 56.044 genes 

codificadores de proteínas e 88.647 transcritos, estando disponível no Phytozome.org 

(GOODSTEIN et al., 2012).  

1.6.2. Identificação de Loci de Características Quantitativas (QTL) 

QTLs são regiões do genoma, estatisticamente aproximadas, onde há um ou mais 

genes que afetam a variação de uma característica quantitativa e essas regiões são 

identificadas por sua ligação aos loci de marcadores polimórficos (MACKAY; STONE; 

AYROLES, 2009). Desde o início do século XX os QTLs já eram conhecidos (SAX, 1923), 

mas a falta de marcadores moleculares restringiu a identificação de QTLs a organismos 
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modelo até o final da década de 80 (SHRIMPTON; ROBERTSON, 1988). Como visto na 

seção anterior, antes mesmo do sequenciamento do genoma da soja, vários esforços 

com diferentes metodologias foram realizados para encontrar informações moleculares 

no genoma. A título de exemplo, o primeiro trabalho que buscou identificar QTLs 

relacionados a óleo na soja data de 1992 (DIERS et al., 1992). 

 A medida que sistemas de análise de sequências de DNA de mais alto desempenho 

e menos dispendiosos se tornaram disponíveis, como os sequenciadores NGS, 

marcadores SNP tornaram-se amplamente difundidos na análise genética e no 

desenvolvimento de mapas genéticos moleculares. A união de marcadores SSR e SNPs 

para mapear regiões codificadoras do genoma da soja possibilitou um aumento 

significativo da densidade de marcas (CHOI et al., 2007), possibilitando o mapeamento 

do LD. Assim, os SNPs tornaram-se os principais marcadores de DNA 6  para o 

mapeamento de QTL (EATHINGTON et al., 2007; PHAM et al., 2013). O propósito do 

mapeamento de QTLs é descobrir a base genética da variação fenotípica quantitativa, 

que pode ser decorrente de genes ou regiões regulatórias. Estas sequências candidatas 

constituem um conjunto importante para estudos experimentais direcionados (MACKAY; 

STONE; AYROLES, 2009). Teoricamente, se um QTL está ligado ao locus de um 

marcador, então os indivíduos com diferentes loci marcadores para o genótipo terão 

diferentes valores médios para a característica quantitativa (LANDER; BOTSTEIN, 

1989). Os QTLs podem ser mapeados em famílias ou na progênie segregante de 

cruzamentos entre parentais geneticamente divergentes para a característica estudada, 

abordagem conhecida como mapeamento de ligação ou, por outro lado, podem ser 

mapeados em indivíduos não relacionados da mesma população, por meio de 

mapeamento associativo. Esses dois tipos de mapeamento serão abordados nas 

próximas subseções.  

 

 Mapeamento de ligação 

 Análises de QTL baseadas em ligação focam nos indivíduos em que as relações de 

parentesco são conhecidas, buscando identificar os marcadores genéticos da 

                                            
6 Para que o SNP seja considerado um marcador molecular é necessário que o alelo de menor frequência 
MAF (Minor Alele Frequency), esteja presente ao menos em 1% da população avaliada. 
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segregação que predizem o fenótipo do organismo. Marcadores preditivos estão 

localizados de forma muito próxima (i.e. ligados) aos loci candidatos para a característica 

estudada e tendem a segregar juntos. Esta tendência de ligação é quebrada pela 

recombinação e a probabilidade de recombinações aumenta com a distância física. 

Nesse sentido, os marcadores mais preditivos devem estar mais próximos do locus 

candidato (DARVASI et al., 1993).   

 Em mapeamentos de QTL, de forma geral, trabalha-se com populações 

experimentais biparentais, de maneira que é possível prever os padrões de segregação 

das progênies formadas (JAGANATHAN et al., 2020). A Figura 12 mostra o mapeamento 

de ligação de uma população F2.  

      A geração parental (P1 e P2) consiste de duas linhagens endogâmicas puras, 

geneticamente divergentes, para uma determinada característica. Essas linhagens são 

cruzadas para formar a geração F1. O cruzamento dos indivíduos a partir de F1 gera a 

população de mapeamento F2, onde espera-se o maior LD (blocos de haplótipos em 

verde e azul, Figura 12.A). A recombinação na população F2 cria novos haplótipos, e 

assim, desacoplam os marcadores genotípicos dos loci candidatos. Com a formação 

dessa população de mapeamento, é realizada a fenotipagem e a genotipagem dos 

parentais e da progênie e montada uma matriz de marcadores (Figura 12.B) para a 

identificação de intervalos entre esses marcadores, tentando associar tal intervalo com 

a expressão do fenótipo observado (MACKAY; STONE; AYROLES, 2009).  
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 Lander e Botstein (1989), propuseram o mapeamento por intervalos (IM, do inglês 

Interval Mapping) com base na estimativa de parâmetros de máxima verossimilhança, 

que estima com eficiência o efeito e a posição de um QTL em dois marcadores 

flanqueadores. Por exemplo: supondo que os dados fenotípicos indiquem o percentual 

de óleo nas sementes colhidas de determinadas plantas (indivíduos). Nesse caso, os 

indivíduos 3 e 4 (Figura 12.B) com 24% e 4% de conteúdo de óleo na semente, 

respectivamente, contrastam quanto aos marcadores encontrados no genoma. A 

associação com o fenótipo é realizada a partir de intervalos, por exemplo, entre os 

marcadores M1 e M2. Assim, é possível analisar o quanto uma determinada região do 

genoma é capaz de explicar as variações do fenótipo. A existência de relação entre os 

Figura 12. Esquema da montagem de uma população experimental para o mapeamento de 
ligação na identificação de QTLs. A. Indicação de duas linhagens parentais (P1 e P2) puras 
contrastantes (em verde e azul) para a característica estudada que serão cruzadas para a 
obtenção de uma geração F1 heterozigota e subsequente cruzamento de F1 para a geração da 
população F2. B. Montagem de uma matriz de pontuação com os dados genotípicos ligados aos 
marcadores e informações fenotípicas de cada indivíduo da população. Na matriz há a 
codificação dos indivíduos nas linhas e a disposição dos marcadores (M1 a M4) nas colunas de 
2 a 5. Na última coluna estão registrados os percentuais dos valores fenotípicos da característica 
estudada para cada indivíduo. C. Detecção da existência de associação entre o intervalo obtido 
(valor genotípico) e o fenótipo (valor fenotípico) por LOD score. D. Localização do QTL no 

cromossomo. A posição do QTL é indicada pela estrela amarela em A. Adaptado de Mackay; 
Stone; Ayroles, 2009.   
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valores dos marcadores juntamente com os valores fenotípicos será analisado por meio 

de algum método de detecção de QTL, como por exemplo LOD score (AKOND et al., 

2019), seguido de teste estatístico para avaliar a significância da associação de tal região 

com o fenótipo (Figura 12.C e D). 

 O IM pressupõe que apenas um QTL afeta características quantitativas de interesse 

e ignora os efeitos de outros. Para superar tal limitação, o mapeamento composto por 

intervalos (CIM, do inglês Composite Interval Mapping), combinando regressão e 

mapeamento por intervalos, seleciona um subconjunto de marcadores como covariáveis 

que podem explicar os efeitos do QTL vinculado e reduzir o erro resicual (ZENG, 1993). 

O ponto crucial do CIM é como escolher covariáveis apropriadas de marcadores. Um 

algoritmo modificado chamado mapeamento de intervalo composto inclusivo (ICIM, do 

inglês Inclusive Composite Interval Mapping) apresenta melhor controle da variação de 

amostragem evitando a complexa seleção de covariáveis de marcadores (LI; YE; WANG, 

2007; XU et al., 2017). 

 A principal vantagem do mapeamento de QTLs é a sua alta precisão para estimar 

genes raros de grande efeito e o auxílio na elucidação da arquitetura genética de uma 

característica, seja ela controlada por poucos ou muitos genes. Ademais, pode-se 

identificar regiões genômicas segregantes para uma determinada característica 

(Figura12.A). Contudo, há duas limitações importantes no estudo de QTLs: somente os 

alelos que segregam entre os pais de um cruzamento F2 e sua progênie podem ser 

testados e, de acordo com a taxa de recombinação durante a formação desta população, 

a resolução do mapeamento pode ficar comprometida (BOREVITZ; NORDBORG, 2003; 

KORTE; FARLOW, 2013). Para atenuar as limitações inerentes aos estudos de QTL são 

realizados mapeamentos associativos, como Estudos de Associação Genômica Ampla 

(GWAS, do inglês Genome Wide Association Study), considerados promissores na 

identificação de QTLs (WALLACE et al., 2016; CONTRERAS-SOTO et al., 2017).  

1.6.2.2. Mapeamento associativo 

 Embora os mapeamentos associativos (e.g. GWAS) também sejam baseados em 

recombinação, não há construção de uma população de mapeamento. Nesse caso, são 

utilizadas cultivares de polinização aberta, genótipos elites, variedades crioulas e locais, 

tipos exóticos e parentais silvestres que representem grande parte do pool gênico da 
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espécie em que se está trabalhando para a característica estudada. Os blocos gênicos 

ou haplótipos resultantes são bem pequenos, indicando a ocorrência de vários eventos 

de recombinação ao longo da história evolutiva (ZHU et al., 2008). Se comparado ao 

método tradicional de ligação biparental, o mapeamento associativo apresenta algumas 

vantagens, a saber: i. maior resolução de mapeamento, pois resulta em blocos 

genômicos menores comportanto um maior número de marcadores polimórficos; ii. Não 

é preciso montar uma população de mapeamento; iii. maior número de alelos podem ser 

testados (MYLES et al., 2009). Com o avanço das tecnologias de NGS, o interesse na 

identificação de novos alelos e o surgimento de métodos estatísticos mais robustos, o 

mapeamento associativo tem sido amplamente usado, desde a primeira vez que foi 

aplicado em plantas no ano de 2001 (BANDILLO et al., 2015; THORNSBERRY et al., 

2001; VALLIYODAN et al., 2016).  

A Figura 13 exemplifica um estudo utilizando mapeamento associativo. Há 06 

haplótipos dos fundadores iniciais (Figura 13.A) e, em seguida, esses haplótipos são 

representados na população após a ocorrência de muitas gerações de cruzamentos e 

recombinações ao acaso (Figura 13.B). O efeito desses fenômenos ao longo de várias 

gerações provoca o desacoplamento total de haplótipos, mas os marcadores mais 

fortemente ligados aos loci candidatos permanecem em LD. Nesse sentido, apenas 

esses marcadores fortemente ligados irão predizer o fenótipo, permitindo que o locus 

candidato seja localizado com maior precisão. A principal vantagem desses blocos 

gênicos menores é o poder de identificação de associações individuais dos marcadores, 

sem a necessidade de fixar intervalos como no mapeamento de ligação (Figura13.D).   
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Os métodos estatísticos mais usados para a estimação do LD são conhecidos 

como D’ e r². Geralmente os valores de r² de 0.1 ou 0.2 são usados para a visualização 

gráfica do decaimento (diminuição) do LD. O rápido decaimento do LD com a distância 

física na população determina a densidade de marcadores requerida e o nível de 

resolução que pode ser obtido. Caso o LD decaia devagar dentro de uma região, um 

pequeno número de marcadores será necessário para escanear o genoma, mas a 

resolução do mapeamento será baixa. Por outro lado, se o LD decai rapidamente, um 

grande número de marcadores será requerido, mas a resolução do mapeamento 

aumenta. De forma geral, espécies autógamas como a soja apresentam um maior LD 

(XU et al., 2017). 

Como o painel do mapeamento associativo é formado por diferentes grupos de 

populações, a presença de estrutura populacional pode gerar falsos positivos caso não 

seja contabilizada adequadamente. Isso porque muitos marcadores neutros estão 

significativamente correlacionados com as diferenças de características entre as 

subpopulações. Assim, surgiram vários métodos e modelos estatísticos para controlar a 

Figura 13. Representação de uma análise de mapeamento associativo na identificação de 
marcadores relacionados ao fenótipo. A. Seis fundadores iniciais. B. Pool gênico de 

populações naturais que variam na manifestação do fenótipo de interesse. Nota-se que após 
muitas gerações há um aumento no número de eventos de recombinação resultando no 
tamanho reduzido dos haplótipos. C. Matriz de pontuação dos marcadores e fenótipos. D. 

Detecção do sinal individual de associação dos marcadores com o fenótipo. E. Localização 
do marcador no cromossomo.  Adaptado de Mackay; Stone; Ayroles,2009.   
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influência da estrutura populacional e do grau de parentesco (DEVLIN; ROEDER, 1999; 

PRICE et al., 2006; YU et al., 2006). O modelo linear misto (MLM, do inglês Mixed Linear 

Model), permite atribuir a estrutura populacional (matriz Q) como um efeito fixo e o grau 

de parentesco (matriz k) como um efeito aleatório, para contabilizar essas modalidades 

de forma mais acurada (ZHANG et al., 2015). Um outro ponto sensível em GWAS é o 

alelo de menor frequência (MAF, do inglês Minor Allele Frequency), pois os alelos 

funcionais presentes em baixa frequência (MAF<0,05) só seriam detectados quando 

exercerem grande efeito (XU et al., 2017).  

Em seguida, é realizada uma regressão individual dos marcadores em função do 

fenótipo, na tentativa de estimar a contribuição de cada marcador a partir do cálculo de 

uma estatística teste para identificar o padrão de associação. Por exemplo, pela matriz 

de pontuação (Figura13.C) é possível verificar, por meio do indivíduo 2, que M1 está 

contribuindo com 8% no fenótipo. Observando o indivíduo 4, entretanto, nota-se que há 

um certo cancelamento entre os marcadores fazendo com que o fenótipo seja reduzido 

(4%). Esse é um procedimento baseado em locus único por meio do modelo linear geral 

(GLM, do inglês General Linear Model) e/ou MLM.  

Para o estudo de características complexas, a análise individual dos marcadores 

é dispendiosa. Assim, surgiram outros métodos misturando o MLM com o modelo linear 

misto multi-locus (MLMM, do inglês Multi-Locus Mixed Model) que permite a análise de 

regressão para vários loci ao mesmo tempo (PRITCHARD, J. K., STEPHENS, M., AND 

DONNELLY, 2000). De forma geral, o GWAS baseia-se em marcadores SNP que 

envolvem apenas dois alelos em um local, assim, a variação multi-alélica que de fato há 

na população de germoplasma não pode ser detectada. Estudos mais recentes têm 

utilizado abordagens de método restrito a múltiplos estágios (RTM-GWAS, do inglês 

Restricted two-stage Multi-locus GWAS) para uma detecção relativamente completa do 

QTL e seus múltiplos alelos em uma população natural. Nessa abordagem, os SNPs 

fortemente ligados são agrupados em blocos de LD (SNPLDBs, do inglês SNP linkage 

disequilibrium blocks) para formar marcadores genômicos com vários haplótipos como 

alelos (HE et al., 2017). A Figura 14 apresenta um esquema geral da abordagem utilizada 

em mapeamento associativo.   
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Apesar de suas vantagens frente ao mapeamento de ligação, o mapeamento 

associativo tem muita dificuldade de detectar alelos raros em uma população, ao 

contrário do mapeamento de QTLs. Assim, as duas técnicas são complementares pois 

suprem as lacunas uma da outra. Nas duas estratégias o propósito do mapeamento 

populacional é produzir variação genotípica, onde a variação do fenótipo possa ser 

explorada. Os dados do marcador e da característica são então acessados para 

determinar se há diferença média nos fenótipos da característica entre as classes dos 

marcadores genotípicos. Se houver, o marcador é ligado ao QTL. O mapeamento de 

ligação, geralmente, usa intervalos para estimar a posição do mapa e o efeito de cada 

QTL, já em designs de mapeamento associativo os marcadores são testados 

individualmente. Em ambos os casos, o limite de significância precisa ser ajustado para 

o número de testes independentes realizados. 

Outra alternativa que pode aumentar a precisão e a validação de QTLs é a 

identificação de meta-QTLs (MQTLs). Basicamente, são estudos que combinam 

resultados de diferentes fontes por meio de modelos matemáticos, descobrindo os QTLs 

mais estáveis, independentemente do histórico genético das populações e condições de 

ensaio de campo (GOFFINET; GERBER, 2000).  

Metanálises têm sido empregadas para analisar o conteúdo de óleo e proteína na 

soja baseadas no mapa genético (VAN; MCHALE, 2017) e no mapa físico (QI et al., 

2018) para a obtenção de MQTLs mais acurados e regiões de QTL mais estáveis. A 

identificação da expressão de genes estáveis em diferentes ambientes é promissora, 

uma vez que esses podem ser genes-chave para o melhoramento molecular da soja 

(ZHANG et al., 2019). Assim, estudos de transcriptoma que possibilitem a investigação 

de genes dentro das regiões de MQTL podem ser de grande valor na descoberta de 

genes relacionados a características de interesse agronômico.    
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1.7. Transcriptoma: sequenciamento do RNA  

 O transcriptoma consiste no conjunto completo dos transcritos de uma ou várias 

células em um estágio de desenvolvimento ou condição fisiológica do organismo/tecido 

ou célula em estudo (WANG; GERSTEIN; SNYDER, 2009). Desde o seu surgimento, o 

sequenciamento do RNA (RNA-seq) tem trazido muitos avanços nas análises de 

transcriptoma, uma vez que utiliza NGS para identificar a presença e a quantidade de 

transcritos, sem a necessidade de conhecimento prévio dos transcritos, como ocorria no 

caso dos microarranjos (ZHAO et al., 2014).  

 Após o sequenciamento do genoma da soja, vários trabalhos voltados para o 

estudo de seu transcriptoma foram realizados para diferentes tecidos em diferentes 

condições. O atlas pioneiro de RNA-seq em soja foi de Severin et al. (2010), seguido 

Figura 14. Fluxograma da abordagem de mapeamento associativo. R², D’, D são os diferentes 
métodos empregados para a detecção do desequilíbrio de ligação; PCA e SA são análise de 
componentes principais e análise de associação estruturada, respectivamente. Dizem respeito a 
diferentes métodos para a a obtenção da matriz de estrutura populacional ou matriz Q.  Adaptado 

de Xu et al., 2017.  
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pelo grupo de Libault (2010) (LIBAULT et al., 2010; SEVERIN et al., 2010). Nos últimos 

anos, muitos conjuntos de dados de RNA-seq foram gerados, comportando informações 

de diferentes tecidos, condições de desenvolvimento e genótipos (BELLIENY-RABELO 

et al., 2016; GAZARA et al., 2019; GOETTEL et al., 2014; JONES; VODKIN, 2013). A 

partir disso, o nosso grupo publicou recentemente um atlas que reune 1298 amostras de 

dados públicos de expressão gênica de soja coletados e processados de forma 

sistemática. Essa ferramenta pode auxiliar e facilitar análises de expressão global para 

diferentes finalidades, incluindo a identificação de funcionalidade gênica e/ou mineração 

de genes para aplicação no melhoramento da soja (BRUM MACHADO et al., 2020).      

2. Objetivos 

2.1. Geral 

 Identificar novos genes importantes para o conteúdo de óleo em soja por meio de 

abordagens integrativas.  

2.2. Específicos 

 Identificar QTLs relacionados ao conteúdo e qualidade do óleo de soja; 

 Prospectar regiões com maior resolução; 

 Analisar os genes de maior frequência dentro dessas regiões de maior confiança;  

 Identificar aqueles com perfil transcricional coerente com os estágios de 

desenvolvimento da semente onde ocorre a biossíntese de óleo. 

 

3. MATERIAIS E MÉTODOS  

 Um fluxograma da metodologia descrita a seguir pode ser consultado no Apêndice 

1 (subseções 3.1 a 3.4) e no Apêndice 2 (subseções 3.5 a 3.11).  

3.1. Extração das coordenadas dos QTLs   

 Obtivemos as coordenadas do mapa genético de todos os QTLs e vários 

marcadores genéticos, disponíveis até fevereiro de 2018, em todos os grupos de ligação 

da soja por meio da página web https://soybase.org/dlpages (soybase.org). Os nomes 

dos objetos QTL de cada entrada do arquivo baixado foram pesquisados usando o 

padrão "<QTL_OBJECT_NAME>" e os arquivos HTML originais foram salvos. Esses 
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arquivos HTML para cada objeto QTL foram analisados usando um script in house, 

escrito em Perl, para extrair os marcadores genéticos associados. As regiões 

flanqueadoras dos marcadores genéticos mais próximos ao objeto pesquisado foram 

assinaladas como as extremidades terminais do QTL em consideração. Em seguida, 

usamos um script bash para extrair um total de 4352 nomes de objetos QTL, que tiveram 

suas coordenadas cromossômicas determinadas.  

3.2. Seleção dos QTLs relacionados a óleo 

 Dentre os 4352 QTLs, foram selecionados aqueles relacionados a óleo e ácido 

graxo, através de busca pelas palavras-chave: “Oil”, “Palmitic”, “Stearic”, “Oleic”, “Linoleic” 

e “Linolenic”. Essa seleção resultou em 478 QTLs, que foram salvos separadamente para 

as análises subsequentes.  

3.3. Obtenção dos genes dispostos nas coordenadas de QTL 

 Para identificar os genes correspondentes às coordenadas dos 478 QTLs, foi 

utilizado o arquivo Gmax_275_Wm82.a2.v1.gene.gff3, disponível na página web 

https://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html (Phytozome V12.1). Este arquivo apresenta 

a posição dos genes em cada cromossomo, com base na versão Glyma.Wm82.a2.v1 do 

genoma da soja.  Os arquivos contendo as coordenadas de QTL e a posição dos genes 

foram integrados no formato Browser Extensible Data (BED) com a ferramenta Bedtools 

V2.27.1 (QUINLAN, 2014), seguido de remoção de redundância nas entradas.  

