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RESUMO 
O objetivo desse estudo foi avaliar diferentes modelos estatísticos com 
diferentes pressuposições para definir o melhor modelo que descreva a 
presença de interação genótipo x ambiente no ganho de peso pós-desmama 
ajustado (GPD345) de bovinos Hereford, mediante o estudo de normas de 
reação ao ambiente, obtidas por regressão aleatória, usando uma abordagem 
bayesiana. Quatro modelos hierárquicos de normas de reação (MHNR) e um 
modelo animal padrão (MA) foram empregados por meio do programa 
INTERGEN. O MHNRk utiliza as soluções de grupos contemporâneos 
estimadas previamente pelo modelo animal padrão (MA) e as considera como 
nível ambiental e o de uma única análise, MHNRS, que estima 
simultaneamente esses dois conjuntos de incógnitas considerando nas duas 
metodologias a variância residual homogênea (hm) e heterogênea (ht). Pelo 
critério de informação da “deviance”, o MHRNshm foi que apresentou melhor 
ajuste aos dados, seguido pelo MHNRsht, MHNRKhm, MHNRkht e o pior ajuste 
foi obtido pelo MA, já pelo Fator de Bayes os MHNR homoscedásticos foram os 
que melhor ajustaram-se aos dados. Pela ordenada preditiva condicional o MA, 
foi melhor em relação aos MHNR. As herdabilidades nos MHNR foram 
crescentes nos gradientes ambientais em GPD345 de −60; 0 e +60 kg. As 
correlações genéticas entre o nível e inclinação das normas de reação foram 
de alta magnitude caracterizando efeito de escala em interação GxE. Os 
modelos hierárquicos de normas de reação são eficientes para descrever as 
alterações nos componentes de variância em função do ambiente ao qual o 
genótipo está exposto bem como para descrever a presença de interação 
genótipo x ambiente na característica GPD345 em bovinos Hereford. 
 
 
 
 
 
 
__________________________________ 
1 Dissertação de Mestrado em Zootecnia – Produção Animal, Faculdade de 

Agronomia, Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, RS, (68p.). 
Fevereiro de 2009. 
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ABSTRACT 
 
The objective of that study was to evaluate different statistical models with 
different presuppositions to define the best model than it describes the 
presence of genotype by environment interaction in the characteristic weight 
post weaning gain (GPD345) of Hereford cattle, by the study of reaction norms 
to the environment, obtained by aleatory regression, using an bayesian 
approach. Four hierarchical models of reaction norms (MHNR) and one animal 
model (MA) they were used through the program INTERGEN. MHNRk uses the 
solutions of contemporary groups previously esteemed by the standard animal 
model (MA) and it considers them as environmental level and the one of an only 
analysis, MHNRS, that esteems those two groups simultaneously of incognito 
considering in the two methodologies the homogeneous residual variance (hm) 
and heterogeneous (ht). For the criterion of information of the “deviance", 
MHRNshm was that it presented better adjustment to the data, followed for 
MHNRsht, MHNRKhm, MHNRkht and the worst adjustment was obtained by 
MA, already for the Factor of Bayes the MHNR homoscedastic the ones that 
best was adjusted to the data were. For the conditional predictive ordinate MA, 
was better in relation to MHNR. The heritability in MHNR were growing in the 
environmental gradients in GPD345 -60 Kg; 0 Kg and +60 Kg. The genetic 
correlations between the level and inclination of the reaction norms were of high 
magnitude characterizing scale effect in interaction GxE. The hierarchical 
models of reaction norms are efficient to describe the alterations in the variance 
components in function of the environment to which the genotipe is exposed 
and to describe the presence of genotype by environment interaction in the 
characteristic GPD345 in Hereford catlle. 
 
 
 
 
________________________________ 

1 Master of Science dissertation in Animal Science, Faculdade de Agronomia, 
Universidade Federal do Rio Grande do Sul, Porto Alegre, RS, (67p.). February, 
2009. 
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1. INTRODUÇÃO 

Com o aumento da transferência de material genético entre países 

junto ao desenvolvimento de softwares com modelos estatísticos mais 

complexos e em razão do aumento do poder computacional, houve um grande 

avanço na implementação de avaliações genéticas. Conforme a Associação 

Brasileira de Inseminação Artificial (ASBIA, 2007), das 7.496.324 doses de 

sêmen comercializadas no Brasil em 2007, o percentual de doses de animais 

importados foi de 38,16%, ou seja, 2.860.898 doses, um aumento de 29,12% 

em relação ao ano de 2006. Já em relação aos últimos 20 anos, houve um 

acréscimo de 1.481,23% na comercialização de doses de sêmen importado. 

No entanto, devido à heterogeneidade de ambientes de criação e de 

práticas de manejo diferenciados, é possível que as estimativas dos valores 

genéticos estejam sendo influenciadas por uma presumível interação genótipo 

x ambiente (GXE). A interação GXE, quando não é devidamente detectada, 

implica predição viesada dos valores genéticos, com consequente redução do 

progresso genético.  

Os programas de melhoramento genético de bovinos de corte em 

andamento comumente pressupõem a ausência de interação GXE e admitem 

variâncias genéticas aditivas e residuais constantes para todos os rebanhos. 

Contudo, têm sido encontradas evidências (Kolmodin et al., 2002; Toral et al., 

2004; Cardoso et al., 2005) de que a heterogeneiade de variâncias e a 
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interação GXE estejam presentes quando os dados se originam de diferentes 

regiões geográficas e de diferentes sistemas de manejo.  

Para estimar os efeitos da interação GxE, são necessárias as 

observações de um mesmo indivíduo ou de indivíduos relacionados 

geneticamente em dois ou mais ambientes (Reis & Lobo, 1991; Kolmodin, 

2003), baseados nas diferenças de desempenho de um genótipo em um 

ambiente, quando comparado a outros ambientes.   

