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RESUMO 
 
 

PEGOLO, N.T. Interação genótipo ambiente e sensibilidade ambiental em bovinos de corte. 
2009. 115 p. Tese de doutorado – Faculdade de Medicina de Ribeirão Preto – Departamento 
de Genética, Universidade de São Paulo, Ribeirão Preto. 
 

O interesse pelos efeitos da interação genótipo-ambiente (IGA) tem sido crescente, visto que 

os programas de melhoramento genético animal tiveram uma ampliação de sua abrangência 

geográfica. Também as mudanças climáticas esperadas para as próximas décadas desafiam os 

objetivos de seleção atuais, direcionando o interesse para a sensibilidade ambiental. Este 

trabalho teve como objetivo analisar o efeito da IGA na característica peso de bovinos Nelore 

por meio da sensibilidade ambiental definida por modelos de norma de reação com uso de 

regressão aleatória, ampliando as dimensões de estudo ao considerar os efeitos de sexo e 

idade. Foram estimados os parâmetros genéticos da população por meio dos pesos ajustados 

em diferentes idades (120, 210, 365 e 450 dias), utilizando diferentes descritores ambientais e 

também comparando modelos com polinômios lineares e cúbicos nas regressões aleatórias. 

Análises considerando o sexo como efeito fixo foram comparadas com análises de sexos 

separados. Foram estimados os componentes de (co)variância e avaliados os valores genéticos 

preditos, por meio das diferenças esperadas na progênie (DEPs). Os resultados mostraram que 

a forma de cálculo dos descritores ambientais interferiu nos parâmetros genéticos estimados 

da população analisada, sendo que os modelos com polinômios cúbicos foram capazes de 

identificar detalhes de heterogeneidade nos ambientes, principalmente nos desfavoráveis, 

levando a uma hipótese evolutiva e de desenvolvimento, onde o componente genético do peso 

adulto está relacionado à disponibilidade de forragem. O estudo confirmou a presença de uma 

interação genótipo-ambiente-sexo-idade importante na característica 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 Ribeirão Preto – 
Departamento de Genética, Universidade de São 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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I. Introdução 
 

 

A interação genótipo-ambiente (IGA) ocorre quando genótipos respondem 

diferentemente às mudanças no ambiente. O interesse pelos efeitos da IGA tem sido 

crescente, na medida em que os programas de melhoramento genético tendem a ter uma 

abrangência geograficamente mais ampla e mesmo internacional. Também são esperadas 

mudanças climáticas que alterarão os ambientes de produção num intervalo de tempo inferior 

ao que os objetivos de seleção podem ser alcançados, como mostrado pelo Painel 

Intergovernamental sobre Mudanças Climáticas (IPCC, 2007), reforçando a importância da 

sensibilidade dos genótipos às variações do ambiente. Além disso, o desenvolvimento das 

técnicas de genética molecular tem revelado aspectos impressionantes da epigenética e 

interações não só entre diferentes loci gênicos, mas também entre esses genes e o ambiente, 

sendo necessária a revisão de vários conceitos genéticos. Tais descobertas sugerem que os 

modelos tradicionais da genética quantitativa podem estar subestimando a IGA e que novos 

modelos mais precisos são necessários para estas análises. 

O progresso na metodologia estatística tem produzido diferentes modelos e a regressão 

aleatória tem se mostrado uma ferramenta eficaz nas análises de dados longitudinais. Esta 

abordagem permite estimar parâmetros genéticos de dados estocásticos repetidos 

acompanhando uma variável longitudinal. Mais recentemente, a regressão aleatória tem sido 

aplicada nas análises de variáveis ambientais, usando o conceito de norma de reação (NR), 

considerando o conjunto de fenótipos que podem ser produzidos por um genótipo exposto a 

diferentes condições ambientais. Trabalhos descrevendo o uso de normas de reação têm se 

tornado mais freqüentes nos últimos anos. Nesses estudos, a variável ambiental é considerada 

contínua e pode ser definida pelo próprio conjunto dos dados, evitando assim definições 

artificiais como os limites geopolíticos. Os parâmetros genéticos estimados em função de um 

gradiente ambiental permitem que a IGA seja identificada mais precisamente, baseando-se 

nas correlações entre diferentes pontos do eixo ambiental ou pelo não-paralelismo nas 

predições das NRs adaptativas. 

Um questionamento recorrente no melhoramento animal refere-se ao efeito do sexo 

dos animais na análise de características comuns. Alguns estudos mostram a possibilidade de 

ajuste num modelo univariado, enquanto outros trabalhos indicam a necessidade de tratar o 

peso de machos e fêmeas como duas características diferentes. Sabe-se que os objetivos de 



Introdução  

 17

seleção para as diferentes categorias animais dentro de uma fazenda são independentes, 

quando não antagônicos, visto as diferentes funções exercidas por essas categorias. Tal 

divergência nos objetivos de seleção pode ser maior ou menor dependendo do ambiente 

considerado, ressaltando a importância da IGA e sugerindo o estudo da sensibilidade 

ambiental como um fator importante a ser considerado na comparação das características de 

crescimento entre os sexos. 

Nos estudos das normas de reação, as características de crescimento em bovinos de 

corte, geralmente expressas pelo peso, precisam ser definidas no vetor tempo, visto que 

diferentes idades podem apresentar expressão gênica diferenciada.  A idade interfere na 

exposição do animal às variações ambientais. Espera-se que durante a fase de pré-desmama os 

animais sejam menos expostos às variações ambientais, visto o efeito dos cuidados maternos, 

principalmente da amamentação. Além disso, as mudanças genéticas associadas à variação na 

cronometragem da expressão de um caráter do fenótipo (heterocronia) podem ser afetadas 

pelo ambiente ou pela seleção. 

Visando dar subsídios para os temas abordados, segue a revisão da literatura 

considerando os estudos sobre: a. interação genótipo-ambiente de uma forma geral ; b. 

modelos de norma de reação; c. efeitos do sexo associados à variação ambiental; d. efeito da 

idade na sensibilidade ambiental. 

 

 

a. Interação genótipo-ambiente 

 

 

Um debate científico originou-se da tentativa de separar a variação em uma 

determinada característica como advinda da variabilidade genética ou da exposição ao 

ambiente de desenvolvimento, numa distinção entre fatores genéticos e ambientais A 

expressão “nature versus nurture” (natureza versus criação) foi amplamente usada no debate 

estabelecido para identificar a influência da genética e do ambiente na determinação do 

fenótipo dos indivíduos. Atualmente, a idéia de uma interação entre esses fatores parece ser 

consenso entre os pesquisadores, mas a própria definição dessa interação no melhoramento 

genético sofreu influência do contexto histórico, sendo que a ênfase dada à IGA foi 

diferenciada nos diferentes períodos. 

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

ambientes ótimos visando maximizar o progresso por meio de seleção, o que mostrava uma 
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menor ênfase à questão da IGA.  Essa posição determinística havia predominado nos estudos 

realizados durante a Segunda Guerra Mundial (LEWONTIN, 1998). Após a queda do 

nazismo, as idéias de determinismo genético adotadas por esse regime foram perdendo 

importância, sendo redirecionados os estudos, colocando o ambiente como fator 

preponderante. O trabalho de FALCONER (1952) mostrou que o conjunto de genes 

responsáveis pela expressão de determinada característica poderia variar dependendo do 

ambiente. Nesse estudo, as características selecionadas em ambientes diferentes foram 

definidas como características diferentes e estabeleceu-se que a correlação genética entre elas 

poderia ser uma medida da importância da IGA. ROBERTSON (1959) sugeriu que valores de 

correlação genética abaixo de 0,80 indicariam que o ranking dos animais teria sido alterado, 

apontando para a necessidade de cuidados na avaliação genética nessas condições. Sugeriu, 

assim, que as análises deveriam ser realizadas de forma separada nas regiões onde os efeitos 

da IGA fossem importantes. 

As definições para a IGA evoluíram conforme a metodologia de estudo desse fator. 

No trabalho de BOWMAN (1981), definiu-se IGA como sendo a mudança de desempenho 

relativo de um caráter de dois ou mais genótipos medidos em dois ou mais ambientes. Para 

REIS e LÔBO (1991), a existência de interação genótipo-ambiente está relacionada à 

presença de variações nas diferenças fenotípicas entre genótipos de ambiente para ambiente, 

ou seja, quando alguns genótipos são superiores em alguns ambientes e outros genótipos são 

superiores em outros ambientes. Estas definições refletem a forma de estudo comparando 

ambientes considerados diferentes como dois conjuntos diferentes correlacionados, sendo a 

correlação entre elas a medida da importância da IGA. 

Com o surgimento de novos modelos de estudo, a definição de IGA também foi 

remodelada. KOLMODIN et al. (2002) colocam que a IGA ocorre quando genótipos 

respondem diferentemente às mudanças no ambiente. Observa-se aqui a ausência da idéia de 

ambientes estanques pré-definidos, passando então a definição dos ambientes a uma função de 

fatores que se alteram num gradiente contínuo.  

Finalmente, WEST-EBERHARDT (2003) descreve a IGA como sendo o resultado de 

uma análise quantitativa das causas da variação fenotípica em uma população, quando 

diferentes genótipos em diferentes ambientes contribuem com diferentes efeitos para a 

variação fenotípica. A autora reforça a idéia de que a interação é indireta, através dos efeitos 

de ambos os fatores num fenótipo pré-existente. Evita, assim, uma má interpretação do termo 

interação “genótipo-ambiente”, de que os genes interagem diretamente com o ambiente, 

levando a metáforas errôneas na explicação do desenvolvimento dos organismos. 
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 Os estudos para a determinação da significância da IGA no melhoramento animal são 

numerosos, e sempre baseados na premissa colocada por BARRÍA (1978), de que se pode 

esperar retardamento da resposta à seleção quando as interações genótipo-ambiente são de tal 

magnitude que o posto dos genótipos muda segundo as modificações ambientais. A existência 

de condicionantes para a importância da IGA gerou diversas classificações, que foram 

compiladas por REIS e LÔBO (1991) segundo os respectivos autores: Haldane (1946), 

McBride (1958), Dunlop (1962) e Pani (1971). A principal divisão considerada e ainda 

bastante utilizada é a subdivisão  da IGA de escala e de ranking. A primeira considera que a 

alteração do ambiente gerou uma alteração na grandeza da variação genética, sem alteração de 

ranking (refletindo heteroscedasticidade entre os ambientes) e a segunda, que ocorre alteração 

do ranking dos animais. 

Considerando os estudos feitos em bovinos de corte, a literatura é bastante extensa. 

Uma revisão apresentada no trabalho de PEGOLO (2005) citou estudos com a definição de 

ambiente discreto tradicional, em análises multivariadas, dentre eles, Bertrand et al. (1985), 

Alencar (1985), Bolton et al. (1987), Nobre et al, (1988) e 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). 

É interessante notar que os trabalhos mais recentes realizados com maior número de 

observações e mantendo o conceito de ambientes discretos apresentaram IGA pouco 

significativa, o que poderia ser uma indicação de que o acréscimo de dados às análises seria 

uma solução para a questão, mostrando uma menor significância da IGA quando em análises 

mais acuradas. Mas é preciso cuidado nesta consideração, visto que nestes os ambientes 

definidos são mais amplos, levando também a uma maior variação dentro do ambiente 

definido do que entre os ambientes, deixando a maior parte da IGA como variância residual. 

Ao se incrementar a acurácia da análise, pode haver a perda de precisão, gerando um viés 

extremamente importante. 

A presença de IGA se torna provável quando se verificam variações na morfologia 

animal associadas à adaptação ao ambiente original (habitat) das espécies.  Estudos sobre a 

ecologia de ungulados nas savanas tropicais mostraram uma relação entre a qualidade de 

forragem disponível e o tamanho à idade adulta das espécies estudadas (BELL, 1971; 

JARMAN, 1974; HOFFMAN, 1989). As variações sazonais na qualidade da pastagem 

interferiram no comportamento de migração, no tamanho e das relações sociais dos rebanhos, 

sendo a morfologia de cada espécie afetada pela combinação desses fatores. Verificou-se que 

o tamanho corporal adulto dos ruminantes está positivamente correlacionado com a adaptação 
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a forragens com maior teor de parede celular (gramíneas), sendo essa relação conhecida como 

princípio de Jarman-Bell. DEMMENT e VAN SOEST (1985) explicaram tal relação 

considerando a digestão da fibra em diferentes tipos de ruminantes. Observaram que o 

tamanho do rúmen (diretamente proporcional ao tamanho corporal) afeta a eficiência da 

digestão de alimentos fibrosos e assim, o balanço energético em diferentes condições das 

pastagens. Relação semelhante entre tamanho corporal e qualidade da forragem, verificada 

nas análises inter-específicas, é esperada em análises intra-específicas,. Porém, poucos 

trabalhos foram apresentados nessa condição, sendo um deles o de PEREZ-BARBERIA 

(2008), estudando a relação 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 raça Holandesa comparando vários países, e chegaram à conclusão que 

temperatura, tamanho de rebanho, valor genético médio dos touros utilizados, porcentagem de 

genética americana, produção de pico, razão gordura:proteína no leite e desvio-padrão da 

produção de leite são fatores geradores de IGA. Deve ser ressaltada a possibilidade de 

correlações entre esses fatores, sendo que os autores alertam sobre a importância da IGA 

dentro de cada país, visto que há heterogeneidade devido às diferenças de sistemas de 

produção. 

As implicações da presença de IGA na seleção de características de interesse 

econômico foram analisadas por MULDER e BIJMA (2005) utilizando dados simulados e 

mostrando a grande importância da identificação de sua significância. A necessidade de 

determinar ambientes de forma discreta seria uma limitação aos estudos de IGA utilizando os 

modelos de termo de interação e de análise multivariada.  Neste ponto, o surgimento dos 

modelos de regressão aleatória e de normas de reação abre um novo horizonte para a 

avaliação da importância da IGA (STRANDBERG, 2006). 

 

 

b. Modelos de norma de reação 

 

 

O termo norma de reação 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 reação (NR) como 

a gama de fenótipos produzidos por um genótipo nos diversos ambientes. Este trabalho se 

revelou como uma das obras importantes no estudo da evolução das populações, porém foi 
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praticamente ignorado pelos pesquisadores da área de melhoramento genético animal  até 

1990, visto ser um trabalho com base evolutiva e de adaptação, não diretamente colocado 

como literatura zootécnica. Mas as idéias aí presentes sobre a Teoria da Seleção 

Estabilizadora, a plasticidade e a canalização foram a base de uma revolução 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 importância do conceito de norma de 

reação e da IGA na evolução. 

 Do ponto de vista da genética quantitativa, um primeiro esboço da importância das 

normas de reação foi apresentado por LEWONTIN (1974) que, instigado pela discussão racial 

em características humanas, mostrou como a ignorância em relação às NRs pode gerar uma 

imagem completamente errônea das relações causais entre genótipo, ambiente e fenótipo 

expressas pela herdabilidade. Ele destacou a importância da sensibilidade ambiental – a 

inclinação da NR -, e da conexão entre a gama de ambientes e a distribuição da população no 

entendimento dos componentes da análise de variância. A idéia foi ampliada pelo mesmo 

autor (LEWONTIN, 1998) generalizando a importância da IGA na expressão do fenótipo. 

FALCONER (1990) apresentou um estudo sobre a IGA considerada do ponto de vista das 

NRs. Modelos estatísticos de seleção utilizando normas de reação definidas com valores 

genéticos foram apresentados por DE JONG e BIJMA (2002), tendo sido já previstas e 

denominadas por SARKAR (1999) como adaptativas. Nestes modelos, a presença de IGA 

indica a possibilidade de se selecionar para a sensibilidade dos genótipos às diferenças 

ambientais. Estes autores discutem a metodologia para quantificar a plasticidade fenotípica 

(também denominada de sensibilidade ambiental), como uma característica quantitativa para a 

formulação de objetivos de seleção. 

Para se descrever os modelos de norma de reação atualmente tem sido utilizada a 

metodologia denominada regressão aleatória. Uma revisão bastante completa sobre a 

metodologia de regressão aleatória foi realizada por MEYER e KIRKPATRICK (2005), 

denominando-a de estudo de características com formato de curvas. 

O uso de modelos de RA baseados numa variável de controle definida por um fator 

ambiental foi citado por KIRKPATRICK e HECKMAN (1989), sendo relacionado por DE 

JONG E BIJMA (2002) como um dos modelos de análise de IGA. Mas os primeiros trabalhos 

com dados de campo surgiram a partir do trabalho de KOLMODIN et al. (2002), com 

características de produção e de fertilidade em bovinos leiteiros de raças Nórdicas. Foram 

preditas as NRs lineares em modelos de RA de touro com dados de produção de proteína e 
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período de serviço na primeira lactação. Foi identificada pequena IGA, com alguma mudança 

de ranking entre ambientes extremos, havendo alguma diferenciação nas inclinações das 

normas de reação.  

CALUS et al. (2002) estudou a presença de IGA na produção proteína do leite em 

gado holandês em três diferentes modelos (termo de interação, análise multivariada em grupo 

de ambientes e normas de reação), sendo que a IGA apresentou-se mais intensa no modelo 

multivariado, e a inclinação das normas de reação mostrou variância não significativa quando 

corrigida para a heteroscedasticidade. CALUS e VEERKAMP (2003) analisaram a 

combinação de diferentes características em rebanho de leite (produção de leite, proteína e de 

gordura e a porcentagem de proteína e gordura) e 12 diferentes descritores ambientais, sendo 

que os resultados mostraram correlações entre ambientes sempre maiores que 0,99, embora 

havendo heterogeneidade de variância genética considerável, porém gerando variação 

limitada na herdabilidade. O efeito de escala foi significante no índice econômico 

considerado, mas a sensibilidade ambiental nas produções de leite, de proteína e de gordura 

foi de mesma magnitude, não havendo grande mudança na ordem de classificação dos touros.  