3.4. Seleção dos trabalhos de GWAS 

 Os dados de mapeamento associativo foram obtidos por meio de pesquisas no 

banco de dados do National Center for Biotechnology Information (NCBI) pelo uso de 

palavras chave, como: GWAS, Association mapping, fatty acid, e/ou oil. Outros estudos 

foram obtidos por meio do soybase.org. Um total de 16 trabalhos foram selecionados. As 

coordenadas das regiões significativas de LD, correspondentes aos SNPs reportados 

pelos autores foram reunidas em arquivos individuais identificados com o nome dos 

mesmos. Seis trabalhos utilizaram uma versão mais antiga do genoma da soja 

(Glyma.Wm82.a1.v1) e tiveram seus dados convertidos com o uso do arquivo 

“Gmax_275_Wm82.a2.v1.synonym.txt”, obtido do Phytozome V12.1, visando a 

uniformização do genoma de referência utilizado. Para os outros 10 trabalhos a 
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identificação dos genes correspondentes às regiões reportadas em GWAS foram feitas 

diretamente. Estes arquivos foram então combinados e processados para remoção de 

redundância, formando um banco de dados de GWAS com um total de 6929 genes.   

3.5. MQTLs e regiões hotspot para óleo e proteína   

 As coordenadas de estudos de MQTL foram obtidas por meio do trabalho de Qi et 

al. (2018), e estão disponíveis em seu material suplementar nas tabelas: S_T6-1: “MQTL 

results of soybean seed oil contente”, com as coordenadas de 63 MQTLs para óleo; 

S_T6-3: “MQTL results of soybean fatty acid”, com as coordenadas de 26 MQTLs para 

ácido graxo e S_T7:”Protein and oil MQTLs matched with each other” , com 11 MQTLs 

em regiões correspondentes para óleo e proteína, consideradas como regiões hotspots 

para essas duas características. A identificação dos genes correspondentes às 

coordenadas reportadas pelos autores foi feita da mesma forma como descrito 

anteriormente. 

3.6. Módulos de Coexpressão e genes hub 

 Qi et al. (2018), também realizaram análises de co-expressão gênica e reportaram 

vários módulos obtidos por eles. Os genes encontrados no módulo marrom, 

positivamente correlacionado com ácido graxo, foram obtidos do material suplementar 

na S_T14-1: “ genes of fatty_acid related module matched MQTL (brown modul) ” e os 

genes hub foram obtidos na S_T16: “Hub-genes matched with MQTL (Seed oil contente 

and fatty acid content) ” (Qi et al., 2018). Esses genes foram salvos em um arquivo de 

texto com as devidas referências de origem. Outra fonte de genes hub foi proveniente do 

material suplementar TS3: “Top 10 hub genes in each of the six modules which were 

associated with oil contente” dos estudos desenvolvidos por Yang et al. (2019). Eles 

reportaram os 10 primeiros genes hub de cada um dos 06 módulos encontrados, 

associados positiva ou negativamente ao conteúdo de óleo (YANG et al., 2019). 

 

3.7. Correlação da expressão gene – tecido 

 As contagens de reads dos genes encontrados em região de MQTL, para óleo e 

ácido graxo, foram obtidas do banco de dados Soybean Expression Atlas (BRUM 

MACHADO et al., 2020), usando o Kallisto como método de estimativa de abundância 
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de transcritos e normalização em transcritos por milhão (TPM). No total, os valores de 

expressão para cada gene foram representados ao longo das 1243 amostras e 15 

tecidos. Genes com menos de 10 reads ao longo de todas as amostras foram 

considerados não expressos e desconsiderados. Os coeficientes de correlação de 

Spearman foram calculados entre os genes e uma matriz binária mij  contendo 1 caso a 

amostra i correspondesse ao tecido j, e 0, caso contrário. Os valores de p para cada 

coeficiente foram derivados a partir de um teste t de Student usando a função corPvalue 

Student do pacote WGCNA (LANGFELDER; HORVATH, 2008). Genes com correlações 

positivas, de no mínimo 0.2 e significativas (p < 0.05) com semente foram interpretados 

como regulados positivamente nesse tecido e selecionados para caracterização 

funcional. As análises de enriquecimento funcional foram realizadas no Phytomine, uma 

interface web do InterMine (GOODSTEIN et al., 2012). 

3.8. Genes candidatos para acúmulo de óleo e genes relacionados ao metabolismo 

lipídico  

 Os genes candidatos para acúmulo de óleo na semente foram identificados e 

reportados por Yang et al. (2019) na tabela suplementar S4 do artigo. Os genes 

relacionados ao metabolismo de lipídeos foram reportados por Yao et al. (2020) no 

material suplementar TS9 do artigo (YANG et al., 2019; YAO et al., 2020).  

3.9. Fatores de transcrição 

 Os fatores de transcrição em regiões estáveis de QTL foram reportados por Yao 

et al. (2020) na tabela suplementar 10 do artigo (YAO et al., 2020). Outro conjunto de 

fatores de transcrição usado nesta pesquisa foi reportado previamente pelo nosso grupo 

e está disponível no material suplementar 6 do artigo (MOHARANA; VENANCIO, 2020). 

3.10. Regiões sweeps 

 Regiões sweeps associadas ao período de domesticação e/ou melhoramento 

foram reportadas por Zhou et al. (2015) na tabela suplementar 13 do artigo. A 

identificação dessas regiões foi baseada na versão mais antiga do genoma da soja 

(Glyma.Wm82.a1.v1). Primeiro identificamos os genes dispostos nessas regiões usando 

a ferramenta bedtools e realizamos a correspondência dos genes sinônimos da versão 

2 (Glyma.Wm82.a2.v1) conforme descrito no tópico 4.4  (ZHOU et al., 2015). Um mapa 
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cromossômico com regiões sweeps co-localizadas em regiões de MQTL e GWAS foi 

construído por meio do MapGene2Chrom (JIANGTAO et al., 2015). 

3.11. Vias metabólicas 

 As vias metabólicas utilizadas nesse estudo foram obtidas do soybase.org e 

restritas àquelas envolvidas no acúmulo de TAG (Apêndice 3). Vias relacionadas ao 

metabolismo de lipídeos de membrana e cera não foram incluídas.  

 

4. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

4.1. QTLs associados ao conteúdo de óleo  

Desde o primeiro trabalho com o objetivo de encontrar QTLs relacionados ao 

conteúdo de óleo na soja (DIERS et al., 1992), muitos outros foram publicados e 

depositados no soybase.org, baseados em diferentes backgrounds genéticos, ambientes 

e métodos estatísticos. (BACHLAVA et al., 2009; KIM et al., 2010; SHIBATA et al., 2008; 

SPENCER et al., 2004). Quase trinta anos depois, mais de quatrocentos QTLs para óleo 

estão registrados nessa base de dados. Até janeiro de 2018 encontraram-se 478 QTLs 

para óleo, mais da metade, 63,6% (304/478) relacionada ao conteúdo de óleo na 

semente e o restante, 36,4% (174/478), correspondendo à qualidade do óleo (Figura 

15.A). Os QTLs relacionados ao conteúdo dizem respeito ao percentual de óleo na 

semente, enquanto os QTLs ligados à qualidade relacionam-se à biossíntese dos 

principais AGs encontrados no óleo de soja, que influenciarão propriedades como sabor 

e estabilidade oxidativa. Assim, dentre os QTLs associados à qualidade do óleo de soja, 

há: 6,9% (33/478) para ácido palmítico, 4,4% (21/478) para ácido esteárico, 7,3% 

(35/478) para ácido oleico, 6,9% (3/478) para ácido linoleico e 10,9% (52/478) para ácido 

linolênico (Figura 15.B).  
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Figura 15. Distribuição dos QTLs por característica. A. Indicação do número de QTLs registrados 
no Soybase.org, até janeiro de 2018, correspondendo à qualidade e ao conteúdo de óleo na 
semente. B. Distribuição dos QTLs por característica. Mais da metade (63,6%) correspondem à 
quantidade de óleo na semente. Nos QTLs referentes à qualidade do óleo destacam-se aqueles 
relacionados aos cinco principais ácidos graxos presentes no óleo de soja: palmítico [16:0], 
esteárico [18:0], oleico [18:1], linoleico [18:20] e linolênico [18:3].  

 

Diferentes estudos têm demonstrado a natureza poligênica da regulação e 

biossíntese do conteúdo de óleo na semente (CAO et al., 2017; ESKANDARI; COBER; 

RAJCAN, 2013; VAN; MCHALE, 2017). Nesse sentido, todos os 20 cromossomos (Chrs) 

da soja têm registros de QTLs relacionados a óleo, apesar de sua distribuição não ser 

uniforme (Figura 16). O número de QTLs variou de 12 (Chr 04 e Chr22) a 42 (Chr15), 

com uma média de 23,9 QTLs por Chr. Como mostra a Figura 16, os Chrs 05, 14, 15, 18, 

19 e 20 são aqueles com maior densidade de QTLs relacionados a óleo. 

Na soja, o tamanho dos Chrs varia de 34,77 Mb (Chr11) a 58,02 Mb (Chr18), com 

uma média de 47,46 Mb. O tamanho dos QTLs variou de 0,004 Mb (Chr18) a 47,77 Mb 

(Chr10) com uma média de 5,45 Mb. O tamanho máximo de QTL (47,77 Mb) registrado 

no Chr10, foi maior que a média de tamanho dos Chrs da soja, comportando mais de 

dois mil genes (Figura 17). Esse resultado corrobora registros anteriores da literatura 

(BOREVITZ; NORDBORG, 2003b; LEAMY et al., 2017), uma vez que a maioria dos 

trabalhos realizados para a identificação desses QTLs utilizou mapeamento de ligação 
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por meio da construção de populações biparentais, resultando em QTLs que abrangem 

longas regiões do genoma.  

 

Figura 16. Número de QTLs relacionados a óleo nos 20 cromossomos da soja. Destacam-se:  

Chr05 (42,23 Mb), Chr14 (49,04 Mb), Chr15 (51,76 Mb), Chr18 (58,02 Mb), Chr19 (50,75 Mb) e 
Chr20 (47,9 Mb), com 41, 36, 42, 37, 34 e 38 QTLs, respectivamente. O tamanho dos 
cromossomos da soja em megabases (Mb) também é mostrado. Chr = cromossomo. 

 

 

Figura 17. Percentual gênico nos intervalos genômicos dos 478 QTLs relacionados a óleo, por 
cromossomo. À esquerda está indicado o número de QTLs, à direita o percentual gênico e na 
parte inferior os cromossomos.  As barras em cinza indicam o número de QTLs e a linha amarela 
registra o percentual de genes, nos intervalos de QTL, dipostos em cada cromossomo. O 
percentual gênico foi calculado com base na versão Wm82.a2.v1 do geoma de referência, cujo 

genoma codificante apresenta cerca de 56.044 genes. Chr = cromossomo.  
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De fato, uma das principais dificuldades em se trabalhar com QTLs são os grandes 

intervalos de confiança (IC), sendo uma árdua tarefa identificar os genes que 

verdadeiramente contribuem para a manifestação da característica estudada. Nessas 

regiões de QTL, foi encontrado um total de 40.268 genes que corresponde a 71,8% 

(40.268/56.044) da região codificadora do genoma (Wm82.a2.v1), inviabilizando a 

utilização direta desses dados no melhoramento do conteúdo e/ou da qualidade do óleo 

em diferentes variedades de soja (COLLARD; MACKILL, 2008). A média de genes por 

Chr foi de aproximadamente 2.013,4 (Apêndice 4), variando de 424 (Chr04) a 3.073 

(Chr13). A Figura 18 apresenta o número de QTLs de acordo com o tamanho em 

megabase (Mb) seguido pela correspondência percentual à região codificadora do 

genoma. Nota-se que QTLs menores em Mb podem fornecer regiões com menor número 

de genes, sendo mais interessantes para a busca de candidados que contribuem para a 

manifestação do fenótipo de interesse. Nesse sentido, é preciso explorar outras 

abordagens que corroborem com a identificação de menor IC, isto é, com regiões mais 

apuradas, como ocorre em estudos de Meta-QTL (MQTL) e GWAS. 

  

Figura 18. Número de QTLs de acordo com o seu tamanho em megabase (Mb) e percentual de 

genes nessas regiões. A indicação do percentual de genes nos QTLs, baseia-se no número total 

de genes codificadores de proteínas (56.044) na versão Wm82.a2.v1 do geoma de referência. 
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4.2. Meta-QTLs associados ao conteúdo de óleo 

Qi et al. (2018) encontraram MQTLs 7  relacionados a óleo, AGs e regiões 

consideradas hotspots para óleo e proteína. Eles integraram os resultados de QTL 

obtidos no seu próprio estudo com outros previamente reportados. Dentre aqueles 

relacionados a óleo e/ou AGs reportaram um total de 89 MQTLs, quantidade cinco vezes 

menor se comparada ao número de QTLs obtidos do soybase.org pelo nosso grupo, no 

mesmo ano.  

Do total de MQTLs, 70,79% (63/89) e 29,21% (26/89) foram relacionados ao 

conteúdo e qualidade de óleo na semente, respectivamente. Dos 29,21%, foram 

encontrados 4,49% (4/89) para ácido palmítico, oleico e linoleico; 3,37% (3/89) para 

ácido esteárico e 12,36% (11/89) para ácido linolênico. A comparação entre o número 

de QTLs e MQTLs por característica é apresentada na Figura 19.  

 

 

O tamanho, em Mb, dos MQTLs variou de 0,03 Mb (Chr03) a 17,89 Mb (Chr02) 

com uma média de 2,35 Mb. Comparado ao tamanho médio dos QTLs (5,45 Mb), nota-

se que os MQTLs apresentam um IC mais restrito e, consequentemente, maior resolução 

e menor número de genes candidados a serem explorados (Figura 20).  

                                            
7  A correlação entre os QTLs que originaram cada um dos MQTLs pode ser consultada na tabela 
suplementar 6 reportada por Qi et al., 2018. Disponível em: doi <10.1111/pce.13175>. 

Figura 19. Número de QTLs e MQTLs por característica. A. Comparação do número de QTLs 
e MQTLs relacionados ao conteúdo de óleo e à qualidade (Ácido Graxo). B. Distribuição dos 

MQTLs de acordo com a característica: conteúdo de óleo ou qualidade (Palmítico, Esteárico, 

Oleico, Linoleico e Linolênico). 
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 O número de MQTLs por Chr variou de 01 (Chr11 e Chr12) a 10 (Chr15), com 

uma média de 4,45 MQTLs por Chr (Figura 21). Nesses intervalos de MQTL detectamos 

um total de 11.403 genes, o que corresponde a 20,35% (11.403/56.044) do genoma 

codificante. Eles variaram de 98 (Chr12) a 1.237 (chr15), com uma média de 570,15 

genes por Chr, isto é, aproximadamente 3,5 vezes menos genes considerando intervalos 

de QTL (Apêndice 4). Comparando os genes encontrados nos intervalos de MQTL com 

aqueles encontrados na database de QTLs selecionada pelo nosso grupo no 

soybase.org, houve uma correspondência de 97,38% (11.104/11.403) o que é coerente, 

uma vez que Qi et al. (2018) adicionaram os seus achados aos dados previamente 

reportados por outros pesquisadores. Das regiões hotspot para óleo e proteína, Qi et al. 

(2018) encontraram a correspondência de 11 MQTLs. Dentro dessas regiões, 

encontramos um total de 1.980 genes, correspondendo a 3,53% (1.980/56.044) dos 

genes codificadores da soja. A distribuição dos MQTLs por Chr e seu percentual gênico 

estão destacados na Figura 21, em comparação com o número de QTLs. Os Chrs com 

maior número de genes foram: Chr15, Chr13 e Chr18, nesta ordem. Esses resultados 

Figura 20. Número de MQTLs de acordo com o seu tamanho em megabase (Mb) e o percentual 

de genes nessas regiões. A indicação do percentual de genes nos MQTLs, baseia-se no número 
total de genes codificadores de proteínas (56.044) na versão Wm82.a2.v1 do geoma de 

referência. Para fins comparativos com o número de QTLs em Mb, vide Figura 18.  
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corroboram com o grande número de QTLs no Chr15 e Chr18 e com a grande quantidade 

de genes em intervalos de QTL no Chr13, anteriormente indicados nas Figuras 16 e 17.  

 

4.3. Estudos de mapeamento associativo - GWAS 

 O mapeamento associativo é uma abordagem de maior precisão em comparação 

ao mapeamento de ligação para a identificação de regiões genômicas relacionadas a 

características quantitativas. Assim, a combinação desses tipos de mapeamento é uma 

alternativa interessante, dada a natureza complementar desses métodos (DAWARE et 

al., 2017).  

 No soybase.org, até agosto de 2019, havia o registro de alguns trabalhos 

relacionando mapeamento de ligação e mapeamento associativo para óleo e AG 

(Apêndice 5). Em consulta às revisões mais recentes sobre GWAS para as 

características citadas, notou-se que outros trabalhos já haviam sido reportados e não 

estavam depositados no banco de dados do soybase.org. Nesse sentido, buscamos 

esses dados de forma independente na literatura. Foi reunido um total de 16 trabalhos 

que compuseram a database de GWAS utilizada nessa pesquisa. Nesses trabalhos 

Figura 21. Distribuição do número de MQTLs por cromossomo e percentual gênico nessas 
regiões. A comparação entre o número de QTLs e MQTLs por cromossomo também está indicada. 
O percentual gênico nos intervalos de MQTL baseia-se no número total de genes codificadores 
de proteínas (56.044) na versão Wm82.a2.v1 do geoma de referência.  
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foram reportados cerca de 485 SNPs significativamente associados com óleo e/ou AG 

(Tabela 1). Alguns trabalhos não reportaram o número específico de SNPs significativos 

e estes estão indicados como “NA” na Tabela 1. A origem dos acessos utilizados foi, 

majoritariamente, do Departamento de Agricultura dos Estados Unidos (USDA, do inglês 

United States Department of Agriculture) e de grupos chineses, sendo que um trabalho 

utilizou amostras da Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuária (Embrapa-Soja).  

 

  

 Encontramos um total de 371 regiões significativas (Apêndice 6), indicadas pelos 

estudos de GWAS, que compreenderam 12,4% (6.929/56.044) do total de genes da soja 

e sua distribuição ao longo dos cromossomos está indicada na Figura 22. O número de 

genes variou de 01 (scaffold_426) a 1.109 (Chr05) com uma média de 301,21 genes por 

Chr. Aqueles com maior número de genes foram: Chr05, Chr19, Chr10, Chr14 e Chr08, 

nesta ordem. Se comparados aos Chrs destacados pelo maior número de QTLs, temos 

que o Chr05, Chr14 e Chr19 foram aqueles na 2ª, 5ª e 6ª posição, respectivamente.   

Apesar das vantagens em relação a maior resolução do mapeamento associativo, o erro 

experimental ainda é um ponto fraco dessa metodologia, enfrentando resultados falso-

positivos devido à estrutura populacional utilizada na análise. Ainda que novos modelos 

e métodos estatísticos venham sendo desenvolvidos, como o RTM-GWAS (HE et al., 

2017), que apresenta resultados mais acurados, são poucos os estudos publicados 

utilizando essa técnica (Tabela 1) para a biossíntese de óleo e AG (LI et al., 2019; 

ZHANG et al., 2018b). 

Tabela 1. Trabalhos de GWAS selecionados para a composição da database usada nesta 

pesquisa e principais características de cada uma das publicações. 
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 Nesse sentido, a análise de MQTL é considerada uma abordagem mais confiável, 

principalmente, para identificar loci estáveis que controlam características quantitativas. 

Partindo desse princípio, decidimos integrar os dados de MQTL e GWAS, além da 

integração com outros trabalhos considerados relevantes cujos resultados serão 

descritos nas próximas seções.   

4.4. Eventos genômicos: domesticação e melhoramento - regiões sweeps  

 Das regiões sweeps reportadas por Zhou et al. (2015), nós identificamos um total 

de 2.230 genes, o que corresponde a 3,98% (2.230/56.044) da porção codificadora do 

genoma da soja. Essas regiões foram registradas como selecionadas durante a 

domesticação 59,24% (1321/2230) ou durante processos de melhoramento 24,64% 

(951/2230) da soja, enquanto 2,60% (58/2230) foram relacionadas aos dois momentos. 

A distribuição dos genes variou de 17 (Chr16) a 457 (Chr15), com uma média de 122,6 

genes por Chr (Apêndice 4). Dois scaffolds também apresentaram genes (Figura 23).  

Figura 22. Percentual de genes nas regiões de GWAS ao longo dos cromossomos e 
scaffolds da soja. Os destaques foram os Chrs: 05, 08, 10, 14 e 19 que comportaram 1.109; 

695; 944; 877 e 985 genes, respectivamente. A indicação do percentual gênico baseia-se 
no número total de genes codificadores de proteínas (56.044) na versão Wm82.a2.v1 do 
geoma de referência. 
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 Identificamos que 26,32% (587/2230) dos genes das regiões sweeps co-

ocorreram em MQTLs, dos quais 2,90% (17/587) apresentaram correlação positiva e 

significativa com semente (Apêndice 7). Desses, 70,59% (12/17), 17,65% (3/17) e 

11,76% (2/17) apareceram em regiões selecionadas durante o processo de 

domesticação, melhoramento e domesticação-melhoramento, respectivamente.  

4.5. Abordagens Integrativas 

 Como descrito anteriormente, vários estudos têm sido realizados com o objetivo 

de investigar regiões genômicas capazes de explicar as variações fenotípicas de 

conteúdo de óleo na semente. Cada abordagem carrega vantagens e desvantagens, 

sendo mais ou menos acurada. A Figura 24 relaciona e resume a distribuição do 

percentual de densidade gênica do genoma, por Chr, com os estudos abordados 

anteriormente.   