Essa resposta a variações gradativas no ambiente de produção 

pode ser caracterizada através de normas de reação obtidas por meio de 

funções de covariância via modelos de regressão aleatória (Kirkpatrick et al., 

1990), sendo possível identificar os genótipos de melhor desempenho em cada 

extrato do gradiente ambiental e foi inicialmente usado com sucesso para 

identificar interação GxE em bovinos de leite (Kolmodin et al., 2002). O modelo 

de normas de reação, como originalmente proposto por Kolmodin et al. (2002), 

é implementado em dois passos: 1) Utiliza um modelo sem considerar 

interação GxE, por exemplo o MA para obter uma estimativa de  

descrevamos , e 2) Utilizar  como uma covariável conhecida em um 

modelo de regressão aleatória linear para o valor genético do animal. Esse 

modelo tem a limitação de utilizar a estimativa de uma covariável desconhecida 

como se o valor estimado fosse o verdadeiro e sem considerar a incerteza na 

estimativa. Usando um enfoque bayesiano, Su et al. (2006) propuseram para 

solucionar essa limitação com o modelo de um passo.  
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2. HIPÓTESE DO TRABALHO 
 

Os modelos hierárquicos de normas de reação descreverão melhor 

a possível ocorrência de interação genótipo x ambiente na característica ganho 

de peso pós desmama em animais da raça Hereford. 



1 

3. OBJETIVOS 

 

 Avaliar qual a metodologia de análise descreve melhor a possível 

ocorrência de interação genótipo x ambiente comparando-as ao 

modelo animal padrão: modelo hierárquico normas de reação 

homoscedástico ou modelo hierárquico normas de reação 

heteroscedástico em um ou dois passos.  

 

 Verificar a presença da interação genótipo x ambiente na 

característica ganho de peso pós desmama em bovinos Hereford 

mediante o estudo de normas de reação ao ambiente, obtida por 

regressão aleatória, usando uma abordagem bayesiana; 
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4. REVISAO BIBLIOGRÁFICA 

4.1. Ambiente 

A domesticação dos animais vertebrados foi baseada no 

conhecimento das necessidades dos animais em seu ambiente natural e o 

sucesso desta domesticação durante a história humana aconteceu 

principalmente pela alta dependência de seu comportamento alimentar. O 

ambiente de criação pode ser totalmente diferente do habitat natural, e a 

seleção genética tem produzido características morfológicas, fisiológicas e de 

comportamento para melhorar todos estes aspectos, sendo um papel chave 

para a mantença, o bem estar, o crescimento e a reprodução dos animais 

domésticos. Estes novos ambientes são comumente caracterizados não só 

pela ausência de predadores, como também frequentemente pela presença de 

grande número de animais da mesma espécie. O alimento fornecido é 

previsível, mas comumente limitado a locais de fornecimento, com isso pode 

aumentar drasticamente o estresse de cada indivíduo para obter nutrientes e 

água (Bels, 2006). 

Em populações de animais selvagens, os genótipos que vão 

contribuir à geração seguinte são selecionados naturalmente. Os indivíduos 

variam em sua vida nos grupos, são, pois as características genéticas de uma 

perspectiva evolucionária, que conduzem tipicamente à variação em 

características fenotípicas. Consequentemente alguns indivíduos podem 
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prosperar melhor que os outros e reproduzir nas circunstâncias ambientais os 

quais prevalecem durante suas vidas. Um número maior de seus genes serão 

transmitidos para geração seguinte do que aqueles de seus concorrentes. A 

seleção natural age favorecendo determinados genótipos sobre outros. Assim, 

conduz-se à evolução de características morfológicas e fisiológicas adaptáveis: 

os genes codificam as proteínas, que interagem para dar a forma e a função 

fisiológica de um animal (Keeling et al., 2001). 

De acordo com King et al. (2006),  o ambiente é um complexo de 

fatores físicos e biológicos, fazendo com que um organismo exista. Porém, em 

melhoramento genético animal, toda a variação advinda de origem não 

genética é considerada de causa ambiental. As principais causas são: as 

condições climáticas, as nutricionais e efeitos maternos, sendo que as duas 

primeiras, sob certas circunstâncias, podem ser controladas, pelo menos em 

parte, ou pelo manejo e pelas condições experimentais. Quanto aos efeitos 

decorrentes das influências maternas, as dificuldades de controle são maiores, 

consistindo do genótipo da mãe, idade da mãe, ordem do parto, ambiente geral 

e específico da mãe (Giannoni & Giannomi, 1987). 

Considerando que o ambiente de criação nos países fornecedores 

de material genético de bovinos é bastante diferente das condições de pastejo 

extensivo predominante no Brasil, e assumindo que há evidências de interação 

genótipo x ambiente (GxE) entre diferentes países, e inclusive entre regiões do 

mesmo país, é de essencial importância investigar a presença de interação 

GxE no desempenho de bovinos criados no Brasil (Corrêa et al.,2007). Nesses 

estudos, um ambiente é definido como um conjunto de elementos que exerce 

alguma influência sobre a expressão dos genótipos dos animais. No entanto, 
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existe uma dificuldade para definir um ambiente, pois sua formação depende 

tanto de informações de variáveis conhecidas como das desconhecidas e 

inexistentes nos bancos de dados (Mattar et al., 2008). 

 

4.2. Interação genótipo ambiente 

Inicialmente, Lush (1945) recomendou que os animais deveriam ser 

mantidos em um meio no qual pudessem mostrar quais os indivíduos que mais 

se aproximariam do ideal, ou seja, aqueles possuidores de todos os genes com 

efeitos desejáveis.  Hammond (1947), concordando com Lush (1945), sugeriu 

que a seleção deveria ser praticada em ambiente mais favorável, para melhorar 

a acurácia da seleção em decorrência da maior expressão de genes de 

interesse econômico. 

Por definição interação GxE é o termo usado pra descrever o 

fenômeno que ocorre quando um conjunto de genótipos muda sua performance 

relativa em ambientes diferentes. Na presença de interação GxE e, portanto, 

pela resposta diferenciada dos genótipos às variações ambientais, os 

genótipos podem sofrer uma alteração no ordenamento de seus desempenhos 

nos diferentes ambientes (Falconer & Mackay, 1996). Assim, os animais 

identificados como melhoradores em um determinado ambiente não serão, 

necessariamente, os de melhores desempenhos quando transferidos para 

outro ambiente distinto ou se sua progênie for criada em condições diferentes 

dos ambientes nos quais esses animais foram selecionados.  

