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RESUMO

PEGOLO, N.T. Interacdo genotipo ambiente e sensibilidade ambiental em bovinos de corte.
2009. 115 p. Tese de doutorado — Faculdade de Medicina de Ribeirdo Preto — Departamento
de Genética, Universidade de Sao Paulo, Ribeirao Preto.

O interesse pelos efeitos da interacdo gendtipo-ambiente (IGA) tem sido crescente, visto que
os programas de melhoramento genético animal tiveram uma ampliacdo de sua abrangéncia
geografica. Também as mudangas climaticas esperadas para as proximas décadas desafiam os
objetivos de selecdo atuais, direcionando o interesse para a sensibilidade ambiental. Este
trabalho teve como objetivo analisar o efeito da IGA na caracteristica peso de bovinos Nelore
por meio da sensibilidade ambiental definida por modelos de norma de reagdo com uso de
regressdo aleatdria, ampliando as dimensdes de estudo ao considerar os efeitos de sexo e
idade. Foram estimados os parametros genéticos da populacido por meio dos pesos ajustados
em diferentes idades (120, 210, 365 e 450 dias), utilizando diferentes descritores ambientais e
também comparando modelos com polindmios lineares e cibicos nas regressdes aleatorias.
Andlises considerando o sexo como efeito fixo foram comparadas com andlises de sexos
separados. Foram estimados os componentes de (co)variancia e avaliados os valores genéticos
preditos, por meio das diferencas esperadas na progénie (DEPs). Os resultados mostraram que
a forma de célculo dos descritores ambientais interferiu nos parametros genéticos estimados
da populagdo analisada, sendo que os modelos com polindmios ctibicos foram capazes de
identificar detalhes de heterogeneidade nos ambientes, principalmente nos desfavoraveis,
levando a uma hipétese evolutiva e de desenvolvimento, onde o componente genético do peso
adulto esta relacionado a disponibilidade de forragem. O estudo confirmou a presenca de uma

interacdo gendtipo-ambiente-sexo-idade importante na caracteristica peso de bovinos Nelore.



ABSTRACT

PEGOLO, N.T. Genotype by environment interaction and environmental sensitivity in beef
cattle. 2009. 115 p. Thesis (Doctoral) — Faculdade de Medicina de Ribeirdo Preto —
Departamento de Genética, Universidade de Sdo Paulo, Ribeirao Preto, Brazil.

Genotype by environment interaction (GEI) effect interest is increasing, since animal
breeding programs have become geographically ampler. Climatic changes are also expected
in the next decades and they challenge the present breeding goals and point out the
environmental sensitivity importance. The aim of this work was to analyze GEI effect on
Nelore cattle weight using the environmental sensitivity predicted by reaction norm random
regression models, including sexual and age effects as additional dimensions in the study.
Population genetic parameters were estimated for adjusted weights in different ages (120,
210, 365 and 450 days), using different environmental descriptors and comparing linear and
cubic polynomials in the random regressions. Analyses with sex as a fixed effect were
compared to those with sex-separated progenies. (Co)variance components were estimated
and expected breeding values were evaluated by using expected progeny differences (EPDs).
Results showed that changes in environmental descriptor calculation altered population
genetic parameter estimates. Cubic polynomial random regression results were able to
identify detailed environmental heterogeneity, mainly in unfavorable part of the gradient. It
was proposed an evolutionary hypothesis about a relationship between the weight genetic
component and food availability. This study confirmed the presence of an important genotype

by environment by sex by age interaction for Nelore cattle weight.
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Introdugdo

I. Introducao

A interacdo genotipo-ambiente (IGA) ocorre quando gendtipos respondem
diferentemente as mudangas no ambiente. O interesse pelos efeitos da IGA tem sido
crescente, na medida em que os programas de melhoramento genético tendem a ter uma
abrangéncia geograficamente mais ampla e mesmo internacional. Também sdo esperadas
mudangas climaticas que alterardo os ambientes de produ¢do num intervalo de tempo inferior
ao que os objetivos de selecdo podem ser alcangados, como mostrado pelo Painel
Intergovernamental sobre Mudangas Climaticas (IPCC, 2007), reforcando a importancia da
sensibilidade dos gendtipos as variagdes do ambiente. Além disso, o desenvolvimento das
técnicas de genética molecular tem revelado aspectos impressionantes da epigenética e
interagdes ndo s6 entre diferentes loci génicos, mas também entre esses genes € o ambiente,
sendo necessaria a revisdo de varios conceitos genéticos. Tais descobertas sugerem que os
modelos tradicionais da genética quantitativa podem estar subestimando a IGA e que novos
modelos mais precisos sdo necessarios para estas analises.

O progresso na metodologia estatistica tem produzido diferentes modelos e a regressao
aleatoria tem se mostrado uma ferramenta eficaz nas andlises de dados longitudinais. Esta
abordagem permite estimar parametros genéticos de dados estocasticos repetidos
acompanhando uma varidvel longitudinal. Mais recentemente, a regressao aleatoria tem sido
aplicada nas analises de varidveis ambientais, usando o conceito de norma de reagcdo (NR),
considerando o conjunto de fenotipos que podem ser produzidos por um genotipo exposto a
diferentes condi¢cdes ambientais. Trabalhos descrevendo o uso de normas de reacdo tém se
tornado mais freqiientes nos ultimos anos. Nesses estudos, a variavel ambiental ¢ considerada
continua e pode ser definida pelo proprio conjunto dos dados, evitando assim defini¢des
artificiais como os limites geopoliticos. Os pardmetros genéticos estimados em fungdo de um
gradiente ambiental permitem que a IGA seja identificada mais precisamente, baseando-se
nas correlagdes entre diferentes pontos do eixo ambiental ou pelo ndo-paralelismo nas
predigdes das NRs adaptativas.

Um questionamento recorrente no melhoramento animal refere-se ao efeito do sexo
dos animais na analise de caracteristicas comuns. Alguns estudos mostram a possibilidade de
ajuste num modelo univariado, enquanto outros trabalhos indicam a necessidade de tratar o

peso de machos e fémeas como duas caracteristicas diferentes. Sabe-se que os objetivos de
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selecdo para as diferentes categorias animais dentro de uma fazenda sdo independentes,
quando ndo antagdnicos, visto as diferentes funcdes exercidas por essas categorias. Tal
divergéncia nos objetivos de selecdo pode ser maior ou menor dependendo do ambiente
considerado, ressaltando a importancia da IGA e sugerindo o estudo da sensibilidade
ambiental como um fator importante a ser considerado na comparagdo das caracteristicas de
crescimento entre 0s Sexos.

Nos estudos das normas de reacdo, as caracteristicas de crescimento em bovinos de
corte, geralmente expressas pelo peso, precisam ser definidas no vetor tempo, visto que
diferentes idades podem apresentar expressdo génica diferenciada. A idade interfere na
exposicao do animal as variagdes ambientais. Espera-se que durante a fase de pré-desmama os
animais sejam menos expostos as variagdes ambientais, visto o efeito dos cuidados maternos,
principalmente da amamentagdo. Além disso, as mudancgas genéticas associadas a variagao na
cronometragem da expressao de um carater do fenotipo (heterocronia) podem ser afetadas
pelo ambiente ou pela selecao.

Visando dar subsidios para os temas abordados, segue a revisdo da literatura
considerando os estudos sobre: a. interagdo gendtipo-ambiente de uma forma geral ; b.
modelos de norma de reagdo; c. efeitos do sexo associados a variagdo ambiental; d. efeito da

idade na sensibilidade ambiental.

a. Interacio genotipo-ambiente

Um debate cientifico originou-se da tentativa de separar a variagdo em uma
determinada caracteristica como advinda da variabilidade genética ou da exposi¢ao ao
ambiente de desenvolvimento, numa distingdo entre fatores genéticos e ambientais A
expressdo “nature versus nurture” (natureza versus criagdo) foi amplamente usada no debate
estabelecido para identificar a influéncia da genética e do ambiente na determinacdo do
fenotipo dos individuos. Atualmente, a idéia de uma interagdo entre esses fatores parece ser
consenso entre os pesquisadores, mas a propria definicdo dessa interagdo no melhoramento
genético sofreu influéncia do contexto historico, sendo que a énfase dada a IGA foi
diferenciada nos diferentes periodos.

O trabalho de HAMMOND (1947) colocava a necessidade de se criar animais em

ambientes 6timos visando maximizar o progresso por meio de selecdo, 0 que mostrava uma
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menor énfase a questdo da IGA. Essa posicao deterministica havia predominado nos estudos
realizados durante a Segunda Guerra Mundial (LEWONTIN, 1998). Apods a queda do
nazismo, as idéias de determinismo genético adotadas por esse regime foram perdendo
importancia, sendo redirecionados os estudos, colocando o ambiente como fator
preponderante. O trabalho de FALCONER (1952) mostrou que o conjunto de genes
responsdveis pela expressdo de determinada caracteristica poderia variar dependendo do
ambiente. Nesse estudo, as caracteristicas selecionadas em ambientes diferentes foram
definidas como caracteristicas diferentes e estabeleceu-se que a correlacdo genética entre elas
poderia ser uma medida da importancia da IGA. ROBERTSON (1959) sugeriu que valores de
correlagdo genética abaixo de 0,80 indicariam que o ranking dos animais teria sido alterado,
apontando para a necessidade de cuidados na avaliagdo genética nessas condi¢des. Sugeriu,
assim, que as analises deveriam ser realizadas de forma separada nas regides onde os efeitos
da IGA fossem importantes.

As defini¢des para a IGA evoluiram conforme a metodologia de estudo desse fator.
No trabalho de BOWMAN (1981), definiu-se IGA como sendo a mudanga de desempenho
relativo de um carater de dois ou mais genotipos medidos em dois ou mais ambientes. Para
REIS ¢ LOBO (1991), a existéncia de interagdo gendtipo-ambiente estd relacionada a
presenca de variacdes nas diferencas fenotipicas entre genotipos de ambiente para ambiente,
ou seja, quando alguns gendtipos sdo superiores em alguns ambientes e outros genotipos sao
superiores em outros ambientes. Estas defini¢des refletem a forma de estudo comparando
ambientes considerados diferentes como dois conjuntos diferentes correlacionados, sendo a
correlagdo entre elas a medida da importancia da IGA.

Com o surgimento de novos modelos de estudo, a definicio de IGA também foi
remodelada. KOLMODIN et al. (2002) colocam que a IGA ocorre quando genotipos
respondem diferentemente as mudangas no ambiente. Observa-se aqui a auséncia da idéia de
ambientes estanques pré-definidos, passando entdo a defini¢do dos ambientes a uma funcao de
fatores que se alteram num gradiente continuo.

Finalmente, WEST-EBERHARDT (2003) descreve a IGA como sendo o resultado de
uma analise quantitativa das causas da variacdo fenotipica em uma populagdo, quando
diferentes gendtipos em diferentes ambientes contribuem com diferentes efeitos para a
variag¢do fenotipica. A autora reforca a idéia de que a interacdo ¢ indireta, através dos efeitos
de ambos os fatores num fendtipo pré-existente. Evita, assim, uma mé interpretagdo do termo
interagdo ‘“‘gendtipo-ambiente”, de que os genes interagem diretamente com o ambiente,

levando a metaforas erroneas na explicagdo do desenvolvimento dos organismos.
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Os estudos para a determinagao da significancia da IGA no melhoramento animal sao
numerosos, e sempre baseados na premissa colocada por BARRIA (1978), de que se pode
esperar retardamento da resposta a selecdo quando as interagcdes genodtipo-ambiente sdo de tal
magnitude que o posto dos genotipos muda segundo as modificagdes ambientais. A existéncia
de condicionantes para a importancia da IGA gerou diversas classificagdes, que foram
compiladas por REIS ¢ LOBO (1991) segundo os respectivos autores: Haldane (1946),
McBride (1958), Dunlop (1962) e Pani (1971). A principal divisdo considerada e ainda
bastante utilizada ¢ a subdivisdo da IGA de escala e de ranking. A primeira considera que a
alteracdo do ambiente gerou uma alteragdo na grandeza da variagdo genética, sem alteragao de
ranking (refletindo heteroscedasticidade entre os ambientes) e a segunda, que ocorre alteragao
do ranking dos animais.

Considerando os estudos feitos em bovinos de corte, a literatura é bastante extensa.
Uma revisao apresentada no trabalho de PEGOLO (2005) citou estudos com a defini¢do de
ambiente discreto tradicional, em analises multivariadas, dentre eles, Bertrand et al. (1985),
Alencar (1985), Bolton et al. (1987), Nobre et al, (1988) ¢ Nobre et al. (1992), Brown et al.
(1993), Souza et al. (1997), Ferreira et al. (2000), Mascioli et al. (2000), De Mattos et al.
(2000), Johnston et al. (2003) e Simonelli et al. (2004).

E interessante notar que os trabalhos mais recentes realizados com maior nimero de
observacdes e mantendo o conceito de ambientes discretos apresentaram IGA pouco
significativa, o que poderia ser uma indicagdo de que o acréscimo de dados as analises seria
uma solugdo para a questdo, mostrando uma menor significancia da IGA quando em analises
mais acuradas. Mas ¢ preciso cuidado nesta consideracdo, visto que nestes os ambientes
definidos sdo mais amplos, levando também a uma maior variagdo dentro do ambiente
definido do que entre os ambientes, deixando a maior parte da IGA como variancia residual.
Ao se incrementar a acuracia da analise, pode haver a perda de precisdo, gerando um viés
extremamente importante.

A presenca de IGA se torna provavel quando se verificam variagdes na morfologia
animal associadas a adapta¢do ao ambiente original (habitat) das espécies. Estudos sobre a
ecologia de ungulados nas savanas tropicais mostraram uma relacdo entre a qualidade de
forragem disponivel e o tamanho a idade adulta das espécies estudadas (BELL, 1971;
JARMAN, 1974; HOFFMAN, 1989). As variagdes sazonais na qualidade da pastagem
interferiram no comportamento de migrag¢do, no tamanho e das relagdes sociais dos rebanhos,
sendo a morfologia de cada espécie afetada pela combinagdo desses fatores. Verificou-se que

o tamanho corporal adulto dos ruminantes esta positivamente correlacionado com a adaptagao
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a forragens com maior teor de parede celular (gramineas), sendo essa relagdo conhecida como
principio de Jarman-Bell. DEMMENT e VAN SOEST (1985) explicaram tal relagdo
considerando a digestdo da fibra em diferentes tipos de ruminantes. Observaram que o
tamanho do rumen (diretamente proporcional ao tamanho corporal) afeta a eficiéncia da
digestdo de alimentos fibrosos e assim, o balanco energético em diferentes condicdes das
pastagens. Relacdo semelhante entre tamanho corporal e qualidade da forragem, verificada
nas andlises inter-especificas, ¢ esperada em andlises intra-especificas,. Porém, poucos
trabalhos foram apresentados nessa condi¢do, sendo um deles o de PEREZ-BARBERIA
(2008), estudando a relagdo entre o peso de carneiros de Soey e a qualidade do alimento.

ZWALD et al. (2003) estudaram os fatores que podem gerar IGA entre rebanhos de
bovinos leiteiros da raga Holandesa comparando véarios paises, € chegaram a conclusdo que
temperatura, tamanho de rebanho, valor genético médio dos touros utilizados, porcentagem de
genética americana, producdo de pico, razdo gordura:proteina no leite ¢ desvio-padrio da
producdo de leite sdo fatores geradores de IGA. Deve ser ressaltada a possibilidade de
correlagdes entre esses fatores, sendo que os autores alertam sobre a importancia da IGA
dentro de cada pais, visto que ha heterogeneidade devido as diferencas de sistemas de
producgao.

As implicacdes da presenca de IGA na selegdo de caracteristicas de interesse
econdmico foram analisadas por MULDER e BIJIMA (2005) utilizando dados simulados e
mostrando a grande importancia da identificagdo de sua significAncia. A necessidade de
determinar ambientes de forma discreta seria uma limita¢do aos estudos de IGA utilizando os
modelos de termo de interagdo e de analise multivariada. Neste ponto, o surgimento dos
modelos de regressdo aleatoria e de normas de reacdo abre um novo horizonte para a

avalia¢do da importancia da IGA (STRANDBERG, 2006).

b. Modelos de norma de reacao

O termo norma de reagdo foi citado pela primeira vez em 1909 por Richard Woltereck,
estudando microorganismos em lagos da Alemanha (SARKAR, 1999). O termo foi
novamente utilizado por SCHMALHAUSEN (1949), que definiu norma de reacdo (NR) como
a gama de fendtipos produzidos por um genétipo nos diversos ambientes. Este trabalho se

revelou como uma das obras importantes no estudo da evolucao das populagdes, porém foi
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praticamente ignorado pelos pesquisadores da area de melhoramento genético animal até
1990, visto ser um trabalho com base evolutiva e de adaptacdo, ndo diretamente colocado
como literatura zootécnica. Mas as idéias ai presentes sobre a Teoria da Selecao
Estabilizadora, a plasticidade e a canalizacdo foram a base de uma revolugdo na biologia
evolutiva no final do século 20. Entre esses estudos, encontram-se os trabalhos de VIA e
LANDE (1984), VIA et al. (1995), PIGLIUCCI (1996), SCHLICHTING e PIGLIUCCI
(1998) e KINGSOLVER et al. (2003), reavaliando a importancia do conceito de norma de
reacdo e da IGA na evolugdo.

Do ponto de vista da genética quantitativa, um primeiro esbo¢o da importancia das
normas de reacao foi apresentado por LEWONTIN (1974) que, instigado pela discussao racial
em caracteristicas humanas, mostrou como a ignorancia em relacdo as NRs pode gerar uma
imagem completamente erronea das relacdes causais entre gendtipo, ambiente e fenotipo
expressas pela herdabilidade. Ele destacou a importdncia da sensibilidade ambiental — a
inclinacdo da NR -, e da conexdo entre a gama de ambientes e a distribuicdo da populacao no
entendimento dos componentes da andlise de variancia. A idéia foi ampliada pelo mesmo
autor (LEWONTIN, 1998) generalizando a importancia da IGA na expressao do fenotipo.
FALCONER (1990) apresentou um estudo sobre a IGA considerada do ponto de vista das
NRs. Modelos estatisticos de selecao utilizando normas de reacao definidas com valores
genéticos foram apresentados por DE JONG e BIJIMA (2002), tendo sido j& previstas e
denominadas por SARKAR (1999) como adaptativas. Nestes modelos, a presenca de IGA
indica a possibilidade de se selecionar para a sensibilidade dos gendtipos as diferencas
ambientais. Estes autores discutem a metodologia para quantificar a plasticidade fenotipica
(também denominada de sensibilidade ambiental), como uma caracteristica quantitativa para a
formulagdo de objetivos de selecao.

Para se descrever os modelos de norma de reacdo atualmente tem sido utilizada a
metodologia denominada regressao aleatoria. Uma revisdo bastante completa sobre a
metodologia de regressdo aleatoria foi realizada por MEYER e KIRKPATRICK (2005),
denominando-a de estudo de caracteristicas com formato de curvas.

O uso de modelos de RA baseados numa varidvel de controle definida por um fator
ambiental foi citado por KIRKPATRICK ¢ HECKMAN (1989), sendo relacionado por DE
JONG E BIJMA (2002) como um dos modelos de analise de IGA. Mas os primeiros trabalhos
com dados de campo surgiram a partir do trabalho de KOLMODIN et al. (2002), com
caracteristicas de produgdo e de fertilidade em bovinos leiteiros de racas Nordicas. Foram

preditas as NRs lineares em modelos de RA de touro com dados de produgdo de proteina e
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periodo de servigo na primeira lactacao. Foi identificada pequena IGA, com alguma mudanga
de ranking entre ambientes extremos, havendo alguma diferenciagdo nas inclinacdes das
normas de reagao.

CALUS et al. (2002) estudou a presenca de IGA na producdo proteina do leite em
gado holandés em trés diferentes modelos (termo de interacao, analise multivariada em grupo
de ambientes e normas de reacdo), sendo que a IGA apresentou-se mais intensa no modelo
multivariado, e a inclinagdo das normas de reagdo mostrou variancia nao significativa quando
corrigida para a heteroscedasticidade. CALUS e VEERKAMP (2003) analisaram a
combinacdo de diferentes caracteristicas em rebanho de leite (producdo de leite, proteina e de
gordura e a porcentagem de proteina e gordura) e 12 diferentes descritores ambientais, sendo
que os resultados mostraram correlagdes entre ambientes sempre maiores que 0,99, embora
havendo heterogeneidade de wvaridncia genética consideravel, porém gerando variacao
limitada na herdabilidade. O efeito de escala foi significante no indice econdmico
considerado, mas a sensibilidade ambiental nas produgdes de leite, de proteina e de gordura
foi de mesma magnitude, ndo havendo grande mudanca na ordem de classificagdo dos touros.

KOLMODIN et al. (2003) analisou o efeito da selegdo na sensibilidade ambiental
utilizando modelos de norma de reagdo, encontrando resultados que indicam que a selegdo ¢ a
melhora dos ambientes de criacdo aumentam a sensibilidade ambiental dos rebanhos. FIKSE
et al. (2003a), trabalhando com dados de gado leiteiro Guernsey nos Estados Unidos, Africa
do Sul, Australia e Canadd, avaliaram diferentes modelos para identificacio da IGA na
produgdo . Foram utilizados cinco modelos de carater simples entre paises com variancia
heterogénea, um modelo multivariado entre paises, um modelo multivariado com clusters
entre paises ¢ um modelo de norma de reagdo. O trabalho observou grande heterogeneidade
de variancia entre paises, sendo que os modelos de melhor ajuste foram os de carater simples
entre paises com variancia heterogénea e de multiplo carater, lembrando que o modelo de
norma de reagdo nao considerou variancias heterogéneas, o que o proprio autor considerou
interferir no ajuste do modelo. Outro estudo dos mesmos autores (FIKSE et al., 2003b),
considerando os mesmos rebanhos, analisou 15 descritores ambientais em modelos de norma
de reagdo para a produgdo de leite. Os descritores que mostraram IGA significativa foram:
tamanho de rebanho, desvio-padrao da producao de leite dentro do rebanho, producao de pico,
persisténcia, dias para o pico de produgdo, padrao de paricdo, idade a primeira cria, razdo de
maturidade e pluviosidade anual. Correlagdes entre ambientes extremos foram menores que
0,91 quando os descritores ambientais foram produ¢ao de pico, desvio-padrdo da produgdo e

pluviosidade anual, sendo consideradas pelo autor suficientemente baixas para indicar
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mudancas na ordem de classificagao dos touros. KOLMODIN et al.(2004) também analisaram
diferentes descritores ambientais como variaveis de controle em modelos de norma de reagao.
Foram utilizados dados de localizagdo geografica, tamanho do rebanho, niveis de produgao de
proteina de dias de servigo pelos rebanhos, pluviosidade, temperatura média no verdo,
temperatura média em janeiro e radiagdo média no verdo. Resultados com correlagdes altas
entre ambientes extremos foram encontrados (>0,94), com uma maior indicacdo de IGA de
escala considerando-se variaveis correlacionadas (médias de rebanhos das caracteristicas
analisadas).

CALUS et al. (2004) estudaram, por meio de simulagdo, os efeitos da estrutura dos
dados na estimacdo de FC para descrever IGA com modelos de norma de reagdo. Eles
concluiram que composi¢des genéticas fora da média (grupos ambientais compostos por
animais de valores genéticos cuja média foi tendenciosa) e baixa conexidade genética tiveram
um grande impacto na estimag¢do dos componentes de varidncia na FC, resultando em
correlagdes pobres entre efeitos de touro simulados e preditos e entre efeitos de rebanho
simulados e o descritor ambiental calculado. As maiores divergéncias ocorreram nas
correlagdes genéticas entre diferentes ambientes, que apresentaram valores estimados acima
do valor real pré-definido na simulagdo. A melhor solu¢do encontrada foi o uso da FC
combinada a um grande niimero de animais por rebanho. Um método de estimagdo iterativa
procurou diminuir a correlagdo entre as varidveis, mas ndo excluiu a necessidade de grande
numero de dados.

POLLOTT e GREEFF (2004) estudaram IGA para a caracteristica de contagem de
ovos nas fezes e caracteristicas produtivas importantes em carneiros Merino na Australia por
meio de normas de reacdo lineares e quadraticas ao longo de um gradiente ambiental definido
pela média dos rebanhos. Os resultados mostraram que a herdabilidade variou pouco ao longo
do gradiente ambiental, com exce¢des para a contagem de ovos fecais, peso corporeo e peso
do velo sujo e limpo, que tiveram uma herdabilidade maior no final inferior do gradiente
ambiental.

Uma nova metodologia de estimacdo dos valores ambientais no modelo de normas de
reacdo foi apresentado por SU et al. (2006), inferindo-os simultancamente com outros
parametros dos modelos através da implementacdo de técnicas Bayesianas com cadeias de
Markov (Monte Carlo). As propriedades do método foram testadas num estudo de simulagao,
onde os resultados mostraram que os parametros de interesse estimados foram coerentes com
os valores verdadeiros. De outra forma, o uso de médias fenotipicas simples como indicadoras

dos valores ambientais resultou em inferéncias mais pobres (correlacdes genéticas com
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valores superestimados para os coeficientes de nivel e subestimados para o coeficiente de
inclinagdo). Com as médias fenotipicas, a correlacdo entre as médias de rebanho-ano e os
efeitos verdadeiros de rebanho-ano foi de 0,901, enquanto que pelo método proposto foi de
0,970. SHARIATI et al. (2007) estudaram a producdo de leite, de proteina ¢ de gordura na
primeira lactacdo de bovinos da raga Holandesa na Dinamarca, utilizando o mesmo modelo de
estimacdo de parametros concomitante ao dos valores ambientais. A distribuicdo posterior da
variancia genética do coeficiente de inclinagdo foi marcadamente diferenciado de zero para
todas as caracteristicas estudadas, indicando presenca de IGA, correlagdo genética menor que
0,93 entre ambientes afastados de -1 e 1 desvios-padrao da média. Porém, ndo foi encontrada
mudanga de ranking importante nos valores genéticos preditos, indicando uma IGA de escala.