Figura 23. Percentual gênico nas regiões sweeps ao longo dos cromossomos e scaffolds da 
soja. O maior número de genes dentro de regiões sweeps ocorreu no Chr15, comportando 457 

genes. A indicação do percentual gênico baseia-se no número total de genes codificadores de 

proteínas (56.044) na versão Wm82.a2.v1 do geoma de referência.  
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 Com o intuito de encontrar regiões genômicas mais acuradas, estáveis e de maior 

confiabilidade relacionadas ao acúmulo de óleo e síntese de AGs, realizamos uma 

abordagem integrativa abrangendo estudos de QTLs, MQTLs, GWAS, sweeps e outros 

estudos relevantes para a identificação dessas regiões, além das amostras de 

transcriptoma reunidas pelo nosso grupo e disponíveis no Soybean Expression Atlas 

(BRUM MACHADO et al., 2020). 

 As abordagens integrativas consistiram na investigação de regiões genômicas co-

localizadas em diferentes estudos. Nesse sentido, além dos trabalhos de QTL, MQTL e 

GWAS, também recorremos à identificação de genes de vias metabólicas relacionadas 

à biossíntese de AGs e TAG e ainda, dados de regiões sweeps que podem nos dar pistas 

sobre loci selecionados positivamente durante o processo de domesticação e/ou 

Figura 24. Percentual gênico dos 20 cromossomos da soja em comparação ao percentual gênico 
de regiões cromossômicas relacionadas a óleo encontradas por diferentes abordagens: 
mapeamento de ligação (QTL), mapeamento associativo (GWAS), estudos de meta-QTL (MQTL) 
e regiões sweeps. Uma importante diminuição do número de genes candidatos foi obtida se 

compararmos os dados de QTL (em amarelo) e aqueles identificados por metanálise (em verde). 
Em relação ao genoma codificante (56.044 genes) foram encontrados cerca de: 71,8%; 20,35%; 
12,4% e 3,98% de percentual gênico para dados de QTLs, MQTLs, GWAS e sweeps, 
respectivamente. Os scaffolds foram omitidos para facilitar a visualização. Para informações mais 

detalhadas, consultar Apêndice 5.  
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melhoramento da soja, períodos esses que marcaram o aumento do conteúdo de óleo 

na semente. Ademais, estudos que reportaram TFs (MOHARANA; VENANCIO, 2020) e 

genes relacionados ao metabolismo de lipídeos em regiões estáveis de QTL (YAO et al., 

2020), regiões hotspot para óleo e proteína (ZHOU et al., 2015), genes com expressão 

diferencial durante o período crítico de acúmulo de óleo no desenvolvimento da semente 

(YANG et al., 2019) e genes hub8  reportados em módulos de coexpressão gênica 

positivamente relacionados ao acúmulo de óleo e síntese de AGs (QI et al., 2018; YANG 

et al., 2019) também foram usados para complementar as investigações aqui 

estabelecidas.  

 Nas análises integrativas observamos a presença de genes já consagrados 

codificadores de enzimas que atuam em pontos chave da biossíntese de AGs, a saber: 

BCCP e ACCase (atuam na síntese de malonil), FAD2 e FAD3 (desaturases que atuam 

na inserção de dupla ligação para a formação de 18:2 e 18:3, respectivamente), 

proteínas da família KAS (atuam em reações de condensação no alongamento das 

cadeias de AG), além de TFs9 como AP2/EREBP (APETALA 2 / ethylene responsive 

element binding protein), bHLH (basic helix-loop-helix), MYB (proteínas com domínio 

MYB), LEC2 (Leafy cotyledon 2), FUS3 (fusca 3), WRI (WRINKLED), entre outros, em 

regiões de MQTL, GWAS e Sweeps (Apêndice 8 e Tabela 5). Além deles, também 

identificamos novos genes que podem ser importantes para o acúmulo de óleo em 

semente. A análise e descrição desses achados, seguem abaixo.       

4.5.1. Vias Metabólicas: biossíntese de AGs e TAG 

 A presença de genes de vias metabólicas foram um parâmetro importante para 

indicar que as regiões estudadas se relacionavam, em algum grau, ao metabolismo de 

lipídeos, AGs e TAG. Desse modo, selecionamos 35 vias metabólicas (Apêndice 3) no 

soybase.org que representaram 1,50% (843/56044) dos genes codificadores da soja, 

dos quais 27,64% (233/843) participam em duas ou mais vias e 72,36% (610/843) 

aparecem exclusivamente em uma via.  

                                            
8 Genes hub são aqueles que apresentam muitas conexões com outros genes em uma rede de 
coexpressão e, caso sejam “desligados”/mutados, podem colapsar essa rede.   
9Uma revisão dos pontos de atuação desses TFs foi realizada por Manan et al. (2017) e podem ser 
consultados em seu material suplementar, disponível em: doi < 10.1080/07388551.2016.1212185> . 
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 As correspondências entre vias metabólicas em regiões de MQTL e GWAS foram 

de 19,22% (162/843) e 10,44% (88/843), respectivamente. Verificamos as vias 

metabólicas com o maior número de genes, assim, destacamos aquelas que ocuparam 

as 05 primeiras posições (ou “top 5”) nos dois conjuntos de dados (MQTL e GWAS) e 

identificamos que grande parte dos genes pertencia a vias de degradação ou biossíntese 

de TAG e de biossíntese/edição de colina (Figura 25). 

  

Figura 25. Top 5 das vias metabólicas com o maior número de genes encontradas nas regiões 

de MQTL e GWAS. Os gráficos apresentam o percentual de genes correspondente a cada uma 
das 5 vias indicadas. Nos dois conjuntos de dados, mais de 20% dos genes participam da via de 
biossíntese/edição de colina – etapa importante da via complexa de síntese de TAG, apresentada 
na seção 1.5.4 – Figura 11. 

 

 Com a biossíntese/edição de colina estando entre as vias com maior número de 

genes nos dados de MQTL (21%) e GWAS (26%), nossos resultados corroboram com 

dados reportados por Bates et al. (2009). Por meio de marcarção do acetato e do glicerol, 

com carbono 14, de embriões de soja em desenvolvimento eles identificaram que ˜90% 

dos fluxos de acila na síntese de TAG são provenientes da edição de acil ou outras vias 

alternativas à de Kennedy (BATES et al., 2009). Isso significa que a via complexa para 

a síntese de TAG é a mais importante em soja.  
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4.5.2. GWAS e genes hub  

 Yang et al. (2019) reportaram 61 genes hub. Desses, 9,8% (6/61) co-ocorreram 

em intervalos de QTL e GWAS, sendo 4,9% (3/61) localizados em módulos 

positivamente relacionados a biossíntese de óleo nos Chrs: 05, 14 e 19 (Figura 26.A, 

destaque em rosa). 

 Glyma.05G234000 (ortólogo de AT5G16110.1) que codifica uma proteína de 

função desconhecida,  pode ser um forte e importante candidato relacionado a síntese 

de óleo, uma vez que co-ocorreu em: uma região de GWAS (LI et al., 2018), 15 QTLs e 

em dois MQTLs. Outros potenciais candidatos para a síntese de óleo são os genes hub 

Glyma.14G013600 e Glyma.19G228800 (esse último, ortólogo de AT4G02080.1), ambos 

identificados em GWAS (SONAH et al., 2015). O primeiro não apresenta função 

conhecida e sua expressão média em diferentes tecidos com diferentes métodos de 

quantificação de transcritos – StringTie (PERTEA et al., 2015) ou Kallisto (BRAY et al., 

2016) – é variada (Figura 26.B), necessitando de análises mais refinadas sobre a sua 

possível atuação na síntese de óleo. Glyma.05G234000 teve o mesmo resultado variado 

nas análises de expressão.  

 O segundo (Glyma.19G228800), codifica uma proteína localizada na membrana 

do retículo endoplasmático, anotada em Arabidopsis como uma proteína de Resistência 

Sistêmica Adquirida (SAR, do inglês Systemic acquired resistance) e envolvida no 

transporte vesicular entre o retículo endoplasmático e o complexo de Golgi10. O fato 

desse gene ser um hub em um módulo positivamente correlacionado ao conteúdo de 

óleo pode indicar sua atuação/relação, em algum grau, na via complexa de síntese de 

AGs.    

 

                                            
10  Informações obtidas do banco de dados Tair. Disponível em https://www.arabidopsis.org/, acesso: 
julho/2020 
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4.5.3. Genes candidatos em MQTLs e GWAS    

 Em se tratando dos genes candidatos diferencialmente expressos durante o 

desenvolvimento da semente (YANG et al., 2019), 14,28% (18/126) apareceram nos 

A 

Figura 26. Genes hub em regiões de GWAS. A. genes hub reportados por Yang et al, (2019) e 

localizados em regiões de GWAS. *GS.oil = parâmetro utilizado no pacote WCGNA em análises 
de redes de expressão baseado na correlação do perfil de expressão gênica com as amostras 
na identificação de genes candidatos. B. Estão indicados os perfis de expressão do gene 
Glyma.14G013600 em diferentes tecidos sob diferentes parâmetros: média e mediana com 
estimação de contagem de transcritos utilizando kallisto (kl) e StringTie. Fonte: 
http://venanciogroup.uenf.br/cgi-bin/gmax_atlas/index.cgi 

B 
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MQTLs e 2,39% (3/126) apareceram em MQTL e GWAS. Esses três genes estão 

indicados na Tabela 2.  

Tabela 2. Genes candidatos para o acúmulo de óleo co-localizados em MQTLs e GWAS 

 

 O gene Glyma.05G230400 (ortólogo de AT1G52240.2) é parálogo do 

Glyma.08G037900. Contudo, este último não apareceu em nenhum dos dados 

analisados em nossa pesquisa. Esse gene é anotado como uma cadeia leve de dineína 

(DLC, do inglês Dynein light chain), um importante componente do complexo dineína que 

tem sido relacionado a várias funções celulares como por exemplo: regulação da 

dinâmica de microtúbulos interferindo em movimentos intracelulares, biogênese de 

peroxisomos, processos de divisão celular na mitose, entre outros (CAO; LI; LV, 2017). 

Apesar disso, acredita-se que em plantas superiores ele exerça funções diferentes 

daquelas identificadas em animais. Sua função em plantas ainda é desconhecida, 

entretanto, sua expressão é marcante em processos de desenvolvimento. Cao et al. 

(2017), identificaram a existência de 24 genes DLC na soja, o maior número entre as 15 

plantas usadas na investigação (CAO; LI; LV, 2017). Como reportado por Yang et al. 

(2019), este gene foi diferencialmente expresso entre dois estágios significativos para o 

acúmulo de óleo (10 a 20 dias pós floração) durante o desenvolvimento da semente 

(YANG et al., 2019), além de ter sido encontrado em nosso estudo em regiões 

importantes de MQTL e GWAS relacionadas a síntese de AGIs e óleo, respectivamente 

(Tabela 2). Sua relação com o acúmulo de óleo poderá, portanto, ser validada em 

abordagens experimentais futuras.  

 O gene Glyma.14G184800 (Tabela 2, destaque em rosa) não apresentou 

correspondência com proteínas conhecidas, mas pode ser um forte candidato para a 

síntese de óleo pela sua expressão significativa em um período crítico para o acúmulo 

de óleo durante o desenvolvimento da semente e presença em 11 QTLs, MQTL e em 

GWAS (QI et al., 2018; ZHANG et al., 2018a). Sua expressão tecidual média não se 

mostrou específica ou significativamente correlacionada com semente (Apêndice 10), 

necessitando de mais investigações (Figura 27).  
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 Por sua vez, Glyma.19G212800 (ortólogo de AT4G02280) codifica uma enzima 

conhecida como sacarose sintase 2 (SuSy, do inglês sucrose synthase). Em plantas 

superiores, a sacarose é a principal forma de açúcar proveniente da fotossíntese e o seu 

uso como fonte de C e energia depende da capacidade de clivá-la para produzir hexoses 

como a glicose e a frutose (KOCH, 2004). Essa clivagem da sacarose pode ser realizada 

tanto por invertases quanto por SuSys. As invertases geram hexoses tanto simplástica 

quanto apoplasticamente (ROITSCH; GONZÁLEZ, 2004). Por outro lado, a enzima SuSy, 

na presença de Difosfato de Uridina (UDP, do inglês Uridine Diphosphate), converte a 

sacarose em UDP-glicose e frutose que são utilizadas para a respiração celular, 

biossíntese de parede celular e amido e manutenção da força de absorção do tecido 

dreno (ROLLAND; BAENA-GONZALEZ; SHEEN, 2006). Entretanto, como reportado por 

Angeles-Núñez e Tiessen (2010), que realizaram testes com mutantes para SuSy2 

(At5g49190) e SuSy3 (At4g02280) em Arabidopsis, o papel da SuSy na disponibilidade 

de C para a síntese de lipídeos não parece ser relevante (ANGELES-NÚÑEZ; TIESSEN, 

2010). 

Figura 27. Expressão tecidual média do gene Glyma.14G184800. Não observamos 
correspondência tecidual específica na expressão desse gene. A estimação da contagem de 
transcritos foi realizada utilizando kallisto (kl). Fonte: http://venanciogroup.uenf.br/cgi-
bin/gmax_atlas/index.cgi 
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4.5.4. Regiões co-localizadas em MQTL, GWAS e sweeps 

 Um total de 15,5% (587/11.403) e 20,18% (2301/11.403) dos MQTLs foram co-

localizados em regiões sweeps e GWAS, respectivamente. A correspondência entre 

MQTLs e GWAS pode levar à identificação de locais comuns que fornecem MQTLs mais 

confiáveis e, caso essa correspondência também se dê sobre regiões sweeps, pode 

além de apontar loci mais estáveis, indicar regiões que sofreram seleção positiva ao 

longo dos processos de domesticação e melhoramento da soja.  

 Nesse contexto, encontramos um total de 1,38% (157/11403) de genes co-

localizados em MQTLs, GWAS e sweeps (Apêndice 8), dentre os quais 18,47% (29/157) 

foram reportados por outros estudos considerados em nossa pesquisa e 34,4% (54/157) 

localizados em regiões hotspot para óleo e proteína. Essas correspondências ocorreram, 

principalmente, nos cromossomos: Chr08 (8.61 – 8.71 Mb), Chr14 (34.25 – 34.74 Mb e 

45.0 – 45.2 Mb), Chr15 (4.47 – 5.17 Mb e 11.06 – 11.12 Mb), Chr16 (4.36 – 4.53 Mb) e 

Chr19 (41.94 – 42.32 Mb) (consultar Apêndice 9). Estudos de mapeamento associativo 

reportados entre os anos de 2015 e 2019, contemplam as regiões dos 05 Chrs 

supracitados (FANG et al., 2017; LI et al., 2019; PATIL et al., 2018; SONAH et al., 2015; 

ZHANG et al., 2018a; ZHAO et al., 2019). Alguns dos genes encontrados nessas regiões 

(Tabela 3) tiveram maior destaque e serão discutidos ao longo do texto.  

 

Tabela 3. Genes co-localizados em MQTL, GWAS e sweeps. O gene marcado em cinza foi 
correlacionado positivamente com semente. Para informações mais detalhadas, consultar 
Apêndice 8.  

 

 O gene Glyma.08G112300 (ortólogo de AT1G55260.1) codifica uma proteína 

integral de membrana relacionada ao metabolismo de lipídeos e pertence à subfamília 
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albumina 2S. Este é um grupo multifuncional de proteína relacionado a defesa, 

armazenamento e também como fonte de aminoácidos que ocorre amplamente em 

sementes de eudicotiledôneas (LIN et al., 2004; SHEWRY; CASEY, 1999). 

 Previamente, Glyma08G112300 foi encontrado em uma região de QTL do Chr08 

(8.3 – 9.3 Mb) fortemente associada ao conteúdo de ácido oleico (ZHANG et al., 2018a). 

Além disso, Qi et al., (2018) reportaram resultados de MQTLs em regiões hotspot para 

óleo e proteína no Chr08 (7.7 – 9.3 Mb) que também comportam o gene 

Glyma.08G112300 (QI et al., 2018). A identificação de genes em regiões hostspot para 

óleo e proteína é de grande notoriedade, uma vez que além da importância do óleo para 

diferentes fins industriais, a soja é a principal fonte de proteína vegetal em todo o mundo. 

As proteínas da soja têm sido usadas em muitas formulações de alimentos, 

principalmente por suas propriedades como a solubilidade, que é um fator crítico na 

aceitabilidade de bebidas, aditivos e fortificantes (ZHANG et al., 2017). De acordo com 

um estudo realizado em soja por Zhang et al. (2017), Glyma.08G112300 foi um dos 

considerados como forte candidato para contribuir com o alto nível de proteínas solúveis 

em água. Esse gene foi encontrado em um locus específico, o GqWSPC8, que apareceu 

de forma estável nos seis ambientes em que o estudo foi realizado. O teor de proteínas 

solúveis em água (WSPC, do inglês water-soluble protein content) é um fator crítico tanto 

na qualidade dos alimentos quanto na produção de proteínas isoladas de soja (ZHANG 

et al., 2017). Esse gene também é anotado como proteína de transferência lipídica pelo 

Phytozome e está a uma distância de aproximadamente 2 Kbp do Glyma.08G112400 

(Apêndice 8 - linha 7 e Figura 28) de função desconhecida, também identificado em 

nossas análises, co-ocorrendo em uma região encontrada em mapeamento associativo 

relacionada a óleo e AG (ZHANG et al., 2018a), bem como sobre o MQTLOil-27 e em 

região selecionada positivamente durante o melhoramento da soja. Análises futuras para 

a identificação da função e a relação do Glyma.08G112400 com o metabolismo de 

lipídeos e/ou proteínas são necessárias.  
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Figura 28. Localização do gene Glyma.08G112400 em relação ao Glyma.08G112300, ambos 
encontrados em nossas investigações. Fonte: soybase.org 

  

 Glyma.14G186300 (ortólogo de AT5G44230.1), sem anotação de função 

específica, aparece em uma região de domesticação e foi correlacionado positivamente 

com semente. Outro gene próximo também identificado foi o Glyma.14G186400 (ortólogo 

de AT5G05220.1), cujo transcrito é descrito como uma proteína hipotética, apareceu com 

baixa expressão em semente (Figura 29). Esses genes são candidatos importantes para 

pesquisas futuras a nível molecular. Apesar do Glyma.14G186400 não ter apresentado 

expressão significativa em semente, como Glyma.14G186300, sua co-ocorrência em 

regiões importantes selecionadas durante a domesticação (ZHOU et al., 2015) e 

relacionadas à síntese de óleo (QI et al., 2018) e AGI (ZHANG et al., 2018a) podem 

indicar sua relevância em processos do metabolismo lipídico.  

Figura 29. Expressão global média dos genes Glyma.14G186300 e Glyma.14G186400 
encontrados em regiões de MQTL, GWAS e sweeps. A expressão de Glyma.14G186300 em 

semente foi maior se comparada à expressão de Glyma.14G186400. Aquele gene foi 
positivamente correlacionado a semente, enquanto este não apresentou correlação positiva ou 
significativa com semente em nossos dados. A estimação de contagem de transcritos foi 
realizada utilizando kallisto (kl). Fonte: http://venanciogroup.uenf.br/cgi-bin/gmax_atlas/index.cgi. 

  
  

 Glyma.14G186700 (ortólogo de AT5G05200.1) é um gene hub correlacionado 

positivamente com o conteúdo de óleo e AG (QI et al., 2018). Esse gene codifica uma 
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proteína com domínios que a incluem na família ABC1 de levedura (BOUSQUET; 

DUJARDIN; SLONIMSKI, 1991) e AarF de procariotos como Escherichia coli (E.coli) e 

Providencia stuartii (P. stuartii) (MACINGA et al., 1998). Não se sabe ao certo quais as 

funções desempenhadas por elas, porém alguns estudos consideram que membros da 

família ABC1 são chaperoninas e que essas proteínas não estão relacionadas às  

transportadoras ABC, responsáveis pela translocação de ATP entre membranas 

(BOUSQUET; DUJARDIN; SLONIMSKI, 1991; REES; JOHNSON; LEWINSON, 2009). 

Macinga et al. (1998) identificaram que o locus AarF em P. stuartii é necessário para a 

expressão de 2’-N-acetyltransferase envolvida na acetilação de  peptideoglicano por 

interferir na atividade de hidrolases específicas e, consequentemente, confere 

resistência a determinados antibióticos (MACINGA et al., 1998). Apesar disso, ainda não 

se tem registro do estudo dessas proteínas em plantas, sugerindo a importância de 

estudos futuros do gene Glyma.14G186700.      

 Glyma.15G060700 (ortólogo de AT5G64440.1) codifica uma hidrolase de N-acil 

etanolaminas (GO:0070291, GO:0016787), AGs conjugados a etanolamina, para formar 

AGLs e etanolamina. Esses são processos envolvidos na via complexa de síntese de 

TAG, a mais importante em soja para o armazenamento de lipídeos. Entretanto, até o 

momento, não há estudos em plantas relacionados à interferência dessa enzima na 

hidrólise de TAG. A identificação de seu papel na síntese de lipídeos de armazenamento 

pode ser um ponto a se considerar pela co-ocorrência do gene codificador 

(Glyma.15G060700) em regiões importantes para o acúmulo de óleo. Sabe-se que em 

animais, o armazenamento de TAG não é comprometido pela atividade dessa enzima 

(CLAPPER et al., 2006).  

 Glyma.15G062000 (ortólogo de AT4G33690.1) chama a atenção por estar 

presente em regiões detectadas como importantes para óleo, além de ser um gene hub 

correlacionado positivamente com óleo e AG (QI et al., 2018). Apesar disso, esse é um 

gene ainda sem anotação. Em Arabidopsis é descrito como codificador de uma proteína 

com domínio G-patch e, no Interpro (MITCHELL et al., 2019), sugere-se que esse 

domínio tem uma função específica no processamento de RNA e, em particular, que 

pode ser um domínio de ligação a RNA, mediando um tipo distinto de interação RNA-

proteína. Outro gene em soja que codifica uma proteína, também com domínio G-patch 
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é o Glyma.15G064400 (ortólogo de AT4G33690.1). Ambos os genes de soja aparecem 

em regiões genômicas importantes para o conteúdo de óleo (Tabela 3), sugerindo a 

importância de investigações moleculares mais detalhadas sobre sua função com o uso 

de mutantes.   