KOLMODIN et al. (2003) analisou o efeito da seleção na sensibilidade ambiental 

utilizando modelos de norma de reação, encontrando resultados que indicam que a seleção e a 

melhora dos ambientes de criação aumentam a sensibilidade ambiental dos rebanhos. FIKSE 

et al. (2003a), trabalhando com dados de gado leiteiro Guernsey nos Estados Unidos, África 

do Sul, Austrália e Canadá, avaliaram diferentes modelos para identificação da IGA na 

produção . Foram utilizados cinco modelos de caráter simples entre países com variância 

heterogênea, um modelo multivariado entre países, um modelo multivariado com clusters 

entre países e um modelo de norma de reação. O trabalho observou grande heterogeneidade 

de variância entre países, sendo que os modelos de melhor ajuste foram os de caráter simples 

entre países com variância heterogênea e de múltiplo caráter, lembrando que o modelo de 

norma de reação não considerou variâncias heterogêneas, o que o próprio 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 reação para a produção de leite. Os descritores que mostraram IGA significativa foram: 

tamanho de rebanho, desvio-padrão da produção de leite dentro do rebanho, produção de pico, 

persistência, dias para o pico de produção, padrão de parição, idade à primeira cria, razão de 

maturidade e pluviosidade anual. Correlações entre ambientes extremos foram menores que 

0,91 quando os descritores ambientais foram produção de pico, desvio-padrão da produção e 

pluviosidade anual, sendo consideradas pelo autor suficientemente baixas para indicar 
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mudanças na ordem de classificação dos touros. KOLMODIN et al.(2004) também analisaram 

diferentes descritores ambientais como variáveis de controle em modelos de norma de reação. 

Foram utilizados dados de localização geográfica, tamanho do rebanho, níveis de produção de 

proteína de dias de serviço pelos rebanhos, pluviosidade, temperatura média no verão, 

temperatura média em janeiro e radiação média no verão. Resultados com correlações altas 

entre ambientes extremos foram encontrados (>0,94), com uma maior indicação de IGA de 

escala considerando-se variáveis correlacionadas (médias de rebanhos das características 

analisadas). 

CALUS et al. (2004) estudaram, por meio de simulação, os efeitos da estrutura dos 

dados na estimação de FC para descrever IGA com modelos de norma de reação. Eles 

concluíram que composições 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 estimação dos componentes de variância na FC, resultando em 

correlações pobres entre efeitos de touro simulados e preditos e entre efeitos de rebanho 

simulados e o descritor ambiental calculado. As maiores divergências ocorreram nas 

correlações genéticas entre diferentes ambientes, que apresentaram valores estimados acima 

do valor real pré-definido na simulação. A melhor solução encontrada foi o uso da FC 

combinada a um grande número de animais por rebanho. Um método de estimação iterativa 

procurou diminuir a correlação entre as variáveis, mas não excluiu a necessidade de grande 

número de dados. 

POLLOTT e GREEFF (2004) estudaram IGA para a característica de contagem de 

ovos nas fezes e características produtivas importantes em carneiros Merino na Austrália por 

meio de normas de reação lineares e quadráticas 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 exceções para a contagem de ovos fecais, peso corpóreo e peso 

do velo sujo e limpo, que tiveram uma herdabilidade maior no final inferior do gradiente 

ambiental. 

Uma nova metodologia de estimação dos valores ambientais no modelo de normas de 

reação foi apresentado por SU et al. (2006), inferindo-os simultaneamente com outros 

parâmetros dos modelos através da implementação de técnicas Bayesianas com cadeias de 

Markov (Monte Carlo). As propriedades do método foram testadas num estudo de simulação, 

onde os resultados mostraram que os parâmetros de interesse estimados foram coerentes com 

os valores verdadeiros. De outra forma, o uso de médias fenotípicas simples como indicadoras 

dos valores ambientais resultou em inferências mais pobres (correlações genéticas com 
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valores superestimados para os coeficientes de nível e subestimados para o coeficiente de 

inclinação). Com as médias fenotípicas, a correlação 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 produção de leite, de proteína e de gordura na 

primeira lactação de bovinos da raça Holandesa na Dinamarca, utilizando o mesmo modelo de 

estimação de parâmetros concomitante ao dos valores ambientais. A distribuição posterior da 

variância genética do coeficiente de inclinação foi marcadamente diferenciado de zero para 

todas as características estudadas, indicando presença de IGA, correlação genética menor que 

0,93 entre ambientes afastados de -1 e 1 desvios-padrão da média. Porém, não foi encontrada 

mudança 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 características quantitativas (QTLs) e modelos de norma de 

reação. Tais trabalhos procuraram apresentar metodologias que permitam testar como uma 

QTL afeta as normas de reação ou, inversamente, como as variações nas normas de reação são 

explicadas por diferentes QTLs. 

Observou-se na revisão bibliográfica que trabalhos direcionados a características de 

bovinos de corte são menos comuns, sendo que o Brasil apresenta as primeiras publicações.  

Estudos com as primeiras normas de reação 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 análise foi 

ampliada e diferentes métodos de cálculo de descritores ambientais foram comparados para a 

mesma característica 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 contemporâneos e também modelos iterativos para 

variáveis ambientais de peso aos 450 dias e de ganho de peso entre 365 e 450 dias. Uma 

dissertação de mestrado foi apresentada por MARICLE (2008) estudando os pesos ao 

nascimento, à desmama e ao ano de bovinos Angus nos Estados Unidos. O estudo comparou o 

modelo de normas de reação com os modelos anteriores e foi observado mudança no ranking 

de touros, com covariâncias negativas entre o coeficiente de nível (intercepto) e de inclinação. 

Tais covariâncias negativas divergem dos resultados de estudos anteriores  (KOLMODIN et 

al., 2003) e indicam que a seleção para aumento no peso médio pode trazer como 

conseqüência uma diminuição no valor da inclinação das normas de reação do rebanho 
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analisado (dados da Associação Americana de Angus). É importante notar que foi considerada 

variância residual homogênea na análise.   

No Brasil, os trabalhos apresentados no VII Simpósio Brasileiro de Melhoramento 

Animal por CARDOSO et al. (2008) e CARDOSO e OLIVEIRA (2008) mostraram 

resultados com modelos de normas de reação em ganho pós-desmama nas raças Hereford e 

Brangus-Ibagé, respectivamente, utilizando modelos hierárquicos bayesianos. Os resultados 

de ambos os trabalhos mostraram uma elevação da herdabilidade ao longo do gradiente 

ambiental. 

CORRÊA et al. (2009) estudaram a interação genótipo-ambiente no ganho pós-

desmama em dados de bovinos de corte da raça Devon via modelos de norma de reação. 

Encontraram correlações genéticas negativas entre ambientes opostos extremos, com 

variância genética e herdabilidade crescentes e correlação positiva entre a variância do 

intercepto e da inclinação. O modelo com variância residual homogênea apresentou o melhor 

ajuste. 

 

 

c. Efeito do fator sexo nas avaliações genéticas 

 

 

O sexo é normalmente considerado como um fator fixo nas avaliações genéticas 

tradicionais. VAN VLECK e CUNDIFF (1998) concluíram em seu trabalho que não seria 

necessário considerar os pesos de machos e fêmeas como características separadas no cálculo 

dos fatores de ajuste entre raças nos modelos por eles avaliados (sem considerar NRs).  

Porém, vários trabalhos têm 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 característica peso aos 200 e aos 

300 dias de idade de bovinos de corte e seus resultados indicaram que a pressuposição de 

variância fenotípica igual nos diferentes sexos não é apropriada nas análises genéticas. 

Em estudos realizados com carneiros, a questão da heterogeneidade de variância 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 fêmeas devem ser avaliados em análises 

separadas. LEE e POLLAK (1997) estudaram dados de bovinos Simental com análises 

realizadas com dados separados de machos e fêmeas. A heterogeneidade de variância entre os 

sexos foi explicitada, mas os autores concluíram que a análise dos dados em um dos sexos não 
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considera a seleção feita no outro sexo, sendo necessário, além do uso de modelos com 

variâncias heterogêneas, o que já é realizado, também o uso de análises multivariadas para os 

sexos. 

No estudo de STALHAMMAR e PHILIPSSON (1997), as correlações genéticas entre 

efeitos diretos em machos e fêmeas encontradas para características peso à desmama e peso 

pós desmama em bovinos de corte de raças suecas variaram entre 0,4 e 1,0. Os autores 

sugeriram que se aplique um sistema de avaliação multivariada uniforme, com parâmetros 

específicos para diferentes raças e sexos. 

No trabalho de NASHOLM (2003), concluiu-se que a heterogeneidade observada na 

variância devida ao sexo poderia ser contabilizada nas avaliações genéticas tratando-se o peso 

aos 4 meses como diferentes caracteres se em machos ou em fêmeas. 

Quando o vetor ambiental é incluído em modelos de avaliação genética, um novo fator 

emerge com provável significância, visto que os sistemas hormonais que regulam a expressão 

de características sexuais são altamente sensíveis às variações genéticas e ambientais (WEST-

EBERHARDT, 2003). Em ambientes heterogêneos, vieses podem ser acentuados por uma 

seleção sexualmente antagônica. FOERSTER et al. (2007) encontraram variação sexualmente 

antagônica para aptidão (será usado este termo para a tradução de “fitness”, conforme foi 

traduzido para o português do trabalho de LEWONTIN (1998), por José Viegas Filho e 

Charbel Niño El-Hani,). O estudo trabalhou com dados de veado vermelho de uma ilha na 

Escócia. Os autores partem do princípio de que a teoria evolutiva prediz a diminuição da 

variação genética em populações naturais como resultado dos efeitos da seleção. Entretanto, a 

variação genética é abundante em muitas características que estão sob seleção direcional ou 

estabilizante. A razão deste paradoxo é ainda desconhecida. O balanço entre mutação e 

seleção é uma explicação normalmente insuficiente. Assim, uma possível explicação pode 

estar associada à seleção sexualmente antagônica. Porém tal fator tem sido pouco estudado. 

Os autores mostraram que os machos com alta aptidão produzem, em média, fêmeas com 

baixa aptidão. Isto, devido à correlação genética negativa entre as estimativas de aptidão em 

machos e fêmeas. Em particular, mostraram que a seleção favoreceu machos que possuem 

baixos valores genéticos para aptidão de fêmeas. 

Segundo BROMMER et al. (2007), estudos sobre a correlação genética entre sexos 

são 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 seleção 

sexual indireta é anulado pelos efeitos da aptidão antagônica nesta população natural. Sugere-
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se que tal conflito simultaneamente restrinja e mantenha a seleção sexual, dependendo da 

variância genética aditiva sexualmente específica da aptidão ao longo do período de vida. 

Voltando aos trabalhos evolutivos, uma primeira explicação coerente para o 

dimorfismo sexual foi elaborada por DARWIN (1871) no seu trabalho “Descent of Man”, a 

teoria da seleção sexual, associando o aparecimento de características sexuais secundárias a 

uma competição intra-sexo por oportunidades de acasalamento ou por atrair o parceiro do 

sexo oposto. Os fatores mais comumente citados como relacionados ao dimorfismo sexual são 

1) o sistema de definição sexual (espécies com machos homo ou heterogaméticos, como as 

aves e os mamíferos, respectivamente); 2) o investimento na reprodução, ou seja, na produção 

de gametas e no cuidado à prole; 3) a conseqüente razão entre machos e fêmeas (populações 

políginas ou poliândricas, isto é, se machos ou fêmeas polígamo(a)s, respectivamente); 4) a 

geração de um possível conflito sexual com objetivos de seleção diferenciados. As referências 

na literatura são 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 e BARTON, 1997; 

EBERHARD e CORDERO, 2003; MARTIN e HOSKEN, 2004, dentre outros). Considerando 

alguns desses trabalhos de forma mais específica, observa-se que CHIPPINDALE et al. 

(2001) afirmam que devido às diferentes pressões seletivas, machos e fêmeas podem ser 

selecionados para diferentes fenótipos ótimos. Segundo estes autores, os conflitos entre os 

sexos surgem quando características homólogas são selecionadas em diferentes direções. A 

evolução do dimorfismo sexual pela expressão limitada ao sexo alivia esse problema, mas 

como a grande maioria dos genes não são limitados dessa forma, o potencial para um conflito 

substancial continua. O estudo, feito em Drosophila melanogaster mostrou que houve 

variação sexualmente antagônica para características aptidão (“fitness”), sendo que a seleção 

gênero-específica num loco expresso em ambos os sexos pode ser um fator importante para a 

manutenção de altos níveis de variação genética na espécie. É importante notar que tal 

conflito só foi efetivo depois da maturação sexual, sendo que as correlações intersexuais 

encontradas para a característica foram respectivamente de +0,49 e -0,30, em juvenis e na fase 

adulta. A idéia de que “bons genes” podem ser “sexualmente específicos” indica que fêmeas 

acasaladas pelos melhores machos produzirão uma progênie na melhor hipótese somente 

intermediária. Os resultados mostraram que o conflito intersexual ao longo do 

desenvolvimento pode ter ampla aplicação no fenômeno mais geral do conflito 

intragenômico. Num trabalho seguinte, CHIPPINDALE e RICE(2001) estudaram o efeito do 

cromossomo Y na característica adaptação de Drosophila e concluíram que, ao contrário do 
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que se tinha como hipótese nula, esse cromossomo tem efeito importante sobre a 

característica, sendo que é o responsável por grande porção da variação. A grande variação 

epistática observada em Y reduziu substancialmente a variação herdável entre os machos.  Do 

ponto de vista da escala macroevolucionária, o Y produz forte seleção para rearranjos 

genômicos que movem os genes em interação para a região não-recombinante do mesmo. 

É importante notar que os fatores que definem o dimorfismo sexual em populações 

naturais também aparecem nas populações 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 hipótese de uma 

contribuição desproporcional dos cromossomos sexuais, chamada no trabalho de heterose 

homogamética. Machos foram mais pesados que fêmeas nas três espécies, mas a diferença 

entre machos e fêmeas foi menor nos cruzamentos entre bovinos. Enquanto isso, tais 

diferenças foram grandes em galinhas e perus. A masculinidade, per se, combinada com a 

heterose homogamética pode ser uma explicação para os resultados.   

Um quinto fator, menos enfatizado como causa de dimorfismo sexual, é a 

heterogeneidade ambiental. Num trabalho usando dados oriundos de estudos com ungulados, 

MYSTERUD (2000) afirma que a segregação ecológica (diferenças sexuais na dieta ou no 

uso do habitat) em grandes herbívoros pode ser intimamente ligada ao dimorfismo sexual para 

tamanho do corpo, e pode afetar tanto a performance quanto a sobrevivência dos animais de 

cada sexo. Ele observou em trabalhos com 40 espécies de grandes herbívoros que a freqüência 

de segregação ecológica (separação dos machos e fêmeas da mesma espécie em ambientes 

diferentes fora da época de reprodução) foi maior em herbívoros com maior dimorfismo 

sexual; entretanto, isto só foi significante entre herbívoros coletadores (“browsers”). Outras 

questões são também discutidas, como o tipo de alimentação e os indicadores de eficiência 

digestiva. O autor afirma que a segregação ecológica é mais comum em espécies mais 

sexualmente dimórficas. Um trabalho de PÉREZ-BARBERÍA et al. (2008) propõe que o 

princípio de Jarman-Bell, onde os mamíferos herbívoros maiores conseguem subsistir em 

dietas de mais baixa qualidade devido à menor razão de exigências metabólicas/capacidade do 

rúmen, pode explicar a segregação ecológica e de certa forma o dimorfismo sexual. Os 

autores fizeram uma ampla revisão bibliográfica e testaram a hipótese de maior 

digestibilidade de fibras nos machos que nas fêmeas na espécie de carneiro de Soey. Os 

machos (ao menos 20% maiores) foram mais eficientes em digerir volumosos (avaliação do 

volume fecal corrigido para ingestão), não havendo diferenças na seleção do alimento, no 

tempo de retenção do alimento, nem no tamanho das partículas, apesar de os machos 
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apresentarem distribuição mais ampla dos tamanhos das partículas. Os resultados não 

permitiram diferenciar se o dimorfismo é causado pela adequação aos locais de pastagem 

diferenciada, ou pelo comportamento diferenciado pelas características de digestão. 

Um trabalho mais antigo, apresentando a chamada teoria evolutiva do sexo 

(GEODAKIAN, 1974), não é uma referência freqüentemente utilizada pela literatura 

científica atual. Mas a afirmação de que as diferenças entre os sexos foram desenvolvidas para 

resolver os desafios da adaptação ambiental faz um especial sentido, principalmente com o 

desenvolvimento de modelos capazes de testar essa hipótese. A teoria prediz que as NRs de 

machos e fêmeas devem ser diferentes para permitir uma evolução assíncrona: machos 

testando o ambiente e fêmeas mantendo a informação genética. Essa afirmação é um pouco 

limitada, pois desconsidera os outros fatores da seleção sexual, como a própria seleção 

divergente. Porém, apresenta uma hipótese palpável: de que os sexos são diferenciados pelo 

conflito existente na própria evolução das espécies, onde se espera, concomitantemente, a 

manutenção da informação genética ao longo das gerações, mantendo o padrão da espécie, e a 

ocorrência de modificações, visando a adaptação aos novos ambientes. 

Em bovinos, a predição de normas de reação específicas para cada sexo não foram 

encontradas na literatura. 

 

 

d. Efeito do fator idade na sensibilidade ambiental 

 

 

Considera-se que a idade é um ponto no vetor de desenvolvimento de um indivíduo. 

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 mudanças na expressão gênica podem ser analisadas numa norma de reação 

“desenvolvimental” (NRD). Aqui cabe ressaltar a necessidade de um neologismo, que já está 

sendo utilizado em alguns trabalhos de psicologia e medicina. O termo mais próximo 

existente, “desenvolvente”, reflete mais um caráter “que desenvolve” e não “ao longo do 

desenvolvimento”, como queremos de fato indicar.  