Uma nova linha de pesquisa foi apresentada por WU et al. (2007) e LILLEHAMMER
et al. (2007) , associando locos de caracteristicas quantitativas (QTLs) e modelos de norma de
reacdo. Tais trabalhos procuraram apresentar metodologias que permitam testar como uma
QTL afeta as normas de reagdo ou, inversamente, como as variagcdes nas normas de reagao sao
explicadas por diferentes QTLs.

Observou-se na revisdo bibliografica que trabalhos direcionados a caracteristicas de
bovinos de corte sdo menos comuns, sendo que o Brasil apresenta as primeiras publicagdes.

Estudos com as primeiras normas de reacao para peso aos 450 dias (P450) de bovinos
Nelore foram apresentados por PEGOLO (2005) e PEGOLO et al. (2006), encontrando
resultados indicando IGA bastante importante entre ambientes extremos. A andlise foi
ampliada e diferentes métodos de calculo de descritores ambientais foram comparados para a
mesma caracteristica por PEGOLO et al. (2009), indicando importante IGA de escala e de
ranking para P450 entre os rebanhos de bovinos Nelore brasileiros em todos os casos
analisados. Os modelos utilizaram gradientes ambientais calculados com base nas médias de
rebanho-ano, em médias de grupos contemporaneos ¢ também modelos iterativos para
variaveis ambientais de peso aos 450 dias e de ganho de peso entre 365 ¢ 450 dias. Uma
dissertagdo de mestrado foi apresentada por MARICLE (2008) estudando os pesos ao
nascimento, a desmama e ao ano de bovinos Angus nos Estados Unidos. O estudo comparou o
modelo de normas de reacdo com os modelos anteriores e foi observado mudanga no ranking
de touros, com covariancias negativas entre o coeficiente de nivel (intercepto) e de inclinagao.
Tais covariancias negativas divergem dos resultados de estudos anteriores (KOLMODIN et
al., 2003) e indicam que a sele¢do para aumento no peso médio pode trazer como

conseqiiéncia uma diminuicdo no valor da inclinagdo das normas de reagdo do rebanho
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analisado (dados da Associacdo Americana de Angus). E importante notar que foi considerada
variancia residual homogénea na anélise.

No Brasil, os trabalhos apresentados no VII Simposio Brasileiro de Melhoramento
Animal por CARDOSO et al. (2008) e CARDOSO e OLIVEIRA (2008) mostraram
resultados com modelos de normas de reagao em ganho pds-desmama nas racas Hereford e
Brangus-Ibagé, respectivamente, utilizando modelos hierarquicos bayesianos. Os resultados
de ambos os trabalhos mostraram uma elevacdo da herdabilidade ao longo do gradiente
ambiental.

CORREA et al. (2009) estudaram a interagdo genodtipo-ambiente no ganho pos-
desmama em dados de bovinos de corte da raga Devon via modelos de norma de reagao.
Encontraram correlagdes genéticas negativas entre ambientes opostos extremos, com
variancia genética e herdabilidade crescentes e correlacdo positiva entre a variancia do
intercepto e da inclinacdo. O modelo com variancia residual homogénea apresentou o melhor

ajuste.

c. Efeito do fator sexo nas avaliacdes genéticas

O sexo ¢ normalmente considerado como um fator fixo nas avaliagdes genéticas
tradicionais. VAN VLECK e CUNDIFF (1998) concluiram em seu trabalho que ndo seria
necessario considerar os pesos de machos e fémeas como caracteristicas separadas no calculo
dos fatores de ajuste entre racas nos modelos por eles avaliados (sem considerar NRs).

Porém, varios trabalhos tém mostrado que o sexo, considerado como efeito fixo, pode
ser uma fonte de viés. Seguem estudos que apresentaram tais resultados.

RODRIGUEZ-ALMEIDA et al. (1995) estudaram a caracteristica peso aos 200 e aos
300 dias de idade de bovinos de corte e seus resultados indicaram que a pressuposicao de
variancia fenotipica igual nos diferentes sexos nao ¢ apropriada nas analises genéticas.

Em estudos realizados com carneiros, a questdo da heterogeneidade de variancia entre
os sexos também foi apontada por OLESEN et al. (1995) e também por YAZDI et al. (1998).

Outros trabalhos sugerem ainda que machos e fémeas devem ser avaliados em analises
separadas. LEE e POLLAK (1997) estudaram dados de bovinos Simental com andlises
realizadas com dados separados de machos e fémeas. A heterogeneidade de variancia entre os

sexos foi explicitada, mas os autores concluiram que a analise dos dados em um dos sexos nao
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considera a sele¢cdo feita no outro sexo, sendo necessario, além do uso de modelos com
variancias heterogéneas, o que ja ¢ realizado, também o uso de andlises multivariadas para os
S€XO0s.

No estudo de STALHAMMAR e PHILIPSSON (1997), as correlagdes genéticas entre
efeitos diretos em machos e fémeas encontradas para caracteristicas peso a desmama e peso
p6s desmama em bovinos de corte de ragas suecas variaram entre 0,4 e 1,0. Os autores
sugeriram que se aplique um sistema de avaliagdo multivariada uniforme, com parametros
especificos para diferentes ragas e sexos.

No trabalho de NASHOLM (2003), concluiu-se que a heterogeneidade observada na
variancia devida ao sexo poderia ser contabilizada nas avaliagdes genéticas tratando-se o peso
aos 4 meses como diferentes caracteres se em machos ou em fémeas.

Quando o vetor ambiental ¢ incluido em modelos de avaliagdo genética, um novo fator
emerge com provavel significancia, visto que os sistemas hormonais que regulam a expressao
de caracteristicas sexuais sao altamente sensiveis as variagdoes genéticas e ambientais (WEST-
EBERHARDT, 2003). Em ambientes heterogéneos, vieses podem ser acentuados por uma
selecdo sexualmente antagonica. FOERSTER et al. (2007) encontraram varia¢ao sexualmente
antagoOnica para aptiddo (sera usado este termo para a tradugdo de “fitness”, conforme foi
traduzido para o portugués do trabalho de LEWONTIN (1998), por Jos¢ Viegas Filho e
Charbel Nifio El-Hani,). O estudo trabalhou com dados de veado vermelho de uma ilha na
Escocia. Os autores partem do principio de que a teoria evolutiva prediz a diminui¢do da
variagdo genética em populacdes naturais como resultado dos efeitos da selecdo. Entretanto, a
variacdo genética ¢ abundante em muitas caracteristicas que estdo sob sele¢do direcional ou
estabilizante. A razdo deste paradoxo ¢ ainda desconhecida. O balango entre mutacdo e
selecdo ¢ uma explicacdo normalmente insuficiente. Assim, uma possivel explicagdo pode
estar associada a sele¢do sexualmente antagonica. Porém tal fator tem sido pouco estudado.
Os autores mostraram que os machos com alta aptiddao produzem, em média, fémeas com
baixa aptiddo. Isto, devido a correlagdo genética negativa entre as estimativas de aptiddo em
machos e fémeas. Em particular, mostraram que a selecdo favoreceu machos que possuem
baixos valores genéticos para aptidao de fémeas.

Segundo BROMMER et al. (2007), estudos sobre a correlagdo genética entre sexos
sdo ainda escassos, mas os resultados obtidos para uma espécie de ave (Ficedula albicollis)
mostraram valores negativos entre sexos. Os autores afirmam que o potencial de selecio

sexual indireta ¢ anulado pelos efeitos da aptiddao antagoénica nesta populagdo natural. Sugere-
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se que tal conflito simultaneamente restrinja e mantenha a selecdo sexual, dependendo da
variancia genética aditiva sexualmente especifica da aptidao ao longo do periodo de vida.
Voltando aos trabalhos evolutivos, uma primeira explicagdo coerente para o
dimorfismo sexual foi elaborada por DARWIN (1871) no seu trabalho “Descent of Man”, a
teoria da sele¢dao sexual, associando o aparecimento de caracteristicas sexuais secundarias a
uma competi¢do intra-sexo por oportunidades de acasalamento ou por atrair o parceiro do
sexo oposto. Os fatores mais comumente citados como relacionados ao dimorfismo sexual sao
1) o sistema de defini¢do sexual (espécies com machos homo ou heterogaméticos, como as
aves ¢ os mamiferos, respectivamente); 2) o investimento na reprodugao, ou seja, na produgao
de gametas e no cuidado a prole; 3) a conseqliente razao entre machos e fémeas (populacdes
poliginas ou polidndricas, isto ¢, se machos ou fémeas poligamo(a)s, respectivamente); 4) a
geracdo de um possivel conflito sexual com objetivos de selecdo diferenciados. As referéncias
na literatura sdo diversas (CHAPMAN, 2006; CHAPMAN et al. 2003; CHIPPINDALE e
RICE, 2001; CHIPPINDALE et al.,2001; CLUTTON-BROCK, 2007; GIBSON et al. 2002;
HOLLAND e RICE, 1996; KIRKPATRICK, 1985; KIRKPATRICK ¢ BARTON, 1997,
EBERHARD ¢ CORDERO, 2003; MARTIN ¢ HOSKEN, 2004, dentre outros). Considerando
alguns desses trabalhos de forma mais especifica, observa-se que CHIPPINDALE et al.
(2001) afirmam que devido as diferentes pressdes seletivas, machos e fémeas podem ser
selecionados para diferentes fendtipos 6timos. Segundo estes autores, os conflitos entre os
sexos surgem quando caracteristicas homologas sdo selecionadas em diferentes direcdes. A
evolucdo do dimorfismo sexual pela expressao limitada ao sexo alivia esse problema, mas
como a grande maioria dos genes nao sao limitados dessa forma, o potencial para um conflito
substancial continua. O estudo, feito em Drosophila melanogaster mostrou que houve
variacdo sexualmente antagOnica para caracteristicas aptidao (“fitness”), sendo que a seleg@o
género-especifica num loco expresso em ambos os sexos pode ser um fator importante para a
manutengdo de altos niveis de variagio genética na espécie. E importante notar que tal
conflito s6 foi efetivo depois da maturagdo sexual, sendo que as correlagdes intersexuais
encontradas para a caracteristica foram respectivamente de +0,49 e -0,30, em juvenis e na fase
adulta. A idéia de que “bons genes” podem ser “sexualmente especificos” indica que fémeas
acasaladas pelos melhores machos produzirdo uma progénie na melhor hipdtese somente
intermediaria. Os resultados mostraram que o conflito intersexual ao longo do
desenvolvimento pode ter ampla aplicacio no fendmeno mais geral do conflito
intragendmico. Num trabalho seguinte, CHIPPINDALE e RICE(2001) estudaram o efeito do

cromossomo Y na caracteristica adaptagdo de Drosophila e concluiram que, ao contrario do
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que se tinha como hipotese nula, esse cromossomo tem efeito importante sobre a
caracteristica, sendo que ¢ o responsavel por grande porcao da variacdo. A grande variagdo
epistatica observada em Y reduziu substancialmente a variagdo herdavel entre os machos. Do
ponto de vista da escala macroevolucionaria, o Y produz forte selecdo para rearranjos
gendmicos que movem os genes em interacao para a regido nao-recombinante do mesmo.

E importante notar que os fatores que definem o dimorfismo sexual em populagdes
naturais também aparecem nas popula¢des de animais domésticos. STONAKER (1963),
estudando bovinos, galinhas e perus, apresentou resultados que indicavam uma maior heterose
dos sexos homogaméticos em cruzamentos. Tais resultados levaram a hipotese de uma
contribuicdo desproporcional dos cromossomos sexuais, chamada no trabalho de heterose
homogameética. Machos foram mais pesados que fémeas nas trés espécies, mas a diferenga
entre machos e fémeas foi menor nos cruzamentos entre bovinos. Enquanto isso, tais
diferengas foram grandes em galinhas e perus. A masculinidade, per se, combinada com a
heterose homogamética pode ser uma explicagdo para os resultados.

Um quinto fator, menos enfatizado como causa de dimorfismo sexual, ¢ a
heterogeneidade ambiental. Num trabalho usando dados oriundos de estudos com ungulados,
MYSTERUD (2000) afirma que a segregacdo ecoldgica (diferencas sexuais na dieta ou no
uso do habitat) em grandes herbivoros pode ser intimamente ligada ao dimorfismo sexual para
tamanho do corpo, e pode afetar tanto a performance quanto a sobrevivéncia dos animais de
cada sexo. Ele observou em trabalhos com 40 espécies de grandes herbivoros que a freqiiéncia
de segregacdo ecologica (separagdo dos machos e fémeas da mesma espécie em ambientes
diferentes fora da época de reproducdo) foi maior em herbivoros com maior dimorfismo
sexual; entretanto, isto so foi significante entre herbivoros coletadores (“browsers’). Outras
questdes sdo também discutidas, como o tipo de alimentacdo e os indicadores de eficiéncia
digestiva. O autor afirma que a segregacdo ecologica ¢ mais comum em espécies mais
sexualmente dimorficas. Um trabalho de PEREZ-BARBERIA et al. (2008) propde que o
principio de Jarman-Bell, onde os mamiferos herbivoros maiores conseguem subsistir em
dietas de mais baixa qualidade devido a menor razao de exigéncias metabolicas/capacidade do
ramen, pode explicar a segregacdo ecoldgica e de certa forma o dimorfismo sexual. Os
autores fizeram uma ampla revisdo bibliografica e testaram a hipdtese de maior
digestibilidade de fibras nos machos que nas fémeas na espécie de carneiro de Soey. Os
machos (a0 menos 20% maiores) foram mais eficientes em digerir volumosos (avaliagdo do
volume fecal corrigido para ingestdo), ndo havendo diferencas na selecdo do alimento, no

tempo de retengdo do alimento, nem no tamanho das particulas, apesar de os machos
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apresentarem distribuicdo mais ampla dos tamanhos das particulas. Os resultados ndo
permitiram diferenciar se o dimorfismo ¢ causado pela adequacdo aos locais de pastagem
diferenciada, ou pelo comportamento diferenciado pelas caracteristicas de digestdo.

Um trabalho mais antigo, apresentando a chamada teoria evolutiva do sexo
(GEODAKIAN, 1974), ndo ¢ uma referéncia freqlientemente utilizada pela literatura
cientifica atual. Mas a afirmacao de que as diferencas entre os sexos foram desenvolvidas para
resolver os desafios da adaptagdo ambiental faz um especial sentido, principalmente com o
desenvolvimento de modelos capazes de testar essa hipotese. A teoria prediz que as NRs de
machos e fémeas devem ser diferentes para permitir uma evolugdo assincrona: machos
testando o ambiente e fémeas mantendo a informagdo genética. Essa afirmac¢dao ¢ um pouco
limitada, pois desconsidera os outros fatores da sele¢do sexual, como a propria sele¢dao
divergente. Porém, apresenta uma hipdtese palpavel: de que os sexos sdo diferenciados pelo
conflito existente na propria evolugdo das espécies, onde se espera, concomitantemente, a
manuten¢do da informagao genética ao longo das geracdes, mantendo o padrao da espécie, ¢ a
ocorréncia de modificagdes, visando a adaptacdo aos novos ambientes.

Em bovinos, a predi¢do de normas de reacdo especificas para cada sexo nao foram

encontradas na literatura.

d. Efeito do fator idade na sensibilidade ambiental

Considera-se que a idade ¢ um ponto no vetor de desenvolvimento de um individuo.
SCHLICHTING e PIGLIUCCI (1998) afirmaram que o elemento tempo tem sido largamente
negligenciado nos estudos das NRs. Sugeriram que as NRs devem ser posicionadas num vetor
temporal, onde as mudangas na expressao génica podem ser analisadas numa norma de reagao
“desenvolvimental” (NRD). Aqui cabe ressaltar a necessidade de um neologismo, que ja esté
sendo utilizado em alguns trabalhos de psicologia e medicina. O termo mais proximo
existente, “desenvolvente”, reflete mais um carater “que desenvolve” e ndo “ao longo do
desenvolvimento”, como queremos de fato indicar.

Voltando aos trabalhos de produgdo animal, especialmente em bovinos, alguns autores
revisaram as diversas estimativas dos parametros genéticos para a caracteristica peso em
diferentes idades (KOOTS et al., 1994a, 1994b; MERCADANTE et al., 1995, LOBO et al.,
2000 e GIANOTTI et al. 2005). Os atuais modelos de regressao aleatdria, gerando curvas de
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crescimento nos trabalhos j& citados no item b. também apresentam uma superficie de
correlagdes dos pesos nas diferentes idades, mas a IGA e a sensibilidade ambiental ndo foram
consideradas. Um tnico trabalho em bovinos foi encontrado na literatura, onde as NRs dos
pesos em diferentes idades foram preditas por MARICLE (2008), porém o fator sexo foi
considerado como efeito fixo. Neste ponto, considerando o efeito do sexo, novamente
devemos citar CHIPPINDALE et al. (2001), que ressaltam a questdo do conflito sexual ser
dependente do vetor tempo, ou seja, da fase de desenvolvimento. No trabalho com
Drosophilas, tal conflito s6 foi efetivo depois da maturagdo sexual, sendo que as correlagdes
intersexuais encontradas para a caracteristica foram de +0,49 e -0,30, em juvenis e na fase
adulta, respectivamente.

Observa-se pela auséncia de estudos completos na literatura, que a complexidade que
envolve a expressdo genética considerando as dimensdes espacial (ambiente), temporal
(ontogénese), e ainda sexual careceu, at¢ o0 momento, de modelos que permitam uma analise
simplificada do estudo da interagdo existente entre esses fatores, de forma a revelar uma
estrutura logica subjacente. Segundo WEST-EBERHARD (2003), a pe¢a que esta faltando
para uma sintese entre desenvolvimento e o Neo-Darwinismo ¢ uma teoria adequada de

organizagdo do fendtipo que incorpore a influéncia do ambiente.
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II. OBJETIVOS

O objetivo do presente trabalho foi analisar a interacdo gendtipo-ambiente-sexo-idade
para o peso de bovinos Nelore por meio da sensibilidade ambiental definida por modelos de

norma de reagdo. Para isso, foram estabelecidos os seguintes objetivos especificos:

a. Estimar os pardmetros genéticos da caracteristica peso aos 450 dias em bovinos
Nelore usando modelos de regressdo aleatoria na abordagem de norma de reagao,
avaliando-se diferentes metodologias de célculo dos descritores ambientais e

diferentes ordens dos polinomios utilizados nas regressdes.

b. Comparar os pardmetros genéticos estimados por modelos de regressdo aleatoria
de norma de reacdo onde o efeito do sexo foi ajustado como efeito fixo e modelos

onde as analises foram separadas por sexo da progénie.
c. Estimar e comparar os pardmetros genéticos do peso em diferentes idades (aos

120, 210, 365 e 450 dias de idade), utilizando modelos de regressdo aleatéria de

normas de reacao lineares e cubicas, em andlises separadas por sexo da progénie.
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III. MATERIAL E METODOS

a. Estudo dos descritores ambientais e da ordem dos polindomios

Foram utilizados dados coletados pela ANCP (Associagao Nacional de Criadores e
Pesquisadores) de 366 rebanhos brasileiros com participagdo no programa de melhoramento
genético da raca Nelore (Nelore Brasil). O banco de dados original consistia de pesos
ajustados aos 365 e 450 dias (P365 e P450) e os respectivos ganhos de peso entre 365 ¢ 450
dias (G450), e informagdes cadastrais de 234.963 de bovinos da raga Nelore, nascidos entre
1974 e 2006. A matriz de parentesco foi modificada para adequar-se a um modelo de touro,
considerando a impossibilidade de expor o mesmo animal a diferentes ambientes durante a
mesma fase de desenvolvimento. Grupos contemporaneos (GCs) foram definidos usando
informacodes de sexo, ano, fazenda, manejo e estacdo de nascimento. GCs com menos de seis
individuos foram excluidos.

O P450 foi estudado em nove diferentes modelos: uma analise com modelo univariado
com ambiente tnico (MU) e oito andlises com modelo de regressdo aleatéria (MRAs). Os
MRAs diferiram na ordem dos polindmios de Legendre considerados e em seu descritor
ambiental.

Inicialmente, foram escolhidos polindmios lineares (segunda ordem ou primeiro grau),
visto a maioria dos trabalhos fazer uso destes polindmios na avaliagdo da sensibilidade
ambiental, relacionando a variagcdo do coeficiente de inclinacdo da norma como indicador da
importancia do IGA (KOLMODIN, 2002; FIKSE et al., 2003a; CARDOSO et al,, 2008,
CORREA et al., 2009, dentre outros). Contudo, foram considerados também modelos com
polindmios cubicos (quarta ordem ou terceiro grau), visando dar maior flexibilidade ao
formato das normas de reacdo preditas. Foram avaliadas, desta forma, as variagdes dos
coeficientes do termo quadratico e do termo cubico concomitantemente. Ordens ainda mais
elevadas ndo foram consideradas, visto problemas de convergéncia nas estimagoes.

O descritor ambiental foi calculado padronizando-se as médias dos grupos de
contemporaneos de P450 e G450 para uma distribui¢do com média zero e desvio-padrao de
um. O valor padronizado de cada grupo de contemporaneos foi entdo multiplicado por dez e

os grupos ambientais (GA) foram formados considerando a parte inteira desses valores. O
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formato inteiro ¢ uma condicdo necessaria ao software usado nas analises posteriores. Nas
primeiras seis MRAs, foram utilizados polindmios de segunda ordem (primeiro grau) na
regressdo. Na primeira e segunda MRAs, os GAs foram baseados, respectivamente na média
de P450 (MRAp) e na média de G450 (MRAg) dos grupos de fazenda-ano. Na terceira e
quarta MRAs, os GAs foram baseados , respectivamente, na média de P450 (MRAp-m) e na
média de G450 (MRAg-m) dos grupos de fazenda-ano-estagdo-manejo. Como o manejo tem
um fator implicito de sexo, os dados foram separados de acordo com o sexo antes da definicao
dos grupos ambientais como médias padronizadas de P450. Depois de definidos os grupos, os
dados foram fundidos pelos GAs. Valores de GA abaixo de -15 foram considerados no GA=-
15 (limite inferior) e aqueles acima de +15, no GA=+15 (limite superior) (como mostrado na
Figura 1a). O quinto modelo de regressao aleatéria (MRAITp-m) usou um algoritmo iterativo
para definir os GAs, seguindo metodologia proposta por CALUS et al. (2004). Na primeira
iteracdo, os dados foram analisados usando MRAp-m e as solugdes dos efeitos fixos (GC)
fora usadas para posicionar os dados nos respectivos GAs para a analise subseqiiente. Visto
que a primeira iteragdo resultou numa distribuicdo mais ampla dos dados ao longo do
gradiente ambiental, os limites dos GAs foram mudados para -20 (limite inferior) e +20
(limite superior) a partir da segunda iteracao (Figura 1b). O processo parou quando a
correlagdo entre as posigoes dos GAs nas analises prévias e presentes foram >0,999. Esta
convergéncia foi atingida apds trés iteragdes. Este processo tenta evitar o viés resultante do
uso nao-aleatorio dos touros ou o pequeno nimero de animais em alguns rebanhos. O sexto
modelo de regressdo (MRAITg-m) usou os GAs baseados em G450 na primeira iteracao e
repetiu o processo iterativo de MRAITp-m. A sétima e oitava MRAs utilizaram polindmios de
Legendre de quarta ordem (terceiro grau) na regressdo, considerando o descritor ambiental
baseado na média de P450 (MRAIT3p-m) e de G450 (MRAIT3g-m), respectivamente,
também utilizando o processo iterativo.

A Tabela 1 descreve a distribuicao dos dados em cada anélise e a Figura 1 apresenta o
numero de dados em cada GA. Os GAs foram definidos usando todo o banco de dados, mas
restricdes foram incluidas na estimagao dos pardmetros. Neste caso, touros foram excluidos se
(1) tinham menos que 100 mensuragdes de peso da progénie e (2) a distribui¢ao dos pesos das
progénies ao longo do gradiente ambiental abrangia menos que 20 unidades (antes da primeira
iteragdo nos MRAITs). Depois da aplicacdo desses dois critérios, os GCs com menos de cinco
dados foram removidos. Tais restrigdes afetaram os dados diferentemente em cada modelo e
resultaram nos diferentes numeros apresentados para os modelos na Tabela 1 para cada

analise. As distribuicdes dos pesos dos animais ao longo do gradiente ambiental no MRAg e
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MRAg-m (baseados em G450) se mostraram ligeiramente deslocadas para a direita
(coeficiente de assimetria de 0,15 e 0,16, respectivamente). Em MRAp ¢ MRAp-m a
assimetria foi mais acentuada ( 0,67 e 0,70 respectivamente), resultando em acumulo de
dados em +15 (Figura 1a). Quando os GAs foram definidos baseados em grupos de fazenda-
ano os dados ficaram concentrados numa regido central do gradiente ambiental e levaram a
exclusdo de um maior niimero de touros comparando-se com as andlises com grupos de
fazenda-ano-estagdo-manejo, que identificaram maior dispersdao ambiental (192 e 177 touros
com 85.529 e 79.250 dados totais em MRAp e MRAg, e 220 e 242 touros com 89.784 e

90.735 dados totais em MRAp-m e MRAg-m e seus modelos iterativos, respectivamente).

Tabela 1. Descrigio da distribuicio dos dados de P450: média, em kg, desvio-padrio, em kg, valores
minimos e maximos, em kg (e padronizados - pd* - entre parénteses), nimero de dados, nimero de
grupos contemporaneos e numero de individuos na matriz de parentesco, utilizados nas analises
MRAp, MRAg, MRAp-m, MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m.