 Glyma.15G136900 (ortólogo de AT5G49930.1), apesar de também estar em um 

módulo de expressão relacionado positivamente com óleo e AG, apresenta expressão 

média em vários tecidos, aparentemente, não demonstrando função especificamente 

relacionada ao acúmulo de óleo. Glyma.16G047200 (ortólogo de AT3G19330.1) é 

descrito como codificador de uma proteína transmembrana de função desconhecida, 

com expressão aparentemente mais alta em suspensor e embrião. É um gene importante 

para pesquisas futuras.   

 Glyma.19G160700 (ortólogo de AT3G54610.1) é anotado como uma histona acetil 

transferase (PCAF, KAT2, GCN5) e pode estar relacionado a modificações de histonas 

comprometendo a biossíntese de AGs a nível epigenético, como mostrou um estudo 

realizado em Arabidopsis por Wang et al. (2016), indicando que a histona 

acetiltransferase GCN5 modulou a biossíntese de AGs através da alteração da 

acetilação de FAD3. De modo geral, estes resultados e a co-ocorrência de 

Glyma.19G160700 em regiões importantes relacionadas ao acúmulo de óleo 

identificadas em nosso estudo podem contribuir para a otimização da qualidade do óleo 

por meio da engenharia epigenética (WANG et al., 2016). Glyma.19G162100 

(AT5G63450.1) anotado como uma AG ômega hidrolase (CYP94A1) parece estar 

envolvida na defesa de plantas (BENVENISTE et al., 2005).    

MQTLs, GWAS e sweeps: metabolismo lipídico e TFs  

 Yao et al. (2020) identificaram 24 QTLs estáveis a partir de uma população RIL 

formada pelo cruzamento da soja cultivada (WDD01514) com a soja silvestre 

(ZYD00463), que apresentam 23,76% e 11,89% de conteúdo de óleo, respectivamente. 

Em seu material suplementar 09 e 10 os autores reportaram uma lista com 137 genes 

relacionados ao metabolismo de lipídeo e outra com 250 genes que codificam TFs, 

respectivamente, ambos localizados sobre os intervalos de QTLs estáveis (YAO et al., 

2020). 
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 Dentre os genes relacionados ao metabolismo de lipídeos, 3,65% (5/137) foram 

co-localizados em MQTLs, GWAS e sweeps (Tabela 4). Curiosamente, 

Glyma.14G164100, localizado em 15 QTLs, não foi identificado em MQTLs e 

Glyma.14G186900 co-ocorreu em um módulo sem correlação positiva com óleo/AG (QI 

et al., 2018). Esses resultados indicam que apesar desses genes participarem do 

metabolismo lipídico sua interferência positiva no acúmulo de óleo da semente pode ser 

nula ou reduzida.  

 

Tabela 4. Genes do metabolismo lipídico em regiões de MQTLs, sweeps e GWAS. 

 

 Em relação aos TFs, sabe-se que WRI1 controla pelo menos 15 enzimas incluindo 

a piruvato desidrogenase (PDH), ACCase e membros das vias de síntese de AG e 

glicolítica, desempenhando papel central no direcionamento do fluxo de C que leva a 

semente em direção a síntese de AGs (BAUD; LEPINIEC, 2010). Entretanto, não há 

evidências de que WRI1 controle outras enzimas downstream envolvidas na montagem 

de TAG. Os TFs LEC2, ABI3 e FUS3 são centrais durante o desenvolvimento e acúmulo 

de óleo da semente (CHIU et al., 2012; STONE et al., 2008). Ademais, outros TFs como 

basic leucine zippers (bZIPs), DNA binding with one finger (Dof) e MYB também são 

importantes no acúmulo de óleo (MANAN et al., 2017; ZHANG et al., 2014). Uma 

intrigante observação é que o padrão temporal da expressão gênica de enzimas para a 

síntese de AG e da montagem de TAG são muito diferentes durante o desenvolvimento. 

Há uma lacuna geral no entendimento da regulação da expressão gênica e na atividade 

enzimática dos passos tardios da biossíntese de óleo (LI-BEISSON et al., 2013).  

 Famílias gênicas como dos TFs parecem ser mais propícias a reter cópias 

duplicadas se comparadas a outras famílias (BLANC; WOLFE, 2004). Nesse sentido, 

estudos integrativos como propomos aqui dão pistas de quais e quantos TFs podem ser 

mais importantes para determinados processos. Como previamente reportado pelo 



81 

 

 
 

nosso grupo (MOHARANA; VENANCIO, 2020), a recente duplicação ocorrida no gênero 

Glycine (há 13 milhões de anos) contribuiu fortemente para o repertório de TFs da soja 

destacando que G. max e G. soja são as espécies que comportam o maior número de 

TFs com duplicações segmentares dentro das Fabaceae. Além disso, 32% (16/50) dos 

TFs com grupos ortólogos entre G. max, G. soja e feijão (Phaseolus vulgaris) 

(MOHARANA; VENANCIO, 2020) co-ocorreram em regiões importantes para óleo e AG 

e estão indicados na Tabela 5.  Glyma.06G205700 (SBP, Squamosa promoter binding 

protein) e Glyma.14G161900 (AP2) reportados previamente como TFs localizados em 

regiões de QTL (MOHARANA; VENANCIO, 2020) também foram identificados nas 

análises integrativas. O primeiro  estando em região de MQTLOIL-23 (QI et al., 2018) e 

positivamente correlacionado com semente (cor = 0,243 e p-val = 4.18e-18) e o segundo  

em regiões importantes para óleo e AG (Tabela 5).  Dos 250 TFs reportados por Yao et 

al. (2020) dentro das regiões de QTLs estáveis identificadas por eles, 6,8% (17/250) co-

ocorreram em GWAS e sweeps, enquanto 4,8% (12/250) também estavam em regiões 

de MQTL (Tabela 5). Apesar da identificação desses TFs dentro de regiões importantes 

para a síntese de óleo e AG, estudos mais detalhados são necessários para investigar a 

atuação dos mesmos na regulação da biossíntese de óleo, bem como a relação de outros 

TFs encontrados nessas regiões (Tabela 5).  
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Tabela 5. TFs em MQTLs, GWAS e sweeps. O gene destacado em cinza apresentou correlação 

positiva com semente.  

M = melhoramento; D = domesticação; * Fatores de transcrição seguidos pelo número de ortólogos em 
soja (G.max e G.soja) e feijão (Phaseolus vulgaris) reportados por Moharana e Venancio, 2020 no material 
suplementar 6, disponível em: <10.1111/tpj.14765>. Os 250 fatores de transcrição reportados por Yao et 
al. (2020) estão listados no material suplementar Table S10, disponível em : <10.1186/s12870-019-2199-
7>.    

4.6. Análises de Expressão Tecidual 

 Para um refinamento maior das informações obtidas, investigamos a correlação 

de expressão tecidual dos 11.403 genes encontrados em regiões de MQTL. Cerca de 

2,46% (281/11403) dos genes apresentaram correlação positiva e significativa (p<0,05) 

com amostras de semente (Figura 30).   

 Dentre eles, 24,55% (69/281) foram co-localizados em MQTLs e GWAS (Apêndice 

10). Esses genes foram distribuídos ao longo de 11 Chrs, variando de um (Chr13) a 16 

(Chr05), com média de 6,3 genes por Chr, conforme mostra a Figura 30. Dois desses 

genes co-ocorreram em regiões sweeps. 

 

 

 

Chr Gene_Id QTL MQTL GWAS sweeps TFS_TS6* TFS_YAO_TS10

Chr01 Glyma.01G081100 1 M ERF:24

Chr03 Glyma.03G162400 2 MQTLOil-8 ERF:60

Chr03 Glyma.03G224300 10 MQTLOil-9 M CPP:2

Chr06 Glyma.06G205700 5 MQTLOil-23 SBP:4

Chr08 Glyma.08G147300 3 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-8-3 LBD:18

Chr13 Glyma.13G058500 3 MQTLSA-2 B3:1

Chr13 Glyma.13G152300 2 MQTLOil-35 MYB_related:6 MYB-like

Chr14 Glyma.14G160700 16 Fang_2017_FA18_content_TS7;Zhang_2018_TS2_Palmitic_Stearic M bHLH

Chr14 Glyma.14G161900 16 Fang_2017_FA18_content_TS7;Zhang_2018_TS2_Palmitic_Stearic M ERF:40 AP2

Chr14 Glyma.14G186000 11 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D WRKY:12 WRY

Chr14 Glyma.14G186100 11 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D WRKY:12 WRY

Chr15 Glyma.15G049000 2 Bandillo_2015_protein_oil_t1;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic M bZIP

Chr15 Glyma.15G051200 0 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic M NAC

Chr15 Glyma.15G057900 3 MQTLLNA-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D MIKC_MADS

Chr15 Glyma.15G058000 3 MQTLLNA-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D MIKC_MADS

Chr15 Glyma.15G059600 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D MIKC_MADS

Chr15 Glyma.15G061400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH

Chr15 Glyma.15G062600 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH

Chr15 Glyma.15G063000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH

Chr15 Glyma.15G063300 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D GeBP

Chr15 Glyma.15G063900 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH

Chr15 Glyma.15G064000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH

Chr15 Glyma.15G064500 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH

Chr15 Glyma.15G067900 2 qOil_15_Patil_2018_oil D B3

Chr15 Glyma.15G125500 6 MQTLPalmitic-2 M FAR1:11

Chr15 Glyma.15G141300 6 MQTLPalmitic-2 GRAS:7

Chr18 Glyma.18G221000 8 MQTLOleic-4 LBD:5

Chr18 Glyma.18G224500 8 MQTLOleic-4 MIKC:2

Chr18 Glyma.18G261700 8 MQTLOil-54 MYB:14

Chr19 Glyma.19G105300 1 MQTLOil-57 B3:1
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Figura 30. Correlação tecidual dos genes localizados em regiões de MQTL. A. Cerca de 281 
genes encontrados em regiões de MQTL têm correlação positiva com semente. B. Distribuição 
dos 281 genes com correlação positiva em semente reportados em regiões de MQTL. Os dados 
de expressão tecidual foram obtidos de: http://venanciogroup.uenf.br/cgi-

bin/gmax_atlas/index.cgi. Brum Machado et al., 2020.   

A 

B 

http://venanciogroup.uenf.br/cgi-bin/gmax_atlas/index.cgi
http://venanciogroup.uenf.br/cgi-bin/gmax_atlas/index.cgi
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 Análises de enriquecimento dos genes positivamente correlacionados com 

semente apontaram para vias de biossíntese de flavonoides e domínios proteicos de 

chalcona sintase. De fato, muitos deles estão anotados como genes de defesa, como 

por exemplo: Glyma.02G252800 (ortólogo de AT1G53540.1) anotado como codificador 

de proteínas da família HSP20, relacionada a defesa contra estresses bióticos e abióticos 

(LOPES-CAITAR et al., 2013); Glyma.03G142400 (ortólogo de AT5G06839.3), anotado 

como um TF bzip relacionado a  defesa contra estresse salino (SUN et al., 2013a);  

Glyma.05G223600 (ortólogo de AT4G29420.1), encontrado em 12 QTLs, embora ainda 

sem anotação. Seu ortólogo em Arabidopsis é anotado como proteínas da família F-box 

relacionadas a defesa (JIA et al., 2017). 

 Outros genes como o Glyma.02G264800 (ortólogo de AT3G11110.1) é descrito 

como codificador de uma proteína com domínio RING/U-box que participa da via 

ubiquitina-proteassoma, conservada em todos os eucariotos e um dos mecanismos 

regulatórios mais elaborados em plantas (SMALLE; VIERSTRA, 2004). Em 2010, Du et 

al. realizaram um experimento com mutantes para o gene GmRFP1 (Glyma.13G071600) 

e sugeriram que GmRFP1 pode exercer influência na sinalização de ABA e nas 

respostas ao estresse por meio de mediação da ubiquitinação e degradação de 

proteínas-alvo por meio da via ubiquitina-proteassoma (DU et al., 2010). Não 

encontramos registros de experimentos com mutantes para Glyma.02G264800, mas 

pelos resultados obtidos por Du et al., (2010), por sua correlação positiva com semente 

e localização em regiões de MQTL e GWAS identificadas no nosso estudo, pode ser um 

gene candidato relacionado ao armazenamento em semente.  

 Por sua vez, Glyma.10G140900 (ortólogo de AT5G26742.1) apareceu em um 

módulo de expressão correlacionado positivamente com óleo e AG. Esse gene é anotado 

como uma RNA helicase DExD/H-box que, em plantas, tem sido associado ao 

desenvolvimento e à tolerância ao estresse abiótico pelas funções de modução do 

processamento pré-RNA (LIU; IMAI, 2018).  

 A quantidade de genes relacionados à defesa no nosso conjunto de dados pode 

ser entendida pelo fato de que enzimas da via dos flavonoides têm ancestral comum com 

enzimas do metabolismo de lipídeos. De forma geral, as enzimas de vias do metabolismo 

secundário são derivadas daquelas do metabolismo primário. As chalconas, por exemplo, 
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são metabólitos que iniciam a síntese de flavonóides e são derivadas de enzimas 

envolvidas no metabolismo de ácidos graxos, como: beta-cetoacil ACP sintase e proteína 

carreadora de ácido graxo. Isso sugere que as plantas tenham adquirido funções 

enzimáticas em vias metabólicas biosintéticas tardias pela duplicação gência e evolução 

de novas funções para os genes duplicados (YONEKURA-SAKAKIBARA; HIGASHI; 

NAKABAYASHI, 2019).     

 

4.7. MQTLs e sweeps : correlação positiva com semente  

 Dentre os genes em regiões de MQTL correlacionados com semente, dois (Tabela 

6) foram reportados por Yang et al. (2019) entre os possíveis candidatos para o acúmulo 

de óleo durante o desenvolvimento da semente.   

Tabela 6. Genes em regiões de MQTL e sweeps correlacionados com semente 

 

 Glyma.03G213300 (ortólogo de AT2G47770.1), foi encontrado em intervalos de 

10 QTLs, bem como em uma região sweep selecionada durante o processo de 

domesticação e é anotado como uma proteína translocadora de membrana (TSPO). 

Essa proteína é bastante estudada em mamíferos, localizada na membrana externa da 

mitocôndria. Entretanto, na célula vegetal, ela está localizada na membrana do retículo 

endoplasmático e do complexo de Golgi. A TSPO  é expressa em sementes de 

Arabidopsis e pode ser induzida em tecidos vegetais por tratamento osmótico e por 

estresse salino ou ácido abscísico (ABA) (GUILLAUMOT et al., 2009).  

 Recentemente, Jurkiewicz et al. (2018) investigaram a relação de proteínas 

translocadoras induzidas pelo estresse na homeostase lipídica em Arabidopsis. 

Comparando com o tipo silvestre, eles observaram que o papel da TSPO na homeostase 

energética, de maneira tecido-específico, aumenta em 50% o acúmulo de AGs e, 

consequentemente, de corpos oleaginosos em sementes maduras e limita os níveis de 

corpos oleaginosos em mudas. Isso indica que a TSPO de plantas deve exercer um 

papel fundamental no acúmulo de TAG. Entretanto, como essa classe de proteínas 

desempenha um papel dependente de tecido na regulação do metabolismo de TAG é 

uma questão em aberto (JURKIEWICZ et al., 2018).  

Chr Início Fim Gene_Id QTL MQTL Sweeps Phytozome
Chr03  41861902 41863377 Glyma.03G213300 10 MQTLOil-9 Domesticação  (1 of 2) PTHR10057:SF0 - PROTEIN C41G7.9, ISOFORM B

Chr13   20553780 20554731 Glyma.13G090600 2  MQTLOil-34
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 Entre Arabidopsis e soja, há quatro ortólogos de TSPO (Figura 31.A), sendo que 

Glyma.03G213300 e Glyma.19G210100 ou Glyma.09G044900 e Glyma.15G147800 são 

parálogos, respectivamente. Verificamos que a expressão tecidual média de um dos 

ortólogos, localizado no Chr19, foi mais notável em embrião e semente (Figura 31.B). 

 

 

 

 Juntos, esses resultados indicam que os parálogos para TSPO nos cromossomos 

Chr03 e Chr19 da soja devem desempenhar um papel chave na síntese de TAG durante 

o desenvolvimento da semente. Além disso, observando a expressão média global o 

gene no Chr19 pode ser importante na dinâmica de produção de AGs também em tecido 

vegetativo, principalmente voltado para a produção de biodiesel.  

 

Figura 31. Genes codificadores para proteína translocadora de membrana (TSPO). 
A. Ortólogos para a TSPO em soja e Arabidopsis. Destacados em rosa estão os 

parálogos que, teoricamente, devem contribuir para o acúmulo de óleo. Por sua vez, 
os parálogos Glyma.09G044900 e Glyma.15G147800 não parecem ter relação direta 
com a síntese de óleo pelos resultados de expressão tecidual (Apêndice 11). B. 
Expressão média de Glyma.19G210100 utilizando Kallisto como método de 

estimativa de abundância de transcritos e normalização em transcritos por milhão 
(TPM). Fonte: http://venanciogroup.uenf.br/cgi-bin/gmax_atlas/index.cgi 

 

A 

B 
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5. CONCLUSÃO 

 Este estudo propôs uma abordagem integrativa que explorou diferentes fontes de 

dados públicos relacionadas ao acúmulo de óleo e à biossíntese de AGs para discriminar 

e priorizar potenciais genes candidatos para a modulação da quantidade e da qualidade 

do óleo em soja, características quantitativas de alta complexidade. Reunimos um 

conjunto de QTLs associados a óleo e verificamos que estudos de QTL, baseados em 

mapeamento de ligação, abrangem grandes regiões genômicas, inviabilizando a 

realização de testes moleculares para os genes candidatos encontrados. Nesse sentido, 

abordagens mais direcionadas são necessárias. 

 Os resultados obtidos por meio de estudos de mapeamento associativo e MQTLs 

mostraram-se mais apurados, resultando em menores intervalos de QTLs e, 

consequentemente, uma menor densidade gênica ao longo dos cromossomos. Também 

investigamos e verificamos a existência de co-localização de regiões de MQTL, GWAS 

e regiões sweeps. A co-ocorrência de regiões importantes, identificadas nesses estudos, 

é uma poderosa abordagem para a identificação de candidatos por se tratarem de 

regiões mais estáveis e de maior resolução. 

 De forma geral, investigamos o padrão de distribuição de MQTLs no genoma da 

soja, comparando-o a regiões sweeps, GWAS e estudos de expressão diferencial e 

coexpressão gênica. Além dos genes já conhecidos, identificamos novos genes 

candidatos, com base na anotação em Arabidopsis e/ou frequente ocorrência dos 

mesmos em regiões importantes do genoma, para o acúmulo de óleo e síntese de AGs. 

Identificamos ainda genes com correlação positiva em semente, co-localizados em 

MQTLs que apresentaram estreita relação com mecanismos de defesa contra estresses 

bióticos e abióticos em plantas. 

 Por fim, concluímos que características quantitativas, como a síntese de óleo, 

sofrem grande influência ambiental que se reflete nos resultados de QTLs. Assim, a 

abordagem integrativa é uma ferramenta poderosa na identificação de regiões mais 

estáveis e acuradas que podem gerar resultados promissores para experimentos de 

campo. Com o grande volume de dados gerado no crescente universo das ômicas, a 

integração de diferentes fontes de dados está entre as abordagens mais promissoras na 
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identificação de novos genes e na elucidação de vias regulatórias de características 

complexas.    
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7. APÊNDICE 

 

Apêndice 1. Fluxograma para formação da base de dados de QTL e GWAS.   
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Apêndice 2. Fluxograma para obtenção dos dados que complementaram as análises integrativas. 
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Apêndice 3. Lista das vias metabólicas usadas neste trabalho.    

Identificação da Via Descrição no SoyCyc (Soybase.org)

PWY-5173 superpathway of acetyl-CoA biosynthesis

PWY-5148 acyl-CoA hydrolysis

PWY0-1264 biotin-carboxyl carrier protein assembly

PWY-6799 fatty acid biosynthesis (plant mitochondria)

PWY-7388 octanoyl-[acyl-carrier protein] biosynthesis (mitochondria, yeast)

PWY-5156 superpathway of fatty acid biosynthesis II (plant)

PWY-4381 fatty acid biosynthesis initiation I

FASYN-ELONG-PWY fatty acid elongation -- saturated

PWY-5142 acyl-ACP thioesterase pathway

PWY-5143 long-chain fatty acid activation

PWY-5971 palmitate biosynthesis II (bacteria and plants)

PWY-5366 palmitoleate biosynthesis II (plants and bacteria)

PWY-5989 stearate biosynthesis II (bacteria and plants)

PWY-5147 oleate biosynthesis I (plants)

PWY-5995 linoleate biosynthesis I (plants)

PWY-6014 vernolate biosynthesis I

PWY-6013 crepenynate biosynthesis

PWY-7601 arachidonate biosynthesis IV (8-detaturase, lower eukaryotes)

PWY-5997 alpha;-linolenate biosynthesis I (plants and red algae)

PWY-5998 γ-linolenate biosynthesis I (plants)

PWY-5080 very long chain fatty acid biosynthesis I

PWY-7036 very long chain fatty acid biosynthesis II

TRIGLSYN-PWY diacylglycerol and triacylglycerol biosynthesis

PWY-782 glycolipid desaturation

PWY-762 phospholipid desaturation

PWY-6804 diacylglycerol biosynthesis (PUFA enrichment in oilseed)

PWY-4762 superpathway of choline biosynthesis

PWY-6803 phosphatidylcholine acyl editing

PWY-2501 fatty acid α-oxidation I

PWY-5137 fatty acid β-oxidation III (unsaturated, odd number)

PWY-5136 fatty acid β-oxidation II (peroxisome)

PWY-6837 fatty acid beta-oxidation V (unsaturated, odd number, di-isomerase-dependent)

PWY-5138 unsaturated, even numbered fatty acid β-oxidation

PWY-4261 glycerol degradation I

LIPAS-PWY triacylglycerol degradation
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Apêndice 4. Resumo geral dos dados de regiões de QTLs, MQTLs, GWAS e sweeps 

por cromossomo.  