Voltando aos trabalhos de produção animal, especialmente em bovinos, alguns autores 

revisaram as diversas estimativas dos parâmetros genéticos para a característica peso em 

diferentes idades (KOOTS et al., 1994a, 1994b; MERCADANTE et al., 1995, LÔBO et al., 

2000 e GIANOTTI et al. 2005). Os atuais modelos de regressão aleatória, gerando curvas de 



Introdução  

 30

crescimento nos trabalhos já citados no item b. também apresentam uma superfície de 

correlações dos pesos nas diferentes idades, mas a IGA e a sensibilidade ambiental não foram 

consideradas. Um único 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 questão do conflito sexual ser 

dependente do vetor tempo, ou seja, da fase de desenvolvimento. No trabalho com 

Drosophilas, tal conflito só foi efetivo depois da maturação sexual, sendo que as correlações 

intersexuais encontradas para a característica foram de +0,49 e -0,30, em juvenis e na fase 

adulta, respectivamente. 

Observa-se pela ausência de estudos completos na literatura, que a complexidade que 

envolve a expressão genética considerando as dimensões espacial (ambiente), temporal 

(ontogênese), e ainda sexual careceu, até o momento, de modelos que permitam uma análise 

simplificada do estudo da interação existente entre esses fatores, de forma a revelar uma 

estrutura lógica subjacente. Segundo WEST-EBERHARD (2003), a peça que está faltando 

para uma síntese entre desenvolvimento e o Neo-Darwinismo é uma teoria adequada de 

organização do fenótipo que incorpore a influência do ambiente. 

 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

II. OBJETIVOS 
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II. OBJETIVOS 
 

 

O objetivo do presente trabalho foi analisar a interação genótipo-ambiente-sexo-idade 

para o peso de bovinos Nelore por meio da sensibilidade ambiental definida por modelos de 

norma de reação. Para isso, foram estabelecidos os seguintes objetivos específicos: 

 

a. Estimar os parâmetros genéticos da característica peso aos 450 dias em bovinos 

Nelore usando modelos de regressão aleatória na abordagem de norma de reação, 

avaliando-se diferentes metodologias de cálculo dos descritores ambientais e 

diferentes ordens dos polinômios utilizados nas regressões.  

 

b. Comparar os parâmetros genéticos estimados por modelos de regressão aleatória 

de norma de reação onde o efeito do sexo foi ajustado como efeito fixo e modelos 

onde as análises foram separadas por sexo da progênie. 

 

c. Estimar e comparar os parâmetros genéticos do peso em diferentes idades (aos 

120, 210, 365 e 450 dias de idade), utilizando modelos de regressão aleatória de 

normas de reação lineares e cúbicas, em análises separadas por sexo da progênie. 

 

 

 

 

 



 

 33

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

III. MATERIAL E MÉTODOS 



Material e Métodos 

 34

III. MATERIAL E MÉTODOS 
 

 

a. Estudo dos descritores ambientais e da ordem dos polinômios 

 

 

Foram utilizados dados coletados pela ANCP (Associação Nacional de Criadores e 

Pesquisadores) de 366 rebanhos brasileiros com participação no programa de melhoramento 

genético da raça 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 e 450 

dias (G450), e informações cadastrais de 234.963 de bovinos da raça 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 contemporâneos (GCs) foram definidos usando 

informações de sexo, ano, fazenda, manejo e estação de nascimento. GCs com menos de seis 

indivíduos foram excluídos. 

O P450 foi estudado em nove diferentes modelos: uma análise com modelo univariado 

com ambiente único (MU) e oito análises com modelo de regressão aleatória (MRAs). Os 

MRAs diferiram na ordem dos polinômios de Legendre considerados  e em seu descritor 

ambiental. 

Inicialmente, foram escolhidos polinômios lineares (segunda ordem ou primeiro grau), 

visto a maioria dos trabalhos fazer uso destes polinômios na avaliação da sensibilidade 

ambiental, relacionando a variação do coeficiente de inclinação da norma como indicador da 

importância do IGA (KOLMODIN, 2002; FIKSE et al., 2003a; CARDOSO et al,, 2008, 

CORRÊA et al., 2009, dentre outros). Contudo, foram considerados também modelos com 

polinômios cúbicos (quarta ordem ou terceiro grau), visando dar maior flexibilidade ao 

formato das normas de reação preditas. Foram avaliadas, desta forma, as variações dos 

coeficientes do termo quadrático e do termo cúbico concomitantemente. Ordens ainda mais 

elevadas não foram consideradas, visto problemas de convergência nas estimações. 

 O descritor ambiental foi calculado padronizando-se as médias dos grupos de 

contemporâneos de P450 e G450 para uma distribuição com média zero e desvio-padrão de 

um. O valor padronizado de cada grupo de contemporâneos foi então multiplicado por dez e 

os grupos ambientais (GA) foram formados considerando a parte inteira desses valores. O 
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formato inteiro é uma condição necessária ao software usado nas análises posteriores. Nas 

primeiras seis MRAs, foram utilizados polinômios de segunda ordem (primeiro grau) na 

regressão. 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-estação-manejo. Como o manejo tem 

um fator implícito de sexo, os dados foram separados de acordo com o sexo antes da definição 

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 regressão aleatória (MRAITp-m) usou um algoritmo iterativo 

para definir os GAs, seguindo metodologia proposta por CALUS et al. (2004). Na primeira 

iteração, os dados foram analisados usando MRAp-m e as soluções dos efeitos fixos (GC) 

fora usadas para posicionar os dados nos respectivos GAs para a análise subseqüente. Visto 

que a primeira iteração resultou numa distribuição 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 iteração (Figura 1b). O processo parou quando a 

correlação entre as posições dos GAs nas análises prévias e presentes foram >0,999. Esta 

convergência foi atingida após três iterações. Este processo tenta evitar o viés resultante do 

uso não-aleatório dos touros ou o pequeno número de animais em alguns rebanhos. O sexto 

modelo de regressão (MRAITg-m) usou os GAs baseados em G450 na primeira iteração e 

repetiu o processo iterativo de MRAITp-m. A sétima e oitava MRAs utilizaram polinômios de 

Legendre de quarta ordem (terceiro grau) na regressão, 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 distribuição dos dados em cada análise e a Figura 1 apresenta o 

número de dados em cada GA. Os GAs foram definidos usando todo o banco de dados, mas 

restrições foram incluídas na estimação dos parâmetros. Neste caso, touros foram excluídos se 

(1) tinham menos que 100 mensurações de peso da progênie e (2) a distribuição dos pesos das 

progênies ao longo do gradiente ambiental abrangia menos que 20 unidades (antes da primeira 

iteração nos MRAITs). Depois da aplicação desses dois critérios, os GCs com menos de cinco 

dados foram removidos. Tais restrições afetaram os dados diferentemente em cada modelo e 

resultaram nos diferentes números apresentados para os modelos na Tabela 1 para cada 

análise. As distribuições 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 e MRAp-m a 

assimetria foi  mais acentuada ( 0,67 e 0,70 respectivamente), resultando em acúmulo de 

dados em +15 (Figura 1a). Quando os GAs foram definidos baseados em grupos de fazenda-

ano os dados ficaram concentrados numa região central do gradiente ambiental e levaram a 

exclusão de um maior número de touros comparando-se com as análises com grupos de 

fazenda-ano-estação-manejo, que identificaram maior dispersão 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. Descrição da distribuição dos dados de P450: média, em kg, desvio-padrão, em kg2, valores 
mínimos e máximos, em kg (e padronizados - pd* -  entre parênteses), número de dados, número de 
grupos contemporâneos e número de indivíduos na matriz de parentesco, utilizados nas análises 
MRAp, MRAg, MRAp-m, MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m. 

 Média 
( kg) 

Desvio-
padrão 
(kg2) 

Mínimo 
( kg) 
(valor 
pd*) 

Máximo 
 (kg) 
(valor 
pd*) 

Número de 
dados  

Número 
de GC 

Matriz de  
Parentesco

MRAp 274,1 47,9 110  
(-3,4) 

594   
(6,7) 

85259 3678 12337 

MRAg 274,7 48,0 121  
(-3,2) 

594  
(6,7) 

79250 3373 12025 

MRAp-m 273,7 48,3 127  
(-3,0) 

603  
(6,8) 

89784 3862 12348 

MRAg-m 273,7 47,7 127  
(-3.1) 

603  
(6,9) 

90735 3713 12031 

MRAITp-m 273,7 48,3 127  
(-3.0) 

603   
(6.8) 

89784 3862 12348 

MRAITg-m 273,7 48,7 127 
 (-3,1) 

603   
(6,9) 

90735 3713 12031 

MRAIT3p-m 273,7 41,3 127  
(-3,0) 

603   
(6,8) 

89784 3862 12348 

MRAIT3g-m 273,7 48,7 127  
(-3,1) 

536   
(6,9) 

90735 3713 12031 
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Figura 1. Número de dados em análise em cada grupo ambiental (GA) para MRAp, MRAg, MRAp-m 
e MRAg-m (a), e na última iteração de MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m (b). 

 

 

(Co)variâncias dos coeficientes de regressão aleatórios foram estimados pelo REML 

utilizando a versão 3.0β do pacote DFREML (MEYER, 1988). A subrotina DXMRR 

(MEYER, 1998) do programa permitiu a estimação da variância residual heterogênea em 

cinco classes. As estimativas foram obtidas usando algoritmos Powell, Simplex e AI-REML, 

portanto evitando problemas com estimativas de máximas locais possíveis nos processos de 

estimação por máxima verossimilhança “sem derivadas”. O modelo geral pode ser 

representado como segue: 

 
Onde yij é a j-ésimo W450 da progênie do i-ésimo animal e GAij é o grupo ambiental 

da j-ésima progênie do i-ésimo touro (de -15 a +15 nos modelos não-iterativos e -20 a +20 

nos modelos iterativos), fm(GAij) é o m-ésimo polinômio de Legendre em função do grupo 

ambiental, Fij é o efeito fixo de CG, βm é o coeficiente de regressão fixa para modelar a média 

da população (definida somente em modelos não-iterativos), αim é o coeficiente de regressão 

aleatória do efeito genético direto, ka corresponde à ordem do polinômio (um para MU, dois 
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para MRAp, MRAg, MRAp-m, MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m e quatro para MRAIT3p-

m e MRAIT3g-m) e εij é o erro associado com as p classes pré-definidas com variâncias 

homogêneas. 

Na notação matricial: 

 
onde  

 
Com y sendo o vetor de observações, β o vetor de efeitos fixos dos grupos de 

contemporâneos (incluindo Fij e βm), s o vetor de coeficientes aleatórios de touro, X, Z as 

matrizes de incidência correspondentes, e ε o vetor de resíduos. Ks é a matriz de coeficientes 

da função de covariância para o efeito de touro, A é a matriz de parentesco e R é a matriz 

diagonal de variâncias residuais estimadas em cinco níveis. Os níveis de variância do erro 

, com p=1,2,3,4,5 foram agrupados nos GAs de -15 a -9, -8 a -3, -2 a +2, +3 a +8, e +9 a 

+15, respectivamente, para os modelos não-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 nível. 

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

regressão aleatória pela multiplicação das variâncias de touro por quatro ( ), As 

estimativas de variância residual sem o componente genético foram obtidas pela diferença 

entre as estimativas de variância fenotípica ( ) e variância aditiva: 

. Valores genéticos esperados (VGE) são definidos como o dobro das diferenças 

esperadas na progênie (DEP), estas últimas obtidas do modelo de touro diretamente pela 

equação: 

 
As inclinações das normas de reação (IPNR) foram definidas pelo coeficiente angular 

da reta definida pelas DEPs do animal em função da variável ambiental. 

Os diferentes modelos que utilizaram a mesma base de dados (após exclusões) tiveram 

seus ajustes comparados utilizando a função log de verossimilhança (Log L) e os critérios de 
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informação para formas de máxima verossimilhança restrita (WOLFINGER, 1993), como o 

Critério de Informação de Akaike (AIC) e o Critério de Informação Bayesiano de Schwarz 

(BIC). Estes últimos impõem penalidades de acordo com o número de parâmetros a serem 

estimados, evitando a tendência de Log L em favorecer modelos com maior número de 

parâmetros. 

Visando analisar a importância dos coeficientes nas análises, foram obtidos os valores 

da decomposição canônica da matriz de coeficientes da FC (equivalente à análise de 

componentes principais, conforme KIRKPATRICK e HECKMAN, 1989 e KIRKPATRICK 

et al. ,1990) para os modelos de regressão cúbica, ou seja, os valores de autovalores e 

autofunções para os modelos com maior número 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 regressão aleatória (MRAs), que 

diferiram por analisar separadamente os dados de progênies machos dos de progênies fêmeas, 

considerando regressões lineares (k=1) ou cúbicas (k=3), e descritores ambientais baseados na 

média de peso dos grupos contemporâneos (p-m) e na média de ganho de peso dos grupos 

contemporâneos (g-m), sendo escolhidos a partir dos resultados do estudo anterior. Tal 

escolha baseou-se na maior identificação de IGA e no ajuste dos modelos, comparando-se 

também polinômios de diferentes ordens. Assim, utilizou-se, em todas estas análises, o 

processo iterativo descrito para a definição dos GAs. Foram definidas as análises de progênies 

machos (APM): MUM, MRAITp-mM, MRAIT3p-mM e MRAIT3g-mM, e as análises de 

progênies fêmeas (APF): MUF, MRAITp-mF, MRAIT3p-mF e MRAIT3g-mF, à semelhança 

do estudo anterior. A Tabela 2 descreve a distribuição dos dados em cada análise e a Figura 2 

apresenta o número de dados em cada GA. 
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Tabela 2. Descrição da distribuição dos dados de P450: média, em kg, desvio-padrão, em kg2, valores 
mínimos e máximos, em kg (e padronizados entre parênteses – valor pd*), número de dados, número 
de grupos contemporâneos e número de indivíduos na matriz de parentesco, utilizados nas análises 
MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM, MRAIT3g-mF. 

 Média 
( kg) 

Desvio-
padrão 
(kg2) 

Mínimo 
( kg) 
(valor 
pd*) 

Máximo 
 (kg) 
(valor 
pd*) 

Número de 
dados  

Número 
de GC 

Matriz de  
Parentesco

MRAITp-mM 291,8 48,3 137  
(-3,2) 

603 
 (6,4) 

41344 1850 11070 

MRAITp-mF 256,4 40,5 127  
(-3,2) 

577  
(7,9) 

40224 1745 10966 

MRAIT3p-mM 291,8 48,3 137  
(-3,2) 

603  
(6,4) 

41344 1850 11070 

MRAIT3p-mF 256,4 40,5 127  
(-3.2) 

577  
(6,9) 

40224 1745 10966 

MRAIT3g-mM 291,9 47,8 137  
(-3,2) 

603 
 (6.5) 

40003 1725 10817 

MRAIT3g-mF 256,4 40,3 127 
 (-3,2) 

577  
(8,0) 

40373 1680 10679 

 

 

 

 
Figura 2: Número de dados em análise em cada grupo ambiental (GA) nas na última iteração das 
análises de progênies machos (MRAITp-mM, MRAIT3p-mM, MRAIT3g-m) e nas análises de 
progênies fêmeas (MRAITp-mF, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mF). 

 

 

Os GAs foram definidos usando todo o banco de dados, mas restrições foram incluídas 

na estimação dos parâmetros. Neste estudo, como houve a separação dos dados de machos e 

fêmeas, os critérios de exclusão foram relaxados: touros foram excluídos se (1) tinham menos 

que 70 mensurações de peso das progênies e (2) a distribuição dos pesos das progênies ao 

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

removidos.  

As (co)variância dos coeficientes de regressão aleatória foram estimadas por REML 

usando a versão 3.0β do pacote DFREML (MEYER, 1988). Na subrotina DXMRR  

(MEYER, 1998) do programa, classificou-se a variância residual em cinco classes. As 

estimativas foram obtidas usando também os algoritmos Powell e AI-REML. O modelo geral 

utilizado foi: 

 
Onde yij é o W450 da j-ésima progênie do i-ésimo animal e GAij é o grupo ambiental 

da j-ésima progênie do i-ésimo  touro (de -15 a +15 em modelos na primeira iteração e -20 to 

+20 nas iterações posteriores),  é o m-ésimo  polinômio de Legendre em função do 

grupo ambiental GAij, Fij é o efeito fixo de GC, é o coeficiente de regressão aleatória para 

o efeito genético direto, ka corresponde à ordem do ajuste (definida em todas as análise como 

dois ou quatro, quando com polinômios de primeiro grau (regressão linear) ou com 

polinômios de terceiro grau (regressão cúbica), respectivamente) e  εij é o efeito do erro 

associado, com p classes pré-definidas de variância homogêneas. Na notação matricial: 

 

 
onde  

 

 
 

Com y sendo o vetor de observações (P450 das progênies machos e fêmeas, analisadas 

separadamente), β o vetor de efeitos fixos atribuídos aos grupos contemporâneos,  s o vetor 

dos coeficientes aleatórios do efeito de touro, X, Z as matrizes de incidência correspondentes, 

e ε  o vetor de resíduos. Ks é a matriz de coeficientes da função de covariância para o efeito 

de touro, A é a matriz de parentesco e R é a matriz diagonal das variâncias residuais 

estimadas em cinco classes. Os níveis de  com p=1,2,3,4,5 foram agrupados nos GAs de 

-15 a -9, -8 a -3, -2 a +2, +3 a +8, e +9 to +15, respectivamente, na primeira iteração, e -20 a -
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12, -11 a -4, -3 a +3, +4 a +11, e +12 a +20, respectivamente, nas iterações subseqüentes. 

Estes grupos foram acomodados no modelo de análise pelas matrizes identidade de ordem 

apropriada para cada nível. 

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

foram obtidas a partir do modelo de touro na regressão aleatória pela multiplicação das 

variâncias de touro por quatro ( ). As estimativas de variância residual ( ) sem o 

componente genético foram obtidas pela diferença entre as estimativas de variância fenotípica 

( ) e variância aditiva: . Valores genéticos esperados (VGE) 

foram descritos como o dobro das diferenças esperadas na progênie (DEP), estas últimas 

obtidas diretamente do modelo de touro apresentado no estudo anterior pela equação: 

 
 A comparação pelos critérios Log L, AIC e BIC foram realizados entre 

modelos de diferentes ordens, visto que os bancos de dados nas análises nos diferentes sexos 

eram diferentes, bem como as exclusões realizadas em p-m e g-m. 