Média Desvio- Minimo Maximo Numero de Numero Matriz de
(kg) padrao  (kg) (kg) dados de GC Parentesco
(kgz) (valor (valor

pd*) pd~)

MRAp 274,1 47,9 110 594 85259 3678 12337
(-3,4) (6,7)

MRAg 274,7 48,0 121 594 79250 3373 12025
(-3,2) (6,7)

MRAp-m 273,7 48,3 127 603 89784 3862 12348
(-3,0) (6,8)

MRAg-m 273,7 47,7 127 603 90735 3713 12031
(-3.1) (6,9)

MRAITp-m 273,7 48,3 127 603 89784 3862 12348
(-3.0) (6.8)

MRAITg-m 273,7 48,7 127 603 90735 3713 12031
(-3,1) (6,9)

MRAIT3p-m 273,7 41,3 127 603 89784 3862 12348
(-3,0) (6,8)

MRAIT3g-m 273,7 48,7 127 536 90735 3713 12031
(-3,1) (6,9)
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Figura 1. Numero de dados em analise em cada grupo ambiental (GA) para MRAp, MRAg, MRAp-m
e MRAg-m (a), e na Gltima iteragdo de MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m (b).

(Co)variancias dos coeficientes de regressao aleatorios foram estimados pelo REML
utilizando a versdo 3.0 do pacote DFREML (MEYER, 1988). A subrotina DXMRR
(MEYER, 1998) do programa permitiu a estimacao da variancia residual heterogénea em
cinco classes. As estimativas foram obtidas usando algoritmos Powell, Simplex e AI-REML,
portanto evitando problemas com estimativas de méaximas locais possiveis nos processos de
estimagdo por maxima verossimilhanga “sem derivadas”. O modelo geral pode ser

representado como segue:

kg-1 kg—-1

vi; =Fy + Z JGW:':p"":(G"lI_I)'l' Z “:m‘»‘-”m(ﬁft:j)"'g:;

m=o =0
Onde yj; € a j-ésimo W450 da progénie do i-ésimo animal e GA;; € o grupo ambiental
da j-ésima progénie do i-€simo touro (de -15 a +15 nos modelos nao-iterativos e -20 a +20
nos modelos iterativos), dm(GA;jj) € 0 m-ésimo polindmio de Legendre em funcdo do grupo
ambiental, Fij ¢ o efeito fixo de CG, B € 0 coeficiente de regressdo fixa para modelar a média
da populagdo (definida somente em modelos ndo-iterativos), o, € o coeficiente de regressao

aleatdria do efeito genético direto, k, corresponde a ordem do polindmio (um para MU, dois
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para MRAp, MRAg, MRAp-m, MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m e quatro para MRAIT3p-
m ¢ MRAIT3g-m) e g € o erro associado com as p classes pré-definidas com varidncias
homogéneas.

Na notagdo matricial:

v=Xb +Zs +¢€

onde

)%B s] _ [Ks®A 0
=1 ; V=" R

™
tn <
|

Com y sendo o vetor de observagdes, B o vetor de efeitos fixos dos grupos de
contemporaneos (incluindo F; e Bm), s o vetor de coeficientes aleatorios de touro, X, Z as
matrizes de incidéncia correspondentes, € € o vetor de residuos. K € a matriz de coeficientes
da fun¢do de covariancia para o efeito de touro, A ¢ a matriz de parentesco ¢ R ¢ a matriz

diagonal de variancias residuais estimadas em cinco niveis. Os niveis de varidncia do erro

3'::9|-'*‘) , com p=1,2,3.4,5 foram agrupados nos GAsde -15a-9,-8a-3,-2a+2,+3a+8,e+9a
+15, respectivamente, para os modelos ndo-iterativos, e -20 a -12, -11 a -4, -3 a +3, +4 a +11
e +12 a +20, respectivamente, para os modelos iterativos. Estes grupos foram acomodados
pelas matrizes identidades de ordem apropriada para cada nivel.

As estimativas de varidncia aditiva direta foram obtidas a partir do modelo de touro na

regressdo aleatoria pela multiplicagdo das varidncias de touro por quatro (72 = 43%) As

estimativas de variancia residual sem o componente genético foram obtidas pela diferenca
. . A . , . ﬁ;=3§+3€r| ) ‘A . ..
entre as estimativas de variancia fenotipica ( “IP}) e wvariancia aditiva:

= 6% — G4 . Valores genéticos esperados (VGE) sao definidos como o dobro das diferengas

Tea

G

&

esperadas na progénie (DEP), estas ultimas obtidas do modelo de touro diretamente pela

equacao:
ka_l
m=0

As inclinagdes das normas de reagao (IPNR) foram definidas pelo coeficiente angular
da reta definida pelas DEPs do animal em fun¢do da varidvel ambiental.
Os diferentes modelos que utilizaram a mesma base de dados (apos exclusdes) tiveram

seus ajustes comparados utilizando a funcdo log de verossimilhanga (Log L) e os critérios de
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informacao para formas de maxima verossimilhanga restrita (WOLFINGER, 1993), como o
Critério de Informacdo de Akaike (AIC) e o Critério de Informagdo Bayesiano de Schwarz
(BIC). Estes ultimos impdem penalidades de acordo com o numero de parametros a serem
estimados, evitando a tendéncia de Log L em favorecer modelos com maior nimero de
parametros.

Visando analisar a importancia dos coeficientes nas analises, foram obtidos os valores
da decomposicdo candnica da matriz de coeficientes da FC (equivalente a andlise de
componentes principais, conforme KIRKPATRICK e HECKMAN, 1989 ¢ KIRKPATRICK
et al. ,1990) para os modelos de regressdo cubica, ou seja, os valores de autovalores e

autofuncdes para os modelos com maior numero de coeficientes

b. Estudo do efeito de sexo

Foram utilizados neste estudo os mesmos dados de peso aos 450 dias (P450)
apresentados no item a.. Foram comparados seis modelos de regressao aleatéria (MRAs), que
diferiram por analisar separadamente os dados de progénies machos dos de progénies fémeas,
considerando regressoes lineares (k=1) ou cubicas (k=3), e descritores ambientais baseados na
média de peso dos grupos contemporaneos (p-m) e na média de ganho de peso dos grupos
contemporaneos (g-m), sendo escolhidos a partir dos resultados do estudo anterior. Tal
escolha baseou-se na maior identificagdo de IGA e no ajuste dos modelos, comparando-se
também polindmios de diferentes ordens. Assim, utilizou-se, em todas estas analises, o
processo iterativo descrito para a definicdo dos GAs. Foram definidas as anélises de progénies
machos (APM): MUM, MRAITp-mM, MRAIT3p-mM e MRAIT3g-mM, e as andlises de
progénies fémeas (APF): MUF, MRAITp-mF, MRAIT3p-mF e MRAIT3g-mF, a semelhanga
do estudo anterior. A Tabela 2 descreve a distribuicao dos dados em cada andlise e a Figura 2

apresenta o nimero de dados em cada GA.
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Tabela 2. Descrigao da distribuicdo dos dados de P450: média, em kg, desvio-padrao, em kgz, valores
minimos e maximos, em kg (e padronizados entre parénteses — valor pd*), nimero de dados, numero
de grupos contemporaneos ¢ nimero de individuos na matriz de parentesco, utilizados nas analises
MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM, MRAIT3g-mF.

Média Desvio- Minimo Maximo Numerode Numero Matriz de
(kg) padriao (kg) (kg) dados de GC Parentesco
(kg®) (valor (valor
pd*) pd*)
MRAITp-mM 291,8 48,3 137 603 41344 1850 11070
(-3,2) (6,4)
MRAITp-mF 256,4 40,5 127 577 40224 1745 10966
(-3,2) (7,9)
MRAIT3p-mM 2918 48,3 137 603 41344 1850 11070
(-3,2) (6,4)
MRAIT3p-mF 256,4 40,5 127 577 40224 1745 10966
(-3.2) (6,9)
MRAIT3g-mM 2919 47,8 137 603 40003 1725 10817
(-3,2) (6.5)
MRAIT3g-mF 256,4 40,3 127 577 40373 1680 10679
(-3,2) (8,0)
Machos Fémeas
3000 3000
& 2500 . 2500 .
;Z 2000 A = j% 2000 AG Al
. 4 " 2 . 284
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Figura 2: Numero de dados em analise em cada grupo ambiental (GA) nas na ultima iteragdo das
analises de progénies machos (MRAITp-mM, MRAIT3p-mM, MRAIT3g-m) e nas analises de
progénies fémeas (MRAITp-mF, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mF).

Os GAs foram definidos usando todo o banco de dados, mas restri¢des foram incluidas
na estimag¢do dos pardmetros. Neste estudo, como houve a separa¢do dos dados de machos e
fémeas, os critérios de exclusao foram relaxados: touros foram excluidos se (1) tinham menos
que 70 mensuragdes de peso das progénies e (2) a distribuicdo dos pesos das progénies ao

longo do gradiente ambiental abrangia menos que 20 unidades (antes da primeira iteragao).
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Depois da aplicagdo desses dois critérios, os GCs com menos de cinco dados foram
removidos.

As (co)variancia dos coeficientes de regressdo aleatoria foram estimadas por REML
usando a versdo 3.0 do pacote DFREML (MEYER, 1988). Na subrotina DXMRR
(MEYER, 1998) do programa, classificou-se a variancia residual em cinco classes. As
estimativas foram obtidas usando também os algoritmos Powell e AI-REML. O modelo geral

utilizado foi:
kz-1
yi =Fij + z CimGm(GA )+ 5,

m=o

Onde y; ¢ 0 W450 da j-ésima progénie do i-ésimo animal e GA4;; ¢ o grupo ambiental
da j-ésima progénie do i-ésimo touro (de -15 a +15 em modelos na primeira iteracao e -20 to
+20 nas iteragdes posteriores), ®m(GA:;) ¢ 0 m-ésimo polindomio de Legendre em fun¢do do
grupo ambiental G4, F; € o efeito fixo de GC, @im¢é o coeficiente de regressdo aleatoria para
o efeito genético direto, k, corresponde a ordem do ajuste (definida em todas as analise como
dois ou quatro, quando com polindmios de primeiro grau (regressdo linear) ou com
polindmios de terceiro grau (regressdo cubica), respectivamente) e ¢; ¢ o efeito do erro

associado, com p classes pré-definidas de variancia homogéneas. Na notagao matricial:

y=Xbi+Zs+e

onde

Xp

tr
m O =
Il
oo
(47}
<
M«
Il
=
7]
®
>
o

Com y sendo o vetor de observagdes (P450 das progénies machos e fémeas, analisadas
separadamente), p o vetor de efeitos fixos atribuidos aos grupos contemporaneos, S o vetor
dos coeficientes aleatdrios do efeito de touro, X, Z as matrizes de incidéncia correspondentes,
e ¢ o vetor de residuos. K ¢ a matriz de coeficientes da funcdo de covariancia para o efeito

de touro, A ¢é a matriz de parentesco ¢ R ¢ a matriz diagonal das variancias residuais

estimadas em cinco classes. Os niveis de 5(9|F:' com p=1,2,3,4,5 foram agrupados nos GAs de

-15a-9,-8a-3,-2a+2,+3 a+8, e +9 to +15, respectivamente, na primeira iteracao, ¢ -20 a -

41



Material e Métodos

12, -11 a -4, -3 a +3, +4 a +11, e +12 a +20, respectivamente, nas iteracdes subseqlientes.
Estes grupos foram acomodados no modelo de andlise pelas matrizes identidade de ordem
apropriada para cada nivel.

Da mesma forma que no estudo anterior, as estimativas de variancia aditiva direta

foram obtidas a partir do modelo de touro na regressao aleatdria pela multiplicacdo das

variancias de touro por quatro (94 = %95 ). As estimativas de variincia residual (9 ) sem o
componente genético foram obtidas pela diferenca entre as estimativas de variancia fenotipica
Ep==5_g=+3=€,j oA . o3 _ =3 -3 ‘o

( [)) e variancia aditiva: % = 95 — @1 . Valores genéticos esperados (VGE)

foram descritos como o dobro das diferengas esperadas na progénie (DEP), estas ultimas

obtidas diretamente do modelo de touro apresentado no estudo anterior pela equagao:
ka - 1.

DEPIZ:|GA:| = Z ﬁ:mﬁf}m(f;ﬂ)

m=0
A comparacao pelos critérios Log L, AIC e BIC foram realizados entre
modelos de diferentes ordens, visto que os bancos de dados nas andlises nos diferentes sexos
eram diferentes, bem como as exclusodes realizadas em p-m e g-m.
Também foi realizada a decomposi¢do canonica da matriz de coeficientes da
FC (KIRKPATRICK e HECKMAN, 1989 ¢ KIRKPATRICK et al. ,1990) para os modelos de
regressao cubica, neste caso para cada sexo e em para os descritores ambientais de peso e

ganho.
c. Estudo do efeito da idade

O conjunto inicial de dados contou com 1.110.662 pesos ajustados de 408.416 animais
coletados entre 1974 e 2006, em 366 rebanhos brasileiros pela ANCP (Associagao Nacional
de Criadores e Pesquisadores) para o programa brasileiro de melhoramento genético do gado
Nelore (Nelore Brasil). A matriz de parentesco foi adaptada ao modelo de touro. Os grupos
contemporaneos (GCs) foram definidos usando as informagodes de sexo, ano, fazenda, manejo
e estacao de paricao; GCs com menos de seis individuos foram excluidos.

Foram estudados os pesos ajustados para 120, 210, 365 e 450 dias (P120, P210, P365
e P450, respectivamente) usando um modelo de regressao aleatoria. O descritor ambiental foi

calculado usando o mesmo método considerado no item a.: as médias dos pesos dos grupos de
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fazenda-ano-estacao-manejo padronizadas para uma média zero e um desvio-padrdo um para
cada idade; entdo, os valores padronizados foram multiplicados por dez e os grupos
ambientais (GAs) foram obtidos considerando somente a parte inteira desses valores. O
formato em numeros inteiros foi uma condi¢do exigida pelo software a ser usado nas analises.
Como o manejo tem o fator sexo implicito, os dados foram separados de acordo com o sexo.
Neste momento, as analises foram diferidas: uma analise total (AT: MRAITI120T,
MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T, lineares), onde depois da defini¢do dos grupos
ambientais como médias padronizadas de peso, os dados de ambos os sexos foram fundidos
pela variavel GA. Para as andlises com sexo separado, os dados de ambos os sexos foram
mantidos separados e estudados em andlises separadas: analises com pesos da progénie de
machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M, lineares; e
APM3: MRAIT120M3, MRAIT210M3, MRAIT365M3 ¢ MRAIT450M3, cubicas) e analises
com pesos da progénic de fémeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e
MRAIT450F, lineares; e APF3: MRAITI20F3, MRAIT210F3, MRAIT365F3,
MRAIT450F3, ctbicas). Nestes casos, apds a definicdo dos grupos ambientais como médias
padronizadas dos pesos, a separagdo foi mantida. Foi utilizado, em todas as analises, 0 mesmo
algoritmo iterativo dos estudos anteriores.

A Tabela 3 descreve a distribuicao dos dados em cada anélise e a Figura 3 apresenta o
nimero de dados em cada GA. As andlises totais (AT) apresentaram aproximadamente o
dobro de dados, com médias intermedidrias as analises de progénie de machos (APM) e de
fémeas (APF). O numero de dados em cada GA atingiu de 225 a 6851, 94 a 3374, ¢ 59 a 3178
em AT, APM E APF. O GA extremo negativo acumulou mais dados nas analises de peso aos
120 e 210 dias, refletindo uma assimetria a direita mais alta nas distribui¢des dos pesos de
pos-desmama. Nao se pode excluir a possibilidade de sele¢do a desmama, com a reformulagao
de grupos contemporaneos e menor quantidade de animais com pesos extremamente

inferiores nas idades correspondentes a fase pos-desmama.
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Tabela 3. Descrigdo da distribui¢do dos dados de peso: média, em kg, desvio-padrio, em kg?, valores
minimos e maximos, em kg (e padronizados entre parénteses — pd*), nimero de dados, numero de
grupos contemporaneos ¢ numero de individuos na matriz de parentesco, utilizados nas analises
MRAIT120T, MRAIT120M, MRAIT120F, MRAIT210T, MRAIT210M, MRAIT210F, MRAIT365T,
MRAIT365M, MRAIT365F, MRAIT450T,

MRAIT450M e MRAIT450F. As andlises com
polinémios cubicos usaram as bases de dados correspondentes.

Média Desvio- Minimo Maximo Numero Nuamero Matriz de
(kg) padrao (kg) (kg) de dados de GC Parentesco

(kgz) (valor (valor
pd*) pd~)

MRAIT120T 1253 19,5 46 239 150990 6220 13977
(-4,1) (5,8)

MRAIT120M 1293 19,7 46 239 69517 2897 12915
(-4,2) (5,6)

MRAIT120F 121,1 18.2 50 222 68439 2998 13007
(-3,9) (5,6)

MRAIT210T 1834 2838 74 344 118808 5373 12887
(-3,8) (5,6)

MRAIT210M 190,5 28,9 75 343 55790 2499 11857
(-4,0) (5,3)

MRAIT210F 176,6 26,6 78 328 53597 2580 11923
(-3,7) 5.7

MRAIT365T 236,2 41,3 107 536 102977 4239 12870
(-3,1) (7,3)

MRAIT365M 249,6 41,1 117 536 48054 2016 11736
(-3,2) (7,0)

MRAIT365F 223,5 37,0 107 508 46290 1960 11509
(-3,2) 7,7

MRAIT450T 273,7 48,3 127 603 89784 3862 12348
(-3,0) (6,8)

MRAIT450M 291,8 48,3 137 603 41344 1850 11070
(-3,2) (6,4)

MRAIT450F 2564 40,5 127 577 40224 1745 10966
(-3,2) (7,9)

Os GAs foram definidos usando o banco de dados completo, mas foram consideradas

as mesmas restricdes adicionais para a estimacao dos parametros genéticos do estudo anterior,

mais ou menos relaxadas em andlises separadas ou conjuntas, respectivamente.

Utilizou-se a mesma metodologia para a estimacdo das (co)variancias dos coeficientes

de regressao aleatoria, baseando-se num modelo idéntico utilizado no item b., realizando-se

analises separadas para cada sexo e idade.
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Figura 3. Distribui¢des dos dados dentro dos grupos ambientais (GA) na ultima iteragdo das analises
de dados totais (MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365, MRAIT450) e de sexos separados em
progénies de machos (MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M, MRAIT450M) e¢ de fémeas
(MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F, MRAIT450F).

No estudo da sensibilidade ambiental, restringiu-se & comparagdo entre as idades em
modelos lineares, sendo que foram feitas analises de correlagdo para comparar: 1) DEPs em
diferentes ambientes e em diferentes andlises; 2) as inclina¢des preditas das normas de reagao
(IPNRs) em diferentes analises; 3) ganho genético considerando as médias ponderadas pelo
nimero de progénies do touro no ano do nascimento destas. As IPNRs foram definidas pelo
coeficiente angular da reta definida pelas DEPs do animal nas andlises com polindmios de
primeiro grau em fung¢do da varidvel ambiental (IPNR = ADEP/AGA).

Para simplificar a descricdo dos resultados, separamos as idades em dois grupos
maiores: a fase pré-desmama (FPreD), incluindo os pesos aos 120 e aos 210 dias, e a fase pos-
desmama (FPosD), incluindo os pesos aos 365 e aos 450 dias, considerando que a idade

comum de desmama no Nelore brasileiro € de 240 dias.
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IV. RESULTADOS

a. Analise dos descritores ambientais e da ordem dos polinomios

A Tabela 4 mostra as estimativas dos parametros de cada modelo (com os erros-
padrdo aproximados para os coeficientes dos polinomios de Legendre e as varidncias
residuais) nas diferentes analises. Em MU, pela definicdo do modelo, houve uma estimativa
unica para a variancia genética (equivalente a variancia do coeficiente de nivel, com k=1) e
para a variancia residual. Assim, a partir da Figura 4, as herdabilidades e as variancias estao
mostradas como linhas pontilhadas para permitir uma melhor comparacdo visual com as
estimativas de MRAs.

As estimativas de herdabilidade (h”) foram mais altas nos extremos ambientais
favoraveis e desfavoraveis (Figura 4). Os pontos de herdabilidade minima estiveram sempre
na parte média da regido negativa do gradiente ambiental (GAs entre -8 e -5 nos modelos nao-
iterativos e -11 a -3 nos modelos iterativos). Isto contrariou resultados obtidos.em outras
caracteristicas na literatura com modelos de regressao usando polindmios de primeiro grau
(KOLMODIN et al., 2002; FIKSE et al., 2003a): esperava-se que a herdabilidade aumentasse
de acordo com o gradiente ambiental (seguindo a tendéncia de maiores varidncias genéticas
nos ambientes positivos), com o ponto da minima herdabilidade localizado anteriormente ao
valor minimo considerado no gradiente ambiental. Quando utilizados polindmios de terceiro
grau (modelos de regressao cubica), as estimativas de herdabilidade tiveram uma elevagao

abrupta em ambos os extremos (GA=-20 e GA=+20).
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Tabela 4. Estimativas das variancias dos coeficientes de nivel (N), inclinagdo (S), curvatura (C) e inflexdao (I) dos polinémios de Legendre, bem como das
covariancias (N x S, Nx C,Sx C,Nx I, Sx I e C x I) e das variancias residuais do modelo de touro nas diferentes analises (MU, MRAp, MRAg, MRAp-m,

MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m . Os erros-padrao aproximados sdo mostrados abaixo de cada parametro.

Nivel Inclinac¢ao

MIsa ca 05 6 o2 0= 67yt 07 pos
™) S
(m=0) (m=1)
MU 80,6 629,2
+ 56 t 69
MRAp 66,9 19,3 478,1 562.,4 590,3 664,0 738,84
Y2 Xy o8 T 10,1 T 155 ¥ 269 T 406
MRAg 72,0 18,3 530,1 575.,5 636,6 628.4 762,8
t s 53 T 126 + 93 + 1338 T 203 t 433
MRAp-m 71,9 14,5 479.4 5538 614,9 657,1 763,7
=l B A X * 103 * 95 + 144 * 240 * 43
MRAg-m 81,9 11,2 523,2 592.8 6219 630,3 750,5
¥ F33 T g5 * 9o T o ¥ 164 T 334
MRAITp-m 77,2 16,6 476,1 564,6 6173 681,5 854,0
t 69 taa t 94 ) t 161 + 294 * 556
MRAITg-m 81,3 20,8 483,6 575,6 604,2 671,8 839,0
tes X4 t 94 t 53 t 134 t 14 * a7
MRAIT3p-m 81,9 13.0 2,2 -1,6 -0,6 4752 563,6 616,0 684,7 842,0
¥ 7 X705 Taod 47 17 Xoot 3o os  * o5 ) T 160 ¥ 299 T 549
MRAIT3g-m 82,7 16,2 480,5 574,9 604,7 671,6 831,8
ti7 o2 tagt 4 g Footogt o * ooy +37 t 135 + 213 * g
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Entre os modelos com polindmios de primeiro grau, houve alteragdao na trajetoria da
curva de herdabilidade, com variacdo no formato da concavidade e na amplitude das
estimativas. Em MRAp, por exemplo, a h® atingiu valores de 0,19 (em GA=-6) a 0,29 (em
GA=-15) e 0,42 (em GA=+15); em MRAg-m, a h” variou de 0,23 (em GA=-7) a 0,29 (em
GA=-15) ¢ 0,36 (em GA=+15). MRAg mostrou a mais baixa estimativa de h’ em ambientes
desfavoraveis, mas a situagao foi invertida no extremo favoravel, onde a estimativa foi a mais
alta. A herdabilidade estimada em MU (h?=0,24) esteve mais baixa do que as estimativas em
MRA em grande parte do gradiente ambiental, com maiores diferencas nos extremo
favoravel. Diferentes mudangas ocorreram quando modelos iterativos foram aplicados nas
variaveis ambientais baseadas em P450 e G450. MRAITp-m e MRAp-m tiveram uma curva
com formato similar, mas MRAITg-m ¢ MRAg-m mostraram importantes diferengas nos
ambientes extremos, com maiores estimativas da herdabilidade apds as iteragdes.

As andlises com polindmios de terceiro grau, por permitirem uma maior flexibilidade
no formato das normas de reacdo, mostraram a elevacdo da herdabilidade no extremo
ambiental negativo ocorre de forma mais abrupta. As estimativas de herdabilidade no extremo
ambiental positivo tiveram valor mais elevado do que nas regressdes lineares, mantendo,
porém, uma ascendéncia suave. O agrupamento dos gradientes ambientais em cinco classes
para a estimacao da variancia residual confirmou a existéncia de diferengas nesta variancia de
acordo com os GAs. As mudancgas abruptas de uma classe para a classe seguinte indicaram
que o gradiente poderia ter sido dividido em um ntimero maior de classes, o que, entretanto,
poderia causar dificuldades no ajustamento dos modelos. Como conseqiiéncia desta forma
descontinua de estimagao da variancia residual no modelo, a variancia fenotipica (Figura 5), a
varidncia residual sem o componente genético (figura 7) e as herdabilidades (Figura 4)
apresentaram também mudangas abruptas entre as classes. As estimativas de varidncia
fenotipica (3_3 ) tiveram uma tendéncia de aumento ao longo do gradiente ambiental como um
todo e mostrou valores estdveis dentro das classes de estimativas do residuo, com pequenas
diferencas de trajetéria entre os modelos iterativos. As estimativas de varidncia genética
aditiva (35 ) foram maiores nos extremos do gradiente ambiental em todos os modelos (Figura
6). As estimativas de varidncia residual sem o componente genético (35: ) aumentaram
levemente ao longo do GA, sendo varidveis dentro das classes (aumentando quando p=1,
estabilizando em p=2, e diminuindo quando p=3 a 5, mais abruptamente nos modelos de

regressao cubica).
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Figura 4. Estimativas de herdabilidade ao longo do gradiente ambiental definido pela variavel de
grupos ambientais (GA) para MU, MRAp, MRAg, MRAp-m ¢ MRAg-m (a), e MU, MRAITp-m,
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Figura 5. Estimativas de varidncia fenotipica (em kg?) ao longo do gradiente ambiental definido pela
variavel de grupos ambientais (GA) em MU, MRAp, MRAg, MRAp-m ¢ MRAg-m (a), e MU,
MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m ¢ MRAIT3g-m (b).
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Figura 6. Estimativas de varidncia genética aditiva (em kg?) ao longo do gradiente ambiental definido
pela variavel de grupos ambientais (GA) em em MU, MRAp, MRAg, MRAp-m ¢ MRAg-m (a), ¢
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Figura 7. Estimativas de variancia residual sem o componente genético (em kg?) ao longo do gradiente
ambiental definido pela varidvel de grupos ambientais (GA) em em MU, MRAp, MRAg, MRAp-m e
MRAg-m (a), e MU, MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m ¢ MRAIT3g-m (b).
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Os MRAs estimaram as fungdes de covariancia (FC), permitindo mostrar as
estimativas de correlagdo genética (rp) entre ambientes como graficos de superficie
tridimensionais (Figura 8). As r, foram plotadas no eixo z baseando-se nos valores de GA nos
eixos x e y. Isto resultou em figuras com formato de “selas”, onde as r, foram minimas entre
ambientes extremos opostos (com valores entre 0,08 em MRAp a 0,57 em MRAIT3p-m) e
proximos ou iguais a um entre ambientes similares favoraveis ou desfavoraveis. Todos os
modelos revelaram uma IGA importante entre ambientes extremos opostos. O valor da
correlacdo genética de 0,8, sugerida por ROBERTSON (1959) como um valor limite para
IGA significativa, separou nas superficies a parte com menor importancia de IGA (em azul, r,
> 0,8) da parte com IGA importante (em amarelo ou vermelho, r, < 0,8). MRAg, NRAp ¢
MRAITg-m apresentaram menores correlacdes entre extremos opostos e tiveram dareas
maiores em amarelo e vermelho nas superficies. MRAg-m teve maiores r, € uma maior area
em azul. MRAp-m e MRAITp-m foram intermediarios na capacidade de identificar IGA. O
formato da superficie de correlagdo nos modelos de regressdo ciibica também indicou forte
presenca de IGA entre ambientes negativos e positivos (com correlagdes minimas
ligeiramente maiores: 0, 57 em MRAIT3p-m e 0,47 em MRAIT3g-m), mas com maiores
correlagdes genéticas entre os ambientes desfavoraveis (drea em azul expandida no quadrante
relativo as correlagdes entre ambientes negativos).