O efeito de um genótipo sobre o desempenho de um indivíduo 

depende das condições ambientais a que está sujeito, ou, de outra perspectiva, 

mudanças ou melhorias no ambiente só serão frutíferas se o genótipo a elas 
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responder. Falconer & Mackay (1996) destacam que uma característica, em 

ambientes diferentes, pode ser interpretada como sendo características 

diferentes, pois os genes que a controlam em determinado ambiente, podem 

ser diferentes, pelo menos parcialmente, daqueles que a controlam em outro 

ambiente.  Então, um terceiro componente que deve ser considerado na 

fórmula básica do melhoramento genético é a interação GxE (Brito et al., 2007). 

Essa interação pode provocar, também, alterações nas variações 

genéticas, fenotípicas e ambientais e, por conseguinte, resultar em mudanças 

nas estimativas dos parâmetros genéticos e fenotípicos, implicando 

possibilidade de mudança nos critérios de seleção, dependendo do ambiente. 

Portanto, a identificação dessas interações deve contribuir para o aumento da 

eficiência de seleção em bovinos (Alencar et al., 2005).  

Assim, o beneficio potencial do conhecimento das causas dessa 

interação e de seus efeitos consiste na inclusão automática do ambiente no 

objetivo de seleção em que algumas características tornam-se interessantes 

por serem mais “plásticas” como o consumo alimentar residual (residual feed 

intake) e mais “robustas” como características ligadas à sanidade (De Jong & 

Bijma, 2002). 

Conforme relatado por Ribeiro (2006), nas avaliações genéticas, a 

pressuposição comumente assumida é a ausência de interação genótipos x 

ambientes, ou seja, as variâncias residuais e genéticas são consideradas 

constantes para todos os rebanhos participantes. Neste caso, são 

desconsiderados os níveis de produção e as variâncias particulares dos 

diferentes ambientes avaliados. Em alguns estudos de características de 

crescimento, tem aumentado a preocupação sobre respostas dos indivíduos 
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em função dos diferentes ambientes em que são avaliados. A interação 

genótipos x ambientes, quando não é devidamente detectada, implica predição 

viesada dos valores genéticos, com consequente redução do progresso 

genético.  

As eficiências produtivas e reprodutivas dos animais estão 

diretamente relacionadas à adaptação dos genótipos ao conjunto de fatores 

ambientais que caracterizam o sistema de produção. Em ambientes em que o 

estresse é pouco importante, o potencial genético para crescimento pode se 

manifestar mais plenamente. Porém, quando o estresse ambiental é alto, a 

falta de adaptação dos animais pode se tornar fator limitante na determinação 

do crescimento (Frisch, 1981). 

A literatura científica que trata desse tema em gado de corte tem 

mencionado estudos de interação GxE, envolvendo vários aspectos dessa 

interrelação como: touro x sexo (Cubas et al., 1980; Nobre et al., 1988), touro x 

rebanho (Eler et al. 1989; Nobre et al., 1988; Mascioli et al., 2000, Alencar et 

al., 2005), touro x região (Ferreira et al., 2001), touro x microrregiões (Toral et 

al., 2004). Os resultados são muito variados e decorrem, principalmente, da 

natureza complexa da interação, uma vez que umas características são mais 

sensíveis e susceptíveis do que outras, em função de mudanças de meio 

ambiente.  

O mérito genético de um animal, seja ele avaliado pelo próprio 

desempenho, seja pelo desempenho de sua progênie, pode ser influenciado de 

forma significativa por mudanças no ambiente de criação, como constatado por 

Mascioli et al. (2000). O autor considera ser a seleção de touros superiores, se 

realizada com base em prova de ganho de peso em confinamento, um critério 
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ineficiente na identificação de animais superiores para a produção de filhos 

criados a pasto.  

 

4.3. Descritores ambientais 

Vários pesquisadores têm investigado interação GxE e definido a 

variável ambiental de diferentes maneiras. Fikse et al. (2003), testaram quinze 

variáveis para definir rebanho, manejo, constituição genética do rebanho e 

condições climáticas combinado com regiões em que se encontravam os 

rebanhos de quatro países (Austrália, Canadá, Estados Unidos e África do Sul). 

Cardoso et al. (2004) e Pimentel et al. (2004) definiram o ambiente 

como latitude geográfica estudando estimativas de efeitos aditivos e não 

aditivos e suas interações com cruza Hereford x Nelore. Outra forma de definir 

o gradiente ambiental é definir a região, estado ou país de criação como efeito 

ambiental (De Mattos et al., 2000; Lee & Bertrand, 2002; Toral et al., 2004; 

Teixeira et al., 2006).  

Alencar et al. (2005), consideraram o ambiente como  época de 

nascimento (primeiro e segundo semestres) do animal. O ambiente também 

pode ser caracterizado como grupos de contemporâneos (GC), incluindo-se 

criador, rebanho, ano de nascimento, estação de nascimento e o desvio padrão 

da média da característica analisada, pressupondo que, nos rebanho de 

produção média mais baixas, o manejo, em geral é mais deficitário, tornando-

se mais eficiente nos rebanhos de médias mais elevadas (Rorato et al., 1998; 

Kolmodin et al., 2002; Pollott & Greeff, 2004, Calus et al., 2005; Cardoso et al., 

2005; Cardoso et al., 2007;). 

A avaliação multicaráter entre países (Multiple-trait Across Country 
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Evaluation, MACE), utilizada pelo Serviço Internacional de Avaliação de Touros 

(Interbull) para uma rotina de análise genética de reprodutores leiteiros de 42 

países, considera que o desempenho entre os países são tratados como 

características separadas, e a interação GxE é considerada através de 

correlações genéticas entre os países participantes (Interbull, 2008).  