 Também foi realizada a decomposição canônica da matriz de coeficientes da 

FC (KIRKPATRICK e HECKMAN, 1989 e KIRKPATRICK et al. ,1990) para os modelos de 

regressão cúbica, 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 (Associação 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 

contemporâneos (GCs) foram definidos usando as informações de sexo, ano, fazenda, manejo 

e estação de parição; GCs com menos de seis indivíduos foram excluídos. 

Foram estudados os pesos ajustados para 120, 210, 365 e 450 dias (P120, P210, P365 

e P450, respectivamente) usando um modelo de regressão aleatória. 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-estação-manejo padronizadas para uma média zero e um desvio-padrão um para 

cada idade; então, os valores padronizados foram multiplicados por dez e os grupos 

ambientais (GAs) foram obtidos considerando somente a parte inteira desses valores. O 

formato em números inteiros foi uma condição exigida pelo software a ser usado nas análises. 

Como o manejo tem o fator sexo implícito, os dados foram separados de acordo com o sexo. 

Neste momento, as análises foram diferidas: uma análise total (AT: MRAIT120T, 

MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T, lineares), onde depois da definição dos grupos 

ambientais como médias padronizadas de peso, os dados de ambos os sexos foram fundidos 

pela variável GA. Para as análises com sexo separado, os dados de ambos os sexos foram 

mantidos separados e estudados em análises separadas: análises com pesos da progênie de 

machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M, lineares; e 

APM3: MRAIT120M3, MRAIT210M3, MRAIT365M3 e MRAIT450M3, cúbicas) e análises 

com pesos da progênie de fêmeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e 

MRAIT450F, lineares; e APF3: MRAIT120F3, MRAIT210F3, MRAIT365F3, 

MRAIT450F3, cúbicas). Nestes casos, após a definição dos grupos ambientais como médias 

padronizadas dos pesos, a separação foi mantida. Foi utilizado, em todas as análises, o mesmo 

algoritmo iterativo dos estudos anteriores. 

A Tabela 3 descreve a distribuição dos dados em cada análise e a Figura 3 apresenta o 

número de dados em cada GA. As análises totais (AT) apresentaram aproximadamente o 

dobro de dados, com médias intermediárias às análises de progênie de machos (APM) e de 

fêmeas (APF). O número de dados em cada GA atingiu de 225 a 6851, 94 a 3374, e 59 a 3178 

em AT, APM E APF. O GA extremo negativo acumulou mais dados nas análises de peso aos 

120 e 210 dias, refletindo uma assimetria a direita mais alta nas distribuições dos pesos de 

pós-desmama. Não se pode excluir a possibilidade de seleção à desmama, com a reformulação 

de grupos contemporâneos e menor quantidade de animais com pesos extremamente 

inferiores nas idades correspondentes à fase pós-desmama.  
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Tabela 3. Descrição da distribuição dos dados de peso: média, em kg, desvio-padrão, em kg2, valores 
mínimos e máximos, em kg (e padronizados entre parênteses – pd*), número de dados, número de 
grupos contemporâneos e número de indivíduos na matriz de parentesco, utilizados nas análises 
MRAIT120T, MRAIT120M, MRAIT120F, MRAIT210T, MRAIT210M, MRAIT210F, MRAIT365T, 
MRAIT365M, MRAIT365F, MRAIT450T, MRAIT450M e MRAIT450F. As análises com 
polinômios cúbicos usaram as bases de dados correspondentes. 

 Média 
( kg) 

Desvio-
padrão 
(kg2) 

Mínimo 
( kg) 
(valor 
pd*) 

Máximo 
 (kg) 
(valor 
pd*) 

Número 
de dados  

Número 
de GC 

Matriz de  
Parentesco

MRAIT120T 125,3 19,5 46  
(-4,1) 

239   
(5,8) 

150990 6220 13977 

MRAIT120M 129,3 19,7 46  
(-4,2) 

239   
(5,6) 

69517 2897 12915 

MRAIT120F 121,1 18.2 50  
(-3,9) 

222   
(5,6) 

68439 2998 13007 

MRAIT210T 183,4 28,8 74  
(-3,8) 

344   
(5,6) 

118808 5373 12887 

MRAIT210M 190,5 28,9 75  
(-4,0) 

343   
(5,3) 

55790 2499 11857 

MRAIT210F 176,6 26,6 78 
 (-3,7) 

328   
(5,7) 

53597 2580 11923 

MRAIT365T 236,2 41,3 107  
(-3,1) 

536   
(7,3) 

102977 4239 12870 

MRAIT365M 249,6 41,1 117  
(-3,2) 

536   
(7,0) 

48054 2016 11736 

MRAIT365F 223,5 37,0 107  
(-3,2) 

508   
(7,7) 

46290 1960 11509 

MRAIT450T 273,7 48,3 127  
(-3,0) 

603   
(6,8) 

89784 3862 12348 

MRAIT450M 291,8 48,3 137  
(-3,2) 

603   
(6,4) 

41344 1850 11070 

MRAIT450F 256,4 40,5 127 
 (-3,2) 

577   
(7,9) 

40224 1745 10966 

 

 

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

as mesmas restrições adicionais para a estimação dos parâmetros genéticos do estudo anterior, 

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

Utilizou-se a mesma metodologia para a estimação das (co)variâncias dos coeficientes 

de regressão aleatória, baseando-se num modelo idêntico utilizado no item b., realizando-se 

análises separadas para cada sexo e idade. 
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Figura 3. Distribuições dos dados dentro dos grupos ambientais (GA) na última iteração das análises 
de dados totais (MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365, MRAIT450) e de sexos separados em 
progênies de machos (MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M, MRAIT450M) e de fêmeas 
(MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F, MRAIT450F).  

 

 

No estudo da sensibilidade ambiental, restringiu-se à comparação entre as idades em 

modelos lineares, sendo que foram feitas análises de correlação para comparar: 1) DEPs em 

diferentes ambientes e em diferentes análises; 2) as inclinações preditas das normas de reação 

(IPNRs) em diferentes análises; 3) ganho genético considerando as médias ponderadas pelo 

número de progênies do touro no ano do nascimento destas. As IPNRs foram definidas pelo 

coeficiente angular da reta definida pelas DEPs do animal nas análises com polinômios de 

primeiro grau em função da variável ambiental (IPNR = ∆DEP/∆GA).  

Para simplificar a descrição 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 pós-

desmama (FPosD), incluindo os pesos aos 365 e aos 450 dias, considerando que a idade 

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

 

a. Análise dos descritores ambientais e da ordem dos polinômios 

 

 

A Tabela 4 mostra as estimativas dos parâmetros de cada modelo (com os erros-

padrão aproximados para os coeficientes dos polinômios de Legendre e as variâncias 

residuais) nas diferentes análises. Em MU, pela definição do modelo, houve uma estimativa 

única para a variância genética (equivalente à variância do coeficiente de  nível, com k=1) e 

para a variância residual. Assim, a partir da Figura 4, as herdabilidades e as variâncias estão 

mostradas como linhas pontilhadas para permitir uma melhor comparação visual com as 

estimativas de MRAs. 

As estimativas de herdabilidade (h2) foram mais altas nos extremos ambientais 

favoráveis e desfavoráveis (Figura 4). Os pontos de herdabilidade mínima estiveram sempre 

na parte média da região negativa do gradiente ambiental (GAs entre -8 e -5 nos modelos não-

iterativos e -11 a -3 nos modelos iterativos). Isto contrariou resultados obtidos.em outras 

características na literatura com modelos de regressão usando polinômios 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 tendência de maiores variâncias genéticas 

nos ambientes positivos), com o ponto da mínima herdabilidade localizado anteriormente ao 

valor mínimo considerado no gradiente ambiental. Quando utilizados polinômios de terceiro 

grau (modelos de regressão cúbica), as estimativas de herdabilidade tiveram uma elevação 

abrupta em ambos os extremos (GA=-20 e GA=+20). 
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Tabela 4. Estimativas das variâncias dos coeficientes de nível (N), inclinação (S), curvatura (C) e inflexão (I) dos polinômios de Legendre, bem como das 
covariâncias (N x S, N x C, S x C, N x I, S x I e C x I) e das variâncias residuais do modelo de touro nas diferentes análises (MU, MRAp, MRAg, MRAp-m, 
MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m . Os erros-padrão aproximados são mostrados abaixo de cada parâmetro. 

Nível   Inclinação  Curvatura   Inflexão    

 (N) (S) 

 

(C) 

NxC SxC  

(I) 

  NxI   SxI    CxI

 (m=0) (m=1) 

   

 NxS 

 

 (m=2)   (m=3)    

 

  
 

 

  
 

 

  
 

 

  
 

 

  
 

MU 80,6          629,2     
 5,6          6,9     

MRAp 66,9 19,3 14,4         478,1 562,4 590,3 664,0 738,84 
 6,2 4,7 3,8        11,8 10,1 15,5 26,9 40,6 

MRAg 72,0 18,3 16,6         530,1 575,5 636,6 628,4 762,8 
 6,8 5,3 4,1        12,6 9,8 13,8 22,3 43,8 

MRAp-m 71,9 14,5 12,8        479,4 553,8 614,9 657,1 763,7 
 6,1 3,9 3,5        10,3 9,5 14,4 24,0 43,1 

MRAg-m 81,9 11,2 9,6         523,2 592,8 621,9 630,3 750,5 
 6,6 3,3 3,0        9,5 9,2 11,8 16,4 33,4 

MRAITp-m 77,2 16,6 16,6         476,1 564,6 617,3 681,5 854,0 
 6,9 4,4 4,6        9,4 9,2 16,1 29,4 55,6 

MRAITg-m 81,3 20,8 12,5         483,6 575,6 604,2 671,8 839,0 
 6,5 4,1 4,7        9,4 8,8 13,4 21,4 42,7 

MRAIT3p-m 81,9 13.0 17,0 3,5 5,7 5,2 1,9 -2,2 -1,6 -0,6 475,2 563,6 616,0 684,7 842,0 
 8,7 7.05 6,4 4,2 4,2 4,7 1,7 2,9 3,0 2,4 9,5 9,2 16,0 29,9 54,9 

MRAIT3g-m 82,7 16,2 14,4 4,0 4,1 5,6 3,1 -2.1 -3.3 -1,3 480,5 574,9 604,7 671,6 831,8 
 7,7 6,2 5,4 3,7 3,8 4,2 1,8 2,9 2,8 2,1 9,4 8,7 13,5 21,3 42,8 

 

2
| 1ˆe pσ =

2
| 2ˆe pσ =

2
| 3ˆe pσ =

2
| 4ˆe pσ =

2
| 5ˆe pσ =
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Entre os modelos com polinômios de primeiro grau, houve alteração na trajetória da 

curva de herdabilidade, com variação no formato da concavidade e na amplitude das 

estimativas. Em MRAp, por exemplo, a h2 atingiu valores de 0,19 (em GA=-6) a 0,29 (em 

GA=-15) e 0,42 (em GA=+15); em MRAg-m, a h2 variou de 0,23 (em GA=-7) a 0,29 (em 

GA=-15) e 0,36 (em GA=+15). MRAg mostrou a mais baixa estimativa de h2 em ambientes 

desfavoráveis, mas a situação foi invertida no extremo favorável, onde a estimativa foi a mais 

alta. A herdabilidade estimada em MU (h2=0,24) esteve mais baixa do que as estimativas em 

MRA em grande parte do gradiente ambiental, com maiores diferenças nos extremo 

favorável. Diferentes mudanças ocorreram quando modelos iterativos foram aplicados nas 

variáveis ambientais baseadas em P450 e G450. MRAITp-m e MRAp-m tiveram uma curva 

com formato similar, mas MRAITg-m e MRAg-m mostraram importantes diferenças nos 

ambientes extremos, com maiores estimativas da  herdabilidade após as iterações. 

As análises com polinômios de terceiro grau, por permitirem uma maior flexibilidade 

no formato das normas de reação, mostraram a elevação 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 regressões lineares, mantendo, 

porém, uma ascendência suave. O agrupamento dos gradientes ambientais em cinco classes 

para a estimação da variância residual confirmou a existência de diferenças nesta variância de 

acordo com os GAs. As mudanças abruptas de uma classe para a classe seguinte indicaram 

que o gradiente poderia ter sido dividido em um número maior de classes, o que, entretanto, 

poderia causar dificuldades no ajustamento dos modelos. Como conseqüência desta forma 

descontínua de estimação da variância residual no modelo, a variância fenotípica (Figura 5), a 

variância residual sem o componente genético (figura 7) e as herdabilidades (Figura 4) 

apresentaram também mudanças abruptas entre as classes. As estimativas de variância 

fenotípica ( ) tiveram uma tendência de aumento ao longo do gradiente ambiental como um 

todo e mostrou valores estáveis dentro das classes de estimativas do resíduo, com pequenas 

diferenças de trajetória entre os modelos iterativos. As estimativas de variância genética 

aditiva ( ) foram maiores nos extremos do gradiente ambiental em todos os modelos (Figura 

6). As estimativas de variância residual sem o componente genético ( ) aumentaram 

levemente ao longo do GA, sendo variáveis dentro das classes (aumentando quando p=1, 

estabilizando em p=2, e diminuindo quando p=3 a 5, mais abruptamente nos modelos de 

regressão cúbica). 
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Figura 4. Estimativas de herdabilidade ao longo do gradiente ambiental definido pela variável de 
grupos ambientais (GA) para MU, MRAp, MRAg, MRAp-m e MRAg-m (a), e MU, MRAITp-m, 
MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m (b).  

 

 

 
Figura 5. Estimativas de variância fenotípica (em kg2) ao longo do gradiente ambiental definido pela 
variável de grupos ambientais (GA) em MU, MRAp, MRAg, MRAp-m e MRAg-m (a), e MU, 
MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m (b).  

 



Resultados 

 51

 

 
Figura 6. Estimativas de variância genética aditiva (em kg2) ao longo do gradiente ambiental definido 
pela variável de grupos ambientais (GA) em em MU, MRAp, MRAg, MRAp-m e MRAg-m (a), e 
MU, MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m (b).  

 

 

 
Figura 7. Estimativas de variância residual sem o componente genético (em kg2) ao longo do gradiente 
ambiental definido pela variável de grupos ambientais (GA) em em MU, MRAp, MRAg, MRAp-m e 
MRAg-m (a), e MU, MRAITp-m, MRAITg-m, MRAIT3p-m e MRAIT3g-m (b).  
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Os MRAs estimaram as funções de covariância (FC), permitindo mostrar as 

estimativas de correlação genética (rg) entre ambientes como gráficos de superfície 

tridimensionais (Figura 8). As rg 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 rg foram mínimas entre 

ambientes extremos opostos (com valores entre 0,08 em MRAp a 0,57 em MRAIT3p-m) e 

próximos ou iguais a um entre ambientes similares favoráveis ou desfavoráveis. Todos os 

modelos revelaram uma IGA importante entre ambientes extremos opostos. O valor da 

correlação genética de 0,8, sugerida por ROBERTSON (1959) como um valor limite para 

IGA significativa, separou nas superfícies a parte com menor importância de IGA (em azul, rg 

> 0,8) da parte com IGA importante (em amarelo ou vermelho, rg < 0,8). MRAg, NRAp e 

MRAITg-m apresentaram menores correlações entre extremos opostos e tiveram áreas 

maiores em amarelo e vermelho nas superfícies. MRAg-m teve maiores rg e uma maior área 

em azul. MRAp-m e MRAITp-m foram intermediários na capacidade de identificar IGA. O 

formato da superfície de correlação nos modelos de regressão cúbica também indicou forte 

presença de IGA entre ambientes negativos e positivos (com correlações mínimas 

ligeiramente maiores: 0, 57 em MRAIT3p-m e 0,47 em MRAIT3g-m), mas com maiores 

correlações genéticas entre os ambientes desfavoráveis (área em azul expandida no quadrante 

relativo às correlações entre ambientes negativos). 

Ao se comparar os formatos das curvas dos componentes de variância obtidas no 

presente trabalho com os resultados da literatura, observa-se uma divergência em relação aos 

trabalhos com normas de reação para características de produção de leite, proteína e gordura 

do leite (KOLMODIN et al.., 2002 e CALUS et al., 2002, SHARIATI et al. 2007), onde se 

observa trajetórias sempre crescentes da curva de herdabilidade. CALUS E VEERKAMP 

(2003) não encontraram heterogeneidade na herdabilidade para as características de produção 

de leite, apesar de terem sido detectadas variâncias genéticas heterogêneas. Para a produção 

de proteína do leite, KOLMODIN et al.(2002) encontraram correlações genéticas entre o 

ambiente médio e o ambiente favorável (+2,5 desvios-padrão) de 0,93, e entre o ambiente 

médio e o ambiente desfavorável (-2,5 desvios-padrão) de 0,67. SHARIATI et al., 2007 

encontraram correlações entre ambientes de um desvio-padrão positivo e negativo de 0,93, 

0,91 e 0,89 para produção de leite, proteína e gordura, respectivamente. 

Poucos trabalhos utilizando normas de reação para a característica peso foram 

publicados até o momento. Os resultados de MARICLE (2008) em rebanhos Angus 

mostraram IGA importante, com uma correlação entre os coeficientes de nível e inclinação 

negativa. Os resultados do trabalho de CARDOSO e OLIVEIRA (2008) com ganho de peso 
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em bovinos com diferentes proporções de genética Angus tiveram herdabilidades estimadas 

com trajetória crescente ou com ponto de mínimo, variando de aproximadamente 0,1 em 

ambientes negativos a 0,8 em ambientes positivos. CARDOSO et al. (2008) mostrou  

trajetórias de herdabilidade estimada crescentes, variando de 0,08 em ambientes negativos a 

0,23 em ambientes positivos utilizando variâncias residuais heterogêneas e um processo 

iterativo de estimação. A correlação genética entre ambientes opostos extremos foi de 0,98, 

demonstrando um maior efeito de IGA de escala. CORRÊA et al. (2009) também encontrou 

herdabilidades crescentes (modelo homocedástico) ou com ponto mínimo próximo do 

ambiente negativo (modelo heterocedástico), partindo de um valor de 0,29 e chegando a 0,70 

para ganho pós-desmama em rebanho Devon. Nesse trabalho, as correlações genéticas entre 

extremos opostos chegaram a valores negativos.  