Ao se comparar os formatos das curvas dos componentes de varidncia obtidas no
presente trabalho com os resultados da literatura, observa-se uma divergéncia em relagio aos
trabalhos com normas de reacdo para caracteristicas de producao de leite, proteina e gordura
do leite (KOLMODIN et al.., 2002 e CALUS et al., 2002, SHARIATI et al. 2007), onde se
observa trajetorias sempre crescentes da curva de herdabilidade. CALUS E VEERKAMP
(2003) ndo encontraram heterogeneidade na herdabilidade para as caracteristicas de produgao
de leite, apesar de terem sido detectadas varidncias genéticas heterogéneas. Para a produgao
de proteina do leite, KOLMODIN et al.(2002) encontraram correlacdes genéticas entre o
ambiente médio e o ambiente favordvel (+2,5 desvios-padrdo) de 0,93, e entre o ambiente
médio e o ambiente desfavoravel (-2,5 desvios-padrao) de 0,67. SHARIATI et al., 2007
encontraram correlagdes entre ambientes de um desvio-padrao positivo e negativo de 0,93,
0,91 e 0,89 para producao de leite, proteina e gordura, respectivamente.

Poucos trabalhos utilizando normas de reagcdo para a caracteristica peso foram
publicados at¢é o momento. Os resultados de MARICLE (2008) em rebanhos Angus
mostraram IGA importante, com uma correlagdo entre os coeficientes de nivel e inclinacao

negativa. Os resultados do trabalho de CARDOSO e OLIVEIRA (2008) com ganho de peso
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em bovinos com diferentes propor¢goes de genética Angus tiveram herdabilidades estimadas
com trajetoria crescente ou com ponto de minimo, variando de aproximadamente 0,1 em
ambientes negativos a 0,8 em ambientes positivos. CARDOSO et al. (2008) mostrou
trajetorias de herdabilidade estimada crescentes, variando de 0,08 em ambientes negativos a
0,23 em ambientes positivos utilizando variancias residuais heterogéneas e um processo
iterativo de estimagdo. A correlagdo genética entre ambientes opostos extremos foi de 0,98,
demonstrando um maior efeito de IGA de escala. CORREA et al. (2009) também encontrou
herdabilidades crescentes (modelo homocedastico) ou com ponto minimo préximo do
ambiente negativo (modelo heterocedastico), partindo de um valor de 0,29 e chegando a 0,70
para ganho pos-desmama em rebanho Devon. Nesse trabalho, as correlagdes genéticas entre
extremos opostos chegaram a valores negativos.

Normas de reagdo adaptativas (NRA) foram definidas usando os valores genéticos
preditos expressos em diferengas esperadas na progénie (DEPs) ao longo do gradiente
ambiental. Amostras de NRAs sdo apresentadas na Figura 9. E interessante notar que a
expressdo da interacdo nos modelos de regressdo cubica parece estar mais acentuada em
ambientes negativos ndo extremos (entre GAs de -15 a -5), havendo aproximacdo e
cruzamento das normas nestes pontos.

As inclinagdes preditas das NRAs (IPRN) foram calculadas como o coeficiente
angular dos polindmios ordindrios de cada touro. Estes valores foram usados em andlises de
regressdo visando identificar tendéncias nas respostas correlacionadas nos critérios utilizados
em programas de selecdo atuais. A andlise de regressdo das DEPs em MU (constantes e
independentes do gradiente ambiental) nas [IPRNs e nas DEPs estimadas nos MRAs para os
GAs extremos ( -15 e +15 ou -20 e +20) e médio (GA zero), mostraram resultados
significativos (p<<0.0001). A correlacdo entre DEPs do MU e as DEPs em ambiente favoravel,
nos MRAs (GA = +15 ou +20) foram positivas e também maiores (Tabela 5). As correlagdes
entre DEPs em UM e as IPRNs variaram entre 0,64 ¢ 0,72. Resultados da analise em modelos
de regressao cubica compararam os valores das DEPs em MU com as DEPs em GA -20, -10,
0, +10 e +20 (Tabela 6), mostrando resultados menos conclusivos, visto que as correlagdes
apresentarem valores que se alternaram quando tomados na direcdo dos extremos ambientais

opostos, somente confirmando a maior correlagdo com o valor de GA=0.
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Figura 8. Superficies de correlagdes genéticas estimadas entre grupos ambientais (GA1 x GA2) para
diferentes MRAs (MRAg, MRAp, MRAp-m, MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m).
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Tabela 5. Coeficientes de correlacdo entre as diferengas esperadas na progénie (DEPs) para MU e
outros modelos em pontos especificos do gradiente ambiental (GA = -15, 0 e +15 para MRAp, MRAg,
MRAp-m e MRAg-m e EG = -20, zero ¢ +20 para MRAITp-m e MRAITg-m) e respectivas
inclinagdes preditas das NRs (IPNR). Somente touros com pesos de progénie utilizadas na analise
foram considerados. (p<0,0001 para todas as correlagdes).

MRAp MRAg

GA(-15) GA(0) GA(+15) IPNR GA(-15)  GA(0) GA(+15) IPNR

MU 0,77 0,99 0,96 0,76 0,66 0,97 0,92 0,64
MRAp-m MRAg-m

GA(-15)  GA(0) GA(+15) IPNR GA(-15)  GA(0) GA(+15) IPNR

MU 0,85 0,99 0,97 0,75 0,88 0,97 0,96 0,72
MRAITp-m MRAITg-m

GA(-20)  GA(0) GA(+20) IPNR GA(-20)  GA(0) GA(+20) IPNR

MU 0,86 1,00 0,97 0,76 0,78 0,97 0,94 0,69

Tabela 6. Coeficientes de correlagdo entre as diferengas esperadas na progénie (DEPs) para MU e
MRAIT3p-m e MRAIT3g-m em pontos especificos do gradiente ambiental (GA=-20, -10, 0, +10 e
+20). Somente touros com pesos de progénie utilizadas na analise foram considerados. (p<0.0001 para
todas as correlagdes).

MRAIT3p-m MRAIT3g-m

GA(- GA(-
GA(-20) 0) GA(0) GA(+10) GA(+20) GA(-20) 0) GA0) GA(+10)  GA(+20)

MU 0,97 0,94 0,99 0,96 0,90 0,92 0.86 0,95 0,93 0,87

A varia¢do das IPNRs esta diretamente relacionada a importancia da IGA e reflete a
sensibilidade ambiental (FALCONER, 1990), referente a uma maior plasticidade (valores
absolutos maiores de inclinagao) ou robustez (valores absolutos menores de inclinagdo). As
analises de regressdo para as IPNRs de diferentes MRAs lineares foram consistentes
(p<0,0001) e tiveram coeficientes de determinagdo entre 0,70 (MRAg X MRAg-m) e 0,98
(MRAg-m X MRAITp-m). A Figura 10 mostra as regressdes e suas equagdes e coeficientes
de determinagdo. Nos modelos de regressao cubica, a inclinacdo das NRAs também se refere
ao coeficiente linear, mas esta correlacionada aos outros coeficientes (de curvatura e de

inflexdo), dificultando a direta conexdo com o a sensibilidade ambiental.
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Figura 10. Regressodes entre as inclinagdes (S) das NRAs preditas por diferentes modelos lineares
(MRAp x MRAg, MRAp-m x MRAp, MRAg-m x MRAg, MRAg-m x MRAp-m, MRAITp-m x
MRAp-m ¢ MRAITg-m x MRAp-m), com suas respectivas equacdes de regressdo e coeficientes de
determinagdo R? (todas as regressdes com p<0,0001).

Nos resultados da andlise de componentes principais da FC para os modelos com
maior namero de coeficientes (MRAIT3p-m e MRAIT3g-m, na Tabela 7), observa-se uma
maior importancia dos primeiros dois coeficientes (m=0 e m=1), visto que seus autovalores
somam mais de 96% do total, representando a maior porcentagem da variacdo na
caracteristica. Os graficos das autofun¢des sdo apresentados na Figura 11, sendo que para o

primeiro coeficiente (m=0), a autofungcdo ¢ sempre positiva, o que significa que este
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componente genético atua de forma semelhante em todo o gradiente ambiental. Para os outros
coeficientes (m=1, 2 e 3) ela ¢ positiva ou negativa, dependendo do valor de GA, o que
mostra que tais componentes genéticos tém efeitos antagdnicos na caracteristica peso,

dependendo do ponto no gradiente ambiental. (VAN DER WERF, 1998).

Tabela 7. Autovalores considerando os coeficientes (quando m=0, 1, 2 e 3) da fun¢des de covaridncia
(FC) estimadas para as analises MRAIT3p-m e MRAIT3g-m e coeficientes das autofungdes
correspondentes.

Autovalores . Coef. das Autofuncoes
m=0 m=1 m=2 m=3 m=0 m=1 m=2 m=3
MRAIT3p-m 86,5 10,9 1,1 1,7 0,62 -0,51 -0,68 -0,16

0,37 1,40 -0,09  -2,70
0,19 1,00 2,09 0,48
-0,14  -0,57  -0,76 4,58

MRAIT3g-m 86,2 15,9 1,8 2,3 0,64 -0,44  -0,70  -0,16
0,35 1,72 -0,20  -2,50
0,15 0,86 2,16 0,44
-0,16  -1,08 -0,48 4,52

A variacdo do nimero de dados usados nas diferentes andlises impediu a comparagao
do ajuste entre todos os modelos. Foram comparados os valores de AIC, BIC e Log L, obtidos
pelo DFREML na estimagdo dos pardmetros genéticos entre modelos com o gradiente
ambiental definido pela média de pesos nos grupos contemporaneos, cuja estrutura de dados
foi utilizada também no modelo univariado (MU). Os trés critérios classificaram os modelos
na mesma ordem, sendo que o MU apresentou o pior ajuste (maior AIC e BIC e menor Log
L), seguido pelo MRAp-m, MRAITp-m e pelo MRAIT3p-m, que apresentou o melhor ajuste
(Figura 12).
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4 Autofuncoes de MRAIT3p-m [ 4 Autofuncies de MRAIT3g-m

-30 30 -30 30
o | -1
2 2
—m0(AV=8645)  —m1(AV=1095) —m=0(AV=86,15)  —m=1(AV=15,88)
- —m=2(AV=1,14) —m=3(AV=1,65) = —m=2(AV=1,76) —m=3(AV=232)
4 | -4

Figura 11. Plotagem das autofun¢des dos coeficientes (m=0, 1, 2 ¢ 3) da FC estimados em MRAIT3p-
m ¢ MRAIT3g-m, com os respectivos autovalores (AV).
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Figura 12. Valores de AIC, BIC e Log L dos modelos de estimagdo utilizados em MU, MRAp-m,
MRAITp-m e MRAIT3p-m.
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b. Estudo do efeito de sexo

A Tabela 8 mostra as estimativas dos pardmetros de cada modelo (com os erros-padrdo
aproximados para os coeficientes dos polindmios de Legendre e as varidncias residuais) nas
diferentes analises. Foram repetidos os dados de MU como referéncia para a comparagdo grafica
com os modelos do estudo anterior. MUM e MUF tiveram coeficientes de nivel (N) mais baixos
que MU, mas muito pouco diferentes entre si. Observa-se que os coeficientes de nivel ou
intercepto (N) foram maiores em APM que em APF em MRAITp-m e MRAIT3p-m, e
ligeiramente maiores em APF que em APM em MRAIT3g-m. Em compensagao, os coeficientes
de inclinagdo (S) foram muito maiores em APF que em APM, chegando a 76% a mais em
MRAIT3g-m, sugerindo uma maior IGA nas andlises com progénies de fémeas. As correlagdes
entre os coeficientes de nivel e inclinagdo (N x I) foram de 0,67, 0,67 e 0,50 para MRAITp-mM,
MRAIT3p-mM e MRAIT3g-mM, e de 0,34, 0,39 e 0,37 em MRAITp-mF, MRAIT3p-mF e
MRAIT3g-mF, respectivamente, sugerindo que a IGA em APF estdo relacionadas a mudangas de
ranking enquanto que em APM ha IGA de escala, devido a heteroscedasticidade.

Os valores dos coeficientes quadraticos (C) foram muito maiores em APF que em
APM, enquanto que os coeficientes cubicos (I) foram muito maiores em APM que em APF.
Quanto a avaliacdo dos ajustes, os modelos clbicos tiveram valores de AIC ligeiramente
menores em MRAIT3p-mM e em MRAIT3p-mF (305000 e 283036, respectivamente),
quando comparado com os modelos lineares MRAITp-mM e MRAITp-mF (305011 e
283056, respectivamente) . Ja os valores de BIC tiveram comportamento inverso, sendo
menores para os modelos lineares (305080 e 283125, em MRAITp-mM e MRAITp-mF,
respectivamente) que os modelos cubicos (305130 e 283165, em MRAIT3p-mM e
MRAIT3p-mF, respectivamente).

Comparando-se as estimativas de herdabilidade em APM e APF (Figura 13), observa-
se que as analises de machos apresentaram valores quase sempre inferiores aos de fémeas,
exceto no extremo ambiental desfavoravel, no modelo MRAIT3p-mM. Em MUM e MUF, os
valores de h? foram 0,20 e 0,27, respectivamente, ndo constando dos graficos. Os modelos de
regressao cubica permitiram uma maior elevagdo da herdabilidade, atingindo valores de 0,68
e 0,72 nos modelos MRAIT3p-mF ¢ MRAIT3g-mF. Em, MRAITp-mM, a herdabilidade foi
crescente, mostrando que o modelo com polinémio linear ndo permitiu identificar alteracdes
abruptas no extremo ambiental desfavoravel. MRAIT3g-mM apresentou valores de h® em

ambientes intermedidrios mais elevados que em MRAITp-mM e MRAIT3p-mM.
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Tabela 8. Estimativas das variancias dos coeficientes de nivel (N), inclinag¢do (S), curvatura (C) e inflexdo (I) dos polindmios de Legendre, bem como das
covariancias (N x S, Nx C, Sx C,Nx I, S x [ e C x I) e das varidncias residuais do modelo de touro nas diferentes analises (MU, MUM, MUF, MRAITp-
mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF. Os erros-padrdo aproximados sdo mostrados abaixo de cada parametro.

Nivel

Inclinacao Curvatura Inflexao

NxS NxC $xC NxI SxI  Cxl (5'ez|p=1 OA'ez‘pz2 5'62|p=3 6-62\p=4 ‘5}2@:5
™) ()] © ()]
(k=1) (k=2) (k=3) (k=4)
MU 80,6 629,2
t 56 t 69
MUM 77,0 735,8
L) ¥ o3
MUF 74,4 512,0
t 75 T 3.
MRAITp-mM 76,6 11,3 19,6 564,0 654,4 749,5 765,9 989,1
o4 X535 Es4 * 42 * 130 * 194 * 295 * 714
MRAITp-mF 69,9 14,0 10,6 391,8 454,1 506,8 540,4 712,2
tgs *s59 *s55 T 114 * 112 * 186 * 33 * 772
MRAIT3p-mM 83,1 8,6 17,8 1,7 6,3 2.8 4,5 -6,8 -1,2 -0,5 563,1 652,8 752,6 763,6 984,0
s ti0 tee tar Faoras toeg agtszotan *og3 * 129 + 196 * 295 * 3
MRAIT3p-mF 75,2 13,0 12,3 5,6 6,7 6,0 0,6 -0,8 09 1,5 391,6 453,8 505,9 541,5 703,6
to7 Xgo X5 Ese dsoker Xop EaskzsEtziz ks o3 1 187 o34 776
MRAIT3g-mM 82,9 9,2 13,9 1,4 3,8 32 5,1 34 2,1 -1,1 565,3 647,2 757,5 764,8 986,4
s X4 Eer Fuz Faokue F3 Fustistoas Fogsp T3 * o0 * 30 ¥ 743
MRAIT3g-mF 84,4 16,2 13,6 6,0 39 53 0,6 03 1,1 1,9 394,0 463,5 509,5 533,9 701,1
T F2 Fes tig Fastausz oy taztootoaz E o6 t 56 + 22 * 179 + 303

—_ ) _
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As estimativas de varidncia fenotipica (97 ) foram muito maiores nas analises de

machos (Figura 14), sendo um fator importante para explicar a menor herdabilidade, visto que

as estimativas de varidncia genética aditiva (54 ) foram semelhantes entre os sexos (Figura
15). Ja as maiores elevacdes deste componente ocorreram no extremo ambiental negativo em
MRAIT3p-mM e MRAIT3g-mM, e no extremo ambiental positivo em MRAIT3p-mF e
MRAIT3g-mF. A particdo das estimativas de varidncia residual em cinco classes, com a
variancia genética aditiva definida como continua, causou saltos abruptos nas curvas de
estimativas de variancia residual e, conseqiientemente nas de varidncia fenotipica,

confirmando a heteroscedasticidade ao longo dos niveis de GA (Figura 16). As estimativas de

variancia residual sem o componente genético (5.;.) aumentaram levemente ao longo do
gradiente ambiental, mas foram variaveis dentro das classes (aumentando quando p = 1,
estabilizando em p = 2, e diminuindo quando p = 3 a 5, muito mais acentuadamente nos
modelos de regressao ctbica). Os modelos de machos apresentaram varidncia residual muito
maior do que os modelos de fémeas, sendo que nos modelos de regressdo cubica de fémeas,
houve maior variagdo dentro da classe p=5, enquanto que em modelos de machos houve

maior variagdo dentro da classe p=1.

0,80 - —O—MRAITp-mM —&—MRAITp-mF
0.70 - ——MRAIT3p-mM ——MRAIT3p-mF
——MRAIT3g-mM ——— MRAIT3g-mF
o 0,60 - --—= MU
3
S
= D50
._‘EU
o 0,40
Q
L 0,30
0,20
0,10 | — : . : : .
-20 -15 -10 -5 0 5 10 15 20

Figura 13. Estimativas de herdabilidade ao longo do gradiente ambiental definido pela variavel de
grupos ambientais (GA) para MU, MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF,
MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF.
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Figura 14. Estimativas de variancia fenotipica (em kg?) ao longo do gradiente ambiental definido pela
varidvel de grupos ambientais (GA) em MU, MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM,
MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF .

e 700 - —o—MRAITp-mM —e—MRAITp-mF

gGOO N —— MRAIT3p-mM ——MRAIT3p-mF

g —— MRAIT3g-mM ——MRAIT3g-mF

= 500 - --- .MU

b,

o 400

Q

‘@ 300

&

© 200

2

S 100 |

=2 0 . . .

-20 -15 -10 -5 O 5 10 15 20

GA

Figura 15. Estimativas de varidncia genética aditiva (em kg?) ao longo do gradiente ambiental definido
pela variavel de grupos ambientais (GA) em MU, MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM,
MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF .
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Figura 16. Estimativas de variancia residual (em kg”) ao longo do gradiente ambiental definido pela
variavel de grupos ambientais (GA) em MU, MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM,
MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF.

Os MRAs estimaram as fungdes de covariancia (FC) e a partir delas foram estimadas
as correlagdes genéticas (rg) entre ambientes nos graficos de superficie tridimensionais da
Figura 17. As superficies apresentaram diferencas marcantes na comparagao entre 0s sexos.
As superficies de correlagdo dos modelos de fémeas mostraram correlagdes baixas entre os
ambientes positivos e negativos, com areas em amarelo e vermelho mais extensas, indicando
uma maior importancia da IGA (r, minima de 0,26, 0,47 ¢ 0,54 em MRAITp-mF, MRAIT3p-
mF e MRAIT3g-mF, respectivamente). As superficies de correlagdo dos modelos de machos
mostraram em geral valores maiores, com uma &4rea maior em azul, indicando uma
importancia menor da IGA, apesar de apresentar correlagdes genéticas minimas ainda
relativamente baixas entre extremos nos modelos cubicos, visto que estes permitem maior
liberdade na altera¢do nos extremos das normas de reagao (r, minima de 0,50, 0,46 e 0,43 em
MRAITp-mM, MRAIT3p-mM e MRAIT3g-mM, respectivamente). A importancia do
coeficiente cubico para as andlises de machos se refletiu no formato da superficie, com o
surgimento de areas de baixa correlagdo entre ambientes negativos. A alteracdo abrupta nas
estimacdes dos extremos ambientais negativos exigiu modificacdes s6 permitidas aos modelos
com polindmios de mais altos graus. Nos modelos de fémeas, ocorreu uma tendéncia de

diminui¢do das correlacdes de forma linear, a partir de ambientes intermediarios, restringindo
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a importancia dos coeficientes de mais alto grau. O acréscimo do coeficiente quadratico
intensificou a diminui¢do das correlagdes genéticas entre ambientes negativos e positivos,

exatamente nos quadrantes opostos.

MRAITp—m Machos MRAITp—m Femeas

7 =20

= Grupo Amb. (2)
0 20
Grupo Amb. (1) 20

MRAIT3p—m Machos

Grupo Amb. (2)

MRAIT3g—m Femeas

Grupo Amb. (2)

Figura 17. Superficies de correlagdes genéticas estimadas entre grupos ambientais (GA1 x GA2) para
diferentes MRAs (MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e
MRAIT3g-mF). A parte em azul das superficies mostram r, acima de 0,8, a parte em amarelo r, entre
0,6 e 0,8 e em vermelho, r, abaixo de 0,6.

As normas de reacdo adaptativas (NRAs) foram definidas usando os valores genéticos
preditos expressos em diferencas esperadas na progénie (DEPs) ao longo do gradiente
ambiental. As NRAs dos dez animais com mais altos e mais baixos DEPs em MU sdo
apresentadas na Figura 18. E interessante notar que a expressio da interagio nos modelos de
regressao cubica parece se acentuar em ambientes negativos ndo extremos (entre GAs de -15

a -5), havendo aproximagdo e cruzamento das normas nesses pontos. O estudo da
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sensibilidade ambiental foi realizada por meio das inclinagdes preditas das normas de reacao
(IPNRs), calculadas somente nos modelos lineares, visto que nos modelos cubicos, o
coeficiente de inclinagdo (linear - S) esta correlacionado aos coeficientes de curvatura
(quadratico - C) e inflexdo (cubico - I). A andlise de correlagdo das DEPs em MU (constante e
independente do gradiente ambiental) em fung¢ao das DEPs em MRAs nos GAs -20, zero e
+20 e IPNRs nos modelos de polindmios de primeiro grau, e nos GAs -20, -10, zero, +10 e
+20 nos modelos com polindmios de terceiro grau, para animais com dados de P450 da
progénie na analise, mostraram resultados significantes (p<0,0001). Considerando-se o estudo
anterior com os dados totais, observou-se que a separagao dos sexos nas analises gerou efeitos
divergentes. Nos modelos lineares, a correlagdo das DEPs em MU foi sempre maior com as
DEPs em GA=0. DEPs em MU foram mais correlacionadas com DEPs em GA=+20 do que
em GA=-20. As correlacdes foram maiores nos modelos de progénie de machos do que de
fémeas. Observou-se que a correlagdo das DEPs em MU e as IPNRs foram muito maiores
com os valores do modelo MRAITp-mM (0,70) do que com valores do modelo MRAITp-mF
(0,35) (Tabela 9). Os resultados da andlise em modelos de regressdo cubica (Tabela 10)
explicaram algumas situacdes apresentadas nos modelos de dados totais do estudo anterior
(vide Tabela 7): quando considerados os dados totais, a correlagdo intermedidria encontrada
ndo exprime as divergéncias entre machos e fémeas. Nas analises de machos, as DEPs em
ambientes extremos de maior correlagdo com as DEPs em MU foram de GAs positivos,
enquanto que nas analises de fémeas, foram de GAs negativos.