 

 

Chr * Chr(Mb) #QTLs #g_QTL #MQTLs #g_MQTL #GWAS #g_GWAS #Sweeps #g_Sweeps #g_Vias

Chr01 56,83 13 1709 2 182 10 76 12 160 38

Chr02 48,58 22 2119 4 682 20 352 3 97 53

Chr03 45,78 18 1937 4 736 20 118 3 122 42

Chr04 52,39 12 424 3 231 15 57 0 0 34

Chr05 42,23 41 1713 7 769 21 1109 2 49 32

Chr06 51,42 23 1928 7 443 17 103 4 148 49

Chr07 44,63 19 2113 4 453 24 122 4 269 62

Chr08 47,84 15 2401 2 420 27 695 7 162 56

Chr09 50,19 25 2525 5 794 18 53 6 118 48

Chr10 51,57 16 2956 2 517 15 944 0 0 46

Chr11 34,77 12 1381 1 223 6 54 0 0 30

Chr12 40,09 13 1754 1 98 4 26 2 21 18

Chr13 45,87 20 3073 5 1119 15 86 3 31 47

Chr14 49,04 36 1657 6 529 33 877 7 162 37

Chr15 51,76 42 2617 10 1237 23 423 14 457 46

Chr16 37,89 15 1834 3 469 18 251 1 17 27

Chr17 41,64 27 1937 4 440 19 98 7 155 44

Chr18 58,02 37 1845 9 849 22 98 4 34 51

Chr19 50,75 34 2211 6 757 12 985 4 168 39

Chr20 47,9 38 2134 4 455 25 378 13 158 42

scaffold_21 NA 0 0 0 0 0 0 1 1 0

scaffold_23 NA 0 0 0 0 0 0 0 0 0

scaffold_28 NA 0 0 0 0 1 15 0 0 1

scaffold_31 NA 0 0 0 0 5 8 0 0 0

scaffold_32 NA 0 0 0 0 0 0 0 0 1

scaffold_426 NA 0 0 0 0 1 1 0 0 0

scaffold_521 NA 0 0 0 0 0 0 1 1 0

TOTAL 478 40268 89 11403 371 6929 98 2330 843

MÉDIA 23,9 2013,4 4,45 570,15 16,13 301,26 5,16 122,63 38,32

* Indica  o cromossomo ou o scaffold; # = número de QTLs , MQTLs , regiões  de GWAS ou regiões  sweeps  por 

cromossomo; #g = número de genes  nos  estudos  indicados , por cromossomo; #g_Vias  indica  o número de 

genes  encontrados  em vias  metaból icas , por cromossomo.
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Apêndice 5. Lista dos trabalhos de GWAS- QTL reportados no Soybase.org até agosto/2019.  

 

 

 

 

 

  

Seed Alpha-linolenic Acid 809 4M * (Fang et al. 2017) 10.1186/s13059-017-1289-9

Seed linolenic 1 92 142 * (Prioll i  et al. 2015a) 10.1007/s10681-014-1264-4

Seed linolenic 2 570 52041 SNP50k Il lumina (Leamy et al. 2017a) 10.1186/s12864-016-3397-4

Seed linolenic 3 321 52041 SNP50k Il lumina (Zhang et al. 2018a) 10.1016/j.molp.2017.12.016

Seed linolenic 4 421 1536 Illumina BeadArray SNP genotyping array (Li et al. 2015a) 10.1186/s12864-015-2049-4

Seed linoleic 1 92 142 * (Prioll i  et al. 2015a) 10.1007/s10681-014-1264-4

Seed linoleic 2 570 52041 SNP50k Il lumina (Leamy et al. 2017a) 10.1186/s12864-016-3397-4

Seed linoleic 3 321 52041 SoySNP50K Il lumina (Zhang et al. 2018a) 10.1016/j.molp.2017.12.016

Seed linoleic 4 421 1536 Illumina BeadArray SNP genotyping array (Li et al. 2015a) 10.1186/s12864-015-2049-4

Seed Long-chain Fatty Acid 1 809 4M * (Fang et al. 2017) 10.1186/s13059-017-1289-9

Seed Oil 2 302 1,537 G. soja genome-specific CDS and CNVRs (Zhou et al. 2015a) 10.1038/nbt.3096

Seed Oil 3 92 142 * (Prioll i  et al. 2015a) 10.1007/s10681-014-1264-4

Seed Oil 4 12.116 52.041 SoySNP50K Il lumina (Bandillo et al. 2015a) 10.3835/plantgenome2015.04.0024

Seed Oil 5 139 17172 * (Sonah et al. 2015a) 10.1111/pbi.12249

Seed Oil 6 279 59845 * (Cao et al. 2017a) 10.3389/fpls.2017.01222

Seed Oil 7 570 52041 SNP50k Il lumina (Leamy et al. 2017a) 10.1186/s12864-016-3397-4

Seed Oil 8 321 52041 SNP50k Il lumina (Zhang et al. 2018a) 10.1016/j.molp.2017.12.016

Seed Oil To Protein Ratio 1 809 4M * (Fang et al. 2017) 10.1186/s13059-017-1289-9

Seed Oleic 1 92 142 * (Prioll i  et al. 2015a) 10.1007/s10681-014-1264-4

Seed Oleic 2 570 52041 SNP50k Il lumina (Leamy et al. 2017a) 10.1186/s12864-016-3397-4

Seed Oleic 3 321 52041 SoySNP50K Il lumina (Zhang et al. 2018a) 10.1016/j.molp.2017.12.016

Seed Oleic 4 421 1536 Illumina BeadArray SNP genotyping array (Li et al. 2015a) 10.1186/s12864-015-2049-4

Seed Palmitic 1 92 142 * (Prioll i  et al. 2015a) 10.1007/s10681-014-1264-4

Seed Palmitic 2 809 4M * (Fang et al. 2017) 10.1186/s13059-017-1289-9

Seed Palmitic 3 570 52041 SNP50k Il lumina (Leamy et al. 2017a) 10.1186/s12864-016-3397-4

Seed Palmitic 4 321 52041 SoySNP50K Il lumina (Zhang et al. 2018a) 10.1016/j.molp.2017.12.016

Seed Palmitic 5 421 1536 Illumina BeadArray SNP genotyping array (Li et al. 2015a) 10.1186/s12864-015-2049-4

Seed Stearic 1 809 4M * (Fang et al. 2017) 10.1186/s13059-017-1289-9

Seed Stearic 2 570 52041 SNP50k Il lumina (Leamy et al. 2017a) 10.1186/s12864-016-3397-4

Seed Stearic 3 321 52041 SoySNP50K Il lumina (Zhang et al. 2018a) 10.1016/j.molp.2017.12.016

Seed Stearic 4 421 1536 Illumina BeadArray SNP genotyping array (Li et al. 2015a) 10.1186/s12864-015-2049-4

Seed Oil

Seed Oil To Protein Ratio

Seed Oleic

Seed Palmitic

Seed Stearic

Trabalhos de GWAS-QTL reportados no Soybase  até agosto/2019

Seed Alpha-linolenic Acid

Seed Linolenic

Seed Linoleic

Seed Long-chain Fatty Acid

QTL
N.º de 

Germoplasmas 
N.º loci 

testados
Plataforma Autor/Ano DOI
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Apêndice 6. Regiões significativas encontradas nos 16 trabalhos de GWAS reunidos 

nesta pesquisa.  

 