Normas de reação adaptativas (NRA) foram definidas usando os valores genéticos 

preditos expressos em diferenças esperadas na progênie (DEPs) ao longo do gradiente 

ambiental. Amostras de NRAs são apresentadas na Figura 9. É interessante notar que a 

expressão da interação nos modelos de regressão cúbica parece estar mais acentuada em 

ambientes negativos não extremos (entre GAs de -15 a -5), havendo aproximação e 

cruzamento das normas nestes pontos. 

As inclinações preditas das NRAs (IPRN) foram calculadas como o coeficiente 

angular dos polinômios ordinários de cada touro. Estes valores foram usados em análises de 

regressão visando identificar tendências nas respostas correlacionadas  nos critérios utilizados 

em programas de seleção atuais. A análise de regressão 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 correlação entre DEPs do MU e as DEPs em ambiente favorável, 

nos MRAs (GA = +15 ou +20) foram positivas e também maiores (Tabela 5). As correlações 

entre DEPs em UM e as IPRNs variaram entre 0,64 e 0,72. Resultados da análise em modelos 

de regressão cúbica 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 correlações 

apresentarem valores que se alternaram quando tomados na direção dos extremos ambientais 

opostos, somente confirmando a maior correlação com o valor de GA=0. 
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Figura 8. Superfícies de correlações 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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Figura 9. Normas de reação adaptativas (NRAs) de 20 touros (10 maiores DEPs e 10 menores DEPs 
na análise MU), expressas pela DEP (em kg) e plotadas ao longo do gradiente ambiental (GA) nos 
diferentes MRAs (MRAp, MRAg, MRAp-m, MRAg-m, MRAITp-m, MRAITg-m). 
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Tabela 5. Coeficientes de correlação entre as diferenças esperadas na progênie (DEPs) para MU e 
outros modelos em pontos específicos do gradiente ambiental (GA = -15, 0 e +15 para MRAp, MRAg, 
MRAp-m e MRAg-m e EG = -20, zero e +20 para MRAITp-m e MRAITg-m) e respectivas 
inclinações preditas das NRs (IPNR). Somente touros com pesos de progênie utilizadas na análise 
foram considerados. (p<0,0001 para todas as correlações). 

  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 correlação entre as diferenças esperadas na progênie (DEPs) para MU e  
MRAIT3p-m e MRAIT3g-m em pontos específicos do gradiente ambiental (GA=-20, -10, 0, +10 e 
+20). Somente touros com pesos de progênie utilizadas na análise foram considerados. (p<0.0001 para 
todas as correlações). 

  MRAIT3p-m  MRAIT3g-m 

  GA(-20) 
GA(-

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

GA(-

10) 
GA(0) 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 variação das IPNRs está diretamente relacionada à importância da IGA e reflete a 

sensibilidade ambiental (FALCONER, 1990), referente à uma maior plasticidade (valores 

absolutos maiores de inclinação) ou robustez (valores absolutos menores de inclinação). As 

análises de regressão para as IPNRs de diferentes MRAs lineares foram consistentes 

(p<0,0001) e tiveram coeficientes de determinação entre 0,70 (MRAg X MRAg-m) e 0,98 

(MRAg-m X MRAITp-m). A Figura 10 mostra as regressões e suas equações e coeficientes 

de determinação. Nos modelos de regressão cúbica, a inclinação das NRAs também se refere 

ao coeficiente linear, mas está correlacionada aos outros coeficientes (de curvatura e de 

inflexão), dificultando a direta conexão com o a sensibilidade ambiental. 
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Figura 10. Regressões entre as inclinações (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 e MRAITg-m x MRAp-m), com suas respectivas equações de regressão e coeficientes de 
determinação R2 (todas as regressões com p<0,0001). 

 

 

Nos resultados da análise de componentes principais da FC para os modelos com 

maior número de coeficientes (MRAIT3p-m e MRAIT3g-m, na Tabela 7), observa-se uma 

maior importância dos primeiros dois coeficientes (m=0 e m=1), visto que seus autovalores 

somam mais de 96% do total, representando a maior porcentagem da variação na 

característica. Os gráficos das autofunções são apresentados na Figura 11, sendo que para o 

primeiro coeficiente (m=0), a autofunção é 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 é positiva ou negativa, dependendo do valor de GA, o que 

mostra que tais componentes genéticos têm efeitos antagônicos na característica 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 funções de covariância 
(FC) estimadas para as análises MRAIT3p-m e MRAIT3g-m e coeficientes das autofunções 
correspondentes. 

                 Autovalores             .           Coef.  das Autofunções       . 

 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 

0,37 

0,19 

-0,14 

-0,51 

1,40 

1,00 

-0,57 

-0,68 

-0,09 

2,09 

-0,76 

-0,16 

-2,70 

0,48 

4,58 

MRAIT3g-m 86,2 15,9 1,8 2,3 0,64 

0,35 

0,15 

-0,16 

-0,44 

1,72 

0,86 

-1,08 

-0,70 

-0,20 

2,16 

-0,48 

-0,16 

-2,50 

0,44 

4,52 

 

 

A variação do número de dados usados nas diferentes análises impediu a comparação 

do ajuste entre todos os modelos. Foram comparados os valores de AIC, BIC e Log L, obtidos 

pelo DFREML na estimação dos parâmetros genéticos entre modelos com o gradiente 

ambiental definido pela média de pesos nos grupos contemporâneos, cuja estrutura de dados 

foi utilizada também no modelo univariado (MU). Os três 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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Figura 11. Plotagem das autofunções dos coeficientes (m=0, 1, 2 e 3) da FC estimados em MRAIT3p-
m e MRAIT3g-m, com os respectivos autovalores (AV). 

 

 

 

 

 
Figura 12. Valores de AIC, BIC e Log L dos modelos de estimação 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 parâmetros de cada modelo (com os erros-padrão 

aproximados para os coeficientes dos polinômios de Legendre e as variâncias residuais) nas 

diferentes análises. Foram repetidos os dados de MU como referência para a comparação gráfica 

com os modelos do estudo anterior. MUM e MUF tiveram coeficientes de nível (N) mais baixos 

que MU, mas muito pouco diferentes entre si. Observa-se que os coeficientes de nível 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 compensação, os coeficientes 

de inclinação (S) foram muito maiores em APF que em APM, chegando a 76% a mais em 

MRAIT3g-m, sugerindo uma maior IGA nas análises com progênies de fêmeas. As correlações 

entre os coeficientes de nível e inclinação (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 estão relacionadas a mudanças de 

ranking enquanto que em APM há IGA de escala, devido à heteroscedasticidade. 

Os valores dos coeficientes quadráticos (C) foram muito maiores em APF que em 

APM, enquanto que os coeficientes cúbicos (I) foram muito maiores em APM que em APF. 

Quanto à avaliação dos ajustes, os modelos cúbicos 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) . Já 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 cúbicos (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 análises de machos apresentaram valores quase sempre inferiores aos de fêmeas, 

exceto no extremo ambiental desfavorável, no modelo MRAIT3p-mM. Em MUM e MUF, os 

valores de h2 foram 0,20 e 0,27, respectivamente, não constando dos gráficos. Os modelos de 

regressão cúbica permitiram uma maior elevação da herdabilidade, atingindo valores de 0,68 

e 0,72 nos modelos MRAIT3p-mF e MRAIT3g-mF. Em, MRAITp-mM, a herdabilidade foi 

crescente, mostrando que o modelo com polinômio linear não permitiu identificar alterações 

abruptas no extremo ambiental desfavorável. MRAIT3g-mM apresentou valores de h2 em 

ambientes intermediários mais elevados que em MRAITp-mM e MRAIT3p-mM. 
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Tabela 8. Estimativas das variâncias dos coeficientes de nível (N), inclinação (S), curvatura (C) e inflexão (I) dos polinômios de Legendre, bem como das 
covariâncias (N x S, N x C, S x C, N x I, S x I e C x I) e das variâncias residuais do modelo de touro nas diferentes análises (MU, MUM, MUF, MRAITp-
mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF. Os erros-padrão aproximados são mostrados abaixo de cada parâmetro. 

Nível  Inclinação Curvatura   Inflexão    

 (N) (S) 

 

(C) 

NxC SxC  

(I) 

  NxI   SxI    CxI

 (k=1) (k=2) 

   

 NxS 

 

 (k=3)   (k=4)    

 

  
 

 

  
 

 

  
 

 

  
 

 

  
 

MU 80,6          629,2     
 5,6          6,9     

MUM 77,0          735,8     
 8,2          9,3     

MUF 74,4          512,0     
 7,5          8,1     

MRAITp-mM 76,6 11,3 19,6         564,0 654,4 749,5 765,9 989,1 
 9,4 5,3 5,4        14,2 13,0 19,4 29,5 71,4 

MRAITp-mF 69,9 14,0 10,6         391,8 454,1 506,8 540,4 712,2 
 8,5 5,9 5,5        11,4 11,2 18,6 33,1 77,2 

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 
 11,3 7,0 6,6 4,1 4,9 4,7 2,6 3,7 3,01 2,2 14,3 12,9 19,6 29,5 71,3 

MRAIT3p-mF 75,2 13,0 12,3  5,6 6,7 6,0 0,6 -0,8 0,9 1,5 391,6 453,8 505,9 541,5 703,6 
 9,7 8,9 7,5 5,6 5,2 6,1 2,2 3,7 3,7 3,13 11,5 11,3 18,7 34,1 77,6 

MRAIT3g-mM 82,9 9,2 13,9  1,4 3,8 3,2 5,1 -3,4 -2,1 -1,1 565,3 647,2 757,5 764,8 986,4 
 11,5 7,4 6,7 4,3 4,9 4,9 3,1 4,2 3,4 2,5 15,2 13,1 21,0 32,0 74,3 

MRAIT3g-mF 84,4 16,2 13,6  6,0 3,9 5,3 0,6 0,3 1,1 1,9 394,0 463,5 509,5 533,9 701,1 
 10,1 7,2 6,8 3,8 4,5 4,3 2,1 3,3 2,9 2,3 10,6 8,6 12,2 17,9 30,3 

                
 

2
| 1ˆe pσ =

2
| 2ˆe pσ =

2
| 3ˆe pσ =

2
| 4ˆe pσ =

2
| 5ˆe pσ =
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As estimativas de variância fenotípica ( ) foram muito maiores nas análises de 

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

as estimativas de variância genética aditiva ( ) foram semelhantes entre os sexos (Figura 

15). Já as maiores elevações 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 partição das estimativas de variância residual em cinco classes, com a 

variância genética aditiva definida como contínua, causou saltos abruptos nas curvas de 

estimativas de variância residual e, conseqüentemente nas de variância fenotípica, 

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

variância residual sem o componente genético ( ) aumentaram levemente ao longo do 

gradiente ambiental, mas foram variáveis dentro das classes (aumentando quando p = 1, 

estabilizando em p = 2, e diminuindo quando p = 3 a 5, muito mais acentuadamente nos 

modelos de regressão cúbica). Os modelos de machos apresentaram variância residual muito 

maior do que os modelos de fêmeas, sendo que nos modelos de regressão cúbica de fêmeas, 

houve maior variação dentro da classe p=5, enquanto que em modelos de machos houve 

maior variação dentro da classe p=1. 

 

 

 
Figura 13. Estimativas de herdabilidade ao longo do gradiente ambiental definido pela variável 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 variância fenotípica (em kg2) ao longo do gradiente ambiental definido pela 
variável de grupos ambientais (GA) em MU, MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, 
MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF .  

 

 

 
Figura 15. Estimativas de variância genética aditiva (em kg2) ao longo do gradiente ambiental definido 
pela variável 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 variância residual (em kg2) ao longo do gradiente ambiental definido pela 
variável de grupos ambientais (GA) em MU, MRAITp-mM, MRAITp-mF, MRAIT3p-mM, 
MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF.  

 

 

Os MRAs estimaram as funções de covariância (FC) e a partir delas foram estimadas 

as correlações genéticas (rg) entre ambientes nos gráficos de superfície tridimensionais da 

Figura 17. As superfícies apresentaram diferenças marcantes na comparação entre os sexos. 

As superfícies de correlação dos modelos de fêmeas mostraram correlações baixas entre os 

ambientes positivos e negativos, com áreas em amarelo e vermelho mais extensas, indicando 

uma maior importância da IGA (rg mínima de 0,26, 0,47 e 0,54 em MRAITp-mF, MRAIT3p-

mF e MRAIT3g-mF, respectivamente). As superfícies de correlação dos modelos de machos 

mostraram em geral valores maiores, com uma área maior em azul, indicando uma 

importância menor da IGA, apesar de apresentar correlações genéticas mínimas ainda 

relativamente baixas entre extremos nos modelos cúbicos, visto que estes permitem maior 

liberdade na alteração nos extremos das normas de reação (rg mínima de 0,50, 0,46 e 0,43 em 

MRAITp-mM, MRAIT3p-mM e MRAIT3g-mM, respectivamente). A importância do 

coeficiente cúbico para as análises de machos se refletiu no formato da superfície, com o 

surgimento de áreas de baixa correlação entre ambientes negativos. A alteração abrupta nas 

estimações dos extremos ambientais negativos exigiu modificações só permitidas aos modelos 

com polinômios de mais altos graus. Nos modelos de fêmeas, ocorreu uma tendência de 

diminuição das correlações de forma linear, a partir de ambientes intermediários, restringindo 
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a importância dos coeficientes de mais alto grau. O acréscimo do coeficiente quadrático 

intensificou a diminuição das correlações genéticas entre ambientes negativos e positivos, 

exatamente nos quadrantes opostos. 

 

 

 
Figura 17. Superfícies de correlações 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 superfícies mostram rg acima de 0,8, a parte em amarelo rg entre 
0,6 e 0,8 e em vermelho, rg abaixo de 0,6. 

 

 

As normas de reação adaptativas (NRAs) foram definidas usando os valores genéticos 

preditos expressos em diferenças esperadas na progênie (DEPs) ao longo do gradiente 

ambiental. As NRAs dos dez animais com mais altos e mais baixos DEPs em MU são 

apresentadas na Figura 18. É interessante notar que a expressão da interação nos modelos de 

regressão cúbica parece se acentuar em ambientes negativos não extremos (entre GAs de -15 

a -5), havendo aproximação e cruzamento das normas nesses pontos. O estudo da 
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sensibilidade ambiental foi realizada por meio das inclinações preditas das normas de reação 

(IPNRs), calculadas somente nos modelos lineares, visto que nos modelos cúbicos, o 

coeficiente de inclinação (linear - S) está correlacionado aos coeficientes de curvatura 

(quadrático - C) e inflexão (cúbico - I). A análise de correlação das DEPs em MU (constante e 

independente do gradiente ambiental) em função das DEPs em MRAs nos GAs -20, zero e 

+20 e IPNRs nos modelos de polinômios de primeiro grau, e nos GAs -20, -10, zero, +10 e 

+20 nos modelos com polinômios de terceiro grau, para animais com dados de P450 da 

progênie na análise, mostraram resultados significantes (p<0,0001). Considerando-se o estudo 

anterior com os dados totais, observou-se que a separação dos sexos nas análises gerou efeitos 

divergentes. Nos modelos lineares, a correlação 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 correlações foram maiores nos modelos de progênie de machos do que de 

fêmeas. Observou-se que a correlação 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 análise em modelos de regressão cúbica (Tabela 10) 

explicaram algumas situações apresentadas nos modelos de dados totais do estudo anterior 

(vide Tabela 7): quando considerados os dados totais, a correlação intermediária encontrada 

não exprime as divergências entre machos e fêmeas. Nas análises de machos, as DEPs em 

ambientes extremos de maior correlação com as DEPs em MU foram de GAs positivos, 

enquanto que nas análises de fêmeas, foram de GAs negativos.  

No estudo de correlação 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 correlações 

estiveram abaixo ou iguais a 0,70, indicando uma interação genótipo-ambiente-sexo (IGAS), 

sendo que os menores valores se mantiveram entre ambientes opostos, ou na correlação com 

ambientes positivos dos modelos de fêmeas. A correlação entre as IPNRs de MRAITp-mM e 

de MRAITp-mF foi de 0,41, baixa apesar de positiva, considerando-se que são os mesmos 

touros com acurácias elevadas (todos os animais comparados com mais de 50 progênies na 

análise). 
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Tabela 9. Coeficientes de correlação entre as diferenças esperadas na progênie (DEPs) para MU e 
MRAITp-mM e MRAITp-mF em pontos específicos do gradiente ambiental (GA = -20, 0 e +20) e 
respectivas inclinações preditas da NRA (IPNR). Somente touros com pesos de progênie utilizadas na 
análise foram considerados. (p<0,0001 para todas as regressões). 

  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 correlação entre as diferenças esperadas na progênie (DEPs) para MU e  
MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF em pontos específicos do gradiente 
ambiental (GA=-20, -10, 0, +10 e +20). Somente touros com pesos de progênie utilizadas na análise 
foram considerados. (p<0.0001 para todas as regressões). 

  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 correlação entre DEPs estimadas em GA=-20, GA=0 e GA=+20, nas 
análises de MRAITp-mM e MRAITp-mF. Em negrito foram destacados os valores de correlação 
abaixo de 0,50. 