No estudo de correlagdo entre DEPs de APMs e DEPs de APFs, os resultados foram
também significativos (P<0.0001) (Tabelas 11 e 12). Em todos os modelos, as correlagdes
estiveram abaixo ou iguais a 0,70, indicando uma interagdo gendtipo-ambiente-sexo (IGAS),
sendo que os menores valores se mantiveram entre ambientes opostos, ou na correlacdo com
ambientes positivos dos modelos de fémeas. A correlagdo entre as [IPNRs de MRAITp-mM e
de MRAITp-mF foi de 0,41, baixa apesar de positiva, considerando-se que sdo 0s mesmos
touros com acurécias elevadas (todos os animais comparados com mais de 50 progénies na

analise).
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Tabela 9. Coeficientes de correlagdo entre as diferengas esperadas na progénie (DEPs) para MU e
MRAITp-mM e MRAITp-mF em pontos especificos do gradiente ambiental (GA = -20, 0 e +20) e
respectivas inclinagdes preditas da NRA (IPNR). Somente touros com pesos de progénie utilizadas na
analise foram considerados. (p<0,0001 para todas as regressoes).

MRAITp-mM MRAITp-mF
GA(20) GA(0) GA(+20) IPNR GA(20) GA(0) GA(+20) IPNR
MU 0,74 0,83 0,82 0,70 0,64 0,81 0,75 0,35

Tabela 10. Coeficientes de correlagdo entre as diferencas esperadas na progénie (DEPs) para MU e
MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF em pontos especificos do gradiente
ambiental (GA=-20, -10, 0, +10 e +20). Somente touros com pesos de progénie utilizadas na analise
foram considerados. (p<0.0001 para todas as regressoes).

MRAIT3p-mM MRAIT3p-mF
GA(-20) GA(-10) GA(0) GA(+10) GA(+20) GA(20) GA(-10) GA(0)  GA(+10)  GA(+20)
MU 0,77 0,80 0,83 0,82 0,79 0,78 0.78 0,79 0,80 0,67
MRAIT3g-mM MRAIT3g-mF
GA(-20) GA(-10) GA(0) GA(+10) GA(+20) GA(20) GA(-10) GA(0) GA(+10)  GA(+20)
MU 0,71 0,70 0,76 0,76 0,75 0,77 0.81 0,82 0,82 0,69

Tabela 11. Coeficientes de correlagdo entre DEPs estimadas em GA=-20, GA=0 ¢ GA=+20, nas
analises de MRAITp-mM e MRAITp-mF. Em negrito foram destacados os valores de correlagao
abaixo de 0,50.

MRAITp-mF
GA(-20) GA(0) GA(+20)
GA(-20) 0,67 0,65 0,50
MRAITp-mM GA(0) 0,56 0,66 0,59
GA(+20) 0,47 0,62 0,59
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Figura 18. Normas de reagdo adaptativas (NRAs) de 20 touros (10 maiores DEPs e 10 menores DEPs
na analise MU), expressas pela DEP (em kg), plotadas ao longo do gradiente ambiental (GA) nos
diferentes MRAs (MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e
MRAIT3g-mF).
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Foram definidos os valores de autovalores e autofungdes para os modelos com maior
nimero de coeficientes (MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF, na
Tabela 13). Neste caso, com as andlises de sexos separados, observou-se também uma maior
importancia dos primeiros dois coeficientes, de intercepto (m=0) e de inclinacao (m=1), visto
que seus autovalores somaram mais de 95% do total, explicando a maior por¢do da variacdo
na caracteristica. Os autovalores dos coeficientes quadraticos (m=2) foram proximos de zero
em APMs. Em APFs, os autovalores dos coeficientes clibicos (m=3) foram aproximados a
zero. As plotagens das autofungdes sdo apresentadas na Figura 19. Novamente, para o
primeiro coeficiente (m=0), a autofungdo foi sempre positiva em ambos os sexos. Para os
outros coeficientes (m=1, 2 e 3) ela ¢ positiva ou negativa, dependendo do valor. Estes
resultados indicam que a sele¢@o nos coeficientes de intercepto e de inclina¢do pode alterar o
formato da norma de reacdo, mas de forma diferente entre eles, dependendo da faixa

considerada no gradiente ambiental.

Tabela 12. Coeficientes de correlagdo entre DEPs estimadas em GA=-20, GA=0 ¢ GA=+20, nas
analises de MRAIT3p-mM e MRAIT3p-mF, e MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF. Em negrito foram
destacados os valores de correlagao abaixo de 0,50.

MRAIT3p-mF
GA(-20) GA(-10) GA(0) GAE10) GA(+20)
GA(-20) 0,58 0,58 0,60 0,62 0,54
GA(-10) 0,70 0,70 0,67 0,62 0,48
MRAIT3p-mM GA(0) 0,66 0,66 0,66 0,65 0,52
GA(+10) 0,60 0,60 0,62 0,64 0,55
GA(+20) 0,62 0,62 0,61 0,60 0,51
MRAIT3g-mF
GA(-20) GA(-10) GA(0) GA(+10) GA(+20)
GA(-20) 0,53 0,56 0,58 0,61 0,54
GA(-10) 0,66 0,66 0,63 0,58 0,45
MRAIT3g-mM GA(0) 0,65 0,66 0,66 0,64 0,53
GA(+10) 0,58 0,60 0,62 0,65 0,58
GA(+20) 0,61 0,62 0,62 0,63 0,55
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Tabela 13. Autovalores considerando os coeficientes (quando m=0, 1, 2 e 3) das fungdes de
covariancia (FC) estimadas para as analises MRAIT3p-mM e MRAIT3p-mF,e MRAIT3g-mM e

MRAIT3g-mF, com os coeficientes das autofungdes correspondentes.

Autovalores Coef. das Autofuncoes
m=0 m=1 m=2 m=3 m=0 m=1 m=2 m=
MRAIT3p-mM 88,2 5,1 0,7 3,8 0,62 -0,39 -0,74 0,17
0,50 0,37 -0,47 -2,96
0,19 0,74 2,23 -0,23
-0,39 1,20 0,10 4,50
MRAIT3p-mF 78.4 13,4 2,5 0,0 0,60 -0,54 -0,61 0,31
0,25 0,66 -1,62 -2,50
0,25 1,15 1,86 -0,88
-0,03 0,61 1,67 4,32
MRAIT3g-mM 85,8 8.4 0,2 4,2 0,65 -0,40 -0,73 -0,10
0,35 2,20 -0,63 -2,00
0,12 0,80 2,22 0,20
-0,22 -2,00 0,35 4,20
MRAIT3g-mF 88,2 13,0 34 0,0 0,64 -0,57 -0,56 0,27
0,24 0,59 -1,57 -2,55
0,14 1,26 1,83 -0,82
-0,03 0,67 1,50 4,38
4 Autofuncies de MRATT3 p-mM 4 Autofuncies de MRAIT3p-mF
3 3

-30

—m=0(AV=88,22) —m=1(AV=5,13) —m=0(EV=78,35) —m=1(EV=13,45)
-3 -3
- m=2 (AV=0,71) —m=3 (AV=3,84) m=2 (EV=2,54) —m=3 (EV=0,00)
4 4
Autofuncoes de MRAIT3g-mM 4 Autofuncies de MRAIT3g-mF

-30
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—m=1(AV=13,03)
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Figura 19. Plotagem das autofungdes dos coeficientes (m=0, 1, 2 e 3) da CF estimada em MRAIT3p-

mM e MRAIT3p-mF, e MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF, com os respectivos autovalores (AV).
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c. Estudo do efeito de idade

As estimativas dos pardmetros de regressao aleatdria para as analises com polindmios
de primeiro grau, em AT, APM e APF nas diferentes idades sdo mostradas na Tabela 14.
Nota-se que todas as estimativas de coeficientes dos polinomios de Legendre tiveram uma
tendéncia de aumento com o aumento da idade. Na FPreD, as APF tiveram estimativas de
interceptos maiores que em APM, com as estimativas de AT permanecendo num nivel
intermediario.

Na FPosD, as estimativas dos interceptos foram maiores em APF que em APM.
Estimativas de inclinacdo foram maiores em AT em todas as idades. APM apresentaram os
menores valores, exceto em MRAIT210F, onde foi praticamente o mesmo que em APF. As
covaridncias e correlagdes entre os coeficientes de intercepto e a inclinagdo (NxS) mostraram
uma tendéncia de diminui¢cdo com a idade em APF (passando de 0,83 em MRAIT120F para
0,34 em MRAIT450F). Em APM, ocorreu a tendéncia oposta, com correlacdes NxS
crescentes em fun¢do da idade (de 0,34 em MRAIT120M para 0,67 em MRAIT450M).

Associando as correlagdes aos coeficientes, conclui-se que ocorreu uma IGA de
ranking na FPreD em APM, que poassou a uma IGA de escala até os 450 dias, devido a
intensificagdo da heteroscedasticidade. Em APF, a IGA de escala na FPreD passou a uma
IGA de ranking bastante intensa na FPosD.

Considerando as analises com polindmios cubicos em sexos separados (Tabela 15),
foram obtidos valores muito semelhantes para os coeficientes de intercepto, de nivel e as suas
correlagdes, mantendo as tendéncias observadas nas analises lineares. Os coeficientes
quadraticos tiveram importancia crescente em funcdo da idade para APF, sendo pouco
importantes em APM. J4 os coeficientes cubicos foram proximos de zero em APF, com
importancia crescente ao longo do desenvolvimento em APM. Os erros-padrdo das
estimativas dos coeficientes aumentaram com o aumento dos pardmetros estimados.

As alteragdes nas estimativas dos componentes de varidncia e da herdabilidade (h%)
nas diferentes idades sdo mostradas nas Figuras 20 e 21, em analises lineares e cubicas,
respectivamente. Foram representadas como func¢des de uma variavel bidimensional (GA x
idade), para cada analise, mas alerta-se que o eixo da idade foi representada de forma

continua, embora os resultados sejam discretos, visando facilitar a visualizagdo global.
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Tabela 14. Estimativas das variancias dos coeficientes de nivel (N) e inclinacdo (S) dos polinomios de
Legendre, bem como de suas covaridancias (N x S, com as correlagdes entre parénteses) ¢ das
varidncias residuais do modelo de touro nas diferentes analises (MRAIT120T, MRAIT210T,
MRAIT365T, MRAIT450T, MRAITI120M, MRAIT210M, MRAIT365M, MRAIT450M,
MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F, MRAIT450F). Os erros-padrdo aproximados sdo mostrados
abaixo de cada parametro.

1 S IXS . ) . B .
=1 (k=2) O-e\ p=1 O-e\ p=2 O-e| p=3 O-e\ p=4 O-e| p=5
MRAIT120T 16,4 33 4,1 (0,55) 205,6 205,1 215,9 211,5 2372
tog3 tos t 04 T 33 o R to3 133
MRAIT120M 14,0 1,6 1,6 (0,34) 2253 2246 232,7 2292 2549
+ 181 + 10 * 10 i ) t+ 45 t 63 * 99 + 20,8
MRAIT120F 19,1 2,0 5,1(0,83) 188,1 186,1 194,7 187,4 221,5
o 3) + 1,1 + 12 + 36 + 33 + 57 + g4 + 186
MRAIT210T 30,7 8,7 4,8 (0,30) 368,8 400,2 399,5 413.4 450,5
+ 3 + 2 + 19 + 55 + 62 + 32 + 01 *241
MRAIT210M 29,5 5,0 3,7(0,31) 402,9 4298 4438 4517 484,3
+ 39 + 24 +23 + 33 *+ 956 + 125 *i186 F a6
MRAIT210F 353 4.9 8,9 (0,67) 334,6 364,6 363.,6 366,6 398,9
+ 46 + 256 + 26 + 73 + 79 + 105 *173 F*411
MRAIT365T 67,3 16,1 20,0 (0,61) 452,5 499,9 563,5 602,6 784,3
t65 * 43 * 42 t 33 t+ 73 + 131 *20 *agp
MRAIT365M 54,3 8,3 12,3 (0,58) 5224 556,9 657,1 653,5 862,2
+ 79 * 52 5,1 + 132 + 114 *209 *353 *3864
MRAIT365F 50,9 13,4 12,1 (0,46) 381,5 426,3 4822 515,6 702,5
* 72 *+ 56 *+5) + 106 * 9 * 163 *319 * 1004
MRAIT450T 77,2 16,6 16,6 (0,46) 476,1 564,6 617,3 681,5 854,0
+ 6,9 + 46 + 44 + 94 + 92 + 161 *24 *5556
MRAIT450M 76,6 11,3 19,6(0,67) 563,9 654,4 749,5 765,9 989,1
+ 94 +53 + 54 + 42 *129 F194 F25 F714
MRAIT450F 69,9 14,0 10,6 (0,34) 391,8 454,1 506,8 540,4 712,2
t35 * 59 t55 tnus 3z *ase 331 X772
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Tabela 15. Estimativas das variancias dos coeficientes de nivel (N), inclinagdo (S), curvatura (C) e inflexdo (I) dos polindmios de Legendre, bem como de suas
covariancias (N x S, Nx C, Sx C,Nx I, Sx I e C x I) e das variancias residuais do modelo de touro nas diferentes analises com polindmios cubicos
(MRAIT120M3, MRAITI120F3, MRAIT210M3, MRAIT210F3, MRAIT365M3, MRAIT365F3, MRAIT450M3 e MRAIT450F3). Os erros-padrdo
aproximados sdo mostrados abaixo de cada parametro.

Nivel Inclinacao Curvatura Inflexao ) ° %) o )
NxS NxC SxC NxI SxI CxI O-e| p=l O-e| p=2 O.e\p=3 e|p=4 O-e| p=5
™) (S © @
(m=0) (m=1) (m=2) (m=3)
MRAIT120M3 13,8 1,7 1,7 0,5 -0,2 04 0,0 -0,1 0,0 0,0 2247 225,0 2327 228,2 253,8
o X2 X1 Xos Frostos Xos Xostostos Ean 45 t 63 * 99 * 203
MRAITI120F3 19,5 2,0 5,3 0,4 0,8 02 0,3 -0,1 -0,2 -0,2 1873 185,5 1953 188,0 2187
Toa Fs5 F a4 For Foskos Foszs FoctosEosa Fag T o33 T 57 ) ¥ 93
MRAIT210M3 33,1 472 4,1 0,9 47 14 1,2  -0,7 -09 -0,5 400,4 429.5 44477 453,5 478,6
+43 F33 Fog Fi9 Faoron o FactisE 1 Es2 + 97 + 124 + 186 + 438
MRAIT210F3 36,5 5,1 9.4 1,4 22 14 0,0 0,1 03 0,1 3344 3624 364,5 367,1 3979
5o Hu4 37 koy Eockisg ko9 * sk 7k 4 g3 + 39 + 104 + 173 + 419
MRAIT365M3 55,7 6,8 12,6 1,8 28 28 13 03 -1,5 0,1 5229 554.,9 659,0 652,7 858,9
Tos X4 Fgg Faz Fouskag oo Taoxostos F oz T 114 T 209 * 353 T 371
MRAIT365F3 523 13,3 11,6 49 29 0,6 2,5 -1,2 1,7 -0,1 376,0 423,6 485,8 517,8 690,3
Too *ion Eie Eso Esorga o Eaotuctir E oo R t 164 1t 33 F 995
MRAIT450M3 83,1 8,6, 17,8 1,7 6,3 28 4.5 -6,8 -1,2 -0,5 563,1 652,8 752,6 763,6 984,0
3 Ego0 Hee Hay Faok iy dog skt on o3 + 129 + 196 + 295 + 713
MRAIT450F3 75,2 13,0 12,3 5,6 6,7 6,0 06 -0.8 09 1,5 391,6 453,8 505.9 541,5 703,6
to7 *go X5 *s56 Tspter *op Fagrsstsz *ogs * 113 t 157 t 341 * 776

—_ s

—_ >
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Nas analises lineares e ctbicas, as estimativas de variancia fenotipica e residual foram
muito maiores em APM, crescentes no sentido positivo da idade e do ambiente (exceto na
faixa positiva extrema, com decréscimo da variancia residual). As estimativas de varidncia
genética apresentaram diferengas ao longo do plano GA x idade. Todas as estimativas de
variancia genética cresceram, em diferentes proporcdes, com o aumento dos valores de GA e
com o aumento das idades, exceto em APF, que aumentou também em extremos ambientais
negativos na FPosD nas andlises lineares. Nas andlises ctbicas, houve eleva¢do no extremo
ambiental negativo também em MRAIT450M3.

Nas anélises lineares, houve uma tendéncia geral de estimativas mais altas de h* em
APF, principalmente em valores mais positivos de GA na FPreD. As estimativas de h> em
APF foram mais altas que em APM em ambientes positivos na FPreD e em todos os
ambientes na FPosD. Na FPosD em APF, as estimativas de h® foram crescentes também na
diregdo dos extremos negativos, com valores minimos proximos ao meio do gradiente
ambiental. As estimativas de h* em APM foram menores que em APF, exceto em GAs muito
negativos de MRAIT120M, onde foram bastante similares. Na FPreD em APM, as curvas
foram aproximadamente parabdlicas, apresentando um ponto de h* minima deslocado para
GAs mais negativos na FPosD, chegando a ser totalmente crescente em MRAIT450M. Em
AT, as estimativas de h” foram intermediarias entre APM e APF na FPreD e atingiram valores
mais altos em GAs positivos e valores mais baixos em GAs negativos na FPosD. As analises
cubicas diferiram principalmente na elevacdo da herdabilidade no extremo negativo em
MRAIT450M3 (APM) e na maior estimativa de h* em ambientes positivos extremos em APF.

As estimativas de h? variaram diferentemente dentro de cada anélise. Para pesos aos
120, 210, 365 e 450 dias usando MR As lineares, os valores em AT variaram de 0,11 (GA = -
14) a 0,31 (GA = +20), 0,14 (GA = -6) a 0,30 (GA = +20), 0,17 (GA =-11) a 0,42 (GA =
+20) ¢ 0,20 (GA =-11) a 0,39 (GA = +20), em APM variaram de 0,11 (GA =-12) a 0,18 (GA
=+420), 0,12 (GA =-7) a 0,22 (GA = +20), 0,13 (GA =-11) a 0,26 (GA =+20) ¢ 0,15 (GA = -
20) a 0,33 (GA = +20), e em APF, de 0,08 (GA =-20) a 0,35 (GA =+20), 0,11 (GA =-20) a
0,37 (GA = +20), 0,18 (GA = -10) a 0,35 (GA = +20) e 0.26 (GA-9) to 0.38 (GA+20),
respectivamente. Como referéncia comparativa, uma meta-andlise bayesiana para as
caracteristicas de crescimento em bovinos de corte zebuinos brasileiros (GIANOTTI et al.,
2006) obteve 0,31 (0,29 a 0,33), 0,24 (0,23 a 0,25), 0,28 (0,26 a 0,30) e 0,33 (0,30 a 0,35)
como estimativas conjuntas de h? (e com intervalo de confianga de 95%) para peso ao nascer,
peso a desmama, peso aos 365 dias e peso aos 550 dias para efeitos diretos. Em um modelo

animal de regressdao aleatoria, ajustando efeitos maternos e diretos para o crescimento de
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bovinos zebu, ALBUQUERQUE ¢ MEYER (2001) encontraram estimativas de h? que, a
partir de 0,32, decresceram ap6s o nascimento, até os animais atingirem entre 120 e 180 dias,
com valor de 0,14, tornando-se rapidamente crescente depois disso, atingindo os mais altos
valores depois de 550 dias (cerca de 0,40).

As superficies de correlacdes genéticas estimadas entre ambientes sdo medidas
indicativas da importancia da IGA (Figura 22 e 23). Tomando como referéncia o valor de 0,8,
proposto por ROBERTSON (1959) como indicativo de mudanga de ranking, os valores mais
baixos nas andlises lineares foram observados entre ambientes extremos opostos em AT (0,29,
0,09, 0,21, 0,24 para as idades de 120, 210, 365 ¢ 450 dias de idade, respectivamente). Em
APM, ocorreu IGA mais importante entre ambientes extremos opostos na FPreD (0,51 e
0,34), mas com correlagdes crescentes na FPreD (0,44 e 0,49), comparados com os valores em
APF, com IGA menos importante na FPreD (0,74 e 0,52), mas as correlagdes genéticas com
valores mais baixos entre GAs extremos opostos na FPreD (0,13 e 0,26). Nas analises
cubicas, houve o aparecimento de uma regido de baixa correlacdo entre ambientes extremos
positivos e ambientes negativos intermediarios em APM na FPosD. Em APF as superficies
foram bastante semelhantes as das andlises lineares APF. Estes resultados permitem uma
melhor compreensdao do papel dos coeficientes de correlagio N x S dos polindmios de
Legendre da matriz G estimada: mesmo com uma variancia maior de S na FPreD para APF,
as correlagdes mais altas entre N e S indicaram uma heteroscedasticidade destacada, ao invés
de grandes mudancas no ranking de valores genéticos. As situagdes se invertem em APM,
com mais altas estimativas de correlacio N x S e menor IGA na FPosD ¢ mais baixas
correlagdes N x S e maior IGA na FPreD. As correlagdes genéticas muito baixas entre
ambientes extremos opostos em AT em todas as idades mostram um confundimento causado

pela juncao dos dados de progénies machos e fémeas.
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Figura 20. Gréficos tridimensionais das estimativas de variancia fenotipica, genética aditiva e residual,
e também de herdabilidade ao longo dos eixos de gradiente ambiental (GA) e de idade (em dias) a
partir das estimagdes das analises de regressao aleatoria com polindomios lineares totais (AT) e de sexo

separado (progénies Machos e Fémeas — APM e APF).
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A partir deste ponto, serd estudada a sensibilidade ambiental como representada pelo
coeficiente angular das normas (FALCONER, 1990), sendo consideradas somente as
predigdes das andlises lineares para as andlises de correlacdo entre DEPs e IPRNs. As
correlacdes entre DEPs de diferentes andlises mostraram valores sempre positivos, mas
relativamente baixos (Tabela 16). A interagao gendtipo-sexo foi avaliada pela rpgp entre APM
e APF em cada extremo ambiental em diferentes idades. Os valores de rpgp foram maiores no
extremo ambiental negativo (GA=-20), com valores de 0,66, 0,66, 0,80 e 0,82, para P120,
P210, P365 e P450, respectivamente. Foram menores no extremo ambiental positivo
(GA=+20), com valores de 0,60, 0,60, 0,60 ¢ 0,74, ¢ intermediarias no ambiente GA=0, com
valores de 0,64, 0,64, 0,71 ¢ 0,84, dentro das mesmas idades. O efeito do sexo intensificou a
importancia da IGA entre ambientes extremos opostos, com valores mais baixos de rpgp entre
os sexos (0,53, 0,45, 0,44 ¢ 0,55 em 120, 210, 365 e 450 dias , respectivamente) do que dentro
do sexo.

O primeiro estudo (item a.) mostrou que as DEPs de ambientes intermediarios
(GA=0), na situagdo de andlise total, tiveram correlagdo mais alta com as DEPs do modelo
univariado tradicional, com valores similares aos usados nas avaliagdes genéticas utilizadas
nos programas de melhoramento atuais. As DEPs em GA=0 foram mais correlacionadas as
DEPs em GA=+20 do que as DEPs em GA=-20. As diferengas aumentaram na FPosD em
APF.

A Tabela 17 mostra as comparagdes entre diferentes idades. As rpgps mais elevadas
sdo mostradas com fundo cinza mais escuro, enquanto que »pgps mais baixas tém fundo cinza
mais claro (de 0,30 — branco — até 0,90 — cinza escuro, com incrementos na cor de 0,10 em
0,10 unidades). Foram observados maiores valores considerando a diagonal principal da
tabela, o que mostrou uma correlacdo mais alta entre as idades mais proximas, analises de
mesmo sexo ¢ ambientes semelhantes. A diagonal inversa da tabela mostrou valores mais
baixos entre idades mais distantes, sexos diferentes e ambientes extremos opostos. Menores
valores foram notados em comparacdes entre MRAIT120F e MRAIT365M, mesmo em
ambientes semelhantes. Quando o sexo e o ambiente foram considerados concomitantemente,
nao se observou um padrio geral, o que implica na existéncia de interacdes gendtipo-

ambiente-sexo-idade (IGASI) importantes.
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Figura 21. Gréaficos tridimensionais das estimativas de variancia fenotipica, genética aditiva e residual,
e também de herdabilidade ao longo dos eixos de gradiente ambiental (GA) e de idade (em dias) a
partir das estimagdes das analises de regressdo aleatdria com polindmios ctbicos de sexo separado

(progénies Machos e Fémeas — APM e APF).
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Figura 22. Correlagdes genéticas entre grupos ambientais GA (Grupo Ambiental 1 x Grupo Ambiental
2) em analises totais (AT: MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T), analises de
progénies machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M) e analises de
progénies fémeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F ¢ MRAIT450F). Areas vermelhas
correspondem a valores de correlagdo abaixo de 0,6, areas amarelas a valores entre 0,6 ¢ 0,8 e azuis a
valores acima de 0,8.
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Figura 23. Correlagdes genéticas entre grupos ambientais GA (Grupo Ambiental 1 x Grupo Ambiental
2) em analises ctibicas de progénies machos (APM3: MRAIT120M3, MRAIT210M3, MRAIT365M3
e MRAIT450M3) e analises cubicas de progénies fémeas (APF3: MRAIT120F3, MRAIT210F3,
MRAIT365F3 ¢ MRAIT450F3). Areas vermelhas correspondem a valores de correlagdo abaixo de
0,6, areas amarelas a valores entre 0,6 e 0,8 e azuis a valores acima de 0,8.

80



Resultados

Tabela 16. Coeficientes de correlagdo (rpzp) entre DEPs nas andlises totais (AT: MRAIT120T, MRAIT210T,
MRAIT365T e MRAIT450T), anlises de progénies machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e
MRAIT450M) e analises de progénies fémeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e MRAIT450F), no
ambiente extremo negativo (GA = -20), intermediario (GA = 0) e extremo positivo (GA =+20) (p<0.001).