Chr Início Fim Regiões GWAS Característica Genoma Referência DOI
1 Chr01 42628301 42701819 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
2 Chr01 7694028 32692418 Li_etal_2015_Linolenic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
3 Chr01 41522087 41713586 qOil-1-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
4 Chr02 45758314 45758434 Hwang_2014_TS3_oil Óleo V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
5 Chr02 45805507 45805627 Hwang_2014_TS3_oil Óleo V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
6 Chr02 45811925 45812045 Hwang_2014_TS3_oil Óleo V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
7 Chr02 14104536 14108511 Li_etal_2015_Linolenic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
8 Chr03 2879929 3073565 Zhang_2018-RTM_TS12_SeedOil Óleo V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
9 Chr03 32436299 32657033 Zhang_2018-RTM_TS14_Linolenic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
10 Chr03 40650935 40655650 Li_etal_2015_Linoleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
11 Chr03 47209980 47213031 Li_etal_2015_Oleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
12 Chr03 4553710 4553720 qOil-3-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
13 Chr03 11906061 11923443 qOil-3-2_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
14 Chr04 42715648 42716335 Hwang_2014_TS3_oil Óleo V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
15 Chr04 11340795 11457985 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
16 Chr04 9603661 9738077 Zhang_2018-RTM_TS14_Linolenic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
17 Chr04 11561279 11571255 Li_etal_2015_Oleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
18 Chr04 47957394 47957714 qOil-4-3_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
19 Chr05 38135689 38575019 qOil_5_gwas_Cao_2017_Oil Óleo V1 Cao et al, 2017 10.3389/fpls.2017.01222
20 Chr05 38543257 38543377 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
21 Chr05 38569392 38569512 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
22 Chr05 38341003 40118129 Li_2018_421a_oil_T2 Óleo V1 Li et al, 2018 10.1016/j.plantsci.2017.04.013
23 Chr05 28763417 31652711 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
24 Chr05 37446455 41908653 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
25 Chr05 7648486 7710844 Li_etal_2015_Palmitic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
26 Chr05 38495325 38497529 Li_etal_2015_Linolenic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
27 Chr06 15179925 15180045 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
28 Chr06 15640420 15640540 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
29 Chr06 8199290 8204935 Li_etal_2015_Linoleic_Oleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
30 Chr06 22604193 22606284 Li_etal_2015_Linoleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
31 Chr07 8087241 8087361 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
32 Chr07 4165267 4197083 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
33 Chr07 18852618 18854663 Li_etal_2015_Palmitic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
34 Chr08 4873089 4873209 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
35 Chr08 9683060 9683180 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
36 Chr08 9689040 9689160 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
37 Chr08 9741482 9741602 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
38 Chr08 10831129 13779388 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-8-3 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
39 Chr08 45563060 46922307 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
40 Chr08 46399883 46472989 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
41 Chr08 9517054 9522010 Li_etal_2015_Linolenic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
42 Chr08 10330160 12653979 Li_etal_2015_Linoleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
43 Chr08 12609458 12653979 Li_etal_2015_Linoleic_Oleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
44 Chr08 12652299 12653979 Li_etal_2015_Linoleic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
45 Chr08 14242705 14306849 qOil-8-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
46 Chr08 16237107 16278243 qOil-8-2_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
47 Chr08 18015046 18031943 qOil-8-3_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
48 Chr09 4583361 4583481 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
49 Chr09 4921060 4921180 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
50 Chr09 4950288 4950408 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
51 Chr09 46180715 46193814 Zhang_2018-RTM_TS12_SeedOil Óleo V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
52 Chr09 26948664 26951344 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
53 Chr09 31967876 31972208 Zhang_2018-RTM_TS14_Linolenic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
54 Chr09 9700065 9703465 Li_etal_2015_Palmitic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
55 Chr10 43691698 48420826 qOil_10-1_qtl_Cao_2017_Oil Óleo V1 Cao et al, 2017 10.3389/fpls.2017.01222
56 Chr10 42691712 42691832 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
57 Chr10 5482097 7097338 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-10-2 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
58 Chr10 29978090 37439940 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-10-4 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
59 Chr10 1335189 2077393 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
60 Chr10 39522660 39604265 Zhang_2018-RTM_TS14_Linolenic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
61 Chr10 5509737 5559675 qOil-10-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
62 Chr10 38679572 38679818 qOil-10-3_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
63 Chr10 46662161 46730774 qOil-10-4_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
64 Chr11 828010 1011855 Zhang_2018-RTM_TS12_SeedOil Óleo V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
65 Chr12 817497 821309 Li_etal_2015_Palmitic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
66 Chr13 39736504 39736624 Hwang_2014_TS3_oil Óleo V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
67 Chr13 39741612 39741732 Hwang_2014_TS3_oil Óleo V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
68 Chr13 21132252 21136628 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
69 Chr13 30751302 30790418 qOil-13-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
70 Chr14 7977618 11579289 qOil_14-1_qtl_Cao_2017_Oil Óleo V1 Cao et al, 2017 10.3389/fpls.2017.01222
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71 Chr14 58684 1015133 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
72 Chr14 47264170 47386103 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
73 Chr14 48969021 49137285 Zhang_2018-RTM_TS14_Linolenic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
74 Chr14 33570749 34325575 Li_etal_2015_Stearic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
75 Chr15 3816780 3969070 Bandillo_2015_protein_oil_t1 Óleo/Proteína V1 Bandillo et al, 2015 10.3835/plantgenome2015.04.0024
76 Chr15 12650141 12650261 Hwang_2014_TS3_oil Óleo V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
77 Chr15 12650201 13403118 Li_2018_421a_oil_T2 Óleo V1 Li et al, 2018 10.1016/j.plantsci.2017.04.013
78 Chr15 13830384 50061391 Zhang_2018-RTM_TS12_SeedOil Óleo V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
79 Chr15 1134139 1295239 Zhang_2018-RTM_TS14_Linolenic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
80 Chr15 8685899 8693476 Li_etal_2015_Linoleic_Linolenic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
81 Chr15 13402839 13403237 Li_etal_2015_Palmitic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
82 Chr15 43212420 43219243 Li_etal_2015_Stearic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
83 Chr15 48855833 48864608 Li_etal_2015_Palmitic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
84 Chr15 10984687 11112792 qOil-15-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
85 Chr16 4183401 4523670 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
86 Chr16 2504375 2512020 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
87 Chr17 5042551 5042671 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
88 Chr17 5346273 5356960 qOil-17-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
89 Chr18 1727032 1728094 Li_2018_421a_oil_T2 Óleo V1 Li et al, 2018 10.1016/j.plantsci.2017.04.013
90 Chr18 1735950 1739557 Li_2018_421a_oil_T2 Óleo V1 Li et al, 2018 10.1016/j.plantsci.2017.04.013
91 Chr18 13059108 13064807 Zhang_2018-RTM_TS12_SeedOil Óleo V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
92 Chr18 61093388 61194596 Zhang_2018-RTM_TS13_Oleic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
93 Chr18 19282267 61194596 Zhang_2018-RTM_TS14_Linolenic AGI V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
94 Chr18 53530321 53531366 Li_etal_2015_Linolenic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
95 Chr18 54408398 54413663 Li_etal_2015_Oleic_Stearic AGSat_AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
96 Chr18 54408398 59809455 Li_etal_2015_Stearic AGSat V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
97 Chr18 53531366 60303451 Li_etal_2015_Linolenic AGI V1 Li et al, 2015 10.1186/s12864-015-2049-4
98 Chr18 11985000 12125810 qOil-18-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
99 Chr19 41738823 50418986 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
100 Chr20 31126247 32068042 Bandillo_2015_protein_oil_t1 Óleo/Proteína V1 Bandillo et al, 2015 10.3835/plantgenome2015.04.0024
101 Chr20 29395939 29396059 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
102 Chr20 29512620 29512740 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
103 Chr20 29594637 29594757 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
104 Chr20 29982990 29983110 Hwang_2014_TS3_oil_protein Óleo/Proteína V1 Hwang et al, 2014 10.1186/1471-2164-15-1
105 Chr20 10052759 10052759 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
106 Chr20 30619328 30786231 Sonah_2015_T2_Oil Óleo V1 Sonah et al, 2015 10.1111/pbi.12249
107 Chr20 36565162 36846677 Zhang_2018-RTM_TS12_SeedOil Óleo V1 Zhang et al, 2018 10.3389/fpls.2018.01793
108 Chr20 30995685 31177423 qOil-20-1_Table3_Li_etal_2019 Óleo V1 Li et al, 2019 10.3390/ijms20123041
109 Chr01 55166202 55166350 Priolli_2015_TS3_oil_palmitic_oleic_linoleic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
110 Chr01 18975769 19009333 Zhao_2019_Oleic_2012_rs18996061 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
111 Chr01 37059631 37235134 Zhao_2019_Linolenic_2012_rs37146219 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
112 Chr01 50211708 50307365 Zhao_2019_Oleic__2015_rs50312108 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
113 Chr01 49404433 49596585 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs49504957 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
114 Chr01 15587071 50107441 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs15642634 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
115 Chr01 49911147 49912223 Zhao_2019_Linoleic__，Oleic__2015_rs50012108 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
116 Chr02 19886706 19985370 Fang_2017_FA18_content_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
117 Chr02 19851000 19997509 Fang_2017_FA18_ratio_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
118 Chr02 19851000 19961433 Fang_2017_Ratio_of_FA18_and_FA16_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
119 Chr02 19886706 19985370 Fang_2017_TS11_FA18_content_SAL3 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
120 Chr02 39886262 39985145 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
121 Chr02 39886262 39991255 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
122 Chr02 520072 607323 Leamy_2017_TS5_Linolenic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
123 Chr02 527627 630724 Leamy_2017_TS5_Linolenic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
124 Chr02 14288241 14288407 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
125 Chr02 45267040 45267222 Priolli_2015_TS3_oleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
126 Chr02 4104651 4104841 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
127 Chr02 29355267 29355465 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
128 Chr02 43402125 45660125 qOil_02_Patil_2018_oil Óleo V2 Patil et al, 2018 10.1111/pbi.12929
129 Chr02 4858378 5043927 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs4953186 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
130 Chr02 7896985 8063096 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs7975863 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
131 Chr02 34960192 35069300 Zhao_2019_Linolenic__2014_rs35057707 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
132 Chr03 12501628 12954110 Fang_2017_FA18_content_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
133 Chr03 12500458 12989558 Fang_2017_FA18_ratio_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
134 Chr03 12525686 12958942 Fang_2017_Ratio_of_FA18_and_FA16_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
135 Chr03 4003522 4003522 Fang_2017_TS8_Ratio_of_FA18_and_FA16 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
136 Chr03 34686091 34901286 Leamy_2017_TS5_Oil Óleo V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
137 Chr03 33418861 33419014 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
138 Chr03 34554705 34554909 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
139 Chr03 5669644 5669877 Priolli_2015_TS3_palmitic AGSat V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
140 Chr03 6684296 6869267 Zhao_2019_Oleic__2012_rs6779592 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
141 Chr03 28086130 35414390 Zhao_2019_Oleic__2014,_2015_rs28069384 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
142 Chr03 28003358 35516255 Zhao_2019_Oleic__2015_rs28069384 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
143 Chr03 6387223 6570463 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs6481810 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
144 Chr03 35717703 35718299 Zhao_2019_Linoleic__，Oleic__2015_rs35817332 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
145 Chr03 35721676 35920092 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs35817332 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
146 Chr04 5365622 5369762 Fang_2017_FA18:3_content_TS7 AGI V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
147 Chr04 2101652 2126907 Fang_2017_TS8_FA16_ratio AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
148 Chr04 154930 255838 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
149 Chr04 14309534 14351549 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
150 Chr04 32673985 32674197 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
151 Chr04 7891669 7891823 Priolli_2015_TS3_linolenic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
152 Chr04 43305171 43305451 Priolli_2015_TS3_oil_palmitic_oleic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
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153 Chr04 29345689 29348233 Zhao_2019_Linoleic__，Oleic__2012,_2015_rs29355727 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
154 Chr04 29371768 29372954 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs29355727 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
155 Chr04 48744386 48930251 Zhao_2019_Linolenic__2014_rs48837377 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
156 Chr05 925502 1476699 Fang_2017_FA16_content_ratio_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
157 Chr05 1692088 1716595 Fang_2017_FA16_ratio_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
158 Chr05 1116077 1120475 Fang_2017_Ratio_of_FA18_and_FA16_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
159 Chr05 1701656 1715940 Fang_2017_Ratio_of_SFA_and_USFA_TS7 AGSat_AGI V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
160 Chr05 1590873 1595726 Fang_2017_TS11_Seed_shape_2_Fap Pleiotrópico V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
161 Chr05 12027022 12071005 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
162 Chr05 35267584 35358831 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
163 Chr05 41524771 41883826 Zhang_2018_TS2_Oil Óleo V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
164 Chr05 41925052 42119049 Zhang_2018_TS2_Oil Óleo V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
165 Chr05 29109248 37237915 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic AGI V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
166 Chr05 1049939 1180877 Zhang_2018_TS2_Palmitic_Stearic AGSat V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
167 Chr05 38480528 38669529 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs38575276 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
168 Chr05 26138676 38669529 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs26200085 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
169 Chr06 50581961 50581961 Fang_2017_TS8_FA16_SFA_content AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
170 Chr06 5253140 5353816 Leamy_2017_TS5_Palmitic AGSat V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
171 Chr06 4256231 4256374 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
172 Chr06 6529270 6529452 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
173 Chr06 10052176 10060020 Zhao_2019_Oleic__Linoleic__2012,_2015_rs10058820 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
174 Chr06 8071618 8172468 Zhao_2019_Oleic__2014_rs8071282 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
175 Chr06 10255309 10362151 Zhao_2019_Oleic__2015_rs10358820 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
176 Chr06 50320996 50408153 Zhao_2019_Oleic__2015_rs50410801 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
177 Chr06 9966473 10048764 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs10058820 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
178 Chr06 10066855 10160820 Zhao_2019_Linoleic___Oleic__2012,_2015_rs10058820 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
179 Chr06 20458731 20629712 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs20527913 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
180 Chr06 50027314 50030123 Zhao_2019_Linoleic___Oleic__2015_rs50110801 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
181 Chr06 50030397 50203098 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs50110801 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
182 Chr07 2438597 2439024 Fang_2017_TS8_FA16_content AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
183 Chr07 11536727 11618268 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
184 Chr07 11536727 11618268 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
185 Chr07 11555078 11640771 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
186 Chr07 11555078 11640771 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
187 Chr07 11555078 11640771 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
188 Chr07 11702196 11810962 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
189 Chr07 11555078 11640771 Leamy_2017_TS5_Oleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
190 Chr07 37862113 37942266 Leamy_2017_TS5_Palmitic AGSat V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
191 Chr07 15736114 15781986 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
192 Chr07 15783854 15832488 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
193 Chr07 42822283 42822449 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
194 Chr07 8283245 8283465 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
195 Chr07 5010696 5010849 Priolli_2015_TS3_oleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
196 Chr07 8233953 8234168 Priolli_2015_TS3_palmitic_oleic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
197 Chr07 3713267 3879026 Zhang_2018_TS2_Oil Óleo V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
198 Chr07 18116420 18182051 Zhao_2019_Oleic__2014_rs18095919 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
199 Chr07 3657051 4233038 Zhao_2019_Oleic__2015_rs3637684 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
200 Chr07 3837222 4029750 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs3937684 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
201 Chr07 43058408 43261634 Zhao_2019_Linolenic__2014_rs43158730 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
202 Chr07 22985112 22985558 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs22961030 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
203 Chr08 40917952 41001629 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
204 Chr08 47217842 47218105 Priolli_2015_TS3_palmitic AGSat V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
205 Chr08 7980358 8109486 qOil_08_Patil_2018_oil Óleo V2 Patil et al, 2018 10.1111/pbi.12929
206 Chr08 8276381 9188633 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic AGI V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
207 Chr08 7792993 7815158 Zhang_2018_TS2_Oil_Palmitic AGSat V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
208 Chr08 20519938 20590963 Zhao_2019_Oleic__2014_rs20608530 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
209 Chr08 190053 786451 Zhao_2019_Oleic__2014_rs189961 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
210 Chr08 19514764 19617474 Zhao_2019_Oleic__2014_rs19610064 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
211 Chr08 19216622 19388161 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs19310064 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
212 Chr08 20215587 20408086 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs20308530 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
213 Chr08 39493243 39685642 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs39589269 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
214 Chr08 35498861 35499907 Zhao_2019_Linoleic___Oleic__2015,_2012_rs35562739 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
215 Chr08 35502139 35638206 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs35562739 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
216 Chr09 44149101 44248217 Leamy_2017_TS5_Linoleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
217 Chr09 31170289 31170405 Priolli_2015_TS3_oleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
218 Chr09 46515608 46515796 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
219 Chr09 4345604 4418223 Zhao_2019_Oleic__2014_rs4333292 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
220 Chr09 4836163 4931134 Zhao_2019_Oleic__2014_rs4933296 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
221 Chr09 20295369 20363958 Zhao_2019_Oleic__2014_rs20295231 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
222 Chr09 20495989 20559091 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs20595231 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
223 Chr09 30840390 30873161 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs30794068 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
224 Chr09 20295369 20363958 Zhao_2019_Oleic__2014_rs20295231 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
225 Chr09 20495989 20559091 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs20595231 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
226 Chr09 30840390 30873161 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs30794068 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
227 Chr10 45310798 45310798 Fang_2017_Ratio_of_FA18:3_and_FA18:2_TS7 AGI V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
228 Chr10 1395587 1395790 Priolli_2015_TS3_oleic_palmitic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
229 Chr10 12355353 12355600 Priolli_2015_TS3_palmitic AGSat V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
230 Chr10 30041199 30151244 Zhao_2019_Oleic__2012_rs30082069 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
231 Chr10 10181640 10259522 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs10278177 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
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232 Chr10 41561515 41760553 Zhao_2019_Linolenic__2014_rs41662636 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
233 Chr11 10820746 10836170 Fang_2017_TS11_Full_bloom_date_SAL9 Pleiotrópico V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
234 Chr11 10795759 10876169 Fang_2017_TS8_FA16_ratio AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
235 Chr11 31753982 31754238 Priolli_2015_TS3_linoleic_linolenic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
236 Chr11 24411218 24436977 Zhao_2019_Oleic__2015_rs24345193 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
237 Chr11 6473264 24436977 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs6577617 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
238 Chr12 35283880 35386456 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
239 Chr12 32149311 32208020 Zhao_2019_Oleic__2015_rs32143263 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
240 Chr12 16640043 16803578 Zhao_2019_Linolenic__2014_rs16701034 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
241 Chr13 14070515 14114485 Fang_2017_FA16_ratio_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
242 Chr13 32721481 32721640 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
243 Chr13 34767428 34767721 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
244 Chr13 29609521 29609720 Priolli_2015_TS3_palmitic AGSat V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
245 Chr13 10248427 10248637 Priolli_2015_TS3_palmitic_oleic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
246 Chr13 37603911 37604134 Priolli_2015_TS3_palmitic_oleic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
247 Chr13 20290770 20476534 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs20383965 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
248 Chr13 16549494 17103315 Zhao_2019_Oleic__2015_rs16502809 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
249 Chr13 31225402 31417573 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs31318746 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
250 Chr13 16805832 16895442 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs16802831 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
251 Chr13 14805645 14962088 Zhao_2019_Linolenic__2015_rs14900419 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
252 Chr14 45909173 46019811 Fang_2017_FA18:3_content_TS7 AGI V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
253 Chr14 45927234 45985528 Fang_2017_FA18:3_ratio_TS7 AGI V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
254 Chr14 15199586 19630147 Fang_2017_FA18_content_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
255 Chr14 34771615 40356659 Fang_2017_FA18_content_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
256 Chr14 14985465 19660594 Fang_2017_FA18_ratio_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
257 Chr14 34208617 40536866 Fang_2017_FA18_ratio_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
258 Chr14 45907223 46067489 Fang_2017_Ratio_of_FA18:3_and_FA18:2_TS7 AGI V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
259 Chr14 15191684 19630147 Fang_2017_Ratio_of_FA18_and_FA16_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
260 Chr14 34381036 40409746 Fang_2017_Ratio_of_FA18_and_FA16_TS7 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
261 Chr14 45909173 46019811 Fang_2017_TS11_FA18:3_content_Fan AGI V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
262 Chr14 34771615 40356659 Fang_2017_TS11_FA18_content_SAL15 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
263 Chr14 14985465 19660594 Fang_2017_TS11_FA18_ratio_SAL14 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
264 Chr14 15191684 19630147 Fang_2017_TS11_Ratio_of_FA18_and_FA16_SAL14 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
265 Chr14 34381036 40409746 Fang_2017_TS11_Ratio_of_FA18_and_FA16_SAL15 AGSat V2 Fang et al, 2017 10.1186/s13059-017-1289-9
266 Chr14 22505022 22562718 Leamy_2017_TS5_Linolenic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
267 Chr14 22505022 22586928 Leamy_2017_TS5_Linolenic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
268 Chr14 22505022 22586928 Leamy_2017_TS5_Oleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
269 Chr14 22505022 22586928 Leamy_2017_TS5_Palmitic AGSat V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
270 Chr14 17454361 17547984 Leamy_2017_TS5_Stearic AGSat V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
271 Chr14 17529809 17554820 Leamy_2017_TS5_Stearic AGSat V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
272 Chr14 17406101 17406274 Priolli_2015_TS3_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
273 Chr14 45041539 45041723 Priolli_2015_TS3_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
274 Chr14 45971865 47398552 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic_Oleic AGSat_AGI V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
275 Chr14 17499717 17502413 Zhang_2018_TS2_Palmitic_Stearic AGSat V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
276 Chr14 35662926 40524189 Zhang_2018_TS2_Palmitic_Stearic AGSat V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
277 Chr14 40524189 45971865 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic AGSat_AGI V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
278 Chr14 39032596 39045116 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs39135305 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
279 Chr14 45860185 46051706 Zhao_2019_Linolenic__2015_rs45949815 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
280 Chr15 28489658 28489879 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
281 Chr15 24834013 24834152 Priolli_2015_TS3_palmitic AGSat V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
282 Chr15 4529059 5218749 qOil_15_Patil_2018_oil Óleo V2 Patil et al, 2018 10.1111/pbi.12929
283 Chr15 3846538 4685574 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic AGSat_AGI V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
284 Chr15 2831678 3032666 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic AGSat_AGI V2 Zhang et al, 2018 10.1016/j.molp.2017.12.016
285 Chr15 166461 360422 Zhao_2019_Oleic__2012_rs259146 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
286 Chr15 18466448 18597873 Zhao_2019_Oleic__2012_rs18512918 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
287 Chr15 47892521 48082860 Zhao_2019_Oleic__2012_rs47976104 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
288 Chr15 33542158 33546146 Zhao_2019_Oleic__2014_rs33457180 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
289 Chr15 1452438 2050348 Zhao_2019_Oleic__2015_rs1448955 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
290 Chr15 964629 1163969 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs1064298 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
291 Chr15 1649117 1849102 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs1748955 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
292 Chr15 35264851 35392983 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs35324780 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
293 Chr16 1208240 1306429 Leamy_2017_TS5_Oleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
294 Chr16 1201025 1306429 Leamy_2017_TS5_Oleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
295 Chr16 6761573 6857566 Leamy_2017_TS5_Stearic AGSat V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
296 Chr16 14155157 14155412 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic_linolenic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
297 Chr16 3904131 4095606 Zhao_2019_Linolenic_2012_rs3989930 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
298 Chr16 4348258 4555997 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
299 Chr16 6627025 6815502 Zhao_2019_Oleic__2012_rs6724381 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
300 Chr16 33452980 34040157 Zhao_2019_Oleic__2014_rs33451855 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
301 Chr16 35782198 35881551 Zhao_2019_Oleic__2015_rs35781420 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
302 Chr16 18676259 18833565 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs18741800 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
303 Chr16 41381 239566 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs141984 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
304 Chr16 917300 1125326 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs1024307 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
305 Chr16 5703879 5913536 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs5809172 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
306 Chr16 35991715 35993403 Zhao_2019_Linoleic___Oleic__2015,_2012_rs36081420 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
307 Chr16 36006373 36187469 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs36081420 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
308 Chr16 5255082 5434453 Zhao_2019_Linolenic__2014_rs5344534 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
309 Chr17 38763354 38763579 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
310 Chr17 13771477 13771699 Priolli_2015_TS3_oleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
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311 Chr17 8817810 8817935 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic_linolenic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
312 Chr17 40470356 40470549 Priolli_2015_TS3_palmitic_oleic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
313 Chr17 7253511 7440850 Zhao_2019_Oleic__2012_rs7339569 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
314 Chr17 10658794 10857476 Zhao_2019_Oleic__2012_rs10758737 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
315 Chr17 28199435 28287936 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs28191708 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
316 Chr17 28893388 29067770 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs28979581 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
317 Chr17 34555629 34722890 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs34633822 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
318 Chr17 35278201 35358772 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs35259287 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
319 Chr17 34050256 34108849 Zhao_2019_Oleic__2015_rs34039500 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
320 Chr17 34746204 34815367 Zhao_2019_Oleic__2015_rs34724325 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
321 Chr17 34237997 34435397 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs34339550 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
322 Chr17 34925097 34929797 Zhao_2019_Linolenic___Oleic__2015_rs35024325 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
323 Chr17 34934396 35129564 Zhao_2019_Linolenic__2015_rs35024325 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
324 Chr17 34925097 34929797 Zhao_2019_Linolenic___Oleic__2015_rs35024325 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
325 Chr17 34934396 35129564 Zhao_2019_Linolenic__2015_rs35024325 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
326 Chr18 1412273 1499701 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
327 Chr18 55425250 55518328 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
328 Chr18 3626442 3626636 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
329 Chr18 4639971 4640389 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
330 Chr18 1344090 1344260 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
331 Chr18 5927346 5927581 Priolli_2015_TS3_palmitic AGSat V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
332 Chr18 21906039 21906282 Priolli_2015_TS3_palmitic_oleic_linoleic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
333 Chr18 21505256 21510908 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs21573804 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
334 Chr18 5427521 5484822 Zhao_2019_Oleic__2014_rs5383686 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
335 Chr18 12308018 12390275 Zhao_2019_Oleic__2015_rs12285620 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
336 Chr18 39554428 39743990 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs39638216 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
337 Chr18 52730921 52933250 Zhao_2019_Linolenic__2014_rs52833743 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
338 Chr19 12825857 12834118 Leamy_2017_TS5_Oleic AGI V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
339 Chr19 49041064 49142357 Li_2018_TS2_oil Óleo V2 Li et al, 2018 10.1016/j.ygeno.2018.01.004
340 Chr19 49312675 49312922 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
341 Chr19 2059590 2059807 Priolli_2015_TS3_oil_oleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
342 Chr19 42119600 42119863 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
343 Chr19 47167396 47167618 Priolli_2015_TS3_palmitic AGSat V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
344 Chr19 483800 683415 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs577646 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
345 Chr19 31652240 31677415 Zhao_2019_Oleic__2014_rs31581460 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
346 Chr19 43030982 43134467 Zhao_2019_Oleic__2015_rs43029219 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
347 Chr19 14843983 14859608 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs14807896 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
348 Chr19 13702920 13721982 Zhao_2019_Linolenic__2015_rs13718585 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
349 Chr20 36650311 36741112 Leamy_2017_TS5_Oil Óleo V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
350 Chr20 36661567 36759218 Leamy_2017_TS5_Oil Óleo V2 Leamy et al, 2017 10.1186/s12864-016-3397-4
351 Chr20 25275083 25275269 Priolli_2015_TS3_oil Óleo V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
352 Chr20 1287393 1287548 Priolli_2015_TS3_oil_palmitic_oleic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
353 Chr20 40623814 40624043 Priolli_2015_TS3_oleic_linoleic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
354 Chr20 1882497 1882695 Priolli_2015_TS3_palmitic_oleic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
355 Chr20 35362576 35362794 Priolli_2015_TS3_palmitic_oleic_linoleic_linolenic AGSat_AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
356 Chr20 33893259 34857927 qOil_20_Patil_2018_oil Óleo V2 Patil et al, 2018 10.1111/pbi.12929
357 Chr20 45100276 46325334 qOil_20_Patil_2018_oil Óleo V2 Patil et al, 2018 10.1111/pbi.12929
358 Chr20 1519524 1709989 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs1608443 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
359 Chr20 2909731 3094320 Zhao_2019_Linolenic_2012_rs3008708 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
360 Chr20 47236337 47328710 Zhao_2019_Oleic__2015_rs47231251 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
361 Chr20 39327140 39405871 Zhao_2019_Oleic__2015_rs39313428 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
362 Chr20 31639750 31709780 Zhao_2019_Oleic__2015_rs31637876 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
363 Chr20 47427614 47433056 Zhao_2019_Linoleic___Oleic__2012,_2015_rs47531251 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
364 Chr20 47433548 47627232 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs47531251 AGI V2 Zhao et al, 2019 10.1186/s12864-019-5449-z
365 scaffold_2840335 40560 Priolli_2015_TS3_palmitic_linolenic AGI V2 Priolli et al, 2015 10.1007/s10681-014-1264-4
366 scaffold_3167991 69204 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-10-4 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
367 scaffold_31152782 166613 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-10-4 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
368 scaffold_31204788 229433 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-10-4 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
369 scaffold_31257726 269494 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-10-4 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
370 scaffold_31302067 306556 Karikari_2019_oil_TS3_qOil-10-4 Óleo V1 Karikari et al, 2019 10.3390/ijms20040979
371 scaffold_426   6188 9304 qOil_10-1_qtl_Cao_2017_Oil Óleo V1 Cao et al, 2017 10.3389/fpls.2017.01222

AGI = ácido graxo insaturado; AGSat = ácido graxo saturado; V1 e V2 = versão do genoma util izado nos trabalhos originais de GWAS.  
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Apêndice 7. Lista dos 17 genes co-localizados em regiões de MQTLs e sweeps em correlação positiva e significativa  com 

semente. 

  

Chr Início Fim Gene_Id * MQTL ** *** Outros Anotação

1 Chr03 41856548 41861483 Glyma.03G213200 10 MQTLOil-9 D (1 of 2) 2.4.1.258 - Dolichyl-P-Man:Man(5)GlcNAc(2)-PP-dolichol alpha-1,3-mannosyltransferase / Man(5)GlcNAc(2)-PP-Dol mannosyltransferase

2 Chr03 41861902 41863377 Glyma.03G213300 10 MQTLOil-9 D Yang_2019 (1 of 2) PTHR10057:SF0 - PROTEIN C41G7.9, ISOFORM B

3 Chr03 41876829 41880855 Glyma.03G213700 10 MQTLOil-9 D (1 of 2) KOG1188 - WD40 repeat protein

4 Chr03 42022939 42025092 Glyma.03G216000 10 MQTLOil-9 D (1 of 6) PTHR31707:SF38 - PECTINESTERASE/PECTINESTERASE INHIBITOR 20-RELATED

5 Chr06 19937586 19940513 Glyma.06G206900 5 MQTLOil-23 M (1 of 113) PF01535//PF13041//PF14432 - PPR repeat (PPR) // PPR repeat family (PPR_2)  // DYW family of nucleic acid deaminases (DYW_deaminase)

6 Chr13 16188119 16194333 Glyma.13G063400 3 MQTLSA-2 D (1 of 1) PTHR22939:SF99 - PROTEASE DO-LIKE 8, CHLOROPLASTIC

7 Chr14 45067659 45068556 Glyma.14G186300 5 MQTLOil-39 1 D (1 of 788) PF13041 - PPR repeat family (PPR_2)

8 Chr15 4532184 4540562 Glyma.15G058700 3 MQTLLNA-3 2 D (1 of 5) K17065 - dynamin 1-like protein (DNM1L)

9 Chr15 5996630 5999931 Glyma.15G077900 8 MQTLOil-42 D (1 of 5) PTHR24078:SF188 - DNAJ HEAT SHOCK PROTEIN

10 Chr15 11913688 11917653 Glyma.15G144800 6 MQTLPalmitic-2;MQTLLNA-5 D-M (1 of 4) PTHR23316:SF22 - ARMADILLO/BETA-CATENIN-LIKE REPEATS-CONTAINING PROTEIN-RELATED

11 Chr15 11983796 11985371 Glyma.15G145500 6 MQTLPalmitic-2;MQTLLNA-5 D-M (1 of 20) PF05623 - Protein of unknow n function (DUF789) (DUF789)

12 Chr15 12309195 12317490 Glyma.15G149200 6 MQTLPalmitic-2;MQTLLNA-5 M Qi_2018_TS16 (1 of 2) PTHR22844//PTHR22844:SF235 - F-BOX AND WD40 DOMAIN PROTEIN // SUBFAMILY NOT NAMED

13 Chr16 4565311 4567636 Glyma.16G048000 3 MQTLOil-45 D

14 Chr16 4571643 4587935 Glyma.16G048100 3 MQTLOil-45 D (1 of 7) K01191 - alpha-mannosidase (E3.2.1.24)

15 Chr17 6636947 6640739 Glyma.17G086100 3 MQTLOil-47 D

16 Chr18 45192437 45200709 Glyma.18G188000 1 MQTLSA-3 M (1 of 4) 1.2.1.41//2.7.2.11 - Glutamate-5-semialdehyde dehydrogenase / Glutamyl-gamma-semialdehyde dehydrogenase // Glutamate 5-kinase / Gamma-glutamyl kinase

17 Chr20 11685747 11690052 Glyma.20G051700 9 MQTLOil-61 D (1 of 6) K00423 - L-ascorbate oxidase (E1.10.3.3)

* Número de QTLs; ** Número de trabalhos de GWAS onde o gene foi reportado; *** regiões sweeps:  D = domesticação, M = melhoramento; D_M = regiões de domesticação e melhoramento ao mesmo tempo; Outros = refere-se a outros trabalhos onde o gene foi reportado; 

Anotação = Phytozome V12.1
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Apêndice 8. Lista dos 157 genes co-localizados em regiões de MQTLs, GWAS e sweeps. Os dois genes correlacionados 

positiva e significativamente com semente estão assinalados. 
Chr Início Fim Gene_Id QTL MQTL* Gwas ** *** Outros estudos Anotação

1 Chr08 8608593 8611477 Glyma.08G111800 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M darkorange_QiTS16 (1 of 6)K12160 - small ubiquitin-related modifier (SUMO, SMT3)

2 Chr08 8612676 8620648 Glyma.08G111900 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 5) 2.7.1.137 - Phosphatidylinositol 3-kinase 

3 Chr08 8624137 8630681 Glyma.08G112000 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 3) PTHR13020 - UBIQUITIN-ASSOCIATED UBA/UBX

4 Chr08 8631891 8635961 Glyma.08G112100 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H darkorange_QiTS16 (1 of 94) PF07983 - X8 domain (X8)

5 Chr08 8639468 8640085 Glyma.08G112200 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 124) 3.2.1.39 - Glucan endo-1,3-beta-D-glucosidase 

6 Chr08 8648286 8649896 Glyma.08G112300 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H Yao_ts9_lipid (1 of 5) PTHR33044:SF28 - LIPID-TRANSFER PROTEIN

7 Chr08 8651985 8654111 Glyma.08G112400 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 41) PF04398 - Protein of unknown function, DUF538 (DUF538)

8 Chr08 8659541 8660396 Glyma.08G112500 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 41) PF04398 - Protein of unknown function, DUF538 (DUF538)

9 Chr08 8660670 8663379 Glyma.08G112600 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 50) 1.3.3.8 - Tetrahydroberberine oxidase / THB oxidase