  MRAITp-mF 
  GA(-20) GA(0) GA(+20) 

GA(-20) 0,67 0,65 0,50 
GA(0) 0,56 0,66 0,59 MRAITp-mM 
GA(+20) 0,47 0,62 0,59 
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Figura 18. Normas de reação adaptativas (NRAs) de 20 touros (10 maiores DEPs e 10 menores DEPs 
na análise 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 autofunções para os modelos com maior 

número de coeficientes (MRAIT3p-mM, MRAIT3p-mF, MRAIT3g-mM e MRAIT3g-mF, na 

Tabela 13). Neste caso, com as análises de sexos separados, observou-se também uma maior 

importância dos primeiros dois coeficientes, de intercepto (m=0) e de inclinação (m=1), visto 

que seus autovalores somaram mais de 95% do total, explicando a maior porção da variação 

na característica. Os autovalores dos coeficientes quadráticos (m=2) foram próximos de zero 

em APMs. Em APFs, os autovalores dos coeficientes cúbicos (m=3) foram aproximados a 

zero.  As plotagens das autofunções são apresentadas na Figura 19. Novamente, para o 

primeiro coeficiente (m=0), a autofunção foi sempre positiva em ambos os sexos. Para os 

outros coeficientes (m=1, 2 e 3) ela é positiva ou negativa, dependendo do valor. Estes 

resultados indicam que a seleção nos coeficientes de intercepto e de inclinação pode alterar o 

formato da norma de reação, mas de forma diferente entre eles, dependendo da faixa 

considerada no gradiente ambiental. 

 

 

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

  MRAIT3p-mF 
  GA(-20) GA(-10) GA(0) GA(+10) 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 
GA(0) 0,66 0,66 0,66 0,65 0,52 
GA(+10) 0,60 0,60 0,62 0,64 0,55 

MRAIT3p-mM 

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 
GA(0) 0,65 0,66 0,66 0,64 0,53 
GA(+10) 0,58 0,60 0,62 0,65 0,58 

MRAIT3g-mM 

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 funções de 
covariância (FC) estimadas para as análises MRAIT3p-mM e MRAIT3p-mF,e MRAIT3g-mM e 
MRAIT3g-mF, com os coeficientes das autofunções correspondentes. 

                 Autovalores             .           Coef.  das Autofunções       . 
 m=0 m=1 m=2 m=3 m=0 m=1 m=2 m=3 
MRAIT3p-mM 88,2 5,1 0,7 3,8 0,62 

0,50 
0,19 
-0,39 

-0,39 
0,37 
0,74 
1,20 

-0,74 
-0,47 
2,23 
0,10 

0,17 
-2,96 
-0,23 
4,50 

MRAIT3p-mF 78,4 13,4 2,5 0,0 0,60 
0,25 
0,25 
-0,03 

-0,54 
0,66 
1,15 
0,61 

-0,61 
-1,62 
1,86 
1,67 

0,31 
-2,50 
-0,88 
4,32 

MRAIT3g-mM 85,8 8,4 0,2 4,2 0,65 
0,35 
0,12 
-0,22 

-0,40 
2,20 
0,80 
-2,00 

-0,73 
-0,63 
2,22 
0,35 

-0,10 
-2,00 
0,20 
4,20 

MRAIT3g-mF 88,2 13,0 3,4 0,0 0,64 
0,24 
0,14 
-0,03 

-0,57 
0,59 
1,26 
0,67 

-0,56 
-1,57 
1,83 
1,50 

0,27 
-2,55 
-0,82 
4,38 

 

 

 
Figura 19. Plotagem das autofunções 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 parâmetros de regressão aleatória para as análises com polinômios 

de primeiro grau, em AT, APM e APF nas diferentes idades são mostradas na Tabela 14. 

Nota-se que todas as estimativas de coeficientes dos polinômios de Legendre tiveram uma 

tendência 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 nível 

intermediário.  

Na FPosD, as estimativas dos interceptos foram maiores em APF que em APM. 

Estimativas de inclinação 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 

covariâncias e correlações entre os coeficientes de intercepto e a inclinação (NxS) mostraram 

uma tendência de diminuição com a idade em APF (passando de 0,83 em MRAIT120F para 

0,34 em MRAIT450F). Em APM, ocorreu a tendência oposta, com correlações NxS 

crescentes em função da idade (de 0,34 em MRAIT120M para 0,67 em MRAIT450M). 

Associando as correlações 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 à 

intensificação da heteroscedasticidade. Em APF, a IGA de escala na FPreD passou a uma 

IGA de ranking bastante intensa na FPosD. 

Considerando as análises com polinômios cúbicos em sexos separados (Tabela 15), 

foram obtidos valores muito semelhantes para os coeficientes de intercepto, de nível e as suas 

correlações, mantendo as tendências observadas nas análises lineares. Os coeficientes 

quadráticos tiveram importância crescente em função da idade para APF, sendo pouco 

importantes em APM. Já os coeficientes cúbicos foram próximos de zero em APF, com 

importância crescente ao longo do desenvolvimento em APM. Os erros-padrão das 

estimativas dos coeficientes aumentaram com o aumento dos parâmetros estimados.  

As alterações nas estimativas dos componentes de variância e da herdabilidade (h2) 

nas diferentes idades são mostradas nas Figuras 20 e 21, em análises lineares e cúbicas, 

respectivamente.  Foram representadas como funções de uma variável bidimensional (GA x 

idade), para cada análise, mas alerta-se que o eixo da idade foi representada de forma 

contínua, embora os resultados sejam discretos, visando facilitar a visualização global. 
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Tabela 14. Estimativas das variâncias dos coeficientes de nível (N) e inclinação (S) dos polinômios de 
Legendre, bem como de suas covariâncias (N x S, com as correlações entre parênteses) e das 
variâncias residuais do modelo de touro nas diferentes análises (MRAIT120T, MRAIT210T, 
MRAIT365T, MRAIT450T, MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M, MRAIT450M, 
MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F, MRAIT450F). Os erros-padrão aproximados são mostrados 
abaixo de cada parâmetro. 

 I 
(k=1) 

 

S 
(k=2) 

 

I X S      

MRAIT120T 
 

16,4 

0,8 

3,3 

0,5 

4,1 (0,55) 

0,4 

205,6 

3,3 

205,1 

2,2 

215,9 

2,1 

211,5 

2,3 

237,2 

3,3 
MRAIT120M 
 

14,0 
1,81 

1,6 
1,0 

1,6 (0,34) 
1,0 

225,3 
4,2 

224,6 
4,5 

232,7 
6,3 

229,2 
9,9 

254,9 
20,8 

MRAIT120F 
 

19,1 
2,2 

2,0 

1,1 

5,1 (0,83) 

1,2 

188,1 

3,6 

186,1 

3,8 

194,7 

5,7 

187,4 

8,4 

221,5 

18,6 
MRAIT210T 
 

30,7 

3,1 

8,7 

2,1 

4,8 (0,30) 

1,9 

368,8 

5,5 

400,2 

6,2 

399,5 

8,2 

413,4 

12,1 

450,5 

24,1 
MRAIT210M 
 

29,5 
3,9 

5,0 
2,4 

3,7 (0,31) 
2,3 

402,9 
8,3 

429,8 
9,6 

443,8 
12,5 

451,7 
18,6 

484,3 
42,6 

MRAIT210F 
 

35,3 
4,6 

4,9 
2,6 

8,9 (0,67) 
2,6 

334,6 
7,3 

364,6 
7,9 

363,6 
10,5 

366,6 
17,3 

398,9 
41,1 

MRAIT365T 
 

67,3 
6,5 

16,1 
4,3 

20,0 (0,61) 
4,2 

452,5 
8,3 

499,9 
7,3 

563,5 
13,1 

602,6 
22,9 

784,3 
48,6 

MRAIT365M 
 

54,3 
7,9 

8,3 
5,2 

12,3 (0,58) 
5,1 

522,4 
13,2 

556,9 
11,4 

657,1 
20,9 

653,5 
35,3 

862,2 
86,4 

MRAIT365F 
 

50,9 
7,2 

13,4 
5,6 

12,1 (0,46) 
5,1 

381,5 
10,6 

426,3 
9,1 

482,2 
16,3 

515,6 
31,9 

702,5 
100,4 

MRAIT450T 
 

77,2 
6,9 

16,6 

4,6 

16,6 (0,46) 

4,4 

476,1 

9,4 

564,6 

9,2 

617,3 

16,1 

681,5 

29,4 

854,0 

55,6 
MRAIT450M 
 

76,6 
9,4 

11,3 
5,3 

19,6(0,67) 
5,4 

563,9 
14,2 

654,4 
12,9 

749,5 
19,4 

765,9 
29,5 

989,1 
71,4 

MRAIT450F 
 

69,9 
8,5 

14,0 
5,9 

10,6 (0,34) 
5,5 

391,8 
11,5 

454,1 
11,3 

506,8 
18,6 

540,4 
33,1 

712,2 
77,2 

 

2
| 4ˆe pσ =

2
| 5ˆe pσ =

2
| 1ˆe pσ =

2
| 2ˆe pσ =

2
| 3ˆe pσ =
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Tabela 15. Estimativas das variâncias dos coeficientes de nível (N), inclinação (S), curvatura (C) e inflexão (I) dos polinômios de Legendre, bem como de suas 
covariâncias (N x S, N x C, S x C, N x I, S x I e C x I) e das variâncias residuais do modelo de touro nas diferentes análises com polinômios cúbicos 
(MRAIT120M3, MRAIT120F3, MRAIT210M3, MRAIT210F3, MRAIT365M3, MRAIT365F3, MRAIT450M3 e MRAIT450F3). Os erros-padrão 
aproximados são mostrados abaixo de cada parâmetro. 

Nível  Inclinação Curvatura   Inflexão    

 (N) (S) 

 

(C) 

NxC SxC  

(I) 

  NxI   SxI    CxI

 (m=0) (m=1) 

   NxS 

 

 (m=2)   (m=3)    

 

  
 

 

  
 

 

  
 

 

  
 

 

  
 

MRAIT120M3 13,8 1,7 1,7 0,5 -0,2 0,4 0,0 -0,1 0,0 0,0 224,7 225,0 232,7 228,2 253,8 
 1,9 1,2 1,1 0,8 0,8 0,8 0,4 0,6 0,5 0,5 4,2 4,5 6,3 9,9 20,3 

MRAIT120F3 19,5 2,0 5,3 0,4 0,8 0,2 0,3 -0,1 -0,2 -0,2 187,3 185,5 195,3 188,0 218,7 
 2,4 1,5 1,4 0,7 0,8 0,8 0,3 0,6 0,5 0,4 3,6 3,8 5,7 8,2 19,3 

MRAIT210M3 33,1 4,2 4,1 0,9 4,7 1,4 1,2 -0,7 -0,9 -0,5 400,4 429,5 444,7 453,5 478,6 
 4,3 3,3 2,8 1,9 1,9 2,2 1,0 1,6 1,5 1,1 8,2 9,7 12,4 18,6 43,8 

MRAIT210F3 36,5 5,1 9,4 1,4 2,2 1,4 0,0 0,1 0,3 0,1 334,4 362,4 364,5 367,1 397,9 
 5,2 4,4 3,7 2,7 2,6 3,1 0,9 1,5 1,7 1,4 7,3 8,0 10,4 17,3 41,1 

MRAIT365M3 55,7 6,8 12,6 1,8 2,8 2,8 1,3 -0,3 -1,5 -0,1 522,9 554,9 659,0 652,7 858,9 
 9,6 7,4 6,8 4,3 4,5 4,8 2,0 3,0 2,8 2,4 13,2 11,4 20,9 35,3 87,1 

MRAIT365F3 52,3 13,3 11,6 4,9 2,9 0,6 2,5 -1,2 1,7 -0,1 376,0 423,6 485,8 517,8 690,3 
 9,0 10,1 7,6 5,9 5,9 7,4 3,0 3,9 4,6 3,7 10,6 9,2 16,4 32,3 99,5 

MRAIT450M3 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 
 11,3 7,0 6,6 4,1 4,9 4,7 2,6 3,7 3,01 2,2 14,3 12,9 19,6 29,5 71,3 

MRAIT450F3 75,2 13,0 12,3 5,6 6,7 6,0 0,6 -0,8 0,9 1,5 391,6 453,8 505,9 541,5 703,6 
 9,7 8,9 7,5 5,6 5,2 6,1 2,2 3,7 3,7 3,13 11,5 11,3 18,7 34,1 77,6 

 

2
| 1ˆe pσ =

2
| 2ˆe pσ =

2
| 3ˆe pσ =

2
| 4ˆe pσ =

2
| 5ˆe pσ =
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Nas análises lineares e cúbicas, as estimativas de variância fenotípica e residual foram 

muito maiores em APM, crescentes no sentido positivo da idade e do ambiente (exceto na 

faixa positiva extrema, com decréscimo da variância residual). As estimativas de variância 

genética apresentaram diferenças ao longo do plano GA x idade. Todas as estimativas de 

variância genética cresceram, em diferentes proporções, 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 análises lineares. Nas análises cúbicas, houve elevação no extremo 

ambiental negativo também em MRAIT450M3. 

Nas análises lineares, houve uma tendência geral de estimativas mais altas de h2 em 

APF, principalmente em valores mais positivos de GA na FPreD. As estimativas de h2 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 h2 foram crescentes também na 

direção dos extremos negativos, com valores mínimos próximos ao meio do gradiente 

ambiental. As estimativas de h2 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 parabólicas, apresentando um ponto de h2 mínima deslocado para 

GAs mais negativos na FPosD, chegando a ser totalmente crescente em MRAIT450M. Em 

AT, as estimativas de h2 foram intermediárias entre APM e APF na FPreD e atingiram valores 

mais altos em GAs positivos e valores mais baixos em GAs negativos na FPosD. As análises 

cúbicas diferiram principalmente na elevação da herdabilidade no extremo negativo em 

MRAIT450M3 (APM) e na maior estimativa de h2 em ambientes positivos extremos em APF. 

As estimativas de h2 variaram diferentemente dentro de cada análise. Para pesos aos 

120, 210, 365 e 450 dias usando MRAs 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) e 0,20 (GA = -11) a 0,39 (GA = +20), em APM variaram de 0,11 (GA = -12) a 0,18 (GA 

= +20), 0,12 (GA = -7) a 0,22 (GA = +20), 0,13 (GA = -11) a 0,26 (GA = +20) e 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 referência comparativa, uma meta-análise bayesiana para as 

características de crescimento em bovinos de corte zebuínos 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 h2 (e com intervalo de confiança de 95%) para peso ao nascer, 

peso à desmama, peso aos 365 dias e peso aos 550 dias para efeitos diretos. Em um modelo 

animal de regressão aleatória, ajustando efeitos maternos e diretos para o crescimento de 
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bovinos zebu, ALBUQUERQUE e MEYER (2001) encontraram estimativas de h2 que, a 

partir de 0,32, decresceram após 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 superfícies de correlações genéticas estimadas entre ambientes são medidas 

indicativas da importância da IGA (Figura 22 e 23). Tomando como referência o valor de 0,8, 

proposto por ROBERTSON (1959) como indicativo de mudança de ranking, os valores mais 

baixos nas análises lineares foram observados entre ambientes extremos opostos em AT (0,29, 

0,09, 0,21, 0,24 para as idades de 120, 210, 365 e 450 dias de idade, respectivamente). Em 

APM, ocorreu IGA mais importante entre ambientes extremos opostos na FPreD (0,51 e 

0,34), mas com correlações 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 correlações genéticas com 

valores mais baixos entre GAs extremos opostos na FPreD (0,13 e 0,26). Nas análises 

cúbicas, houve o aparecimento de uma região de baixa correlação entre ambientes extremos 

positivos e ambientes negativos intermediários em APM na FPosD. Em APF as superfícies 

foram bastante semelhantes às das análises lineares APF. Estes resultados permitem uma 

melhor compreensão do papel dos coeficientes de correlação N x S dos polinômios de 

Legendre da matriz G estimada: mesmo com uma variância maior de S na FPreD para APF, 

as correlações mais altas entre N e S indicaram uma heteroscedasticidade destacada, ao invés 

de grandes mudanças no ranking de valores genéticos. As situações se invertem em APM, 

com mais altas estimativas de correlação N x S e menor IGA na FPosD e mais baixas 

correlações N x S e maior IGA na FPreD. As correlações genéticas muito baixas entre 

ambientes extremos opostos em AT em todas as idades mostram um confundimento causado 

pela junção dos dados de progênies machos e fêmeas. 

 



Resultados                                                    

 76

 

 

 
Figura 20. Gráficos tridimensionais das estimativas de variância fenotípica, genética aditiva e residual, 
e também de herdabilidade ao longo dos eixos de gradiente ambiental (GA) e de idade (em dias) a 
partir das estimações das análises de regressão aleatória com polinômios lineares totais (AT) e de sexo 
separado (progênies Machos e Fêmeas – APM e APF). 
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A partir deste ponto, será estudada a sensibilidade ambiental como representada pelo 

coeficiente angular das normas (FALCONER, 1990), sendo consideradas somente as 

predições das análises lineares para as análises de correlação entre DEPs e IPRNs. As 

correlações entre DEPs de diferentes análises mostraram valores sempre positivos, mas 

relativamente baixos (Tabela 16). A interação genótipo-sexo foi avaliada pela rDEP entre APM 

e APF em cada extremo ambiental em diferentes idades. Os valores de rDEP 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 e 0,74, e intermediárias no ambiente GA=0, com 

valores de 0,64, 0,64, 0,71 e 0,84, dentro das mesmas idades. O efeito do sexo intensificou a 

importância da IGA entre ambientes extremos opostos, com valores mais baixos de rDEP entre 

os sexos (0,53, 0,45, 0,44 e 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 intermediários 

(GA=0), na situação de análise total, tiveram correlação mais alta com as DEPs do modelo 

univariado tradicional, com valores similares aos usados nas avaliações genéticas utilizadas 

nos programas de melhoramento atuais. As DEPs em GA=0 foram mais correlacionadas às 

DEPs em GA=+20 do que às DEPs em GA=-20. As diferenças aumentaram na FPosD em 

APF.  