MRAITI120T MRAIT120M MRAITI120F
GA-20 GA0 GA+20 GA-20 GAO GA+20  GA-20 GAO GA+20

GA-20 1,00 0,80 0,57 0,86 0,73 0,56 0,77 0,65 0,58

MRAITI20T  GAO 1,00 0,94 0,78 0,84 0,80 0,83 0,85 0,83
$A+2 1,00 0,61 0,77 0,81 0,73 0,82 0,84
GA-20 1,00 0,92 0,76 0,66 0,58 0,53

MRAIT120M  GAO 1,00 0,96 0,67 0,64 0,61
(?A+2 1,00 0,61 0,62 0,60
GA-20 1,00 0,95 0,90

MRAIT120F  GAO0 1,00 0,99
GA+2 1,00
0

MRAIT210T MRAIT210M MRAIT210F

EG-20 EGO EG+20 EG-20 EGO EG+20 EG-20 EGO EG+20

GA-20 1,00 0,75 0,38 0,86 0,67 0,42 0,77 0,59 0,47

MRAIT210T ~ GAO 1,00 0,90 0,78 0,87 0,79 0,79 0,86 0,83
$A+2 1,00 0,51 0,77 0,82 0,58 0,81 0,85
GA-20 1,00 0,86 0,61 0,66 0,58 0,50

MRAIT210M  GAO 1,00 0,93 0,60 0,64 0,62
(?A+2 1,00 0,45 0,58 0,60
GA-20 1,00 0,90 0,78

MRAIT210F  GA0 1,00 0,98
GA+2 1,00
0

MRAIT365T MRAIT365M MRAIT365F

EG-20 EGO EG+20 EG-20 EGO EG+20 EG-20 EGO EG+20

GA-20 1,00 0,72 0,41 091 0,73 0,56 0,92 0,69 0,39

MRAIT365T  GAO 1,00 0,93 0,77 0,88 0,85 0,65 0,87 0,79
$A+2 1,00 0,52 0,76 0,82 0,36 0,77 0,83
GA-20 1,00 0,89 0,74 0,80 0,67 0,44

MRAIT365M  GAO 1,00 0,97 0,64 0,71 0,59
(();A+2 1,00 0,50 0,67 0,61
GA-20 1,00 0,75 0,42

MRAIT365F  GAO 1,00 0,92
GA+2 1,00
0

MRAIT450T MRAIT450M MRAIT450F

EG-20 EGO EG+20  EG-20 EGO EG+20 EG-20 EGO EG+20

GA-20 1,00 0,75 0,44 0,88 0,73 0,61 0,90 0,75 0,46

MRAIT450T  GAO 1,00 0,92 0,77 0,88 0,87 0,72 091 0,85
GA+2 1,00 0,53 0,77 0,83 0,46 0,81 0,89
0
GA-20 1,00 0,90 0,79 0,82 0,76 0,55
MRAIT450M  GAO0 1,00 0,98 0,71 0,82 0,71
GA+2 1,00 0,62 0,79 0,74
0
GA-20 1,00 0,83 0,51
MRAIT450F  GAO0 1,00 0,91
GA+2 1,00
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Considerando-se as analises unidimensionais atuais representadas pela DEP em GA=0
nas andlises totais, observou-se que o P120 estd mais correlacionado com as DEPs em
GA=+20 de APF no P450 (0,64, nao mostrado em tabela). Em contraste, o P450 das analises
atuais foram mais correlacionadas com as DEPs em GA=+20 de APM no P120 (0,65).

Tabela 17. Coeficientes de correlagdo (rgpp) entre DEPs em diferentes idades nas analises totais (AT:
MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T), andlises de progénies machos (APM:
MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M ¢ MRAIT450M) e analises de progénies fémeas (APF:
MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F ¢ MRAIT450F), no ambiente extremo negativo (GA = -20)
e positivo (GA = +20). (p<0.001)

MRAIT210M | MRAIT210F | MRAIT365M | MRAIT365F | MRAIT450M | MRAIT450F
GAl-20 [+20 [-20 [+20 [-20 [+20 [-20 [+20 | -20 [+20 |-20 [ +20
AT 120 |20 0.68 | 0.63 052|065 056 059 0421061 039 [059 042
20 | 0.61 052 059|049 067 |037 055|052 058 | 045 062
20 [ 057 051 048 043 | 058 063057 050 061 058
MRAITI20F =551 044 0.52 | 0,69 031 042 | 036 1073|046 054 | 044 0,69
AT 1o |20 074 0.53 [ 0.64 047 [0066 043 | 058 041
120 054 1078 | 034 059|054 063|045 063
20 0.60 046 [ 075 064|068 053 [0.73 058
MRAIT210F =5 5 045 053 | 047 056 0,62 | 0.55 1076
MRAIT365M -20
+20
MRAIT365F -20
+20 086 |

Em relacdo a sensibilidade ambiental, os modelos de norma de reagdo sdo
extremamente uteis ao informar coeficientes que indiquem a plasticidade ou a robustez.
FALCONER (1990) sugeriu a inclinacao da norma de reagao (INR) como um indicador para
a sensibilidade ambiental. No estudo presente, calculou-se a inclinacdo predita da norma de
reacdo (IPNR) através do AEPD/AEG coeficiente angular de primeiro grau da norma,
considerando-se um polindémio ordindrio (IPNR = ADEP/AGA). Os coeficientes de correlagao
(rver) entre as INPRs em diferentes analises sao mostradas na Tabela 18. O mais alto valor
correspondeu a rppg entre MRAIT450T e MRAIT450F (0,83) e a mais baixa a rppg entre
MRAITI20F ¢ MRAIT210M (0,31). Dentro da mesma idade, os diferentes sexos

apresentaram rypg sempre abaixo de 0,52.
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Tabela 18. Coeficientes de correlagdo entre inclinagdes preditas das normas de reagdo (7;pyz) nas
analises em diferentes idades, considerando dados totais (T), dados de progénies machos (M) ¢ de
progénies fémeas (F) (p<0,001)

MRAIT120 MRAIT210 MRAIT365 MRAIT450

T M F T M F T M F T M F

T 100 074 073 073 059 068 067 058 062 064 058 0,59

MRAITI20 M 1,00 039 052 066 038 0,50 057 047 0,63 057 052
F 100 054 031 081 059 039 067 052 050 0,52

T 1,00 0,75 0,74 0,63 055 057 053 050 048

MRAIT210 M 1,00 044 061 072 043 055 052 044
F 1,00 063 045 071 055 054 0,53

T 100 0,77 082 080 063 0,71

MRAIT365 M 1,00 0,52 065 077 0,50
F 1,00 0,76 0,58 0,82

T 1,00 0,74 0,83

MRAIT450 M 1,00 0,50
F 1,00

Os coeficientes de correlacao entre DEPs em diferentes ambientes e as IPNRs em AT,
APM e APF (rprnvxpep) s@0 mostradas na Tabela 19. As correlagdes foram, em sua maioria,
positivas, sugerindo que a selecdo de animais com mais altas DEPs selecionard também
animais com IPRN positivos. Somente DEPs em EG=-20 tiveram rpgpyypep negativos ou
proximos de zero, dependendo se em AT, APM ou APF.

Novamente, os resultados reforcaram a idéia de que a FPreD e FPosD sdo situagdes
divergentes nas analises de machos e fémeas. As IPNRs na FPreD apresentaram maior
ripryvxpep com as DEPs em APF, enquanto que IPNRs tiveram 7pgpyyprp mais elevadas com
DEPs em APM. As DEPs em ambiente intermediario e extremo positivo foram positivamente
correlacionadas as IPRNs em todas as andlises. As DEPs em AT mostraram que a DEP
tradicional (altamente correlacionada com DEPs em GA=0, segundo o primeiro estudo)

podem afetar a IPRN de diferentes formas em AT, APM e APF.
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Tabela 19. Coeficientes de correlagdo (7;pnrupep) entre inclinagdes preditas das normas de reagdo
(IPNR) e as diferengas esperadas na progénie (DEP) em diferentes ambientes (GA = -20, GA=0¢
GA = +20) nas analises totais (AT), de progénies de machos (APM) e de progénies de fémeas (APF)
nas respectivas idades (120, 210, 365 e 450 dias). (p<0.01, exceto em *).

DEPs em AT DEPs em APM DEPs em APF
IPNRs GA-20 GA0 GA+20 GA-20 GA0 GA+20 GA-20 GA0 GA+20
120T 0,04 0,62 0,84 0,19 0,46 0,62 0,38 0,57 0,63
210T -0,30 0,40 0,77 -0,07 0,33 0,55 0,07 0,42 0,55
365T -0,14 0,59 0,85 0,03 0,39 0,56 -0,15 0,43 0,68
450T -0,17 0,52 0,81 0,01* 0,37 0,51 -0,09 0,40 0,68
120M -0,13 0,35 0,55 0,03 0,41 0,66 0,17 0,28 0,32
210M -0,23 0,30 0,58 -0,12 0,40 0,71 -0,01 0,21 0,30
365M 0,09 0,61 0,76 0,27 0,69 0,85 0,08 0,42 0,53
450M 0,30 0,74 0,85 0,47 0,81 091 0,35 0,63 0,71
120F 0,41 0,75 0,82 0,39 0,55 0,54 0,73 0,91 0,96
210F 0,17 0,67 0,83 0,29 0,49 0,56 0,46 0,81 0,91
365F 0,18 0,43 0,66 -0,04 0,22 0,34 -0,20 0,51 0,81
450F -0,25 0,34 0,61 -0,08 0,20 0,31 -0,28 0,31 0,69

As tendéncias genéticas dos IPNRs foram analisadas por regressdes dos IPNRs do
valor genético dos touros, ponderados pelo numero de progénies do touro a cada ano,
considerando o ano de nascimento da progénie (Figura 24). Todas as tendéncias genéticas
tiveram coeficientes angulares positivos, confirmando as predi¢cdes anteriores de crescimento
da IPNR devido a selecao artificial baseada nas DEPs tradicionais. Os coeficientes angulares
de tendéncia genética para as diferentes analises mostraram significancia (p<0,01), porém o
valor em APF foi quase duas vezes maior que em APM.

Observando a decomposi¢do em componentes principais, observamos que oS
autovalores dos coeficientes de nivel (m=0) sdo sempre muito maiores que os dos coeficientes
de inclina¢do (m=1). Mas na FPreD, os autovalores do coeficiente de inclinacdo em APM sao
maiores que em APF. Em FPosD essa situacdo se inverte, com os autovalores em APF se
mostrando muito maiores que em APM (Tabela 20 e Figura 25). Em relacdo as autofuncgdes,
elas se mostram muito parecidas nas diferentes idades, mostrando um valor sempre positivo
para o coeficiente de nivel e mudando de sinal num ponto intermedidrio do gradiente

ambiental para o coeficiente de inclinacao (Figura 26).
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Figura 24. Tendéncia genética da inclinag@o predita da norma de reagdo (IPRN) em andlises totais
(AT: MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T), analises de progénies machos (APM:
MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M ¢ MRAIT450M) ¢ analises de progénies fémeas (APF:
MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F ¢ MRAIT450F), considerando as médias ponderadas pelo
numero de progénies do touro no ano do nascimento destas.
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Tabela 20. Autovalores considerando os coeficientes (quando m=0 e 1) das fung¢des de covaridncia
(FC) estimadas para as analises MRAIT120, MRAIT210, MRAIT365 e MRAIT450 em AT, APM e
APF, com os coeficientes das autofuncdes correspondentes.

Autovalores Coef. das Autofuncoes
AT APM APF AT APM APF .
m= =1 m=0 m=1 m=0 m=1 =0 =1 m=0 m=1 m= =1

MRAIT120 17,6 22 14,2 14 205 06 068 -0,19 0,70 - 0,68 0,27
0,33 1,18 0,15 0,09 0,33 0,96
1,21

MRAIT210 31,7 7,7 30,1 45 377 26 0,69 -0,15 0,70 - 0,68 -
0,25 1,20 0,18 0,10 0,32 0,19
1,21 1,18

MRAIT365 742 92 573 52 545 98 0,67 -023 0,69 - 0,68 -
0,40 1,16 0,29 0,17 035 0,19
1,19 1,17

MRAIT450 81,5 124 82,0 58 71,8 12,1 0,68 -0,18 0,68 - 0,69 -
0,30 1,19 032 0,19 0,22 0,13

1,18 1,20
100 16
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Figura 25. Evolugdo do autovalor dos coeficientes de intercepto (m=0) e de inclinagdo (m=1) da CF
estimada pelos modelos em diferentes idades (120, 210, 365 e 450 dias) com progénies machos ¢
fémeas.
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Figura 26. Plotagem das autofungdes dos coeficientes (m=0, 1, 2 e 3) da CF estimada em analises de
progénies machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M) e analises de
progénies fémeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e MRAIT450F), com os
respectivos autovalores (EV).
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V. DISCUSSAO

a. Dos descritores ambientais e da ordem dos modelos

Os resultados descritos mostraram que diferentes modelos geraram estimativas
consistentes dos parametros, com IGA significativa em todos eles.

As diferentes formas de calcular os descritores ambientais, definidos pela média de
rebanho-ano ou de grupos contemporaneos, refletem a idéia de descritores menos ou mais
especificos, respectivamente. Grupos contemporaneos (GCs) permitem a identificacdo de
variagdo ambiental sazonal ou mesmo no manejo de um mesmo ano, mas possuem menor
quantidade de dados para estimacdo da média quando comparados com grupos de rebanho-
ano. Descritores ambientais de médias de rebanho-ano detectaram maior varidncia genética
em ambientes positivos, ao contrario de descritores de média de grupos contemporaneos, que
detectaram maior varidncia genética em ambientes negativos intermediarios.

O objetivo inicial ao comparar descritores baseados em médias de peso e de ganho foi
identificar a IGA méxima. Considerou-se que a similaridade entre a variavel independente
(GAs definidas pelas médias de P450) e dependente (P450) numa regressao levaria a vieses e
menor significancia da IGA. Isto realmente foi observado da comparagdo entre as superficies
de correlagdo genética dos modelos iterativos, mas ndo foi diretamente observado no caso dos
modelos ndo-iterativos. Os resultados indicaram que o viés determinado pelo valor genético
dos animais na definicdo do gradiente ambiental ¢ maior quando calculado com a varidvel
menos correlacionada, sendo este fator corrigido nos modelos iterativos. A andlise de
componentes principais mostrou que os autovalores para o intercepto (m=0) foram
semelhantes, mas para o coeficiente linear (m=1) foram ao redor de 45% maiores no modelo
com descritor de média de ganho, apesar das autofungdes terem sido bastante semelhantes.
Isto mostra que a foi estimada maior porcentagem da variacdo de inclinacdo nestes modelos,
mas que o efeito da selecdo ao longo do gradiente ambiental resultard em respostas de mesma
direcao.

Em relacao a ordem dos polindmios utilizados, a elevagdo para a maior ordem (MRAs
cubicas) permitiu a maior liberdade de formato para as NRs preditas. Sabe-se que modelos de

regressdo aleatoria t€ém maior dificuldade de estimar corretamente parametros nos extremos
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da varidvel dependente, visto a menor quantidade de dados e conseqliente aumento nas
estimativas de varidncia residual nesses pontos (ALBUQUERQUE, 2004). No presente
estudo, a limitacdo de dois desvios-padrao (positivos ou negativos) para o gradiente ambiental
gera um acumulo de dados nos extremos ambientais e possibilita uma melhor estimacgao
desses pontos. Em relacdo aos modelos lineares, as superficies de correlacdo dos modelos
cubicos tiveram um ligeiro aumento de valor e um deslocamento do ponto minimo para
valores intermediarios da faixa negativa do gradiente ambiental, mas ainda bastante baixos se
considerado o valor de 0,8 (ROBERTSON, 1959) como referéncia. O incremento da ordem
dos polinémios, portanto, indicou uma diferenciacdo entre os ambientes negativos.
Conjuntamente aos resultados da analise na precisdao dos descritores ambientais, pode-se
discutir a diferenciagdo do ambiente negativo. A analise da IGA em uma raca considerada
adaptada ao clima dos tropicos, como no caso do Nelore, sugere uma menor influéncia do
clima, colocando o manejo alimentar como fator mais provavel de variacdo no ambiente.
Assim, os ambientes negativos podem ser associados a alimentacdo inferior. A variacao na
qualidade da alimentagdo foi apresentada por BELL, (1971) e JARMAN (1974) como a
grande causa da diferenciagdo dos ruminantes (principio de Jarman-Bell). Ambos
consideraram a predominancia de gramineas com grande quantidade de parede celular como o
fator de pressao seletiva, levando a ampliacao do volume do rimen para aumentar a eficiéncia
da digestdo de forragens com maior teor de fibra, conforme demonstrado também por
DEMMENT e VAN SOEST (1985). Mas ¢ necessario se ampliar a visdo de alimentacao
inferior, distinguindo dois niveis diferentes: qualitativamente e quantitativamente inferior.
Qualitativamente inferior significa que o volume méximo ingerido pelo animal, ad libitum,
ndo atende as exigéncias metabolicas. Quantitativamente inferior implica que a quantidade de
alimento ingerida pelo animal ndo foi suficiente para atender as exigéncias metabolicas.
Assim, pode-se descrever o gradiente ambiental como sendo heterogéneo em seus
componentes, apesar de numericamente continuo. Observando o manejo das fazendas
brasileiras, pode-se associar confinamentos de alta energia a ambientes do extremo positivo.
Pastagens de fim de primavera e verdo, com alta qualidade e quantidade, a ambientes
positivos intermediarios. Pastagens de outono e comego do inverno, normalmente produzidas
no verao, maduras, com grande proporcao de hastes (alto teor de lignina) e com baixa
digestibilidade, mas ainda em abundancia, a ambientes negativos intermedidrios. E
finalmente, o final de inverno e comeco de primavera, quando a pastagem tem baixa
qualidade, além de volumes insuficientes para atender ad libitum aos animais, aos ambientes

negativos extremos. Considerando o gradiente ambiental desta forma, entende-se as
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diferencas encontradas entre os descritores ambientais de fazenda-ano e de grupos
contemporaneos, visto que a média deste ultimo diferencia de forma mais precisa a faixa
ambiental negativa do que a média fazenda-ano, explicando assim a elevagdo das
herdabilidades em ambientes negativos intermediarios. O trabalho de DEMMENT ¢ VAN
SOEST (1985) mostra que a razdo entre as exigéncias metabolicas e a capacidade ruminal
estd bastante ligada a digestdo da porgdo fibrosa dos alimentos. Dessa forma, sugere que
quando os alimentos sdo qualitativamente inferiores, animais maiores sdo favorecidos devido
a alta correlacdo entre volume ruminal e peso do animal (HOFFMANN, 1989). Mas, se ha
limitacdo na quantidade de alimento, animais maiores, com maior exigéncia metabolica total,
sdo relativamente mais desfavorecidos. Tais diferengas podem gerar uma importante IGA
dentro da faixa de gradiente ambiental negativa, o que foi verificado nos resultados do
presente trabalho. O fato também explica a oscilagdo dos valores dos coeficientes de
correlacdo entre as DEPs preditas por modelos cubicos em relagdo as por MU em diferentes
pontos do gradiente ambiental, que se relacionam aos sinais das autofuncdes dos coeficientes
m=1, m=2 e m=3, nas analises com polindmios clibicos, que corroboram com a explica¢io. E
importante notar que os autovalores de m=2 ¢ m=3 sdo relativamente bastante reduzidos,
explicando menos de 4% da variacdo total verificada. Mas os valores de AIC, BIC e Log L
indicaram o melhor ajuste em modelos com polindmios cubicos. Nos modelos lineares os
detalhes como a diferenciacdo do gradiente ambiental negativo podem ser ignorados, levando
a conclusdes causais incorretas. Logicamente, os resultados podem ter vicios relativos a
estimacdo menos acurada dos coeficientes de polindmios de ordem mais elevadas. Os erros-
padrao dos coeficientes de ordem maior (m=2 ¢ m=3) sdo bastante altos em relacdo a
magnitude dos mesmos. Mas, espera-se que normas de reacdo lineares sejam mais limitadas

do que normas de reagdo cubicas.

b. Do conflito sexual

Um desafio inicialmente apresentado nos modelos de normas de reagdo ¢ a defini¢ao
do descritor ambiental por meio de médias dos valores da caracteristica de interesse, visto
que, ao se fazer a andlise conjunta dos dados de machos e fémeas, deve-se considerar a
diferencga existente entre as distribui¢cdes de cada sexo. Os trabalhos realizados (KOLMODIN

et al. 2002, FIKSE et al., 2003a, dentre outros) utilizaram médias de grupos de rebanho-ano
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como descritor ambiental, agrupando machos e fémeas de uma mesma fazenda num
determinado ano. Porém, ao se utilizar grupos contemporaneos para aumentar a precisao
sazonal das andlises, torna-se importante ressaltar que, apds a desmama, machos e fémeas sao
separados no manejo das fazendas, participando de GCs diferentes. A utilizagdo dos dados
sem uma transformag¢ao implicaria em colocar os dados das fémeas em GAs negativos, visto a
média de GCs de fémeas serem menores, ¢ os dados de machos em GAs positivos, mesmo
que estivessem num mesmo ambiente. A forma mais logica de se unificar as distribui¢des foi
aplicada no primeiro estudo, ou seja, padronizar as curvas normais separadamente nas
populacdes de machos e fémeas para depois agrupa-las, supondo que a definicdo de ambientes
como desvios da média seriam eficientes na equalizacdo das curvas, podendo neutralizar as
diferencas na identificacdo do ambiente.

O segundo estudo mostrou, porém, que a informagdo genética do peso aos 450 dias ¢
expressa diferentemente quando os dados sdo provenientes de progénies machos e de
progénies fémeas, sendo que as diferencas nas analises estdo além da magnitude dos pesos.
Comecando pelos coeficientes estimados dos polinomios dos MRAs: interceptos semelhantes
e coeficientes de inclinagdo muito menores em machos sugerem que a informacao genética
sobre a sensibilidade ambiental ¢ expressa nas fémeas e parcialmente perdida nos machos.
Somam-se a isto as mais baixas estimativas de herdabilidade nos ambientes intermediarios
(relacionada as maiores estimativa de variancia residual) em APM, correlagdes relativamente
baixas entre os DEPs em APM e APF, além de superficies de correlagdo genética entre
ambientes diferenciadas, reflexo da importancia maior do coeficiente cubico em APM.

Segundo CARTWRIGHT (1970), os objetivos de selecdo para as diferentes categorias
animais dentro de uma fazenda s3o independentes, quando ndo antagdnicos, visto as
diferentes funcdes exercidas por essas categorias, gerando divergéncia nos objetivos da
selecdo. Surge um conflito sexual, citado amplamente na literatura em animais sob sele¢ao
natural (CHAPMAN, 2006; CHAPMAN et al. 2006; CHIPPINDALE e RICE, 2001,
CHIPPINDALE et al.,2001; CLUTTON-BROCK, 2007, dentre outros), mas pouco estudados
em animais domésticos. Conforme os autores citados, o conflito sexual é um dos fatores
geradores do dimorfismo sexual. Os presentes resultados indicam que o conflito é dependente
do ambiente, visto a maior diferenciacao ocorrer nos coeficientes de inclinacdo das normas de
reacdo e menos no intercepto.

Ao se comparar as superficies de correlagdo genética entre ambientes do estudo com
progénies totais, observa-se que estas tém formato semelhante as estimadas em APM,

diferindo das superficies estimadas em APF, uma vez que estas sdo pouco sensiveis ao
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acréscimo do coeficiente cubico. Portanto, pode-se concluir que a heterogeneidade dos
ambientes negativos citados no primeiro estudo ¢ mais acentuada se considerados os dados de
progénies machos isolados. Novamente deve ser citada a questdo apresentada por
DEMMENT e VAN SOEST (1985), da relagdo volume ruminal (peso total do animal) /
qualidade da forragem disponivel. Nesse aspecto, a diferenciagdo entre qualidade e
quantidade da forragem do ambiente tem relevincia primeiramente nos animais de maior
porte da populacdo, ou seja, nos machos. As fémeas, com uma média de peso aos 450 dias
menor, estdo aquém dos valores de ingestdo e mantenca total que restringiriam a
superioridade em ambientes com limitagdo quantitativa de forragem. Certamente, a sele¢do na
forma como ¢ praticada atualmente em ambientes melhorados, ignora a diferenca e tende a
avaliar animais com critérios correlacionados aos ambientes positivos, como mostrado no
primeiro estudo. Mas ndo se pode ignorar, especialmente nos rebanhos Nelore estudados, que
ha uma selecdo feita a campo, direcionada para ambientes desfavoraveis, e relacionada a
fertilidade e a sobrevivéncia das fémeas em pastagens, sujeitas as variagdes na disponibilidade
de forragem. Essa selecdo pode atrasar o objetivo de selecdo artificial, e explicaria a
manuten¢do de uma variabilidade genética em ambientes negativos.

Outro ponto sobre a diferenciacdo entre os sexos que precisa ser considerado ¢ a
herdabilidade e a sensibilidade ambiental. Mas seu estudo num componente desenvolvimental

parece facilitar a compreensdo, e sera discutido a seguir.

c. Do desenvolvimento

Os resultados da estimacao dos parametros genéticos das NRs para peso em diferentes
idades mostrou que ocorre uma IGA diferenciada pelo estagio de desenvolvimento. Houve
variagdo da sensibilidade ambiental, expressa pelo coeficiente de inclinagdo (S) das FC nos
modelos de norma de reagdo, em funcdo das diferentes idades e nos diferentes sexos,
mostrando que ocorre interacdo entre todos esses fatores.