Mulder & Bijma (2005), consideraram dois tipos de ambiente para 

estimar a perda de ganho genético devido à interação GxE: (a) o ambiente de 

seleção em que todos animais candidatos à seleção são  incluídos na análise e 

(b) o ambiente de produção, composto de animais comerciais que não foram 

selecionados.  

 

4.4. Robustez e plasticidade fenotípica 

A plasticidade fenotípica refere-se a qualquer tipo de variação 

induzida pelo meio ambiente, sem que mudanças genéticas sejam necessárias 

(Bradshaw, 1965; Scheiner, 1993; Via et al. 1995). Como a seleção natural age 

por meio de diferenças no fenótipo (Via, 1990), a plasticidade fenotípica é fator 

evolutivo importante por constituir um mecanismo gerador de variabilidade 

(Thompson, 1991). Genótipos que expressam grande variabilidade fenotípica 

entre diferentes ambientes são plásticos; entretanto, genótipos que mostram 

pequena variabilidade entre ambientes distintos são robustos. Plasticidade 

fenotípica está relacionado à interação GxE. E se diferentes genótipos têm 

diferentes normas de reação, então há ocorrência de interação GXE (De Jong 

& Bijma, 2002).  

Uma dada característica pode ser plástica em resposta a um fator 

ambiental, mas não a outro (Bradshaw, 1965; Scheiner, 1993). Analogamente, 
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caracteres distintos podem representar diferentes graus de plasticidade. Por 

isso, a plasticidade não é propriedade geral do genótipo, mas é específica ao 

caráter ou ao complexo de caracteres.  

Plasticidade fenotípica também retrata a habilidade de um 

organismo alterar sua fisiologia e/ou morfologia em decorrência de sua 

interação com o meio ambiente (Scheiner, 1993). A plasticidade pode ser 

considerada um mecanismo gerador de variabilidade fenotípica (Via & Lande, 

1985; Thompson, 1991). Espera-se que uma população, ocupando um 

ambiente heterogêneo, apresente grande potencial plástico em suas 

características fisiológicas e/ou morfológicas (Fuzeto & Lomônaco, 2000).  

A inclusão da plasticidade fenotípica em modelos usados em 

melhoramento genético pode ser importante, por exemplo, para elevar a 

robustez dos animais do rebanho, em programas que produzem material 

genético para amplos ambientes de produção (De Jong & Bijma, 2002). Em 

melhoramento animal e vegetal, uniformidade e ponto de abate ou colheita são 

características importantes. Em animais de corte, por exemplo, uniformidade 

tem benefícios econômicos, pois variabilidade excessiva em peso de carcaça 

ou conformação são penalizados nas plantas frigoríficas (Mulder et al., 2007). 

Por outro lado, as constantes importações e exportações de material genético e 

a grande variabilidade de ambientes de criação no território brasileiro fazem 

necessária a pesquisa de reprodutores e matrizes capazes de produzirem 

progênies adaptadas a ambientes específicos, necessitando, de maior 

plasticidade para a expressão das características produtivas nos diferentes 

ambientes. 
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4.5. Regressão aleatória e funções de covariância 

Nos modelos gerais de regressão (simples ou múltipla), as 

covariáveis ou variáveis independentes, na realidade, não são variáveis, mas 

sim constantes, ou seja, em hipotética amostragem repetida, os valores dessas 

covariáveis permanecem constantes. Nestes modelos, os coeficientes de 

regressão são fixos, pois, os mesmos coeficientes de regressão estão 

associados a todos os indivíduos da população. Por outro lado, existem 

modelos nos quais a suposição adequada referente aos coeficientes de 

regressão associados às covariáveis é que cada indivíduo possui distribuição 

aleatória. Esses modelos são denominados modelos de regressão aleatória 

(Resende, et al. 2001).  

A teoria associada à regressão aleatória foi apresentada inicialmente 

por Henderson (1982). Com base nesta teoria, existem em um dado 

experimento diferentes coeficientes de regressão associados aos diferentes 

indivíduos da população, de forma que se os indivíduos constituem efeitos 

aleatórios, então os coeficientes de regressão associados a estes indivíduos 

devem também ser tratados como efeitos aleatórios (Henderson, 1975).  

No melhoramento genético, a regressão aleatória no contexto dos 

modelos lineares mistos apresenta grande utilidade, pois permite a predição de 

valores genéticos de indivíduos avaliados em diferentes idades (e com 

diferentes números de idades avaliadas) e a projeção destes valores genéticos 

para uma idade comum, para efeito de ordenamento e seleção. Apesar da 

aplicação dos modelos de regressão aleatória ser comum em outras áreas 

(Longford, 1993), a aplicação destes modelos ao melhoramento genético 

iniciou-se com os trabalhos de Schaeffer & Dekkers (1994). 
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As estimações de covariâncias entre os coeficientes de regressão 

aleatória produzem estimativas de funções de covariâncias (Kirkpatrick et al., 

1990), que se referem a uma descrição contínua da estrutura de covariâncias 

do caráter para a amplitude de idades abrangida pelos dados. Assim, uma 

função de covariância descreve a covariância entre medições tomadas em 

certas idades como função destas idades. Meyer (1998) demonstrou a 

equivalência entre os modelos de regressão aleatória e de funções de 

covariância. Os modelos de regressão aleatória e as funções de covariância 

podem expressar, de maneira mais realística, os fenômenos associados a 

dados longitudinais (por exemplo, curvas de crescimento através do tempo ou 

medições repetidas). Meyer (1998) relata que estes modelos deverão superar 

os modelos menos realísticos até então usados. Os modelos de regressão 

aleatória permitem considerar que o caráter em questão pode estar mudando 

contínua e gradualmente através do tempo (Kirkpatrick et al., 1994) e, portanto, 

podem ser mais realísticos que os modelos de repetibilidade e multicaráter. 