A Tabela 17 mostra as comparações entre diferentes idades. As rDEPs  mais elevadas 

são mostradas com fundo cinza mais escuro, enquanto que rDEPs mais baixas têm 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 correlação mais alta entre as idades mais próximas, análises de 

mesmo sexo e 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 comparações entre MRAIT120F e MRAIT365M, mesmo em 

ambientes semelhantes. Quando o sexo e o ambiente foram considerados concomitantemente, 

não se observou um padrão geral, o que implica na existência de interações genótipo-

ambiente-sexo-idade (IGASI) importantes.  
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Figura 21. Gráficos tridimensionais das estimativas de variância fenotípica, genética aditiva e residual, 
e também de herdabilidade ao longo dos eixos de gradiente ambiental (GA) e de idade (em dias) a 
partir das estimações das análises de regressão aleatória com polinômios cúbicos de sexo separado 
(progênies Machos e Fêmeas – APM e APF).  
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Figura 22. Correlações genéticas entre grupos ambientais GA (Grupo Ambiental 1 x Grupo Ambiental 
2) em análises totais (AT: MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T), análises de 
progênies machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M) e análises de 
progênies fêmeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e MRAIT450F). Áreas vermelhas 
correspondem a valores de correlação abaixo de 0,6, áreas amarelas a valores entre 0,6 e 0,8 e azuis a 
valores acima de 0,8. 
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Figura 23. Correlações genéticas entre grupos ambientais GA (Grupo Ambiental 1 x Grupo Ambiental 
2) em análises cúbicas de progênies machos (APM3: MRAIT120M3, MRAIT210M3, MRAIT365M3 
e MRAIT450M3) e análises cúbicas de progênies fêmeas (APF3: MRAIT120F3, MRAIT210F3, 
MRAIT365F3 e MRAIT450F3). Áreas vermelhas correspondem a valores de correlação abaixo de 
0,6, áreas amarelas a valores entre 0,6 e 0,8 e azuis a valores acima de 0,8. 
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Tabela 16. Coeficientes de correlação (rDEP) entre DEPs nas análises totais (AT: MRAIT120T, MRAIT210T, 
MRAIT365T e MRAIT450T), análises de progênies machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e 
MRAIT450M) e análises de progênies fêmeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e MRAIT450F), no 
ambiente extremo negativo (GA = -20), intermediário (GA = 0) e extremo positivo (GA = +20) (p<0.001).  

  ___MRAIT120T_____ ___MRAIT120M_____ ___MRAIT120F______ 
  GA-20 GA0 GA+20 GA-20 GA0 GA+20 GA-20 GA0 GA+20 
 GA-20 1,00 0,80 0,57 0,86 0,73 0,56 0,77 0,65 0,58 
MRAIT120T GA0  1,00 0,94 0,78 0,84 0,80 0,83 0,85 0,83 
 GA+2

0 
  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 GA0     1,00 0,96 0,67 0,64 0,61 
 GA+2

0 
     1,00 0,61 0,62 0,60 

 GA-20       1,00 0,95 0,90 
MRAIT120F GA0        1,00 0,99 
 GA+2

0 
        1,00 

  ___MRAIT210T_____ ___MRAIT210M_____ ___MRAIT210F______ 
  EG-20 EG0 EG+20 EG-20 EG0 EG+20 EG-20 EG0 EG+20 
 GA-20 1,00 0,75 0,38 0,86 0,67 0,42 0,77 0,59 0,47 
MRAIT210T GA0  1,00 0,90 0,78 0,87 0,79 0,79 0,86 0,83 
 GA+2

0 
  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 GA0     1,00 0,93 0,60 0,64 0,62 
 GA+2

0 
     1,00 0,45 0,58 0,60 

 GA-20       1,00 0,90 0,78 
MRAIT210F GA0        1,00 0,98 
 GA+2

0 
        1,00 

  ___MRAIT365T_____ ___MRAIT365M_____ ___MRAIT365F______ 
  EG-20 EG0 EG+20 EG-20 EG0 EG+20 EG-20 EG0 EG+20 
 GA-20 1,00 0,72 0,41 0,91 0,73 0,56 0,92 0,69 0,39 
MRAIT365T GA0  1,00 0,93 0,77 0,88 0,85 0,65 0,87 0,79 
 GA+2

0 
  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 GA0     1,00 0,97 0,64 0,71 0,59 
 GA+2

0 
     1,00 0,50 0,67 0,61 

 GA-20       1,00 0,75 0,42 
MRAIT365F GA0        1,00 0,92 
 GA+2

0 
        1,00 

  ___MRAIT450T_____ ___MRAIT450M____ ___MRAIT450F_____ 
  EG-20 EG0 EG+20 EG-20 EG0 EG+20 EG-20 EG0 EG+20 
 GA-20 1,00 0,75 0,44 0,88 0,73 0,61 0,90 0,75 0,46 
MRAIT450T GA0  1,00 0,92 0,77 0,88 0,87 0,72 0,91 0,85 
 GA+2

0 
  1,00 0,53 0,77 0,83 0,46 0,81 0,89 

 GA-20    1,00 0,90 0,79 0,82 0,76 0,55 
MRAIT450M GA0     1,00 0,98 0,71 0,82 0,71 
 GA+2

0 
     1,00 0,62 0,79 0,74 

 GA-20       1,00 0,83 0,51 
MRAIT450F GA0        1,00 0,91 
 GA+2

0 
        1,00 
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Considerando-se as análises unidimensionais atuais representadas pela DEP em GA=0 

nas análises totais, observou-se que o P120 está mais correlacionado com as DEPs em 

GA=+20 de APF no P450 (0,64, não mostrado em tabela). Em contraste, o P450 das análises 

atuais foram mais correlacionadas com as DEPs  em GA=+20 de APM no P120 (0,65). 

 

 

Tabela 17. Coeficientes de correlação (rEPD) entre DEPs em diferentes idades nas análises totais (AT: 
MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T), análises de progênies machos (APM: 
MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M) e análises de progênies fêmeas (APF: 
MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e MRAIT450F), no ambiente extremo negativo (GA = -20) 
e positivo (GA = +20). (p<0.001) 

 MRAIT210M MRAIT210F MRAIT365M MRAIT365F MRAIT450M MRAIT450F 
 GA -20 +20 -20 +20 -20 +20 -20 +20 -20 +20 -20 +20 

-20 0,81 0,68 0,63 0,52 0,65 0,56 0,59 0,42 0,61 0,39 0,59 0,42 MRAIT120M 
+20 0,61 0,85 0,52 0,59 0,49 0,67 0,37 0,55 0,52 0,58 0,45 0,62 
-20 0,57 0,51 0,85 0,81 0,48 0,43 0,58 0,63 0,57 0,50 0,61 0,58 MRAIT120F 
+20 0,44 0,52 0,69 0,86 0,31 0,42 0,36 0,73 0,46 0,54 0,44 0,69 
-20     0,74 0,53 0,64 0,47 0,66 0,43 0,58 0,41 MRAIT210M 
+20     0,54 0,78 0,34 0,59 0,54 0,63 0,45 0,63 
-20     0,60 0,46 0,75 0,64 0,68 0,53 0,73 0,58 MRAIT210F 
+20     0,45 0,53 0,47 0,83 0,56 0,62 0,55 0,76 
-20         0,87 0,62 0,81 0,42 MRAIT365M 
+20         0,71 0,82 0,65 0,70 
-20         0,74 0,45 0,85 0,33 MRAIT365F 
+20         0,56 0,69 0,50 0,86 

 

 

Em relação à sensibilidade ambiental, os modelos de norma de reação são 

extremamente úteis ao informar coeficientes que indiquem a plasticidade ou a robustez. 

FALCONER (1990) sugeriu a inclinação da norma de reação (INR) como um indicador para 

a sensibilidade ambiental. No estudo presente, calculou-se a inclinação predita da norma de 

reação (IPNR) através do ∆EPD/∆EG coeficiente angular de primeiro grau da norma, 

considerando-se um polinômio ordinário (IPNR = ∆DEP/∆GA). Os coeficientes de correlação 

(rINPR) entre as INPRs em diferentes análises são mostradas na Tabela 18.  O mais alto valor 

correspondeu à rINPR entre MRAIT450T e MRAIT450F (0,83) e a mais baixa à rINPR entre 

MRAIT120F e MRAIT210M (0,31). Dentro da mesma idade, os diferentes sexos 

apresentaram rINPR sempre abaixo de 0,52. 
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Tabela 18. Coeficientes de correlação entre inclinações preditas das normas de reação (rIPNR) nas 
análises em diferentes idades, considerando dados totais (T), dados de progênies machos (M) e de 
progênies fêmeas (F) (p<0,001) 

_____MRAIT120___ ___MRAIT210___ __MRAIT365___ __MRAIT450____ 
T M F T M F T M F T M F 

 T 1,00 0,74 0,73 0,73 0,59 0,68 0,67 0,58 0,62 0,64 0,58 0,59 
MRAIT120 M  1,00 0,39 0,52 0,66 0,38 0,50 0,57 0,47 0,63 0,57 0,52 
 F   1,00 0,54 0,31 0,81 0,59 0,39 0,67 0,52 0,50 0,52 
 T    1,00 0,75 0,74 0,63 0,55 0,57 0,53 0,50 0,48 
MRAIT210 M     1,00 0,44 0,61 0,72 0,43 0,55 0,52 0,44 
 F      1,00 0,63 0,45 0,71 0,55 0,54 0,53 
 T       1,00 0,77 0,82 0,80 0,63 0,71 
MRAIT365 M        1,00 0,52 0,65 0,77 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 correlação entre DEPs em diferentes ambientes e as IPNRs em AT, 

APM e APF (rIPRNxDEP) são mostradas na Tabela 19. As correlações foram, em sua maioria, 

positivas, sugerindo que a seleção de animais com mais altas DEPs selecionará também 

animais com IPRN positivos. Somente DEPs em EG=-20 tiveram rIPRNxDEP  negativos ou 

próximos de zero, dependendo se em AT, APM ou APF. 

Novamente, os resultados reforçaram a idéia de que a FPreD e FPosD são situações 

divergentes nas análises de machos e fêmeas. As IPNRs na FPreD apresentaram maior 

rIPRNxDEP  com as DEPs em APF, enquanto que IPNRs tiveram rIPRNxDEP  mais elevadas com 

DEPs em APM. As DEPs em ambiente intermediário e extremo positivo foram positivamente 

correlacionadas às IPRNs em todas as análises. 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 correlação (rIPNRxDEP) entre inclinações preditas das normas de reação 
(IPNR) e as diferenças esperadas na progênie (DEP) em diferentes ambientes (GA = -20, GA = 0 e 
GA = +20) nas análises totais (AT), de progênies de machos (APM) e de progênies de fêmeas (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 0,91 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 tendências genéticas dos IPNRs foram analisadas por regressões dos IPNRs do 

valor genético dos touros, ponderados pelo número de progênies do touro a cada ano, 

considerando o ano de nascimento da progênie (Figura 24). Todas as tendências genéticas 

tiveram coeficientes angulares positivos, confirmando as predições anteriores de crescimento 

da IPNR devido à seleção artificial baseada nas DEPs tradicionais. Os coeficientes angulares 

de tendência genética para as diferentes análises mostraram significância (p<0,01), porém o 

valor em APF foi quase duas vezes maior que em APM. 

Observando a decomposição em componentes principais, observamos que os 

autovalores dos coeficientes de nível (m=0) são sempre muito maiores que os dos coeficientes 

de inclinação (m=1). Mas na FPreD, os autovalores do coeficiente de inclinação em APM são 

maiores que em APF. Em FPosD essa situação se inverte, com os autovalores em APF se 

mostrando muito maiores que em APM (Tabela 20 e Figura 25). Em relação às autofunções, 

elas se mostram muito parecidas nas diferentes idades, mostrando um valor sempre positivo 

para o coeficiente de nível e mudando de sinal num ponto intermediário do gradiente 

ambiental para o coeficiente de inclinação (Figura 26). 
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Figura 24. Tendência genética da inclinação predita da norma de reação (IPRN) em análises totais 
(AT: MRAIT120T, MRAIT210T, MRAIT365T e MRAIT450T), análises de progênies machos (APM: 
MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M) e análises de progênies fêmeas (APF: 
MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e MRAIT450F), considerando as médias ponderadas pelo 
número de progênies do touro no ano do nascimento destas. 
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Tabela 20.  Autovalores considerando os coeficientes (quando m=0 e 1) das funções de covariância 
(FC) estimadas para as análises MRAIT120, MRAIT210, MRAIT365 e MRAIT450 em AT, APM e 
APF, com os coeficientes das autofunções correspondentes. 

                       Autovalores                  _             Coef.  das Autofunções         _ 
        AT       

_ 
      APM      

_  
      APF    

_ 
      AT      

_ 
    APM    _      APF   .    

 m=0 m=1 m=0 m=1 m=0 m=1 m=0 m=1 m=0 m=1 m=0 m=1 
MRAIT120 17,6 2,2 14,2 1,4 20,5 0,6 0,68 

0,33 
-0,19 
1,18 

0,70 
0,15 

-
0,09 
1,21 

0,68 
0,33 

0,27 
0,96 

MRAIT210 31,7 7,7 30,1 4,5 37,7 2,6 0,69 
0,25 

-0,15 
1,20 

0,70 
0,18 

-
0,10 
1,21 

0,68 
0,32 

-
0,19 
1,18 

MRAIT365 74.2 9,2 57,3 5,2 54,5 9,8 0,67 
0,40 

-0,23 
1,16 

0,69 
0,29 

-
0,17 
1,19 

0,68 
0,35 

-
0,19 
1,17 

MRAIT450 81,5 12,4 82,0 5,8 71,8 12,1 0,68 
0,30 

-0,18 
1,19 

0,68 
0,32 

-
0,19 
1,18 

0,69 
0,22 

-
0,13 
1,20 

 

 

 

 
Figura 25. Evolução do autovalor dos coeficientes de intercepto (m=0) e de inclinação (m=1) da CF 
estimada pelos modelos em diferentes idades (120, 210, 365 e 450 dias) com progênies machos e 
fêmeas. 
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Figura 26. Plotagem das autofunções dos coeficientes (m=0, 1, 2 e 3) da CF estimada em  análises de 
progênies machos (APM: MRAIT120M, MRAIT210M, MRAIT365M e MRAIT450M) e análises de 
progênies fêmeas (APF: MRAIT120F, MRAIT210F, MRAIT365F e MRAIT450F), com os 
respectivos autovalores (EV).  
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V. DISCUSSÃO 
 

 

a. Dos descritores ambientais e da ordem dos modelos 

 

 

Os resultados descritos mostraram que diferentes modelos geraram estimativas 

consistentes dos parâmetros, com IGA significativa em todos eles. 

As diferentes formas de calcular os descritores ambientais, definidos pela média de 

rebanho-ano ou de grupos contemporâneos, refletem a idéia de descritores menos ou mais 

específicos, respectivamente. Grupos contemporâneos (GCs) permitem a identificação de 

variação ambiental sazonal ou mesmo no manejo de um mesmo ano, mas possuem menor 

quantidade de dados  para estimação da média quando comparados com grupos de rebanho-

ano. Descritores ambientais de médias de rebanho-ano detectaram maior variância genética 

em ambientes positivos, ao contrário de descritores de média de grupos contemporâneos, que 

detectaram maior variância genética em ambientes negativos intermediários. 

O objetivo inicial ao comparar descritores baseados em médias de peso e de ganho foi 

identificar a IGA máxima. Considerou-se que a similaridade entre a variável independente 

(GAs definidas pelas médias de P450) e dependente (P450) numa regressão levaria a vieses e 

menor significância da IGA. Isto realmente foi observado da comparação entre as superfícies 

de correlação genética dos modelos iterativos, mas não foi diretamente observado no caso dos 

modelos não-iterativos. Os resultados indicaram que o viés determinado pelo valor genético 

dos animais na definição do gradiente ambiental é maior quando calculado com a variável 

menos correlacionada, sendo este fator corrigido nos modelos iterativos. A análise 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 autofunções terem sido bastante semelhantes. 

Isto mostra que a foi estimada maior porcentagem da variação de inclinação nestes modelos, 

mas que o efeito da seleção ao longo do gradiente ambiental resultará em respostas de mesma 

direção. 

Em relação à ordem dos polinômios utilizados, a elevação para a maior ordem (MRAs 

cúbicas) permitiu a maior liberdade de formato para as NRs preditas. Sabe-se que modelos de 

regressão aleatória têm maior dificuldade de estimar corretamente parâmetros nos extremos 
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da variável dependente, visto a menor quantidade de dados e conseqüente aumento nas 

estimativas de variância residual nesses pontos (ALBUQUERQUE, 2004). No presente 

estudo, a limitação de dois desvios-padrão (positivos ou negativos) para o gradiente ambiental 

gera um acúmulo de dados nos extremos ambientais e possibilita uma melhor estimação 

desses pontos. Em relação aos modelos lineares, as superfícies de correlação dos modelos 

cúbicos tiveram um ligeiro aumento de valor e um deslocamento do ponto mínimo para 

valores intermediários da faixa negativa do gradiente ambiental, mas ainda bastante baixos se 

considerado o valor de 0,8 (ROBERTSON, 1959) como referência.  O incremento da ordem 

dos polinômios, portanto, indicou uma diferenciação entre os ambientes negativos. 

Conjuntamente aos resultados da análise na precisão dos descritores ambientais, pode-se 

discutir a diferenciação do ambiente negativo. A análise da IGA em uma raça considerada 

adaptada ao clima dos trópicos, como no caso do Nelore, sugere uma menor influência do 

clima, colocando o manejo alimentar como fator mais provável de variação no ambiente. 

Assim, os ambientes negativos podem ser associados à alimentação inferior. A variação na 

qualidade da alimentação foi apresentada por BELL, (1971) e JARMAN (1974) como a 

grande causa da diferenciação dos ruminantes (princípio de Jarman-Bell). Ambos 

consideraram a predominância de gramíneas com grande quantidade de parede celular como o 

fator de pressão seletiva, levando à ampliação do volume do rúmen para aumentar a eficiência 

da digestão de forragens com maior teor de fibra, conforme demonstrado também por 

DEMMENT e VAN SOEST (1985). Mas é necessário se ampliar a visão de alimentação 

inferior, distinguindo dois níveis diferentes: qualitativamente e quantitativamente inferior. 