Para uma explicacao geral, a Figura 25, com os autovalores em APM e APF ao longo
do gradiente de idade, parece ser um bom resumo dessas interagdes. Considerando que os
autovalores indicam a fonte de variagdo absoluta para a dimensdo em estudo, o primeiro
quadro do coeficiente de intercepto mostra que os autovalores de machos ¢ fémeas foram

crescentes ao longo do desenvolvimento, mostrando que a variacao genética definida pelo
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intercepto aumenta em ambos os sexos com a idade. Ha uma inversao na seqiiéncia, com as
fémeas com maiores valores até¢ 210 dias, com os machos passando aos maiores valores de
365 dias em diante, mas com diferenca pouco marcante. No segundo quadro, com os
autovalores referentes aos coeficientes de inclinagdo, a curva segue com maior valor em
machos e a partir dos 210 dias sofre uma mudanga de trajetoria, permanecendo com
autovalores quase que constantes. O contrario ocorre com as analises de fémeas, que tém uma
elevacdo muito grande ap6s os 210 dias. Observa-se que ocorre uma transi¢ao entre 210 e 365
dias. Nessa fase ocorre a desmama, ¢ o efeito ambiental se torna mais efetivo, visto a
amamentagdo cessar por completo. Também nessa fase a influéncia dos hormoénios sexuais
comega a ficar mais intensa. Assim, verifica-se que a sensibilidade ambiental, como um efeito
genético aditivo, torna-se cada vez mais importante depois da desmama em progénies fémeas.
Ao contrario, a sensibilidade ambiental, como um efeito genético aditivo, torna-se
relativamente pouco expressiva em progénies machos apds a desmama.

Neste ponto, se faz necessario acrescentar a discussao a questdo das baixas estimativas
de herdabilidade encontradas em APM. Ha diferentes significados para a variacdo da
herdabilidade na abordagem de normas de reacdo. Analisando cada uma delas, verificou-se
que a maioria ndo se adéqua a situacdo comparativa entre APM e APF: 1) uma primeira
possivel razdo para a redugdo da h> é a menor variéncia genética em determinados ambientes,
devido a fixacdo da expressio de um grupo génico. A mesma varidncia residual seria
esperada, associada a reducdo da variancia fenotipica, visto que a distribui¢do dos efeitos
ambientais ocorre no eixo de GA. Na verdade, as variancias fenotipicas e residuais nos
estudos de progénies machos foram maiores, com maiores diferencas na varidncia genética
dentro dos sexos do que entre os sexos; 2) um segundo fator de reducdo da herdabilidade ¢ o
confundimento em ambientes de transicdo entre a expressdo de diferentes grupos génicos, nos
casos de importante IGA. Estes ambientes s3o representados pelas regides de maior
probabilidade de intersec¢do das normas de reagdo, sendo que a mudanca de ranking entre
extremos levam a uma similaridade de valores genéticos nos ambientes intermediarios,
diminuindo a varidncia genética. Olhando-se o resultado de cada anélise isolada, esta seria
uma explicagdo satisfatéria para os pontos de baixa herdabilidade. Por outro lado, ndo serve
para explicar as diferencas de herdabilidade entre as andlises de machos e fémeas; 3) um
terceiro fator esta associado ao sistema de determinagdo do sexo. O sexo de um bovino pode
ser definido ao nivel de cromossomos sexuais (XY e XX), de gbnadas (testiculos ou ovarios),
e do fenotipo sexual (forma do corpo de machos e fémeas), conforme SILVERSIDES et al.

(2001). Nos modelos de norma de reagao aqui utilizados, os dados das progé€nies foram
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considerados como dados do touro (modelo de touro). A progénie macho recebeu o
cromossomo Y e a progénie fémea recebeu o cromossomo X do touro. Assim, h? muito baixa
em machos e h’ muito alta em fémeas poderiam indicar que a caracteristica peso tem sua
expressao ligada a um grupo genético posicionado no cromossomo X (realmente expresso ou
disparado por ele). Notou-se que as baixas h? estio associadas aos ambientes negativos. Mas
nesse caso, deveria também haver redugdo da varidncia genética aditiva de forma
generalizada, o que ndo ocorreu. A redugio da h’ vem do aumento da varidncia residual.
Portanto, ao invés de se procurar a causa da baixa herdabilidade, melhor tentar explicar o
aumento da variancia residual; 4) chegamos, enfim, ao quarto fator. O aumento da variancia
residual, com a variacdo ambiental restrita pela sua decomposicao no gradiente ambiental,
pode ser explicado basicamente por dois motivos: pela inadequacdo do modelo ou pelo
aumento da variacdo genética ndo aditiva, ou seja, pela varidncia de dominancia ou epistatica
(LYNCH e WALSH, 1998). A impropriedade do modelo explica a divergéncia dos
autovalores de intercepto e inclinacdo da FC. Machos especialistas em um ambiente e fémeas
generalistas definem a base da teoria evoluciondria do sexo e da evolucdo assincrona,
proposta por GEODAKIAN (1975). Partindo desse pressuposto, pode-se tentar explicar a
diferenca entre APM e APF: uma especializagdo ambiental dos machos levaria a perda da
informacao da variacdo de sensibilidade ambiental, gerando exatamente uma maior variancia
residual estimada no modelo. Os resultados mostraram realmente esta perda em APM
relacionada a fase pos-desmama. Pode-se supor que um efeito tampao da amamentagdo
restrinja o desafio ambiental pré-desmama. Nas fé€meas generalistas, a variancia do
componente genético ligado a sensibilidade seria elevada, conseqiientemente reduzindo a
variancia residual. Ou seja, machos adaptados e fémeas adaptaveis seriam uma explicagao
bastante coerente. Mas ainda ha a possibilidade da maior varia¢do genética de dominancia ou
epistatica, que nao exclui a anterior. PIGLIUCCI (1996) coloca que a resposta a estimulos
ambientais necessita de ao menos 3 genes sem segregacao, ou seja, a sensibilidade ambiental
de controle genético depende de uma epistasia com comportamento aditivo devido a
proximidade entre os genes (com probabilidade de segregacdo dos genes envolvidos
diminuida). A definicio de “hot spots”, ou seja, regides mais provaveis, para o
posicionamento de genes sexualmente antagdnicos nos cromossomos sexuais ¢ descrita por
RICE (1996). Nessa linha de pesquisa, CHIPPINDALE e RICE (2001) observaram uma
grande variagdo epistatica observada em Y, que reduziu substancialmente a variacdo herdavel
entre os machos em Drosophilas. Os trabalhos de RICE (1996), GATFORD et al. (1998) e
WEST-EBERHARD (2003) corroboram com esta suposi¢do, apresentando processos de
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evolugdo do cromossomo Y que favorecem a epistasia. Tais discussoes, porém, estdo além
dos objetivos deste trabalho, visto que o modelo de touro aplicado somente identifica a
variancia genética aditiva. Novas pesquisas precisam identificar a variancia genética nao-
aditiva dos modelos de norma de reagdo, visando associa-la as diferencas na sensibilidade
ambiental.

Por fim, também podemos apresentar uma hipotese unificada de desenvolvimento dos
bovinos a partir dos ruminantes selvagens. Os dados obtidos sugerem que a evolucdo dos
bovinos foi direcionada visando a sobrevivéncia em ambientes com gramineas que elevam
seu teor de parede celular sazonalmente. Isto favoreceu animais de maior porte, com maior
volume ruminal, a0 mesmo tempo que permitiu a convivéncia de grandes rebanhos, levando
conseqlientemente a poliginia, visto os cuidados da prole e os investimentos na reprodu¢do
nos mamiferos se concentrarem nas fémeas, que passam a escolher os machos para
acasalamento. Estes disputam entre si a dominancia do rebanho, sendo favorecido o macho
mais forte e maior. Tal descri¢dao indicaria um crescimento continuo do porte da populagao.
Mas pode-se prever a ocorréncia de variacdes mais drasticas nas variaveis climaticas em
ciclos maiores, de varias geragdes. Ao invés de uma variacdo sazonal da qualidade da
forragem, a produgcdo muito pequena de alimento causa uma mortalidade acentuada,
principalmente de animais de maior porte, com exigéncias nutricionais totais mais elevadas.
Animais menores suportariam o déficit alimentar quantitativo por mais tempo. Neste ponto,
deve-se imaginar a emergéncia de um sistema bimodal, de conflito sexual, onde a manutencao
da espécie torna-se dependente de uma evolugdo assincrona, onde os machos sao especialistas
e tem seu fendtipo definido pelo ambiente, sendo que a herdabilidade de sua sensibilidade
ambiental ¢ mais baixa. As fémeas generalistas mantém a informacdo genética ancestral,
sendo menos afetadas pela variagdo climdtica, visto a herdabilidade de sua sensibilidade
ambiental ser mais alta. Tal processo ¢ viabilizado pelas caracteristicas heterogaméticas nos
machos e homogaméticas nas fémeas, sendo que o processo € realmente importante depois da
maturidade sexual e apds cessados os cuidados maternos, ficando os animais expostos ao
efeito do ambiente.

E interessante notar que a selegdo artificial atualmente realizada tem elevado a
sensibilidade ambiental em ambos os sexos, porém com maior intensidade nas progénies

fémeas, onde a variacao aditiva ¢ maior.
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VI. CONCLUSOES

O estudo confirmou a presenca de uma interagdo gendtipo-ambiente-sexo-idade
importante na caracteristica peso de bovinos Nelore, analisada por meio de modelos de
regressao aleatdria numa abordagem de normas de reagdo, usando variaveis ambientais
definidas por médias de grupos.

No primeiro estudo, com dados totais de peso aos 450 dias no modelo de normas de
reacdo lineares, as correlagdes genéticas foram baixas entre ambientes extremos opostos,
mostrando importante IGA. Os modelos cubicos deslocaram as correlagdes genéticas mais
baixas para ambientes negativos intermediarios, mostrando uma IGA dentro da faixa negativa
do gradiente ambiental.

No estudo sobre o efeito do sexo das progénies, as estimagdes dos componentes de
variancia foram diferenciadas, com correlagdes pouco elevadas, mostrando variagdo genética
sexualmente divergente associada ao ambiente.

Ao se adicionar a dimensdo temporal, por meio de andlises dos pesos em diferentes
idades, verificou-se que a sensibilidade ambiental de machos e fémeas diverge ao longo do
vetor tempo, sendo essa divergéncia mais acentuada na fase poés-desmama, quando os animais
ficam mais expostos ao ambiente.

A elevacdo dos coeficientes de inclinagdo das normas de reacdo da populagdo atual,
em todas as idades e em ambos os sexos, mostrou que a selecdo atual estd afetando a

sensibilidade ambiental.

98



VII. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS




Referéncias Bibliogrdficas

VII. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

ALBUQUERQUE, L. G. e MEYER, K. Estimates of covariance functions for growth from
birth to 630 days of age in Nelore cattle. J Anim. Sci. v. 79, p. 27762789, 2001.

ALBUQUERQUE, L.G. Regressao aleatoria: Nova tecnologia pode melhorar a qualidade das
avaliacdes genéticas. In: SIMPOSIO DA SOCIEDADE BRASILEIRA DE
MELHORAMENTO ANIMAL, 5., 2004, Pirassununga. Anais... Pirassununga:
SBMA, 2004.

BARRIA, N. R. Limites geneticos de la seleccion artificial. Avances en Produccion Animal,
v.3, 1-2, p.2-14, 1978.

BELL, R. H. V. A grazing ecosystem in the Serengeti. Sci Am. v. 224, p. 86-93, 1971.

BOWMAN, J. C. Introducido ao melhoramento genético animal. Sao Paulo, EPU-USP,
1981, 87p.

BROMMER, J. E. et al. The Intersexual Genetic Correlation for Lifetime Fitness in the Wild
and Its Implications for Sexual Selection. PLoS ONE. v. 2, n. 8, €744, 2007.

CALUS, M. P. L. e VEERKAMP, R. F. Estimation of environmental sensitivity of genetic
merit for milk production traits using a random regression model. J Dairy Sci. v. 86,
p. 3756-3764, 2003.

CALUS, M. P. L.; BIIMA, P.; VEERKAMP, R. F. Effects of data structure on the estimation
of covariance functions to describe genotype by environment interactions in a reaction
norm model. Genet Sel Evol. v. 36, p. 489-507, 2004.

CALUS, M. P. L.; GROEN, A. F.; DE JONG, G. Genotype x Environment Interaction for
Protein Yield in Dutch Dairy Cattle as Quantified by Different Models. J Dairy Sci. v.
85, p. 3115-3121, 2002.

CARDOSO, F. F. e OLIVEIRA M. M. Caracteriza¢do de interacdo genétipo-ambiente via
inferéncia bayesiana robusta e heteroceddstica no ganho pos-desmama de bovinos
Brangus-Ibagé. In: VII Simposio Brasileiro de Melhoramento Animal, 2008, Sao
Carlos/ SP. Anais... Sao Carlos/ SP : Universidade Federal de Sao Carlos, 2008.

100



Referéncias Bibliogrdficas

CARDOSO, L.L. et al. Modelos hierdrquicos bayesianos para estimativas de interagdo
gendtipo-ambiente em ganho pds-desmama de bovinos Hereford via normas de
reagdo. In: VII Simposio Brasileiro de Melhoramento Animal, 2008, Sao Carlos/ SP.
Anais... Sdo Carlos/ SP : Universidade Federal de Sdo Carlos, 2008.

CARTWRIGHT, T. C. Selection criteria for beef cattle for the future. J Anim Sci. v. 30,
p.706-711, 1970.

CHAPMAN, T. et al. Sexual conflict. Trends Ecol Evol. v. 18, n. 1, p. 41-47, 2003.

CHAPMAN, T. Evolutionary Conflicts of Interest between Males and Females. Curr Biol. v.
16, p. R744-R754, 2006.

CHIPPINDALE, A. K. e RICE, W. R. Y chromosome polymorphism is a strong determinant
of male fitness in Drosophila melanogaster. Proc Natl Acad Sci. USA. v. 98, n.10, p.
5677-5682, 2001.

CHIPPINDALE, A. K. GIBSON, J. R.; RICE, W. R. Negative genetic correlation for adult
fitness between sexes reveals ontogenetic conflict in Drosophila. Proc Natl Acad Sci.
USA.v.98,n.4,p. 1671-1675, 2001.

CLUTTON-BROCK, T. Sexual selection in Males and Females. Science. v. 318, n. 21, p.
1882-1885, 2007.

CORREA, M. B. B.; LAURINO, J. N.; CARDOSO, F. F. Caracterizacdo da interacio
genotipo-ambiente e comparacao entre modelos para ajuste de ganho pés-desmama de
bovinos Devon via normas de reagdo. R. Bras. Zootec., v. 38, n. 8, p. 1460-1467,
2009.

DARWIN, C. The Descent of Man and Selection in Relation to Sex. Modern Library, New
York, 1871/1958.

DE JONG, G. e BIJMA P. Selection and phenotypic plasticity in evolutionary biology and
animal breeding. Livest Prod Sci. v. 78, p. 195-214, 2002.

DEMMENT, M. W., VAN SOEST, P. J. A nutritional explanation for body size patterns of
ruminant and nonruminant herbivores. Am Nat. 125:641-672, 1985.

EBERHARD, W.G. ¢ CORDERO, C. Sexual conflict and female choice. Trends Ecol. Evol.
v. 18, p. 438439, 2003.

101



Referéncias Bibliogrdficas

FALCONER, D. S. Selection in different environments: effects on environmental sensitivity
(reaction norm) and on mean performance. Genet Res. v. 56, p. 57-70, 1990.

FALCONER, D. S. The problem of environment and selection. Am Nat. v.86, p. 293-298,
1952.

FIKSE, W. F.; REKAYA, R.; WEIGEL, K. A. Genotype x Environment Interaction for Milk
Production in Guernsey Cattle. J Dairy Sci. v. 86, p. 1821-1827, 2003a.

FIKSE, W. F.; REKAYA, R.; WEIGEL, K.A. Assessment of environmental descriptors for
studying genotype by environment interaction. Livest Prod Sci. v. 82, p. 233-231.
2003b.

FOERSTER, K. et al. Sexually antagonistic genetic variation for fitness in red deer, Nature.
v. 447, p. 1107-1110, 2007.

GATFORD, K. L. et al. Sexual dimorphism of the somatotrophic axis. J Endocrinol. v. 157,
p. 373-389. 1998.

GEODAKIAN, V. A. Differential mortality and reaction norms of males and females.
Ontogenetic and phylogenetic plasticity, Zh Obshch Bio. v. 35, n. 3, p. 376-385,
1974.

GIANOTTI, J. DI G.; PACKER, I. U.; MERCADANTE, M. E. Z. Meta-analise para as
estimativas de herdabilidade para caracteristicas de crescimento em bovinos de corte.
Rev Bras Zootecn. v.34, p.1173-1180, 2005.

GIBSON, J. R.; CHIPPINDALE, A. K.; RICE, W. R. The X chromosome is a hot spot for
sexually antagonistic fitness variation. Proc R Soc Lond B, v. 269, p. 499-505, 2002.

HAMMOND, J. Animal breeding in relation to nutrition and environmental conditions. Biol
Rev. v.22, p.195-203, 1947.

HOFFMAN, R.R. Evolutionary steps of ecophysiological adaptation and diversification of
uminants: a comparative view of their digestive system. Qecologia. v. 78, p. 443-457,
1989.

HOLLAND, B. e RICE, W. R. Chase-away sexual selection: antagonistic seduction versus
resitance. Evolution. v. 52, n. 1, p. 1-7, 1998.

102



Referéncias Bibliogrdficas

IPCC Climate Change 2007: The Physical Basis. Contribution of Working Group I to the
Fourth Assessment of the Intergovernmental Panel on Climate Change. IPCC
Secretariat, Geneva, Switzerland, 2007

JARMAN, P. J. The social organisation of antelope in relation to their ecology. Behaviour. v.
48, p. 215266, 1974.

KINGSOLVER, J. G.; PFENNIG D. W.; SERVEDIO M. R. Migration, local adaptation and
the evolution of plasticity. Trends Ecol Evol. v. 17, n. 12: p.540-541, 2002.

KIRKPATRICK, M ¢e HECKMAN, N. A quantitative genetic model for growth, shape and
other infinite-dimensional characters. J Math Biol. v. 27, p. 429-450, 1989.

KIRKPATRICK, M. Evolution of female choice and male parental investment in polygynous
species: the demise of the “sexy son”. Am Nat. v. 125, p. 788-810, 1985.

KIRKPATRICK, M. Evolution of female mate choice and male parental investment in
polygynous species: the demise of the "sexy son". Am Nat. v. 125, p. 788-810, 1985.

KIRKPATRICK, M., e BARTON, N.H. The strength of indirect selection on female mating
preferences. Proc Natl Acad Sci. v. 94, p. 1282-1286, 1997.

KIRKPATRICK. M.; LOFSVOLD, D.; BULMER, M. Analysis of inheritance, selection and
evolution of growth trajectories. Genetics. v.124, p.979-993, 1990.

KOLMODIN, R. et al. Genotype by Environment Interaction in Nordic Dairy Cattle Studied
Using Reaction Norms. Acta Agr Scand A-An. v.52, p.11-24, 2002.

KOLMODIN, R. et al. Reaction norms for protein yield and days open in Swedish Red and
White dairy cattle in relation to various environmental variables. Acta Agr Scand A-
An.v. 54, p. 139-151, 2004.

KOLMODIN, R. et al. Selection in the presence of a genotype by environment interaction:
response in environmental sensitivity. Anim Sci. v. 76, p. 375-385, 2003.

KOOTS, K.R. et al. Analyses of published genetic parameter estimates for beef production
traits. I. Heritability. Animal Breeding Abstracts. v.62, p.309-338, 1994a.

KOOTS, K.R. et al. Analyses of published genetic parameter estimates for beef production
traits. II. Phenotypic and genetic correlations. Animal Breeding Abstracts. v.62,
p-826-853, 1994b.

103



Referéncias Bibliogrdficas

LEE, C. e POLLAK, E.J. Influence of partitioning data by sex on genetic variance and
covariance components for weaning weight in beef cattle. J Anim Sci. v. 75, p. 61-67,
1997.

LEWONTIN, R. C. The Analysis of variance and the analysis of causes. Am J Hum Genet.
v. 26, p. 400-11, 1974.

LEWONTIN, R. C. The Triple Helix: Gene, Organism and Environment. Harvard
University Press, Cambridge, 1998, 192 p.

LILLEHAMMER, M.; ODEGARD, J.; MEUWISSEN, T. H. E. Random regression models
for detection of gene by environment interaction. Genet Sel Evol. v. 39, p. 105-121,
2007.

LOBO, R. N. B.; MADALENA, F. E.; VIEIRA, A. R. Average estimates of genetic
parameters for beef and dairy cattle in tropical regions. Animal Breeding Abstracts.
v.68, p.433-462, 2000.

LYNCH, M., WALSH, B. Genetics and Analysis of Quantitative Traits. Sinauer,
Massachusetts, 1998, 980 p.

MARICLE, E. A. Genotype by environment interaction estimated by using reaction norms.
Columbia: University of Missouri, 2008, 59 p., Thesis of Master Science, Columbia,
University of Missouri, 2008.

MARTIN O. Y.e HOSKEN, D. J. Reproductive Consequences of Population Divergence
through Sexual Conflict. Curr Biol. v. 14, p. 906-910, 2004.

MERCADANTE, M. E. Z.: LOBO, R. B.; REYES, A. Parametros genéticos para
caracteristicas de crecimiento en cebuinos de carne: una revision. Archivo
Latinoamericano de Produccion Animal. v.3, p.45-89, 1995.

MEYER, K. DFREML - a set of programs to estimate variance components under an
individual animal model. J Dairy Sci. v. 71, p. 33-34, 1988.

MEYER, K. Estimating covariance functions for longitudinal data using a random regression
model. Genet Sel Evol. v. 30, p. 221-240, 1998.

MEYER, K. e KIRKPATRICK, M. Up hill, down dale: quantitative genetics of curvaceous
traits. Phil. Trans R Soc B. v. 360, p. 1443-1455, 2005.

104



Referéncias Bibliogrdficas

MULDER, H.A. e BIIMA, P. Effects of genotype X environment interactions on genetic gain
in breeding programs. J Anim Sci. v. 83, p. 49-61, 2005.

MYSTERUD, A. The relationship between ecological segregation and sexual body size
dimorphism in large herbivores. Oecologia. v. 124, p. 40-54, 2004.

NASHOLM, A. Influence of sex on genetic expressions and variance of 4-month weight of
Swedish lambs. Livest Prod Sci. v. 86, p. 137-142, 2003.

OLESEN, 1. et al. Application of a multiple-trait animal model for genetic evaluation of
maternal and lamb traits in Norwegian sheep. Anim Sci. v. 60, p. 457— 469, 1995.

PEGOLO, N. T. et al. Environmental Sensitivity in Cattle Studied by Linear Adaptive
Reaction Norms. In: WORLD CONGRESS ON GENETICS APPLIED TO
LIVESTOCK PRODUCTION, 8., 2006, Belo Horizonte, Proceedings... Belo
Horizonte, 2006. 1 CD-ROM.

PEGOLO, N. T. et al. Genotype by environment interaction for 450-day weight of Nelore
cattle analyzed by reaction norm models, Genet Mol Biol. v. 32, n. 2, p. 281-287,
2009.

PEGOLO, N. T. Interacdo genotipo-ambiente e sensibilidade ambiental em caracteristicas de
crescimento em bovinos de corte. Botucatu: FMVZ-UNESP, 2005. 71p.Dissertagdo
de Mestrado em Zootecnia, FMVZ-UNESP, Botucatu, 2005.

PEREZ-BARBERIA, F. J. et al. Does the Jarman—Bell principle at intra-specific level explain
sexual segregation in polygynous ungulates? Sex differences in forage digestibility in
Soay sheep. Oecologia. v. 157, p. 21-30, 2008.

PIGLIUCCI, M. How organisms respond to environmental changes: from phenotypes to
molecules (and vice versa). Trends Ecol Evol. v. 11, n. 4, p.168-173, 1996.

POLLOT, G. E. e GREEFF, J. C. Genotype x environment interactions and genetic
parameters for fecal egg count and production traits of Merino sheep. J Anim Sci. v.
82, p. 2840-2851, 2004.

REIS, J. C. e LOBO R. B. Interacdes genétipo-ambiente nos animais domésticos. Ribeirdo
Preto, J.C.R./R.B.L., 1991, 194p.

RICE, W. R. Evolution of Y chromosome in animals. Bioscience. v. 46, n. 5, p.331-342,
1996.

105



Referéncias Bibliogrdficas

ROBERTSON, A. The sampling variance of the genetic correlation coefficient. Biometrics.
v.15, p. 469-485, 1959.

RODRIGUEZ-ALMEIDA, F. A. et al. Heterogeneity of variance by sire breed, sex and dam
breed in 200- and 365-day weights of beef cattle from a top cross experiment. J Anim
Sci. 1995. 73:2579-2588, 1995.

SARKAR, S. From the Reaktionsnorm to the adaptive norm: the norm of reaction, 1909-
1960. Biol Phil. v. 14, p. 235-252, 1999.

SCHLICHTING, C. D. e PIGLIUCCI, M. Phenotypic Evolution: A Reaction Norm
Perspective. Sinauer Associates, 1998, 387 p.

SCHMALHAUSEN, I. I. Factors of evolution: The theory of stabilizing selection. The
Blakiston Company, Philadelphia, 1949, 327 p.

SHARIATI, M. M. et al. Analysis of milk production traits in early lactation using a reaction
norm modelo with unknown covariates. J Dairy Sci. v. 90, p. 5759-5766, 2007.

SILVERSIDES, D. W. Genetic manipulation of sex differentiation and phenotype in
domestic animals. Theriogenol. V. 56, p. 51-63, 2001.

STALHAMMAR, H. e PHILIPSSON, J. Sex-specific genetic parameters for weaning and
post-weaning gain in Swedish beef cattle under field conditions. Acta Agr Scand A-
An.v. 47, p. 138— 147, 1997.

STONAKER, H. H. A Genetic Hyphotesis for Sex-Mating System Interactions in Growth of
Cattle and Poultry. J Anim Sci. v. 22, p. 320-325, 1963.

STRANDBERG, E. Analysis of genotype by environment interactions using random
regression models. In: WORLD CONGRESS ON GENETICS APPLIED TO
LIVESTOCK PRODUCTION, 8., 2006, Proceedings... Belo Horizonte: 2006, 1 CD-
ROM.

SU, G. et al. Bayesian analysis of the linear reaction norm model with unknown covariates. J
Anim Sci. v. 84, p. 1651-1657, 2006.