Atualmente, tem-se reconhecido que modelos de regressão aleatória 

e suas funções de covariância resultantes são os mais apropriados para 

análise de dados longitudinais na área de melhoramento genético. Tais 

modelos ajustam registros repetidos para caracteres que mudam gradualmente 

através do tempo, não requerendo pressuposições quanto à constância das 

variâncias e às correlações (Meyer, 2000) e têm sido usados, no melhoramento 

animal, para modelar registros diários de produção de leite durante a lactação 

em bovinos leiteiros (Jamrozik et al., 1997; Veerkamp & Goddard, 1998; Olori, 

et al., 1999; Rekaya et al., 1999; Kolmodin, 2002; Calus & Veerkamp, 2003; 

Fikse et al, 2003, Cobuci et al., 2005; Dionello et al., 2008), assim como 
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crescimento corporal em bovinos de corte (Meyer, 1999 e 2000; Albuquerque & 

Meyer, 2001, Nobre 2003), embora a metodologia seja apropriada a outros 

caracteres em que o fenótipo de um indivíduo é uma função contínua, tal como 

normas de reação e formas morfológicas, entre outros (Kirkpatrick et al, 1990; 

Meyer & Hill, 1997).  

A mudança na estimativa do valor genético dos animais em relação 

aos ambientes é representada pela sensitividade ambiental. As funções de 

covariância (FC) incluem as diferenças na sensitividade ambiental e a 

sensitividade genotípica para a característica em estudo, que é a 

representação da interação GXE (Calus et al, 2004). 

 

4.6. Métodos de estimação 

Para estimar os efeitos da interação GxE, são necessárias as 

observações de um mesmo indivíduo ou de indivíduos relacionados 

geneticamente em dois ou mais ambientes (Reis & Lobo, 1991; Kolmodin, 

2003), baseados nas diferenças de desempenho de um genótipo em um 

ambiente, quando comparado a outros ambientes.   

 

4.6.1. Correlações genéticas entre ambientes 

A análise de interação GxE tem sido proposta através da correlação 

genética. Uma característica medida em dois ambientes diferentes deve ser 

vista como duas características diferentes, mas se a correlação genética entre 

as observações da mesma característica em dois ambientes diferentes for igual 

a 1,0 então indica que o mesmo grupo de genes que afeta a expressão da 

característica em um ambiente, também afeta no outro ambiente (Falconer & 
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Mackay, 1996).  

Vários autores (Kolmodin et al., 2002; Su et al., 2006; Cardoso et al., 

2007; Corrêa et al., 2007) têm estudado a interação GxE através de normas de 

reação ou utilizando medidas entre correlações genéticas (Rorato et al., 1998; 

Toral et al., 2004; De Mattos et al., 2000). Consideram, estes, que 

características medidas em ambientes distintos devem ser consideradas 

características diferentes e que as correlações genéticas entre elas devem ser, 

no máximo, de 0,80 segundo Robertson (1959), pois acima desse valor não 

são consideradas causas de importância biológica, ou deve-se considerar a 

existência de interação, quando o valor da correlação genética for inferior a 1,0, 

conforme Falconer (1987). Neste tipo de metodologia, o ambiente deve ser 

dividido em um número limitado de sub-classes, por exemplo, nível produtivo, 

rebanhos ou países. 

De Mattos et al. (2000), objetivando investigar a possibilidade de 

interação GxE para peso a desmama (PD)  em rebanhos de bovinos Hereford 

entre diferentes países (Estados Unidos, Canadá e Uruguai) e dentro dos 

Estados Unidos (quatro regiões). Foi utilizado um modelo animal 

multicaracterística e considerado o PD como sendo características diferentes 

em cada ambiente, usado para estimativa dos parâmetros genéticos; desse 

modo, procedeu-se análise dos dados de região pareados dois a dois. As 

correlações genéticas direta e materna variaram de 0,87 a 0,90 e 0,82 a 0,87 

respectivamente. Os autores concluíram haver ausência de interação GxE por 

considerarem o pressuposto de Robertson (1959) e consideraram a 

homogeneidade de variâncias residuais, o que pode estar causando a 

conclusão de ausência de interação GxE.  
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Lee & Bertrand (2002), analisaram interação genótipo x país para 

peso ao nascimento, peso a desmama e ganho de peso pós desmama 

(GPD345) na raça Hereford, entre os países Argentina , Canadá , Uruguai e 

Estados Unidos. As correlações genéticas direta e materna para peso a 

desmama variaram de 0,81 a 0,86 e 0,72 a 0,82 respectivamente. Para peso 

ao nascimento, as estimativas de correlações genéticas direta e materna foram 

entre 0,92 a 0,99 e 0,62 a 0,97 e para a característica GPD345 as correlações 

genéticas (direta) estimadas entre 0,51 a 0,92 respectivamente. Concluiu-se 

que os resultados indicam que as características peso ao ano e ao nascimento 

podem ser analisadas como a mesma característica em um banco de dados 

em comum para todos os países estudados, somente depois de ocorrer um 

ajuste para a variância fenotípica entre países. Para o GPD345 entre Canadá e 

Estados Unidos característica pode ser considerada a mesma, porém o 

GPD345 entre Argentina e Uruguai não pode ser considerado como a mesma 

característica no CA e US, mas para AR x UY a característica pode ser 

analisada como sendo a mesma. 

Toral et al. (2004) estudaram o efeito da interação GxE sobre a 

classificação de touros, com base nos seus valores genéticos preditos (VGs), 

para os pesos ao nascimento (PN), à desmama (PD), aos 12 (P365) e aos 18 

(P550) meses de idade de bovinos Nelore criados nas microrregiões de Alto 

Taquari, Campo Grande e Pantanal no estado do Mato Grosso do Sul. Os 

dados foram analisados por microrregião e para todas as três microrregiões em 

conjunto. Os resultados comprovaram que os componentes de (co)variância 

aditivos diretos e residuais foram diferentes entre as regiões. As estimativas de 

herdabilidade para as características variaram de 0,16 a 0,66 (PN); 0,36 a 0,59 
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(P205); 0,35 a 0,49 (P365) e 0,30 a 0,45 (P550). As correlações de Pearson 

entre os VGs dos touros, obtidos para cada par de microrregiões e para cada 

microrregião com a média de todas as microrregiões em conjunto, 

apresentaram médias iguais a 0,11 e 0,80 (PN); 0,38 e 0,88 (P205); 0,38 e 0,88 

(P365) e 0,39 e 0,87 (P550), respectivamente. Apesar dos altos valores das 

correlações para as análises das microrregiões em conjunto com as análises 

por microrregião, os resultados indicam que existem evidências de interação 

GxE e que a avaliação genética regional, quando disponível, pode ser mais 

adequada que a avaliação estadual. 