Qualitativamente inferior significa que o volume máximo ingerido pelo animal, ad libitum, 

não atende às exigências metabólicas. Quantitativamente inferior implica que a quantidade de 

alimento ingerida pelo animal não foi suficiente para atender às exigências metabólicas. 

Assim, pode-se descrever o gradiente ambiental como sendo heterogêneo em seus 

componentes, apesar de numericamente contínuo. Observando o manejo das fazendas 

brasileiras, pode-se associar confinamentos de alta energia a ambientes do extremo positivo. 

Pastagens de fim de primavera e verão, com alta qualidade e quantidade, a ambientes 

positivos intermediários. Pastagens de outono e começo do inverno, normalmente produzidas 

no verão, maduras, com grande proporção de hastes (alto teor de lignina) e com baixa 

digestibilidade, mas ainda em abundância, a ambientes negativos intermediários. E 

finalmente, o final de inverno e começo 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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diferenças encontradas entre os descritores ambientais de fazenda-ano e de grupos 

contemporâneos, visto que a média deste último diferencia de forma mais precisa a faixa 

ambiental negativa do que a média fazenda-ano, explicando assim a elevação das 

herdabilidades em ambientes negativos intermediários. O trabalho de DEMMENT e VAN 

SOEST (1985) mostra que a razão entre as exigências metabólicas e a capacidade ruminal 

está bastante ligada à digestão da porção fibrosa dos alimentos. Dessa forma, sugere que 

quando os alimentos são qualitativamente inferiores, animais maiores são favorecidos devido 

à alta correlação entre volume ruminal e peso do animal (HOFFMANN, 1989). Mas, se há 

limitação na quantidade de alimento, animais maiores, com maior exigência metabólica total, 

são relativamente mais desfavorecidos. Tais diferenças 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 oscilação dos valores dos coeficientes de 

correlação entre as DEPs preditas por modelos cúbicos em relação às por MU em diferentes 

pontos do gradiente ambiental, que se relacionam aos sinais das autofunções dos coeficientes 

m=1, m=2 e m=3, nas análises com polinômios cúbicos, que corroboram com a explicação. É 

importante notar que os autovalores de m=2 e m=3 são relativamente bastante reduzidos, 

explicando menos de 4% da variação total verificada. Mas os valores de AIC, BIC e Log L 

indicaram o melhor ajuste em modelos com polinômios cúbicos. Nos modelos lineares os 

detalhes como a diferenciação do gradiente ambiental negativo podem ser ignorados, levando 

a conclusões causais incorretas.  Logicamente, os resultados podem ter vícios relativos à 

estimação menos acurada dos coeficientes de polinômios de ordem mais elevadas. Os erros-

padrão dos coeficientes de ordem maior (m=2 e m=3) são bastante altos em relação à 

magnitude dos mesmos. Mas, espera-se que normas de reação lineares sejam mais limitadas 

do que normas de reação cúbicas. 

 

 

b. Do conflito sexual 

 

 

Um desafio inicialmente apresentado nos modelos de normas de reação é a definição 

do descritor ambiental por meio de médias dos valores da característica de interesse, visto 

que, ao se fazer a análise conjunta dos dados de machos e fêmeas, deve-se considerar a 

diferença existente entre as distribuições de cada sexo. Os trabalhos realizados (KOLMODIN 

et al. 2002, FIKSE et al., 2003a, dentre outros) utilizaram médias de grupos de rebanho-ano 



Discussão 

 92

como descritor ambiental, agrupando machos e fêmeas de uma mesma fazenda num 

determinado ano. Porém, ao se utilizar grupos contemporâneos para aumentar a precisão 

sazonal das análises, torna-se importante ressaltar que, após a desmama, machos e fêmeas são 

separados no manejo das fazendas, participando de GCs diferentes. A utilização dos dados 

sem uma transformação implicaria em colocar os dados das fêmeas em GAs negativos, visto a 

média de GCs de fêmeas serem menores, e os dados de machos em GAs positivos, mesmo 

que estivessem num mesmo ambiente. A forma mais lógica de se unificar as distribuições foi 

aplicada no primeiro estudo, ou seja, padronizar as curvas normais separadamente nas 

populações de machos e fêmeas para depois agrupá-las, supondo que a definição de ambientes 

como desvios da média seriam eficientes na equalização das curvas, podendo neutralizar as 

diferenças na identificação do ambiente.  

O segundo estudo mostrou, porém, que a informação genética do peso aos 450 dias é 

expressa diferentemente quando os dados são provenientes de progênies machos e de 

progênies fêmeas, sendo que as diferenças nas análises estão além da magnitude dos pesos. 

Começando pelos coeficientes estimados dos polinômios dos MRAs: interceptos semelhantes 

e coeficientes de inclinação muito menores em machos sugerem que a informação genética 

sobre a sensibilidade ambiental é expressa nas fêmeas e parcialmente perdida nos machos. 

Somam-se a isto as mais baixas estimativas de herdabilidade nos ambientes intermediários 

(relacionada às maiores estimativa de variância residual) em APM, correlações relativamente 

baixas entre os DEPs em APM e APF, além de superfícies de correlação genética entre 

ambientes diferenciadas, reflexo da importância maior do coeficiente cúbico em APM. 

Segundo CARTWRIGHT (1970), os objetivos de seleção para as diferentes categorias 

animais dentro de uma fazenda são independentes, quando não antagônicos, visto as 

diferentes funções exercidas por essas categorias, gerando divergência nos objetivos da 

seleção. Surge um conflito sexual, citado amplamente na literatura em animais sob seleção 

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 diferenciação ocorrer nos coeficientes de inclinação das normas de 

reação e menos no intercepto. 

Ao se comparar as superfícies de correlação genética entre ambientes do estudo com 

progênies totais, observa-se que estas têm formato semelhante às estimadas em APM, 

diferindo das superfícies estimadas em APF, uma vez que estas são pouco sensíveis ao 
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acréscimo do coeficiente cúbico. Portanto, pode-se concluir que a heterogeneidade dos 

ambientes negativos citados no primeiro estudo é mais acentuada se considerados os dados de 

progênies machos isolados. Novamente deve ser citada a questão apresentada por 

DEMMENT e VAN SOEST (1985), da relação volume ruminal (peso total do animal) / 

qualidade da forragem disponível. Nesse aspecto, a diferenciação entre qualidade e 

quantidade da forragem do ambiente tem relevância primeiramente nos animais de maior 

porte da população, ou seja, nos machos. As fêmeas, com uma média de peso aos 450 dias 

menor, estão aquém dos valores de ingestão e mantença total que restringiriam a 

superioridade em ambientes com limitação quantitativa de forragem. Certamente, a seleção na 

forma como é praticada atualmente em ambientes melhorados, ignora a diferença e tende a 

avaliar animais com critérios correlacionados aos ambientes positivos, como mostrado no 

primeiro estudo. Mas não se pode ignorar, especialmente nos rebanhos Nelore estudados, que 

há uma seleção feita a campo, direcionada para ambientes desfavoráveis, e relacionada à 

fertilidade e à sobrevivência das fêmeas em pastagens, sujeitas às variações na disponibilidade 

de forragem. Essa seleção pode atrasar o objetivo de seleção artificial, e explicaria a 

manutenção de uma variabilidade genética em ambientes negativos. 

Outro ponto sobre a diferenciação entre os sexos que precisa ser considerado é a 

herdabilidade e a sensibilidade ambiental. Mas seu estudo num componente desenvolvimental 

parece facilitar a compreensão, e será discutido a seguir.  

 

 

c. Do desenvolvimento 

 

 

Os resultados da estimação dos parâmetros genéticos das NRs para peso em diferentes 

idades mostrou que ocorre uma IGA diferenciada pelo estágio de desenvolvimento. Houve 

variação da sensibilidade ambiental, expressa pelo coeficiente de inclinação (S) das FC nos 

modelos de norma de reação, em função das diferentes idades e nos diferentes sexos, 

mostrando que ocorre interação entre todos esses fatores.  

Para uma explicação geral, a Figura 25, com os autovalores em APM e APF ao longo 

do gradiente de idade, parece ser um bom resumo dessas interações. Considerando que os 

autovalores indicam a fonte de variação absoluta para a dimensão em estudo, o primeiro 

quadro do coeficiente de intercepto mostra que os autovalores de machos e fêmeas foram 

crescentes ao longo do desenvolvimento, mostrando que a variação genética definida pelo 



Discussão 

 94

intercepto aumenta em ambos os sexos com a idade. Há uma inversão na seqüência, com as 

fêmeas com maiores valores até 210 dias, com os machos passando aos maiores valores de 

365 dias em diante, mas com diferença pouco marcante. No segundo quadro, com os 

autovalores referentes aos coeficientes de inclinação, a curva segue com maior valor em 

machos e a partir dos 210 dias sofre uma mudança de trajetória, permanecendo com 

autovalores quase que constantes. O contrário ocorre com as análises de fêmeas, que têm uma 

elevação muito grande após os 210 dias. Observa-se que ocorre uma transição entre 210 e 365 

dias. Nessa fase ocorre a desmama, e o efeito ambiental se torna mais efetivo, visto a 

amamentação cessar por completo. Também nessa fase a influência dos hormônios sexuais 

começa 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 progênies fêmeas. 

Ao contrário, a sensibilidade ambiental, como um efeito genético aditivo, torna-se 

relativamente pouco expressiva em progênies machos após a desmama.  

Neste ponto, se faz necessário acrescentar à discussão a questão das baixas estimativas 

de herdabilidade encontradas em APM. Há diferentes significados para a variação da 

herdabilidade na abordagem de normas de reação. Analisando cada uma delas, verificou-se 

que a maioria não se adéqua à situação comparativa entre APM e APF: 1) uma primeira 

possível razão para a redução da h2 é a menor variância genética em determinados ambientes, 

devido à fixação da expressão de um grupo gênico. A mesma variância residual seria 

esperada, associada à redução da variância fenotípica, visto que a distribuição dos efeitos 

ambientais ocorre no eixo de GA. Na verdade, as variâncias fenotípicas e residuais nos 

estudos de progênies machos foram maiores, com maiores diferenças na variância genética 

dentro dos sexos do que entre os sexos; 2) um segundo fator de redução da herdabilidade é o 

confundimento em ambientes de transição entre a expressão de diferentes grupos gênicos, nos 

casos de importante IGA. Estes ambientes são representados pelas regiões de maior 

probabilidade de intersecção das normas de reação, sendo que a mudança de ranking entre 

extremos levam a uma similaridade de valores genéticos nos ambientes intermediários, 

diminuindo a variância genética. Olhando-se o resultado de cada análise isolada, esta seria 

uma explicação satisfatória para os pontos de baixa herdabilidade. Por outro lado, não serve 

para explicar as diferenças de herdabilidade entre as análises de machos e fêmeas; 3) um 

terceiro fator está associado ao sistema de determinação do sexo. O sexo de um bovino pode 

ser definido ao nível de cromossomos sexuais (XY e XX), de gônadas (testículos ou ovários), 

e do fenótipo sexual (forma do corpo de machos e fêmeas), conforme SILVERSIDES et al. 

(2001). Nos modelos de norma de reação aqui utilizados, os dados das progênies foram 
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considerados como dados do touro (modelo de touro). A progênie macho recebeu o 

cromossomo Y e a progênie fêmea recebeu o cromossomo X do touro. Assim, h2 muito baixa 

em machos e h2 muito alta em fêmeas poderiam indicar que a característica peso tem sua 

expressão ligada a um grupo genético posicionado no cromossomo X (realmente expresso ou 

disparado por ele). Notou-se que as baixas h2 estão associadas aos ambientes negativos. Mas 

nesse caso, deveria também haver redução da variância genética aditiva de forma 

generalizada, o que não ocorreu. A redução da h2 vem do aumento da variância residual. 

Portanto, ao invés de se procurar a causa da baixa herdabilidade, melhor tentar explicar o 

aumento da variância residual; 4) chegamos, enfim, ao quarto fator. O aumento da variância 

residual, com a variação ambiental restrita pela sua decomposição no gradiente ambiental, 

pode ser explicado basicamente por dois motivos: pela inadequação do modelo ou pelo 

aumento da variação genética não aditiva, ou seja, pela variância de dominância ou epistática 

(LYNCH e WALSH, 1998). A impropriedade do modelo explica a divergência dos 

autovalores de intercepto e inclinação da FC. Machos especialistas em um ambiente e fêmeas 

generalistas definem a base da teoria evolucionária do sexo e da evolução assíncrona, 

proposta por GEODAKIAN (1975). Partindo desse pressuposto, pode-se tentar explicar a 

diferença entre APM e APF: uma especialização ambiental dos machos levaria à perda da 

informação da variação de sensibilidade ambiental, gerando exatamente uma maior variância 

residual estimada no modelo. Os resultados mostraram realmente esta perda em APM 

relacionada à fase pós-desmama. Pode-se supor que um efeito tampão da amamentação 

restrinja o desafio ambiental pré-desmama. Nas fêmeas generalistas, a variância do 

componente genético ligado à sensibilidade seria elevada, conseqüentemente reduzindo a 

variância residual. Ou seja, machos adaptados e fêmeas adaptáveis seriam uma explicação 

bastante coerente. Mas ainda há a possibilidade da maior variação genética de dominância ou 

epistática, que não exclui a anterior. PIGLIUCCI (1996) coloca que a resposta a estímulos 

ambientais necessita de ao menos 3 genes sem segregação, ou seja, a sensibilidade ambiental 

de controle genético depende de uma epistasia com comportamento aditivo devido à 

proximidade entre os genes (com probabilidade de segregação dos genes envolvidos 

diminuída). A definição de “hot spots”, ou seja, regiões mais prováveis, para o 

posicionamento de genes sexualmente antagônicos nos cromossomos sexuais é descrita por 

RICE (1996). Nessa linha de pesquisa, CHIPPINDALE e RICE (2001) observaram uma 

grande variação epistática observada em Y, que reduziu substancialmente a variação herdável 

entre os machos em Drosophilas. Os trabalhos de RICE (1996), GATFORD et al. (1998) e 

WEST-EBERHARD (2003) corroboram com esta suposição, apresentando processos de 
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evolução do cromossomo Y que favorecem a epistasia. Tais discussões, porém, estão além 

dos objetivos deste trabalho, visto que o modelo de touro aplicado somente identifica a 

variância genética aditiva. Novas pesquisas precisam identificar a variância genética não-

aditiva dos modelos de norma de reação, visando associá-la às diferenças na sensibilidade 

ambiental. 

 Por fim, também podemos apresentar uma hipótese unificada de desenvolvimento dos 

bovinos a partir dos ruminantes selvagens. Os dados obtidos sugerem que a evolução dos 

bovinos foi direcionada visando à sobrevivência em ambientes com gramíneas que elevam 

seu teor de parede celular sazonalmente. Isto favoreceu animais de maior porte, com maior 

volume ruminal, ao mesmo tempo que permitiu a convivência de grandes rebanhos, levando 

conseqüentemente à poliginia, visto os cuidados da prole e os investimentos na reprodução 

nos mamíferos se concentrarem nas fêmeas, que passam a escolher os machos para 

acasalamento. Estes disputam entre si a dominância do rebanho, sendo favorecido o macho 

mais forte e maior. Tal descrição indicaria um crescimento contínuo do porte da população. 

Mas pode-se prever a ocorrência de variações mais drásticas nas variáveis climáticas em 

ciclos maiores, de várias gerações. Ao invés de uma variação sazonal da qualidade da 

forragem, a produção muito pequena de alimento causa uma mortalidade acentuada, 

principalmente de animais de maior porte, com exigências nutricionais totais mais elevadas. 

Animais menores suportariam o déficit alimentar quantitativo por mais tempo. Neste ponto, 

deve-se imaginar a emergência de um sistema bimodal, de conflito sexual, onde a manutenção 

da espécie torna-se dependente de uma evolução assíncrona, onde os machos são especialistas 

e tem seu fenótipo definido pelo ambiente, sendo que a herdabilidade de sua sensibilidade 

ambiental é mais baixa. As fêmeas generalistas mantém a informação genética ancestral, 

sendo menos afetadas pela variação climática, visto a herdabilidade de sua sensibilidade 

ambiental ser mais alta. Tal processo é viabilizado pelas características heterogaméticas nos 

machos e homogaméticas nas fêmeas, sendo que o processo é realmente importante depois da 

maturidade sexual e após cessados os cuidados maternos, ficando os animais expostos ao 

efeito do ambiente. 

É interessante notar que a seleção artificial atualmente realizada tem elevado a 

sensibilidade ambiental em ambos os sexos, porém com maior intensidade nas progênies 

fêmeas, onde a variação aditiva é maior. 
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VI. CONCLUSÕES 
 

 

O estudo confirmou a presença de uma interação genótipo-ambiente-sexo-idade 

importante na característica peso de bovinos Nelore, analisada por meio de modelos de 

regressão aleatória numa abordagem de normas de reação, usando variáveis ambientais 

definidas por médias de grupos. 

No primeiro estudo, com dados totais de peso aos 450 dias no modelo de normas de 

reação lineares, as correlações genéticas foram baixas entre ambientes extremos opostos, 

mostrando importante IGA. Os modelos cúbicos deslocaram as correlações genéticas mais 

baixas para ambientes negativos intermediários, mostrando uma IGA dentro da faixa negativa 

do gradiente ambiental. 

No estudo sobre o efeito do sexo das progênies, as estimações dos componentes de 

variância foram diferenciadas, com correlações pouco elevadas, mostrando variação genética 

sexualmente divergente associada ao ambiente. 

Ao se adicionar a dimensão temporal, por meio de análises dos pesos em diferentes 

idades, verificou-se que a sensibilidade ambiental de machos e fêmeas diverge ao longo do 

vetor tempo, sendo essa divergência mais acentuada na fase pós-desmama, quando os animais 

ficam mais expostos ao ambiente. 

A elevação dos coeficientes de inclinação das normas de reação da população atual, 

em todas as idades e em ambos os sexos, mostrou que a seleção atual está afetando a 

sensibilidade ambiental.  
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