VAN DER WERF, J. H. J.; GODDARD, M.; MEYER, K. The use of covariance functions
and random regression for genetic evaluation of milk production based on test day
records. J Dairy Sci. v. 81, p. 3300-3308, 1998.

106



Referéncias Bibliogrdficas

VAN VLECK, L. D.; CUNDIFF, L. V. Sex Effects on breed of sire differences for birth,
weaning and yearling weights. J Anim Sci. v. 76, p. 1528-1534, 1998.

VIA, S. e LANDE, R. Genotype-environment interaction and the evolution of phenotypic
plasticity. Evolution. v.39, n. 3, p. 505-522, 1984.

VIA, S. et al. Adaptive phenotypic plasticity: consensus and controversy. Trends Ecol Evol.
v.10,n. 5, p. 212-217, 1995.

WEST-EBERHARD, M. J. Developmental Plasticity and Evolution. Oxford University
Press, New York, 2003, 794 p.

WOLFINGER, R. D. Covariance structure selection in general mixed models. Commun
Statist. v. 22B, p. 1079-1106, 1993.

WU, J. et al. Functional mapping of reaction norms to multiple environmental signals. Genet
Res Camb. V. 89, p. 27-38, 2007.

YAZDI, M.H. et al. Environmental effects on growth traits and fleece weights in Baluchi
sheep. J Anim Breed Genet. v. 115, p. 455— 465, 1998.

ZWALD, N.R. et al. Identification of factors that cause genotype by environment interaction
between herds of Holstein cattle in seventeen countries. J Dairy Sci. v. 86, p. 1009-
1018, 2003.

107



ANEXOS




Anexo

ANEXO

@

Ressarch Article

Artigo Publicado

(reneacs and Molecular Biology, 32, 2, 281 -287 (20{R)
Copyright © 208, Sociededes Brasilema de Genetica. Printed in Brasal
www.shgorg br

Genotype by environment interaction for 450-day weight of Nelore catile
analyzed by reaction norm models

Mewton T, [-"c':_l.y:l.u', Henrique M. Oliveira®, Licia G. .'!|.|.|:I1.1n'..]1.1t::I'-L]1.1t3, Luiz Antonio F. Bezerm'
and Raysildo B. Labo!

'Departamento de Genética, Faculdade de Medicinag de Ribeirdo Preto, Universidade de Sao Paulo,
Ribeirda Preto, 8P, Brazil.

*Departamenta de Melhoramento € Nutrigio Animal, Faculdade de Medicina Veterindria e Zoatecnia,
Universidade Extadual Panlista “JSilio de Mesquita Filho °, Botucatu, 8F, Brazil.

Departamenta de Zoatecnia, Famuidade de Ciénciar Agrdrias e Veterindrias,

Universidade Exiadual Panlista “JSilio de Mesquita Filtho ©, Jabaticabal, 8F, Brazil.

Abstract

Genotype by environment interactiona (GEl) have atiractsd increasing attertion in tropizal breeding programsa be-
cauzs of the variety of production systerns imilved, In thiz work, we assessed GEl in 450-day ad justed weight
(WAED) Nebore cattle from 366 Brazilian herds by comparing traditional univariate single-environmsrt roods] aralysis
{LIM) ared rarddom regreasion first order rpaction nomn miodsls for st smvironmental varables: standand deviations of
herd-year (ARKMw) ard hed-ypear-zeazon-managsmeant (RAMw-n) groups for mean WASD, stardand deviations of
herd-year (RAMg) and herd-year-sesscon-managsment (ARMa-n) groups adjusted for 385-460 days weight gain
(G450 sverages, and two terative algorithmes using herd-year-ssason-managemmsnt group soluion estirates from
a first RRMvw-m and ARMa-n analysis (RRMITwW-rm ard RRMITa-m, respectivaly). The ARM reaufts showed similar
terdencies in the varanos componsrts and heritakbi ity estimstes along emvironmental gradient. Some of the varia-
tion armong RRM sstimates may have been related tothe precision of the predictor and to comelations bstwesn emvi-
ronrmental varablea and the liksly components of the weight trait. GE|, which was asassaed by satimating the genstiz
caorrelation surfaces, had valuss < 0.5 between extrems emvironmsnts in all models, Regression analyses showed
thit the comelation between the expected progeny diferences for UM and the corresponding differsnces estimeted
by RRM weas higher in intsrmediate and favorable enviromments than in unfavorable ervirormenta (p < 0.0004).

Key words: growth, genatype by enviromment inferaction, plasticity, random regresion, rolusiness,
Recemved: March 14, 2008; Accepied: October 23, 204,

Intrecuction

Genotype by environment inmteractions (GED) ocour
when the genoty pe responds differently to changes in the
environment (K olmedin o @, 2002 ), In recent years, GEI
effect have received increased interest hocause brocding
programs tend to be more intemationally oriented {Mulder

Sevaral studies hav e examinad the importance of GEI
in different traits in beef cattle. Moest of these stodies have
revealed strong genctic correlations among different re-
gions of countrics, indicating an abaence of significant GEI
{DeMattos o af, 2006 Tohnston af o , 2003, Other stud-
ies that have shown imporant GET could be questioned he-

and Bijma, 2005). In addition, the development of molecu-
lar genetics has revealed astonishing aspects of epigenctic
and major gene by gene and gene by environment inerac-
tions {Lewontin, 1998, Schlichting and Pigloeeci, 1998)
that havve revolutionized varouws genetic concepts (El Hani,
2007 ) These developments suggest that traditional quanti-
tative genetic models may be undeneaimating GEI and in-
dicate the need of more precizse models for these analyses,

Sard cofTespondancs to Mewton Tamassla Pagak. Departamesnito
e Ganstica, Faculdads de Medidna de RiberBo Prato, Uniar-
sidada de 360 Paulo, Av. Bandslranbes 2800, 14049-900 Ribsir&o
Frato, P, Brazil. E-mall: Ipegola @ usp.br.

cause they were local studies and the small number of data
usad was ofien a limitation (Bolton af af |, 1987, Mohne ar
al, 1988). In parallz] with theze investigations, progress in
statistical methodelogy has produced different models and
random regression has bocome increasingly important in
longitud inal data analyses. This approach allows genetic
paramekens to be estimated from repeated stochastic data
along a longitedinal variable (Kirkpatrick and Hecdonan,
1989; Meoyer, 1998). The application of these modeks to
growth and lactation curves using the variable “time™ in the
longited inal axis resulted in more precise estimates in dif-
ferent phases of lactation [V eerkanp and Thompson, 1999
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and growth (Albuquerque and Meyer, 2001} Mome re-
cently, random regression has boon applied to the analysis
of longitedina environmental variables, with a reaction
norm concept { De Jong and Bijma, 2002; Kolmodin af al,
202, based on the et o f phenotypes that can be produced
by an individes genotype exposed o different environ-
mental conditions (Schmalhawsen, 194%9). Some evoltion-
ary sudies have introduced the temn “adaptive™ when
assessing the value of genetic predictions (Schlichiing and
Piglivcci, 1998; Sarkar, 1 999). Repons describing the uwse
of reaction norms hav e beco me more frequent (Fios o ol
2063 Kolmadin of o, 2004 . In these studies, the envimon-
mental variable is considenad to be continuous and can b
defined by the proper dataset, thereby avoiding artificial
environmenta] definitions such a5 national or political har-
ricrs, Since genctic parameters ane estimated on an environ-
mental gradient, GEI can be identified more procisely
based on the genetic correlations between different points
on the envirenmental axis or by the non-parallelizm n the
estimates of adaptive reaction noms,  Environment
descripiors and data strocture can influence these results, as
shown by Fikse of o (2003), Kolmodin er af (2004) and
Calus of of. (2004).

The aim of this work was to assess fhe importance of
GElLin the 450-day adjusted weights of Nelore cattle by us-
ing random regression models and A reaction norm
approach. We also evaluated the wsefulness of different
variables as environment descripbons.

Material and Methods

Drata were collocted from 366 Brazilian herds by the
AMNCP (Associacio MWacional de Criadores e Pesguisa-
dores) as part of a program for genetic improvement of the
Melore bread. The original dataseteonsistad of 234,963 ad-
justed weights for 360 and 450 days {W365 and W450) and
weight gain betwoen 365 and 450 days (G450) for Melone
cattle bom from 1974 to 2006, The relationship mairix was
madified to asine model bocanse of a constraint of the anal-
yEis since it was impeasible to expose the same animal to
different environments during the same developmental
phaze, Contenmp orary groups (C0sE) wene defined by using
infommation on sex, year, farm, management and calving
seasen; C0Gs with less than six individuals were excluded.

W4sD was stdied in seven different models: one
univariste single-environment model analysis (UM) and
six random regression model analyses (RRMs). The RREM
differed only in their environmental descriptor. These werne
caleulated wsing W45 or G450 contemporary group aver-
ages slandardized to a mean of zero and an 5D of one. The
standardized values were then multiplied by ten and the en-
vironmental groups (EG) wene oblained by considering
only the mizger parto f these values, The integer fomat is a
convenience for subsequent software analyses, In the first
and soecond RRMz, the EGs were hased, respectively, on the
average W450 (REMw)and the average G450 (RRMg) of

Pégolo e al

famn-year groups, In the third and fourh REMs, the Bl
wene based, eapoctively, on the average Wa50 [ BRMw-m)
and the average G450 (BRMe-m) of Grm-year-season-
management groups, As management has an ingplicit sex
factor, the records were separated according to e, and af-
ter definition of the environmental groups as standardized
W45 averages, the data of the different sex groups were
mergad by BEGs. EG values below -15 were considered in
EG =-15 {bottom linit) and those above +15, inEG=+15
{upper limit) (35 shown in Figure 1a). The fifth rand om ne-
greazion model (RRMITw-m) wsed an iterative algorithm
to define the BGs. In the first iteration, the data were ana-
Iyzed using REMw-m and its fied effect (C0) solotions
wene used to position records on the respective EG for the
subsaguent analysis, Sinee this first iemtion resulted in a
wide data distribution aleng the environmental gradient the
EG limits were changed to - 20 (botbom limit) and +240 {up-
peer limit) fromn fhe second do the final iteration (Figure 1),
The process was stoppad when the comelation between the
EG positions in the previous and present analyses was
= L9949, Thiz convergence was reached asfler three ifera-
tions, in 4 manner similar to the sinwlated data wsed by
Calus af ol {20004, This process tries o avoid bias resulting
from the non-randem wse of sires or a low number of ani-
mals in some herds. The last random regression model
(RRMITg-m) wsed G450-based EGs in the first iteration
and repeated the RRMITw-m iterative prooess,
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Figure 1 - Number of records analy sed i esach swimomental gooep for
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R eaction norm modeds for cosbeweight

The EGs wene defined using the complete dataset, but
additional restrictions were added for parameter estima-
tion, In this case, sires were excluded if (1) they had < 100
progeny weights and (2) the progeny weight distribution
along the environmental gradient was - 20 EGunits{ befone
the first iteration n RREMITw-m and REMITg-m). A fler
application of these two criteria, Ol with less than five re-
cords wene removed. These restrictions af focted data differ-
ently in the different models and resulted in different
numbers of sires and reconds for the analyses, The TN esti-
mates wers based on RRMw data,

{Codvariances of rmndom g ression coe flicients wene
eatimated by REML using vemsion 3,00 of the DFREML
rackage (Meyer, 1988). The DXMBEE subroutine in the
program allowed estimation of the heterogeneous nesidual
variance in five classes Estimates were obdained by using
Powell, Simplex and AT-REML algorithmes, thenehy avoid-
ing problems with * deriv ative- free™ possible local max es-
timates, The general model can be represented as follows:

=1 =1
Y, =F, + 'inﬂ"*'{EGﬂHEn g (EG J+E,

where yy is the /* progeny’s W450 or G450 fromihe * ani-
mal and EG is e environmental group afﬂlc_,u""pmgm}'
of # sire {from -15 to +15 in non-iterative models and <20
to +20 in iterative models), §  pay is the m* Legendre poly-
nomial on environmental group, Fy is the CO6 fixed effect,
[im iz the fized regression coefficient to mode] the popula-
tion mean (defined only in non-iterative models), o, is the
random regression coefficient for a direct genetic effect, &,
denotes the corresponding orders of Tit{ one in TIM and two
for REMw, RE Mg, REMw-m, REMg-m, REMITw-m and
RRMITg-m) and g is the emer effect associated with the
pre-defined classes pofhat have homogeneous variano:s,
T mnadri s motati oy

y=Af+Zs+=g
where
¥| |AB .
E=|s|=| 0| ama }'H:[“"@"’ ﬂJ
£ 0 R
£ 0

with ¥ being the vector of ohazrvations, [§ the vector
of fized effect attributable to contemporary growps (includ-
ing F, and i), & the vector of sire random coefficients, X, &
the corresponding incidence matrices, and £ the vector of
residuals, K, is the matrix of coefficients of the covariance
function for sire effect, 4 i the additive numerator relation-
ship matriz and & iz the diagonal matrix of residual vari-
ances estimated at five levels. The lewels of -ErfP. with
p= 12345 were grouped in BEGs from - 15 10 -9, -F 1o -3,
2o 2, £3 o 8, and +9 to +15, espectively, for non-
iterative models, and 200 to -12, -1 1 40 -4, -3 t0 3, +4 to

+11, and +12 to +20, respectively, for iterative models,
These groupswers acco mmedated by identitics matricesof
appropriake order for each level,

Diirect additive variance estimates m the andom re-
greszion sire mode]l wene obtained by multiplying sine vari-
ance estimates by four (47 =447, Residual variance esti-
mates wene obtained as the difference betwoon phenotypic
varisnce (&} = &7 +-Erfk‘_| and additive variance estimates
(é; =d% —& ) Expected brerding values (EBVs) were
the double of expocied progeny differences (EFPDs), the lat-
ter heing obtamed from the sire model directly by the equa-
tic

i, —‘I
EPD,, = %nhqﬁ_{ﬁm

Reszults

The distributions of animal weights along the envi-
monmental gradient in BRMg and RRMg-m (based on
4500 wene skewed slightly to the right (skewness of 0,15
and (L16, respoctively). Dat distibution m BRMw and
BERMw-m was less symmetric, with skhewness of (06T and
0,70, resulting in the accumulation of records in EG =+15
{Figure 1a). When EGs were defined based on famn-year
groups the reconds were concentrated in the central region
of environmental gradient and led o a larger number of
gires being excluded from the analysis comparad o the
famn-year-scasen-management groups (192 and 177 sines
with #5,2 5% and 79,250 total records in BREMw and RRMg,
and 220 and 242 sines with #9, 784 and %0, 735 total recornds
in RERw-m and RRMg-m and their itrative models, ne-
apoctively).

Table | shows the pammeter estimates of the model
(with approcimate standardemors for the Legendre polyno-
mial eoefficients and residual variances) in different analy-
s, In UM, there were only single estimates for mesidusl
variance andgenetic varance, Hence, in Figure 2 and in the
Supplementary Matkerial, the variances are shown as lines
to allew visual comparnisons with RRMs (the lines are par-
allzl to the environmental gradient axis).

Heritahility estimates l[hgj were higher in favorable
and unfavorable environmental exiremes {Figure 2). The
minimal heritabilities were alway sin the middle-1eft region
on the environmental gradient (EGs from -8 to -5 I non-
iemative models and -13 to 0 in iterative models). We ex-
pacted the curves to either ncrease or decrease (with the
concavity facing out of fhe environmental gradient range)
ginee lincar (first degree polynomials) regression models
wene used, However, this wasnot observed. A change in the
masdel aliered the sharpness of the concavity and led to
more variable estimates, asin REMw, with b mnging from
019 (n BG = -6) to 0.29 {in EG = -15) and 042 {in
EG = +1 5}, or less variable estimates, as in RRMg-m, with
b from 0,23 {in BG = -7) o 0.29 {in EG=-15) and (.36 {in
Ef: = +15). BRMg showed the lowest h’ estimates in unfa-
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vorable envirenments, but thiz sitestion was inverted in the
favorable extreme, where the estimate was highest. The
UM heritability estimate (b = (0.24) was lower than the
BEREM estimates along most of the environmental gradient,
with larger differences in the favorable extreme, Different
changes cocwmed when iterative models were applied to
Wash-  and  G450based  environmental  variables,
BREMITw-m and RREMw-m had a wvery similar shape,
whereas RRMITe-m and BRMg-m showed important dif-
ferences in exitreme environments, with much higher
heritabilities after terations. Indoed, REMITg-m had the
highest heritabilities of all of the models.

Partitioning the estimabes of residual varance into
five levels based on a continuou s additive genetic varianoe:
creabed ahrupt leaps in the curves of residual and pheno-
typic variance estimaties and indicated inense heermsce-
dasticity aleng B(G level, Phenotypic variance astimates
(@} Jtended o increase along fhe environmental gradient as
a whole and showed stable values within residuesl estimate
clasaes, The additive genctic variance estimates (&7 ) were
graater at the extremes of the environmental gradient in all
models, Residual variance edimates (&) ) increased
slightly along the envirenmental gradient but were varniable
within claszes (theyincreased when p = 1, were stable when
p= 2, and decreazed when p= 3 to 5). The variance oomps-
nents estimates are shown in the Supplementary Material
{Figures S1-83).

RREMs estimated fhe covariance functions and dis-
played the genetic correlation estimates (ry) between envi-
ronments & surface three-dimensional plots (Figure 3).
Ther, were plotted on thez axis based on EG values for the
% and v awes. This resulted in figures with “saddle™ shapes

Pégolo et el

in which r, was minimal between opposite extremes {rang-
ing from (U0R in RREMw o 0,47 in RRMITw-m) and close
o qual tooone amoeng similar environments n favorable or
unfavorable regions. All of the models revealad a mark ed

[;L] 045 -
==L - RR
4 - FRMEg “-REMw-m
fau 1+ ERMpEm
B oo
ﬁ .50 ¢
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Figure 2 « Heritabdl ity o5 dmases along i ma ment al groep (B for UL
RRMw, RRMg, RRMwam amd RRMw-g (o) amd UM, RRMITwem and
FR A Tgem (b}
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varim ce extimases or diffarent clmses (p fom 1 0o 5) @ differen s models (UAL, RRMw, REM g, RRM wem, RRMw.g, RRMITw.m, RRMITg-m). The
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Reaction porm models for comle weight

GEI between opposite extreme environments. The genetic
comelation value of 0.8, which is indicative of a significant
GEI (Roberion, 1959), separated the hlack part of the sur-

RRMw RR Mg

Gienetic cormelation

RRMFyg-m

azneiic comelarion

Gienetic comelalinn

Figure } - Serfices of ganetic comelat ion e tmases acroas o v et al
groups i diffemet medom regression modd s (RRE Mg, R RMw, RRMwam,
RRMw.g, RRMITweeg and RRMITgen ) The black part of die serface
shons =08 ond the grey pant shows ry <08

face with less imgortant GEI {ry = 0.8) from the grey pan
with i GEI {ry, < 0.8). RRMg, REMw-m and
RERMITz-m yiclded lower correlations betwoen opposite
extremes and had larger grey areas on the surface.
REMg-m had a higher r, and smaller grey areas. RRMw
and REMITw-m were intermadiate in their ahility to iden-
tify GEL

Adaptive reaction noms (ARN) were defined using
predicted genetic values expressed as expected progeny
differences (EFDx) aleng the environmental gradient. A
sample of ARNz & shown in Figure S4. The ARN slopes in-
dicate the angular coefficient of the sires" ordinary polyno-
misls, These values were used in regression analyses to
identify biazes in the cwment selection programs. Regres-
sion analyses of the UM EPDs (constant and independent
of envirenmental gradient) on RRM EPDxs in EGs -15, zemo
and +15 in non-iterative models, and EGs -2, zero and +20
in iterative models, a5 well & on slopes, yielded significant
resulis (p < 0.0001). The comelation between UM EPDs
and favorable environment RRM EPD: (EG = +15) was
positive and even greater (Table X). The correlations be-
tween TM EPDs and ARN slopes ranged from 064 to 0.72,

The variance of the ARN slope is directly relatad to
the importance of GELand reflect the environmental sensi-
tivity (Falooner, 1 9900, refomed to as plasticity (in relation
to larger absolute slopes) or robustness (in relation to
smaller absolute slopes). Regression analyses for ARN
slopes from different RRMs were consistent (p < .01}
and had coefficients of detemmination between 070 (RRMg
X REMg-w) and 0,98 (RRMw-m X RRMITw-m). Figure
55 shows the regressions and their equations and coeffi-

Discussion

The results described here show that different models
generate consistent parameter estimates. The indtial aim of
using different environmental descriptors was to maximize
the identification of GEI based on the concept that sinilari-
ties between independent (EGs of W 450 averages) and de-

Tahle 2. Cormlation coeffic s forthe Inear regression baween expeced prgeny differences {EPDs) from UM and oftermodeds a2 specific points @
the epvircamental gradiess (BG = <15, 0 and 415 for RRMw, RRMg, RRMwam md RRMg-m, and EG = <30, 0 and +30 for REMITe-m a=d
RERMITg-m). Only sires with progey weights fat werensad in the aralyses were comsidared (p < (U001 for all e gressions).

RRMw REMg
EG-15) EGI) B Slpe EG{-1%) EGI0 EGHIS) Slope
(11 oTr s L 0.Té 068 oeT oSz o4
RR Mwm RRMg-m
EGi-1%) B BG4 Slope EG-15)  BGID  EGH1S)  Slope
[0t ik [ 0.Ts 05 04T 0% 0T
ERA Twam ERAITg-m
EG-1%) Bl BG4S Sl BG-I%)  EGI0)  EG+15)  Sleps
[0t 0Es 1.00 [ 0Ta 0.T8 0T 054 0se

113



Anexo

pendent (varance components and EPDs for WW450)
regression variables would lead to biases and lower signifi-
cance of GEL This occcurred when comparing the
EREMITw-m and RREMITe-m genetic comelation surfaces,
bt was not directly observed among non-iterative models
or when heritabilities were considerad, The low genetic
comelation among extreme environments sugeested that
different groups of genes were heing expressed. In agnee-
ment with Falooner {19600, we sugeest that growth in low
or high nutritional eny ironments resulis in the diffzrential
expression of genes associated with growth and foed intake
and efficiency. This affirmation, together with the resuls of
the UM EPD megression analysis, indicates that curment se-
lection programs may be selecting for greater growth and
foed intake, regardless of the food efficiency. Env ironmen-
tal gradients, when defined by fhe CG averages, can gener-
ate conmections among dependent and independent mode]
variables that only can be explamned by Wright' = path anal-
yzig, This methedology & reeommended by Lynch and
Walsh { 1997 for studies with related conmponents in which
comelations among indicators of latent {non-measurahle)
variables and the path coefficients ane defined using srue-
tural equation medels with simuelEanoeus dependencies,
Future work could examine the cormelations and path coef-
ficients for labent variables {gene group effoct related to
different trait component) in different environments. Suwch
an analysis could help to explain differences in the impor-
tance of GEI and heritabilities in various RRMs since envi-
ronmental descriptors generally comelate with the cansal
components of weight trait,

The importance of GED in weight drait and the wseful-
ness of the reaction nom concept as an effective model in
this case nead to be emphasized. Even so, choozing the best
environment descriptor apparently depends on the desined
breeding goal, Complex relationships among trait compo-
nents are tied t the breeding goal and the model of choice
can b indicated by larger genetic gains by generation for
the chosen environments, With reaction noms, robustness
and plasticity can be added as additional breeding goals to
genarate options for generalist or specialist sires,

In conclusion, we have demonsirated an important
genotype-hy-environment  interaction  in the 450-day
wight trait of Melore cattle analyzed by random megression
reaction nom models using environmental variables de-
fimed by group averages. Genefic cormelation s were low he-
tween opposite ectreme environments, These data ndicate
a significant re-ranking of sires in difforent environments
and show the need o considaer GEI effec, not only in large
seale (across countries), but alse within a national anabysis,
The UM EPD: showed a lower correlation with EPDs in
unfavorable comparad to intemmediate and favorable envi-
ronments, indicating that selection based on the predictions
of TUM genetic values is hiased towands favorable environ-
ments

Pégoln eral

Although the parameter cstimates for the different
masdels showed a joint v ariable tendency along the environ-
mental gradient, changes in the environment descriptor in-
terfered with these values, Rerative models amplified the
distribution of data along fhe environmental gradient and
yielded higher heritabilities, The use of G450-hased envi-
monment descriptors altered the estimates of variance, This
finding suggested the presence of intrinsic comelations
with other genctic variables linked to physiclogical and
merphological characters that make up the Wa50 trait,
Such an asseciation would explain the increase in herita-
hility at unfav orable environmental extremes,
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Livros Gratis

( http://www.livrosgratis.com.br )

Milhares de Livros para Download:

Baixar livros de Administracao

Baixar livros de Agronomia

Baixar livros de Arquitetura

Baixar livros de Artes

Baixar livros de Astronomia

Baixar livros de Biologia Geral

Baixar livros de Ciéncia da Computacao
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Baixar livros de Ciéncias da Saude
Baixar livros de Comunicacao

Baixar livros do Conselho Nacional de Educacdo - CNE
Baixar livros de Defesa civil

Baixar livros de Direito

Baixar livros de Direitos humanos
Baixar livros de Economia

Baixar livros de Economia Doméstica
Baixar livros de Educacao

Baixar livros de Educacdo - Transito
Baixar livros de Educacao Fisica

Baixar livros de Engenharia Aeroespacial
Baixar livros de Farmacia

Baixar livros de Filosofia

Baixar livros de Fisica
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Baixar livros de Geografia

Baixar livros de Histdria
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Baixar livros de Literatura

Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matematica

Baixar livros de Medicina

Baixar livros de Medicina Veterinaria
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC

Baixar livros Multidisciplinar

Baixar livros de Musica

Baixar livros de Psicologia

Baixar livros de Quimica

Baixar livros de Saude Coletiva
Baixar livros de Servico Social
Baixar livros de Sociologia

Baixar livros de Teologia

Baixar livros de Trabalho

Baixar livros de Turismo
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