10 Chr08 8661027 8661191 Glyma.08G112700 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H black_QiTS16

11 Chr08 8664809 8665552 Glyma.08G112800 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H black_QiTS16 (1 of 67) PF05553 - Cotton fibre expressed protein (DUF761)

12 Chr08 8665740 8670576 Glyma.08G112900 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 27) PF00646//PF01344 - F-box domain (F-box)

13 Chr08 8672927 8679992 Glyma.08G113000 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 8) K11594 - ATP-dependent RNA helicase DDX3X (DDX3X, bel)

14 Chr08 8681998 8686239 Glyma.08G113100 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 2) PF13812//PF14432 - DYW family of nucleic acid deaminases

15 Chr08 8688329 8694884 Glyma.08G113200 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 10) K04382 - serine/threonine-protein phosphatase 2A

16 Chr08 8696443 8700117 Glyma.08G113300 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H

17 Chr08 8703339 8705594 Glyma.08G113400 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 2) PTHR11785//PTHR11785:SF359 - AMINO ACID TRANSPORTER

18 Chr08 8707827 8711852 Glyma.08G113500 3 MQTLOil-27 Zhang_2018_TS2_Oil_Oleic M H (1 of 2) K03241 - translation initiation (EIF2B3)

19 Chr14 34251490 34257818 Glyma.14G156500 16 MQTLLNA-1 Fang_2017_FA18_ratio_TS7 M (1 of 2) PTHR10108//PTHR10108:SF897 - METHYLTRANSFERASE 

20 Chr14 34291536 34311603 Glyma.14G156600 16 MQTLLNA-1 Fang_2017_FA18_ratio_TS7 M (1 of 3) PTHR10615//PTHR10615:SF100 - HISTONE ACETYLTRANSFERASE

21 Chr14 34492515 34493338 Glyma.14G156900 16 MQTLLNA-1 Fang_2017_FA18_TS7_SAL15 M (1 of 112) PTHR23273//PTHR23273:SF8 - REPLICATION FACTOR A 1, RFA1

22 Chr14 34506602 34510884 Glyma.14G157000 16 MQTLLNA-1 Fang_2017_FA18_TS7_SAL15 M (1 of 392) 3.6.4.12 - DNA helicase

23 Chr14 34537801 34538037 Glyma.14G157100 16 MQTLLNA-1 Fang_2017_FA18_TS7_SAL15 M (1 of 6) PTHR10625//PTHR10625:SF127 - HISTONE DEACETYLASE 

24 Chr14 34676878 34677660 Glyma.14G157300 16 MQTLLNA-1 Fang_2017_FA18_TS7_SAL15 M

25 Chr14 34740667 34744010 Glyma.14G157400 16 MQTLLNA-1 Fang_2017_FA18_TS7_SAL15 M (1 of 10) 4.2.3.19 - Ent-kaurene synthase 

26 Chr14 45008220 45013133 Glyma.14G186000 11 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 185) PF03106 - WRKY DNA -binding domain

27 Chr14 45021831 45033593 Glyma.14G186100 11 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 185) PF03106 - WRKY DNA -binding domain

28 Chr14 45042649 45043404 Glyma.14G186200 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 5) PTHR11697//PTHR11697:SF113 - GENERAL TF 2-RELATED ZINC FINGER PROTEIN 

29 Chr14 45067659 45068556 Glyma.14G186300 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 788) PF13041 - PPR repeat family (PPR_2)

30 Chr14 45070308 45071388 Glyma.14G186400 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D

31 Chr14 45092833 45104920 Glyma.14G186600 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 19) PTHR23155:SF402 - DISEASE RESISTANCE PROTEIN RPP13-RELATED

32 Chr14 45116516 45121869 Glyma.14G186700 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D TS14_Qi_FA_brown;brown_QiTS16 (1 of 2) PTHR10566//PTHR10566:SF41 - CHAPERONE-ACTIVITY OF BC1 COMPLEX CABC1 -RELATED 

33 Chr14 45124977 45131004 Glyma.14G186800 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 7) PF11331 - Probable zinc-ribbon domain

34 Chr14 45148872 45153968 Glyma.14G186900 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D darkorange_QiTS16;Yao_ts9_lipid (1 of 3) PTHR11624:SF56 - PDH E1 COMPONENT SUBUNIT BETA, MITOCHONDRIAL

35 Chr14 45159106 45164166 Glyma.14G187000 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 2) PTHR13430:SF3 - AUTOPHAGY-RELATED PROTEIN 13

36 Chr14 45196941 45206879 Glyma.14G187300 5 MQTLOil-39 Zhang_2018_TS2_Stearic_linolenic D (1 of 3) PTHR31851:SF16 - MEMBRANE PROTEIN OF ER BODY 2

37 Chr15 4472953 4479976 Glyma.15G057900 3 MQTLLNA-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 9) PTHR11945:SF179 - MADS-BOX PROTEIN SVP

38 Chr15 4483540 4493999 Glyma.15G058000 3 MQTLLNA-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 9) PTHR11945:SF179 - MADS-BOX PROTEIN SVP

39 Chr15 4505954 4506702 Glyma.15G058200 3 MQTLLNA-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 3) PTHR17901:SF14 - MAGNESIUM-DEPENDENT PHOSPHATASE 1

40 Chr15 4507281 4512274 Glyma.15G058300 3 MQTLLNA-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D black_QiTS16 (1 of 2) PTHR18937//PTHR18937:SF264 - STRUCTURAL MAINTENANCE OF CHROMOSOMES SMC

41 Chr15 4517680 4524078 Glyma.15G058400 3 MQTLLNA-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 4) PTHR10288:SF173 - RNA-BINDING KH DOMAIN-CONTAINING PROTEIN

42 Chr15 4532184 4540562 Glyma.15G058700 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 5) K17065 - dynamin 1-like protein (DNM1L)

43 Chr15 4541857 4543232 Glyma.15G058800 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 8) 2.4.1.115//2.4.1.91 - Anthocyanidin 3-O-glucosyltransferase

44 Chr15 4545863 4553298 Glyma.15G058900 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 4) K00140 - malonate-semialdehyde dehydrogenase (acetylating)

45 Chr15 4554190 4556353 Glyma.15G059000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D black_QiTS16 (1 of 330) PF01535//PF13041 - PPR repeat (PPR) // PPR repeat family (PPR_2)

46 Chr15 4559413 4561117 Glyma.15G059100 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 4) PTHR31422:SF2 - T10O22.23

47 Chr15 4568948 4570993 Glyma.15G059200 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 26) PTHR27007:SF24 - L-TYPE LECTIN-DOMAIN CONTAINING RECEPTOR KINASE IX.1-RELATED

48 Chr15 4575395 4577638 Glyma.15G059400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 2) K14553 - U3 small nucleolar RNA-associated protein 18 (UTP18)

49 Chr15 4580536 4583265 Glyma.15G059500 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D Yao_ts9_lipid (1 of 2) 1.1.1.183 - Geraniol dehydrogenase (NADP(+))

50 Chr15 4590780 4605112 Glyma.15G059600 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 3) PTHR11945:SF172 - MADS-BOX TRANSCRIPTION FACTOR ANR1

51 Chr15 4614893 4622378 Glyma.15G059700 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 5) PTHR22601:SF11 - OLIGOPEPTIDE TRANSPORTER 4

52 Chr15 4623527 4631327 Glyma.15G059800 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 5) PTHR22601:SF11 - OLIGOPEPTIDE TRANSPORTER 4

53 Chr15 4634570 4638101 Glyma.15G059900 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 4) K04043 - molecular chaperone DnaK (dnaK)

54 Chr15 4639436 4644758 Glyma.15G060000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 2) PTHR21535:SF33 - ZINC TRANSPORT PROTEIN ZNTB
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Continuação  

Chr Início Fim Gene_Id QTL MQTL* Gwas ** *** Outros estudos Anotação

55 Chr15 4645726 4653242 Glyma.15G060100 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 2) K02331 - DNA polymerase phi [EC:2.7.7.7] (POL5, MYBBP1A)

56 Chr15 4653499 4656122 Glyma.15G060200 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 3) PTHR22880//PTHR22880:SF147 - FALZ-RELATED BROMODOMAIN-CONTAINING PROTEINS 

57 Chr15 4663294 4666859 Glyma.15G060300 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 3) PTHR22880//PTHR22880:SF147 - FALZ-RELATED BROMODOMAIN-CONTAINING PROTEINS 

58 Chr15 4672569 4674302 Glyma.15G060400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 19) PF12734 - Cysteine-rich TM module stress tolerance (CYSTM)

59 Chr15 4681846 4685351 Glyma.15G060600 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D (1 of 6) PTHR31066:SF2 - GB

60 Chr15 4685534 4696697 Glyma.15G060700 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic D Yao_ts9_lipid (1 of 2) 3.5.1.60 - N-(long-chain-acyl)ethanolamine deacylase 

61 Chr15 4696768 4698252 Glyma.15G060800 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 7) PTHR23029:SF40 - PHOSPHOGLYCERATE MUTASE-LIKE PROTEIN

62 Chr15 4700821 4701759 Glyma.15G060900 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D

63 Chr15 4702040 4710160 Glyma.15G061000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 4) PTHR12170:SF3 - REQUIRED FOR MEIOTIC NUCLEAR DIVISION 5 HOMOLOG B (S. CEREVISIAE)

64 Chr15 4711531 4715000 Glyma.15G061100 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D darkorange_QiTS16 (1 of 5) 1.8.4.12 - Peptide-methionine (R)-S-oxide reductase / Selenoprotein R

65 Chr15 4716361 4723056 Glyma.15G061200 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D darkorange_QiTS16 (1 of 7) PF03137 - Organic Anion Transporter Polypeptide (OATP) family (OATP)

66 Chr15 4723231 4726710 Glyma.15G061300 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 2) PTHR10286:SF3 - INORGANIC PYROPHOSPHATASE

67 Chr15 4731214 4734875 Glyma.15G061400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 7) PTHR23042:SF61 - TRANSCRIPTION FACTOR BHLH18-RELATED

68 Chr15 4737909 4739705 Glyma.15G061500 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D

69 Chr15 4748720 4753300 Glyma.15G061600 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D black_QiTS16 (1 of 1) K01259 - proline iminopeptidase (pip)

70 Chr15 4753329 4757303 Glyma.15G061700 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D

71 Chr15 4764289 4768105 Glyma.15G061800 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 8) 1.14.13.132//1.14.99.7 - Squalene monooxygenase 

72 Chr15 4770706 4773639 Glyma.15G062000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D TS14_Qi_FA_brown;brown_QiTS16

73 Chr15 4785608 4790998 Glyma.15G062200 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 1) PF07021 - Methionine biosynthesis protein MetW (MetW)

74 Chr15 4794551 4795418 Glyma.15G062300 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 2) PTHR10334//PTHR10334:SF200 - CYSTEINE-RICH SECRETORY PROTEIN-RELATED 

75 Chr15 4800588 4801494 Glyma.15G062400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 10) K13449 - pathogenesis-related protein 1 (PR1)

76 Chr15 4806370 4807214 Glyma.15G062500 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 10) K13449 - pathogenesis-related protein 1 (PR1)

77 Chr15 4807823 4815112 Glyma.15G062600 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH (1 of 7) PTHR23042:SF67 - TRANSCRIPTION FACTOR ILR3-RELATED

78 Chr15 4810261 4811000 Glyma.15G062700 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 10) K13449 - pathogenesis-related protein 1 (PR1)

79 Chr15 4817477 4818233 Glyma.15G062800 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 10) K13449 - pathogenesis-related protein 1 (PR1)

80 Chr15 4820473 4820853 Glyma.15G062900 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 12) PTHR10334//PTHR10334:SF231 - CYSTEINE-RICH SECRETORY PROTEIN-RELATED 

81 Chr15 4825805 4829074 Glyma.15G063000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH (1 of 7) PTHR23042:SF67 - TRANSCRIPTION FACTOR ILR3-RELATED

82 Chr15 4829928 4832753 Glyma.15G063100 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 7) PTHR10438:SF242 - THIOREDOXIN-LIKE PROTEIN CXXS1

83 Chr15 4834356 4840906 Glyma.15G063200 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D darkorange_QiTS16 (1 of 4) PTHR24115:SF464 - KINESIN-1-RELATED

84 Chr15 4844062 4846067 Glyma.15G063300 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D GeBP (1 of 3) PTHR31662:SF1 - A_IG002N01.32 PROTEIN-RELATED

85 Chr15 4847887 4849531 Glyma.15G063400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 2) K02553 - regulator of ribonuclease activity A (rraA, menG)

86 Chr15 4851531 4853186 Glyma.15G063500 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 30) PF06749 - Protein of unknown function (DUF1218) (DUF1218)

87 Chr15 4856453 4858921 Glyma.15G063600 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D

88 Chr15 4860570 4862419 Glyma.15G063700 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D

89 Chr15 4865547 4868230 Glyma.15G063800 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 77) PF03000 - NPH3 family (NPH3)

90 Chr15 4872268 4873131 Glyma.15G063900 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH (1 of 6) PTHR31945:SF20 - TF DYSFUNCTIONAL TAPETUM 1

91 Chr15 4875731 4877163 Glyma.15G064000 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH (1 of 6) PTHR31945:SF20 - TF TAPETUM 1

92 Chr15 4877866 4879175 Glyma.15G064100 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 41) PF04398 - Protein of unknown function, DUF538 (DUF538)

93 Chr15 4881333 4882827 Glyma.15G064200 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D

94 Chr15 4885565 4887727 Glyma.15G064300 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 2) PTHR31346:SF3 - DAG PROTEIN-RELATED

95 Chr15 4887887 4888175 Glyma.15G064400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D

96 Chr15 4900235 4903742 Glyma.15G064500 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D bHLH (1 of 3) PTHR16223:SF21 - TF BHLH103-RELATED

97 Chr15 4918630 4921488 Glyma.15G064700 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D darkorange_QiTS16 (1 of 20) K03809 - NAD(P)H dehydrogenase (quinone) (wrbA)

98 Chr15 4930588 4932450 Glyma.15G064800 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 4) PTHR23315:SF112 - U-BOX DOMAIN-CONTAINING PROTEIN 8

99 Chr15 4941726 4945663 Glyma.15G064900 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 12) PTHR27002:SF51 - CYSTEINE-RICH RECEPTOR-LIKE PROTEIN KINASE 25-RELATED

100 Chr15 4949613 4956189 Glyma.15G065100 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 3) PTHR27002:SF93 - RECEPTOR-LIKE SERINE/THREONINE-PROTEIN KINASE SD1-6-RELATED
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Chr Início Fim Gene_Id QTL MQTL* Gwas ** *** Outros estudos Anotação

101 Chr15 4960133 4964112 Glyma.15G065200 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 62) PF00954//PF01453//PF07714//PF08276 - S-locus glycoprotein dom (S_locus_glycop)

102 Chr15 4968841 4969328 Glyma.15G065300 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 5) PTHR27002:SF157 - G-TYPE LECTIN S-RECEPTOR-LIKE SERINE/THREONINE

103 Chr15 4971607 4972756 Glyma.15G065400 3 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D (1 of 2) PTHR31852:SF5 - GB

104 Chr15 5169384 5174429 Glyma.15G067800 2 MQTLLNA-3 qOil_15_Patil_2018_oil D Yao_ts9_lipid (1 of 2) K04718 - sphingosine kinase (SPHK)

105 Chr15 11067544 11072082 Glyma.15G136800 6 MQTLPalmitic-2 qOil-15-1_Table3_Li_etal_2019 D (1 of 6) K02945 - small subunit ribosomal protein S1 (RP-S1, rpsA)

106 Chr15 11077895 11087377 Glyma.15G136900 6 MQTLPalmitic-2 qOil-15-1_Table3_Li_etal_2019 D TS14_Qi_FA_brown;brown_QiTS16 (1 of 2) PTHR15239:SF6 - NUCLEAR EXPORT MEDIATOR FACTOR NEMF

107 Chr15 11090151 11126027 Glyma.15G137000 6 MQTLPalmitic-2 qOil-15-1_Table3_Li_etal_2019 D (1 of 3) K10589 - ubiquitin-protein ligase E3 C (UBE3C)

108 Chr16 4363668 4368542 Glyma.16G046200 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 6) PTHR30540:SF9 - POTASSIUM TRANSPORTER 4

109 Chr16 4383851 4384558 Glyma.16G046300 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 3) PTHR31677:SF5 - ETHYLENE-RESPONSIVE TRANSCRIPTION FACTOR LEP

110 Chr16 4395909 4400837 Glyma.16G046400 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 3) PTHR12629:SF11 - NUDIX HYDROLASE 12, MITOCHONDRIAL

111 Chr16 4427265 4428578 Glyma.16G046500 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 5) K02978 - small subunit ribosomal protein S27e (RP-S27e, RPS27)

112 Chr16 4431516 4439181 Glyma.16G046600 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 3) PF00153//PF13202//PF13499 - Mitochondrial carrier protein (Mito_carr)

113 Chr16 4439905 4444017 Glyma.16G046700 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 131) PF02362 - B3 DNA binding domain (B3)

114 Chr16 4445226 4446974 Glyma.16G046800 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D black_QiTS16 (1 of 96) PF00098 - Zinc knuckle (zf-CCHC)

115 Chr16 4458888 4463093 Glyma.16G046900 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 1) K11755 - phosphoribosyl-ATP pyrophosphohydrolase

116 Chr16 4464748 4471447 Glyma.16G047100 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 2) PTHR27003:SF68 - PROTEIN KINASE FAMILY PROTEIN

117 Chr16 4475205 4477182 Glyma.16G047200 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 19) PF05055 - Protein of unknown function (DUF677) (DUF677)

118 Chr16 4494579 4499253 Glyma.16G047300 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 85) PF00069//PF08263//PF13855 - Protein kinase domain (Pkinase)

119 Chr16 4503201 4512877 Glyma.16G047400 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 5) PF12576 - Protein of unknown function (DUF3754) (DUF3754)

120 Chr16 4523305 4528707 Glyma.16G047600 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D (1 of 354) PF00847 - AP2 domain (AP2)

121 Chr16 4533525 4534140 Glyma.16G047700 3 MQTLOil-45 Sonah_2015_T2_Oil;Zhao_2019_Linoleic_2012_rs4446239 D

122 Chr19 41949190 41956563 Glyma.19G158900 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 3) KOG0962 - DNA repair protein RAD50, ABC-type ATPase/SMC superfamily

123 Chr19 41960957 41969947 Glyma.19G159000 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) PTHR11814:SF60 - SULFATE TRANSPORTER 3.1-RELATED

124 Chr19 41987874 41995595 Glyma.19G159100 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 2) PTHR24362:SF218 - SERINE/THREONINE-PROTEIN KINASE NEK4

125 Chr19 42004441 42008416 Glyma.19G159200 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 16) PF05703 - Auxin canalisation (Auxin_canalis)

126 Chr19 42009060 42011513 Glyma.19G159300 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 1) PTHR23291//PTHR23291:SF41 - BAX INHIBITOR-RELATED 

127 Chr19 42015735 42025479 Glyma.19G159400 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) PTHR23083//PTHR23083:SF430 - TETRATRICOPEPTIDE REPEAT PROTEIN, TPR

128 Chr19 42029589 42032652 Glyma.19G159500 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 3) PTHR10015//PTHR10015:SF160 - HEAT SHOCK TRANSCRIPTION FACTOR

129 Chr19 42044556 42049135 Glyma.19G159600 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) PTHR10593:SF20 - INDETERMINATE-DOMAIN 12 PROTEIN

130 Chr19 42064879 42066838 Glyma.19G159700 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 3) PTHR22811:SF31 - RE49489P

131 Chr19 42073943 42074137 Glyma.19G159800 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H

132 Chr19 42082340 42086706 Glyma.19G159900 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) PF00122//PF00689//PF00690//PF12710 - E1-E2 ATPase (E1-E2_ATPase)

133 Chr19 42097454 42102276 Glyma.19G160000 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H

134 Chr19 42103251 42104353 Glyma.19G160100 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) PTHR23050//PTHR23050:SF211 - CALCIUM BINDING PROTEIN

135 Chr19 42107601 42113486 Glyma.19G160200 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 2) PTHR11071:SF297 - CYCLOPHILIN-LIKE PEPTIDYL-PROLYL ISOMERASE 

136 Chr19 42123579 42125238 Glyma.19G160400 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) PTHR23430:SF76 - HISTONE H2A VARIANT 1-RELATED

137 Chr19 42125360 42126447 Glyma.19G160500 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H

138 Chr19 42132305 42134409 Glyma.19G160600 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 25) PF04720 - PDDEXK-like family of unknown function (PDDEXK_6)

139 Chr19 42138179 42145544 Glyma.19G160700 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H TS14_Qi_FA_brown;brown_QiTS16 (1 of 2) K06062 - histone acetyltransferase (PCAF, KAT2, GCN5)

140 Chr19 42148525 42153817 Glyma.19G160800 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H darkorange_QiTS16 (1 of 2) 4.1.2.8 - Indole-3-glycerol-phosphate lyase / TSA

141 Chr19 42160254 42164457 Glyma.19G160900 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 5) PTHR16223:SF15 - TRANSCRIPTION FACTOR UNE12-RELATED

142 Chr19 42172235 42174507 Glyma.19G161000 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 53) K14484 - auxin-responsive protein IAA (IAA)

143 Chr19 42187796 42191925 Glyma.19G161100 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 53) K14484 - auxin-responsive protein IAA (IAA)

144 Chr19 42196440 42201794 Glyma.19G161200 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 1) KOG2702 - Predicted panthothenate kinase/uridine kinase-related protein

145 Chr19 42202458 42208268 Glyma.19G161300 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H darkorange_QiTS16 (1 of 7) KOG4341 - F-box protein containing LRR

146 Chr19 42212766 42214172 Glyma.19G161400 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) K02721 - photosystem II PsbW protein (psbW)

147 Chr19 42215154 42222075 Glyma.19G161500 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) PTHR32116:SF0 - GALACTURONOSYLTRANSFERASE 5-RELATED

148 Chr19 42231749 42235587 Glyma.19G161600 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 5) PTHR13890//PTHR13890:SF8 - RNA SPLICING PROTEIN MRS2, MITOCHONDRIAL

149 Chr19 42238327 42244410 Glyma.19G161700 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 2) PTHR10825//PTHR10825:SF28 - RING FINGER DOMAIN-CONTAINING, POLYCOMB

150 Chr19 42249023 42249625 Glyma.19G161800 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 5) PTHR19317//PTHR19317:SF13 - PRENYLATED RAB ACCEPTOR 1-RELATED
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151 Chr19 42254412 42259900 Glyma.19G161900 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) 2.7.1.176 - UDP-N-acetylglucosamine kinase 

152 Chr19 42270422 42275257 Glyma.19G162000 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 6) PTHR10288//PTHR10288:SF155 - KH DOMAIN CONTAINING RNA BINDING PROTEIN

153 Chr19 42275657 42277195 Glyma.19G162100 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 4) K13407 - fatty acid omega-hydroxylase (CYP94A1)

154 Chr19 42296133 42296339 Glyma.19G162200 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H

155 Chr19 42306008 42306822 Glyma.19G162300 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H

156 Chr19 42319039 42323796 Glyma.19G162400 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 2) PTHR24412:SF213 - F-BOX/KELCH-REPEAT PROTEIN OR23

157 Chr19 42327858 42329018 Glyma.19G162500 3 MQTLOil-58 Sonah_2015_T2_Oil M H (1 of 91) PF13912 - C2H2-type zinc finger (zf-C2H2_6)

Outros estudos - refere-se a dados reportados por outros autores ou metodologias, a saber: darkorange_QiTS16, black_QiTS16 e TS14_Qi_FA_brown;brown_QiTS16 são módulos de expressão positiva para proteína, proteína e AG, 

respectivamente, reportados por Qi et al., 2018 (doi:10.1111/pce.13175) em seu material suplementar 14 (módulos correspondentes a MQTLs para AG) e 16 (hub genes correspondentes a regiões de MQTL para óleo e AG) ; 

Yao_ts9_lipid são genes relacionados ao metabolismo lipídico reportados por Yao et al.,2020 em seu material suplementar 9 (doi:10.1186/s12870-019-2199-7); bHLH e GeBP referem-se a fatores de transcrição reportados por Yao 

et al.,2020 em seu material suplementar 10, que corresponderam a regiões de QTLs estáveis encontrados por eles. ** M = Melhoramento; D = Domesticação; regiões sweeps  identificadas por Zhou et al., 2015 

(doi:10.1038/nbt.3096 ). *** Regiões hotspot (H) para óleo e proteína identificadas por Zhou et al., 2015. MQTL* - os intervalos dos MQTLs aqui registrados foram identificados e reportados por Qi et al., 2018.
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Apêndice 9. Mapa cromossômico dos genes co-localizados em regiões de MQTL, 

GWAS e sweeps.  