Utilizando o método da máxima verossimilhança restrita (REML) 

para estimativas dos componentes de (co)variância, Alencar et al. (2005) 

também obtiveram evidências de interação genótipo x época de nascimento 

sobre os pesos à desmama (PD) e aos 12 meses de idade (P12), o ganho de 

peso diário da desmama aos 12 meses de idade (GDA) e o desempenho com 

base em um índice (CPG) de componentes principais envolvendo essas três 

características, em um rebanho da raça Canchim. O ambiente foi considerado 

a época de nascimento (primeiro e segundo semestres) do animal, as 

correlações genéticas obtidas para a mesma característica nas duas épocas de 

nascimento foram iguais a 0,87; 0,97; 0,91 e 0,88, para PD, P12, GDA e CPG.  

Com o mesmo banco de dados e estudando as mesmas 

características, Mascioli et al. (2006) utilizaram a metodologia bayesiana, por 

meio de amostrador de Gibbs, para estimar os parâmetros genéticos e 

encontraram correlações genéticas de 0,80; 0,88; 0,65 e 0,81, para PD, P12, 

GDA e CPG respectivamente. 
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4.6.2. Normas de reação 

Quando um organismo produz um fenótipo que varia como uma 

função contínua em relação ao ambiente ao qual esta exposto, esta relação e 

chamada de normas de reação (Woltereck, 1909). A norma de reação 

representa a direção das respostas plásticas e a variabilidade entre os 

genótipos (clones) quanto ao grau de plasticidade (Scheiner, 1993).  

 
Do ponto de vista estatístico, através do uso de funções de 

covariância (Kirkpatrick et al., 1990; Gomulkiewicz & Kirkpatrick, 1992), o 

modelo de normas de reação pode ser generalizado para um número infinito de 

ambientes (ou caracteres), possibilitando-se estudar a norma de reação dos 

animais para variações gradativas no ambiente de produção, pela regressão do 

desempenho dos genótipos no valor médio do desempenho observado em 

cada ambiente (De Jong, 1995; Falconer & Mackay, 1996). A vantagem deste 

modelo é que a resposta da seleção pode ser predita não somente na 

expressão fenotípica em todo o ambiente, mas também na sensibilidade 

ambiental da característica (robustez ou plasticidade) às mudanças no 

ambiente (De Jong & Bijma, 2002). 

Mesmo que esse método inclua informação de uma variável 

dependente no modelo explanatório, tem a vantagem de discriminar 

objetivamente os ambientes como mais ou menos favoráveis e foi 

pioneiramente usado com sucesso para identificar interação GxE em bovinos 

de leite por Kolmodin et al. (2002). 

Observarando a interação GxE em bovinos leiteiros Nórdicos em 

quatro países (Dinamarca, Finlândia, Noruega e Suíça), empregando 

estimativas de normas de reação através de modelos de regressão aleatória 
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Kolmodin et al. (2002) observaram pequeno efeito em escala da interação GxE 

para a produção (kg) de proteína no leite. Animais de valores genéticos mais 

elevados para esta característica foram mais sensíveis às modificações 

ambientais. Similarmente para a característica dias em produção à primeira 

lactação, os animais com maior período de lactação, igualmente foram mais 

sensíveis às alterações no gradiente ambiental, demonstrando, do mesmo 

modo, pequeno efeito em escala da interação GxE. A estimativa de 

herdabilidade para a produção de proteína aumentou conjuntamente com a 

elevação do nível de produção (ambiente), de 0,078, 0,23 e 0,43 em ambientes 

determinados por ± 2,5 desvios padrão em um modelo observado, sendo que 

os outros modelos que contemplaram normas de reação tiveram o mesmo 

comportamento. Para o período de lactação, o comportamento da estimativa de 

herdabilidade foi o mesmo, porém, este aumento da herdabilidade foi detectado 

no ambiente com níveis maiores de -1,5 desvios padrão, sendo da amplitude 

de 0,009 a 0,49.  Os resultados indicaram um pequeno efeito em escala da 

interação GxE, mas houve alteração no ordenamento dos reprodutores entre 

os ambientes extremos. 

Calus et al. (2005) estudando modelos de normas de reação 

estimaram os parâmetros de variância genética e sensitividade ambiental para 

a depressão de gordura no leite, percentagem de gordura no leite. Obtiveram-

se correlações de variância genética de 0,83 a 1,00 e para efeito ambiental 

permanente de 0,29 a 1,00, para produção total de gordura (PTG) entre o 50 e 

o 950 percentil dos dados, expressando diferentes ambientes, por meio de 

modelos de regressão aleatória (RA) quadrático. Para o RA linear as 

correlações da variância genética e ambiental permanente para percentagem 
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de gordura (%G) foram da amplitude, de 0,87 a 1,00 e de −0,05 a 0,99. Estes 

valores de correlação ambiental permanente mostram que PTG e %G são 

controlados por diferentes fatores de ambiente permanente em ambientes de 

pior qualidade versus ambientes de melhor qualidade, ou seja, as vacas variam 

grandemente por fatores não genéticos em sua suscetibilidade à depressão de 

gordura no leite.  

Pollott & Greeff (2004), utilizando componentes de variância e 

normas de reação (linear e quadrática) para estudar interação GxE, para 

contagem de ovos fecais (FEC) e de características produtivas em ovinos da 

Raça Merino Australiano, concluíram que o valor genético dos reprodutores 

mudaram nos diferentes ambientes e o melhor ajuste aos modelos foi o que 

contemplou a interação GxE. Em geral, o nível do efeito foi baixo, porém houve 

reordenamento dos reprodutores avaliados. 

Cardoso et al. (2005) constataram a presença da interação GxE 

sobre o ganho de peso pós desmama (GPD345) de bovinos Angus no Sul do 

Brasil por meio de normas de reação ao ambiente, via modelos de regressão 

aleatória, usando abordagem bayesiana. Os resultados indicaram que a 

variância genética aditiva foi crescente no gradiente ambiental e os animais de 

maior valor genético médio foram os que mais responderam a melhora do 

ambiente. As correlações entre os valores genéticos estimados variaram de 

0,74 a 0,91, indicando moderada alteração no ordenamento dos reprodutores. 

As herdabilidades para os ambientes avaliados (alto, médio e baixo) foram 

superiores (dados não apresentados) a obtida pelo modelo animal padrão (MA) 

que não considera interação GxE de 0,19. Conforme os autores, a interação 

GxE no GPD345 de bovinos Angus é substancial e essencial devido ao efeito 
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de escala;  sugerem no entanto, que os programas de avaliação genética 

devem considerar a interação GxE e a heterogeneidade da variância genética 

no gradiente ambiental para aumentar a precisão de seleção e progresso 

genético em cada ambiente específico.  

Da mesma maneira Corrêa et al. (2007), utilizando um MA 

convencional e um modelo hierárquico de normas de reação (MHNR) que 

considera a interação GxE, encontraram diferença no ordenamento de 

reprodutores para a característica ganho de peso pós desmama (GPD345) em 

bovinos da raça Devon.  

Cardoso et al. (2007), utilizando um MA convencional e dois 

modelos hierárquicos de normas de reação, sendo um em dois passos 

(MHNR2) de Kolmodin et al. (2002), que utiliza as soluções de grupos de 

contemporâneos previamente estimadas pelo MA como nível ambiental para 

obter normas de reação e outro que estima simultaneamente esses dois 

conjuntos de incógnitas em passo único (MHNR1) proposto por Su et al. 

(2006). Para o MHNR1 a herdabilidade foi crescente no gradiente ambiental, 

sendo de 0,18 ± 0,01; 0,29 ± 0,02 e 0,45 ± 0,02; respectivamente. No MHNR2 

as estimativas de herdabilidade igualmente tiveram crescimento conforme a 

melhora do ambiente consistindo em 0,21 ± 0,01, 0,26 ± 0,01 e 0,36 ± 0,02. 

Para o MA, a herdabilidade estimada foi de 0,11 ± 0,01. A correlação genética 

entre o nível e inclinação das normas de reação foi de 0,77 ± 0,01 para o 

MHNR1 e 0,66 para o MHNR2. Além disso, a sensitividade ambiental dos 

touros importados ou filhos de touros importados da América do Norte foi maior 

que a dos touros nacionais filhos de pais nacionais, os quais respondem menos 

à melhoria das condições de criação, mas são mais robustos às variações 
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ambientais.  

Caracterizando interação GxE, via normas de reação por meio de 

regressão aleatória, Corrêa (2007), analisou a característica GPD345, de 

bovinos Devon utilizando três modelos: um modelo animal padrão (MA), um 

modelo hierárquico de normas de reação considerando variância residual 

homoscedástica (MHNR) e um modelo hierárquico de normas de reação 

considerando variância residual heteroscedástica (MHNRH) em dois passos 

conforme modelo de Kolmodin et al. (2002). As estimativas de herdabilidade 

para o MA foi de 0,13 ± 0,017, no MHNR 0,29 ± 0,020, 0,56 ± 0,018 e 0,70 ± 

0,015;  e para o MHNRH 0,23 ± 0,018, 0,31 ± 0,025 e 0,40 ± 0,028 nos 

diferentes gradientes ambientais (baixo, médio e alto). Para ambos (MHNR e 

MHNRH), a herdabilidade foi crescente à medida que o ambiente proporciona 

melhores GPD345. 
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CAPITULO II1 
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1Artigo elaborado conforme as Normas da Revista Brasileira de Zootecnia. 
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Resumo – O objetivo desse estudo foi avaliar diferentes modelos estatísticos com 11 
diferentes pressuposições para definir o melhor modelo que descreva a presença de 12 
interação genótipo x ambiente no ganho de peso pós-desmama ajustado (GPD345) de 13 
bovinos Hereford, mediante o estudo de normas de reação ao ambiente, obtidas por 14 
regressão aleatória, usando uma abordagem bayesiana. Quatro modelos hierárquicos de 15 
normas de reação (MHNR) e um modelo animal padrão foram empregados por meio do 16 
programa INTERGEN. O MHNRk utiliza as soluções de grupos contemporâneos 17 
estimadas previamente pelo modelo animal padrão (MA) e as considera como nível 18 
ambiental e o de uma única análise, MHNRS, que estima simultaneamente esses dois 19 
conjuntos de incógnitas considerando nas duas metodologias a variância residual 20 
homogênea (hm) e heterogênea (ht). Pelo critério de informação da “deviance”, o 21 
MHRNshm foi que apresentou melhor ajuste aos dados, seguido pelo MHNRsht, 22 
MHNRKhm, MHNRkht e o pior ajuste foi obtido pelo MA, já pelo Fator de Bayes os 23 
MHNR homoscedásticos foram os que melhor ajustaram-se aos dados. Pela ordenada 24 
preditiva condicional o MA, foi melhor em relação aos MHNR. As herdabilidades nos 25 
MHNR foram crescentes nos gradientes ambientais em GPD345 de −60; 0 e +60 kg. As 26 
correlações genéticas entre o nível e inclinação das normas de reação foram de alta 27 
magnitude caracterizando efeito de escala em interação GxE. Os modelos hierárquicos 28 
de normas de reação são eficientes para descrever as alterações nos componentes de 29 
variância em função do ambiente ao qual o genótipo está exposto bem como para 30 
descrever a presença de interação genótipo x ambiente na característica GPD345 em 31 
bovinos Hereford. 32 
 33 

Palavras-chave: adaptabilidade, avaliação genética, inferência bayesiana, regressão 34 
aleatória, sensitividade ambiental 35 