119 

 

 
 

 

Apêndice 10. Lista dos 69 genes co-localizados em regiões de MQTLs e GWAS em correlação positiva com semente. Em 

rosa, está assinalado o gene que co-ocorreu em um módulo positivamente relacionado a óleo, em azul corresponde 

àqueles genes co-localizados em regiões sweeps selecionadas durante o processo de domesticação da soja. 

  

Chr Início Fim Gene_Id QTL MQTL GWAS Correlação_semente p-val Anotação

1 Chr02 43469911 43470390 Glyma.02G246800 2 MQTLOi l -4 qOi l_02_Pati l_2018_oi l 0.21690197872229 1.42400837335515e-14 (1 of 19) 3.6.5.5 - Dynamin GTPase

2 Chr02 43474644 43475667 Glyma.02G246900 2 MQTLOi l -4 qOi l_02_Pati l_2018_oi l 0.202901621517818 6.64370953942711e-13

3 Chr02 44009114 44009828 Glyma.02G252800 2 MQTLOi l -4 qOi l_02_Pati l_2018_oi l 0.219051477657497 7.70561913778906e-15 (1 of 2) PTHR11527//PTHR11527:SF152 - SMALL HEAT-SHOCK PROTEIN HSP20  FAMILY 

4 Chr02 44462014 44501456 Glyma.02G258100 2 MQTLOi l -4 qOi l_02_Pati l_2018_oi l 0.211096107683774 7.24266530894025e-14 (1 of 2) K03348 - anaphase-promoting complex subunit 1 (APC1)

5 Chr02 44682536 44683450 Glyma.02G260000 2 MQTLOi l -4 qOi l_02_Pati l_2018_oi l 0.207203889765457 2.09934410332224e-13 (1 of 2) PTHR31087:SF17 - PROTEIN LURP-ONE-RELATED 14-RELATED

6 Chr02 44987598 44988119 Glyma.02G264800 1 MQTLOi l -5 qOi l_02_Pati l_2018_oi l 0.20830437161067 1.55713963294054e-13 (1 of 6) PTHR14155:SF100 - RING-H2 FINGER PROTEIN ATL66

7 Chr03 35488023 35491916 Glyma.03G138400 1 MQTLOi l -8 Zhao_2019_Oleic__2015_rs35517332 0.201924422151189 8.60033996881474e-13 (1 of 4) PTHR27002:SF42 - G-TYPE LECTIN S-RECEPTOR-LIKE SERINE/THREONINE-PROTEIN KINASE SD3-1

8 Chr03 35810204 35817330 Glyma.03G142400 1 MQTLOi l -8 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs35817332 0.217800731103809 1.10239959968275e-14 (1 of 2) PTHR22952//PTHR22952:SF151 - CAMP-RESPONSE ELEMENT BINDING PROTEIN-RELATED 

9 Chr03 35874741 35880256 Glyma.03G143000 1 MQTLOi l -8 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs35817332 0.23486018951211 6.89084832224728e-17 (1 of 3) PTHR27001:SF8 - PROTEIN STRUBBELIG-RECEPTOR FAMILY 2

10 Chr03 35896465 35898537 Glyma.03G143200 1 MQTLOi l -8 Zhao_2019_Linoleic__2015_rs35817332 0.246358598637888 1.78065462910378e-18 (1 of 2) PTHR34055:SF4 - EXPRESSED PROTEIN

11 Chr05 31886478 31894299 Glyma.05G125700 0 MQTLOi l -15 Sonah_2015_T2_Oi l ;Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.266106689174876 2.1229716216377e-21 (1 of 1) K10885 - ATP-dependent DNA hel icase 2 subunit 2 (XRCC5, KU80, G22P2)

12 Chr05 32716137 32720056 Glyma.05G134500 2 MQTLOi l -15 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.215125017984093 2.35437610557376e-14

13 Chr05 32719903 32722773 Glyma.05G134600 2 MQTLOi l -15 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.206469183459942 2.56040139617938e-13 (1 of 2) PTHR10516:SF302 - PEPTIDYL-PROLYL CIS-TRANS ISOMERASE FKBP13, CHLOROPLASTIC

14 Chr05 33084799 33087907 Glyma.05G138500 2 MQTLOi l -15 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.221655461342342 3.63029231260828e-15 (1 of 2) PTHR14049 - LEPRECAN 1

15 Chr05 33128549 33130860 Glyma.05G138800 2 MQTLOi l -15 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.270583359681374 4.25509303924258e-22 (1 of 4) PTHR10106:SF15 - TRANSMEMBRANE ASCORBATE FERRIREDUCTASE 3-RELATED

16 Chr05 33257130 33258071 Glyma.05G140000 2 MQTLOi l -15 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.223268335072879 2.2667695845649e-15 (1 of 1) KOG0015 - Regulator of arginine metabol ism and related MADS box-conta ining TFs

17 Chr05 34650263 34650779 Glyma.05G152700 2 MQTLOi l -15 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.204596607211734 4.23265422141074e-13

18 Chr05 34798065 34802843 Glyma.05G155000 2 MQTLOi l -15 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.229955891852111 3.09232446427312e-16 (1 of 27) PF00646//PF01344 - F-box domain (F-box) // Kelch moti f (Kelch_1)

19 Chr05 40277423 40279367 Glyma.05G223600 12 MQTLOi l -17;MQTLOleic-1;MQTLLA-1 Li_2018_421a_oi l_T2 0.213064853582556 4.19419024850215e-14

20 Chr05 40587278 40587625 Glyma.05G227900 18 MQTLOi l -17;MQTLOleic-1;MQTLLA-1;18 Li_2018_421a_oi l_T2 0.220103912186071 5.69112844291175e-15

21 Chr05 40746943 40754720 Glyma.05G229600 15 MQTLOi l -17;MQTLOleic-1;MQTLLA-1 Li_2018_421a_oi l_T2 0.203523565109091 5.6333275428973e-13 (1 of 2) PTHR22849//PTHR22849:SF13 - WDSAM1 PROTEIN 

22 Chr05 40800332 40802590 Glyma.05G230000 15 MQTLOleic-1;MQTLLA-1 Li_2018_421a_oi l_T2 0.234316205261642 8.15326141489697e-17

23 Chr05 40915803 40920241 Glyma.05G231700 15 MQTLOleic-1;MQTLLA-1 Li_2018_421a_oi l_T2 0.220267950302851 5.42780520354458e-15 (1 of 2) PTHR31791:SF10 - FRIGIDA-LIKE PROTEIN 1-RELATED

24 Chr05 41017569 41021647 Glyma.05G232700 15 MQTLOleic-1;MQTLLA-1 Li_2018_421a_oi l_T2 0.256774268265834 5.49482599875512e-20 (1 of 4) PTHR11005:SF17 - AB-HYDROLASE ASSOCIATED LIPASE REGION CONTAINING PROTEIN

25 Chr05 41383632 41394607 Glyma.05G237500 17 MQTLLA-1 Li_2018_421a_oi l_T2 0.222212350396384 3.08674286662022e-15 (1 of 6) K16276 - zinc finger protein-l ike protein (K16276, BTS)

26 Chr05 41406807 41413022 Glyma.05G237800 17 MQTLLA-1 Li_2018_421a_oi l_T2 0.216420556206863 1.63253176021662e-14 (1 of 4) PTHR12947:SF10 - AMSH-LIKE UBIQUITIN THIOESTERASE 1

27 Chr08 8079687 8087576 Glyma.08G105000 3 MQTLOi l -27 qOi l_08_Pati l_2018_oi l 0.230311223388423 2.7768109320737e-16 (1 of 4) PTHR24423:SF363 - HISTIDINE KINASE 2

28 Chr08 8397944 8399751 Glyma.08G109500 3 MQTLOi l -27 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.23572430894649 5.27035004012344e-17 (1 of 17) K00660 - chalcone synthase (CHS)

29 Chr08 8763388 8766206 Glyma.08G114600 3 MQTLOi l -27 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.21012562722969 9.46216433868067e-14 (1 of 15) PF07800 - Protein of unknown function (DUF1644) (DUF1644)

30 Chr08 8947598 8949573 Glyma.08G116400 3 MQTLOi l -27 Zhang_2018_TS2_Oi l_Oleic 0.208311824791757 1.55398310125821e-13 (1 of 9) PTHR12411:SF371 - CATHEPSIN O

31 Chr08 11425107 11427928 Glyma.08G149000 3 MQTLOi l -28 Karikari_2019_oi l_TS3_qOi l -8-3 0.243901516909843 3.95233435800096e-18 (1 of 3) PTHR33405:SF6 - PROTEIN FLX-LIKE 1

32 Chr08 11500646 11503796 Glyma.08G149800 3 MQTLOi l -28 Karikari_2019_oi l_TS3_qOi l -8-3 0.209028648529772 1.27800659772923e-13 (1 of 1) PTHR10209//PTHR10209:SF125 - OXIDOREDUCTASE, 2OG-FE II  OXYGENASE FAMILY PROTEIN 

33 Chr08 11602011 11602587 Glyma.08G150600 3 MQTLOi l -28 Karikari_2019_oi l_TS3_qOi l -8-3 0.23701585465159 3.52325812750903e-17 (1 of 8) PTHR11544 - COLD SHOCK DOMAIN CONTAINING PROTEINS

34 Chr08 12112065 12112778 Glyma.08G156700 4 MQTLOi l -28 Karikari_2019_oi l_TS3_qOi l -8-3 0.206216290682999 2.74102259557336e-13

35 Chr08 12444317 12444866 Glyma.08G160800 3 MQTLOi l -28 Karikari_2019_oi l_TS3_qOi l -8-3 0.263273962635676 5.77887488129039e-21

36 Chr10 37421265 37427610 Glyma.10G140900 2 MQTLLA-2 Karikari_2019_oi l_TS3_qOi l -10-4 0.211530229198938 6.42367996544671e-14 (1 of 3) K16911 - ATP-dependent RNA hel icase DDX21 [EC:3.6.4.13] (DDX21)

37 Chr13 20474313 20476534 Glyma.13G090000 5 MQTLOi l -34 Zhao_2019_Linoleic_2012_rs20383965 0.207313422911049 2.03798627850971e-13 (1 of 17) PTHR10593//PTHR10593:SF27 - SERINE/THREONINE-PROTEIN KINASE RIO 

38 Chr14 9736779 9737754 Glyma.14G099900 2 MQTLLNA-11 qOi l_14-1_qtl_Cao_2017_Oi l 0.243969864296397 3.86610153880495e-18 (1 of 6) PTHR11527:SF93 - 17.6 KDA CLASS II  HEAT SHOCK PROTEIN-RELATED

39 Chr14 9740301 9741067 Glyma.14G100000 2 MQTLLNA-11 qOi l_14-1_qtl_Cao_2017_Oi l 0.227632100974289 6.22331130940869e-16 (1 of 6) PTHR11527:SF93 - 17.6 KDA CLASS II  HEAT SHOCK PROTEIN-RELATED

40 Chr14 44285143 44288183 Glyma.14G180300 12 MQTLOi l -39 Zhang_2018_TS2_Stearic_l inolenic 0.240477468234015 1.18313895338267e-17 (1 of 5) PTHR10177:SF213 - CYCLIN-D4-1-RELATED

41 Chr14 45067659 45068556 Glyma.14G186300 5 MQTLOi l -39 Zhang_2018_TS2_Stearic_l inolenic 0.205406464145222 3.40766373921494e-13 (1 of 788) PF13041 - PPR repeat fami ly (PPR_2)

42 Chr14 45502008 45504459 Glyma.14G190100 5 MQTLOi l -39 Zhang_2018_TS2_Stearic_l inolenic 0.203492790703256 5.67957080705066e-13

43 Chr14 46239260 46240644 Glyma.14G197300 10 MQTLLNA-2 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic_Oleic 0.214728763399388 2.63214041055503e-14 (1 of 1) PTHR31165:SF14 - PROTEIN LIGHT-DEPENDENT SHORT HYPOCOTYLS 5

44 Chr14 46288254 46290941 Glyma.14G197600 6 MQTLLNA-2 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic_Oleic 0.208331540625041 1.54566340137517e-13 (1 of 4) PTHR10366:SF369 - CINNAMOYL-COA REDUCTASE-LIKE PROTEIN

45 Chr15 1036592 1049468 Glyma.15G013000 2 MQTLOi l -40 Zhao_2019_Linoleic__2014_rs1064298 0.2299490137475 3.09876755950307e-16 (1 of 7) K00670 - peptide a lpha-N-acetyl transferase (E2.3.1.88)

46 Chr15 2862111 2864041 Glyma.15G036100 6 MQTLOleic-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic 0.209592549743977 1.09526201473011e-13 (1 of 3) PTHR22763//PTHR22763:SF40 - RING ZINC FINGER PROTEIN 

47 Chr15 2903207 2906070 Glyma.15G036800 3 MQTLOleic-3 Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic 0.212022174566426 5.60519407254433e-14 (1 of 2) K12593 - M-phase phosphoprotein 6, animal  type (MPHOSPH6, MPP6)

48 Chr15 4532184 4540562 Glyma.15G058700 3 MQTLLNA-3 qOi l_15_Pati l_2018_oi l ;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic 0.20780530362781 1.78345346364043e-13 (1 of 5) K17065 - dynamin 1-l ike protein (DNM1L)

49 Chr15 4678562 4679438 Glyma.15G060500 3 MQTLLNA-3 qOi l_15_Pati l_2018_oi l ;Zhang_2018_TS2_Linolenic_Palmitic 0.259767761858468 1.96283625100932e-20

50 Chr15 4778675 4782856 Glyma.15G062100 3 MQTLLNA-3 qOi l_15_Pati l_2018_oi l 0.242370672201925 6.46639592398757e-18 (1 of 7) PTHR12064//PTHR12064:SF30 - ANCIENT CONSERVED DOMAIN PROTEIN-RELATED 
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51 Chr15 12710775 12713895 Glyma.15G153100 6 MQTLLNA-6 Li_2018_421a_oi l_T2 0.205560190046344 3.26994127593243e-13 (1 of 2) PTHR36759:SF1 - GENOMIC DNA, CHROMOSOME 3, P1 CLONE:MHC9

52 Chr17 7257689 7264511 Glyma.17G092900 3 MQTLOi l -47 Zhao_2019_Oleic__2012_rs7339569 0.207941967163188 1.71845522730501e-13 (1 of 1) K10084 - ER degradation enhancer, mannos idase a lpha-l ike 1 (EDEM1)

53 Chr17 7350712 7354261 Glyma.17G094100 3 MQTLOi l -47 Zhao_2019_Oleic__2012_rs7339569 0.214612434881496 2.71962832142839e-14 (1 of 28) PF02985 - HEAT repeat (HEAT)

54 Chr19 46084304 46087445 Glyma.19G204700 6 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.219143678808972 7.50420279845432e-15 (1 of 30) PF11955 - Plant organel le RNA recognition domain (PORR)

55 Chr19 46109991 46111774 Glyma.19G205000 6 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.207833358104233 1.76991670419021e-13 (1 of 3) K02889 - large subunit ribosomal  protein L21e (RP-L21e, RPL21)

56 Chr19 46117717 46119251 Glyma.19G205100 5 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.215791476473821 1.95075103944462e-14 (1 of 5) K02979 - smal l  subunit ribosomal  protein S28e (RP-S28e, RPS28)

57 Chr19 46270194 46273663 Glyma.19G207500 5 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.221337535424566 3.98172416427756e-15 (1 of 3) K18342 - OTU domain-containing protein 6 [EC:3.4.19.12] (OTUD6)

58 Chr19 46451691 46456023 Glyma.19G210500 5 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.248859890527966 7.8367711488772e-19 (1 of 2) KOG1188 - WD40 repeat protein

59 Chr19 46457592 46461330 Glyma.19G210600 5 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.217841750155778 1.08956558990665e-14 (1 of 2) PTHR22932//PTHR22932:SF5 - TELOMERASE-BINDING PROTEIN P23 HSP90 CO-CHAPERONE 

60 Chr19 46512164 46518049 Glyma.19G211100 5 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.283585880492433 3.35682513031704e-24 (1 of 7) KOG0105 - Al ternative spl icing factor ASF/SF2 (RRM superfami ly)

61 Chr19 46583931 46592230 Glyma.19G212100 5 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.203048533470312 6.39010045023199e-13 (1 of 4) PTHR13793:SF92 - HISTONE-LYSINE N-METHYLTRANSFERASE ATX3

62 Chr19 46621213 46626534 Glyma.19G212600 3 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.201336512329525 1.00389344439042e-12 (1 of 3) PTHR31707:SF25 - PECTINESTERASE/PECTINESTERASE INHIBITOR 39-RELATED

63 Chr19 47033812 47037286 Glyma.19G217700 3 MQTLOi l -59 Sonah_2015_T2_Oi l 0.20526969196111 3.5349696713111e-13 (1 of 1) 2.4.1.67 - Galactinol --raffinose ga lactosyl transferase / Stachyose synthetase

64 Chr20 34028989 34032199 Glyma.20G097300 8 MQTLOi l -62 qOi l_20_Pati l_2018_oi l 0.209695052560665 1.06491731964159e-13 (1 of 3) PTHR22904:SF323 - CARBOXYLATE CLAMP-TETRATRICOPEPTIDE REPEAT

65 Chr20 34275736 34292214 Glyma.20G099500 7 MQTLOi l -62 qOi l_20_Pati l_2018_oi l 0.203817486812134 5.20986119842561e-13

66 Chr20 34295547 34302938 Glyma.20G099600 7 MQTLOi l -62 qOi l_20_Pati l_2018_oi l 0.206441837300355 2.57935513473418e-13 (1 of 2) PTHR11946:SF89 - METHIONYL-TRNA SYNTHETASE

67 Chr20 34346064 34357352 Glyma.20G100400 7 MQTLOi l -62 qOi l_20_Pati l_2018_oi l 0.21558293299141 2.06912925258793e-14 (1 of 1) K01354 - ol igopeptidase B (ptrB)

68 Chr20 34669722 34676841 Glyma.20G104300 7 MQTLOi l -62 qOi l_20_Pati l_2018_oi l 0.211519820676085 6.44220772818887e-14 (1 of 2) PTHR14155:SF166 - E3 UBIQUITIN LIGASE BIG BROTHER-RELATED

69 Chr20 34757381 34771672 Glyma.20G105300 7 MQTLOi l -62 qOi l_20_Pati l_2018_oi l 0.215641017963808 2.03546641896201e-14 (1 of 2) PTHR23257:SF347 - SERINE/THREONINE-PROTEIN KINASE KINX-RELATED

Os intervalos de MQTL aqui registrados, bem como o estudo de co-expressão gênica que identificou módulos positivamente correlacionados a AG, foram identificados e reportados por Qi et al., 2018 (doi:10.1111/pce.13175). As regiões sweeps  foram identificadas e reportadas por  

Zhou et al., 2015 (doi:10.1038/nbt.3096).
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Apêndice 11. Expressão tecidual dos ortólogos para a TSPO em soja e Arabidopsis. 
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