36 
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Hierarchical Bayesian models for genotype by environment interaction estimative 37 
applied to post-weaning gain of Hereford cattle via reactions norms 38 
 39 
Abstract – The objective of that study was to evaluate different statistical models with 40 
different presuppositions to define the best model than it describes the presence of 41 
genotype by environment interaction in the characteristic weight post weaning gain 42 
(GPD345) of Hereford cattle, by the study of reaction norms to the environment, 43 
obtained by aleatory regression, using an bayesian approach. Four hierarchical models 44 
of reaction norms (MHNR) and one animal model (MA) they were used through the 45 
program INTERGEN. MHNRk uses the solutions of contemporary groups previously 46 
esteemed by the standard animal model (MA) and it considers them as environmental 47 
level and the one of an only analysis, MHNRS, that esteems those two groups 48 
simultaneously of incognito considering in the two methodologies the homogeneous 49 
residual variance (hm) and heterogeneous (ht). For the criterion of information of the 50 
“deviance", MHRNshm was that it presented better adjustment to the data, followed for 51 
MHNRsht, MHNRKhm, MHNRkht and the worst adjustment was obtained by MA, 52 
already for the Factor of Bayes the MHNR homoscedastic the ones that best was 53 
adjusted to the data were. For the conditional predictive ordinate MA, was better in 54 
relation to MHNR. The heritability in MHNR were growing in the environmental 55 
gradients in GPD345 -60 Kg; 0 Kg and +60 Kg. The genetic correlations between the 56 
level and inclination of the reaction norms were of high magnitude characterizing scale 57 
effect in interaction GxE. The hierarchical models of reaction norms are efficient to 58 
describe the alterations in the variance components in function of the environment to 59 
which the genotipe is exposed and to describe the presence of genotype by environment 60 
interaction in the characteristic GPD345 in Hereford catlle. 61 
 62 

Keywords: adaptability, bayesian inference, environmental sensitivity, genetic 63 
evaluation, random regression 64 



28 

Introdução 

Quando um organismo produz um fenótipo que varia como uma função 

contínua em relação ao ambiente ao qual está exposto, esta relação é chamada de 

normas de reação (Woltereck, 1909). Do ponto de vista estatístico, através do uso de 

funções de covariância (Kirkpatrick et al., 1990; Gomulkiewicz & Kirkpatrick, 1992), o 

modelo de normas de reação pode ser generalizado para um número infinito de 

ambientes (ou caracteres), possibilitando-se estudar a norma de reação dos animais para 

variações gradativas no ambiente de produção, pela regressão do desempenho dos 

genótipos no valor médio do desempenho observado em cada ambiente (De Jong, 1995; 

Falconer & Mackay, 1996).  

A vantagem deste modelo é que a resposta da seleção pode ser predita não 

somente na expressão fenotípica em todo o ambiente, mas também na sensibilidade 

ambiental da característica (robustez ou plasticidade) às mudanças no ambiente (De 

Jong & Bijma, 2002) podendo serem implementados em estudos de interação genótipo 

x ambiente (GxE). 

Interação GxE é o termo usado pra descrever o fenômeno que ocorre 

quando um conjunto de genótipos muda sua performance relativa em ambientes 

diferentes (Falconer, 1987). Na presença de interação GxE pode também ocorrer 

alterações nas variações genéticas, fenotípicas e ambientais e, por conseguinte, resultar 

em mudanças nas estimativas dos parâmetros genéticos e fenotípicos, implicando na 

possibilidade de mudança nos critérios de seleção, dependendo do ambiente, portanto a 

identificação dessas interações deve contribuir para o aumento da eficiência de seleção 

em bovinos (Alencar et al., 2005). 

No melhoramento genético animal, a metodologia bayesiana foi introduzida 

por Daniel Gianola na década de 1990. Os embasamentos do método 
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bayesiano consistem em descrever todos os erros que podem existir em torno de um 

parâmetro, usando como medida do erro a probabilidade de que o parâmetro tome 

determinados valores (Faria et al., 2007).  

Mais recentemente, a introdução de métodos de Monte Carlo baseados em 

cadeias (seqüências) de Markov, denominados MCMC (“Markov Chain Monte Carlo”), 

tem contribuído substancialmente no sentido de viabilizar a implementação do 

paradigma bayesiano (SORENSEN, 1996). Os métodos MCMC constituem uma família 

de processos iterativos para aproximar a geração de amostras de distribuições 

multicarateres (em processos Monte Carlo, em propriedades das cadeias de Markov). A 

amostragem de Gibbs é um procedimento de integração numérica, usada na estimação 

das distribuições conjunta e marginal de todos os parâmetros do modelo, por meio da 

reamostragem de todas as distribuições condicionais da cadeia de Markov (BLASCO, 

2001). 

Assim, com o objetivo de identificar a ocorrência de interação genótipo x 

ambiente no ganho de peso pós-desmama de bovinos Hereford, foi realizado um  estudo 

de normas de reação ao ambiente, obtida por regressão aleatória, usando uma 

abordagem bayesiana. 

Material e Métodos 

Os dados utilizados neste estudo foram provenientes de informações coletadas 

rotineiramente em rebanhos da raça Hereford participantes do Programa de 

Melhoramento de Bovinos de Carne (PROMEBO®, 2008), conduzido pela Associação 

Nacional de Criadores -"Herd Book Collares"- com nascimentos de 1972 a 2003 

contendo 62.004 observações. 
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A característica avaliada foi o Ganho de Peso Pós-desmama padronizado para 345 

dias (GPD345). Inicialmente foram realizadas análises de preparação, formatação e 

descrição dos dados, usando rotinas em linguagem SAS (SAS INSTITUTE INC., 2000) 

descritas em Cardoso (2007).  

Os grupos de contemporâneos (GC) foram formados incluindo criador-rebanho, 

ano da produção (safra), estação de produção, sexo, grupo de manejo, código alimentar 

e data de pesagem dos animais. Os GC foram formados para agrupar os animais que 

tiveram um ambiente comum e definir o gradiente ambiental em ± 1 desvios-padrão em 

relação à média para GPD345. Tais médias foram padronizadas e os GC foram 

agrupados em 3 classes: -1 desvio padrão, zero e + 1 desvio padrão (60kg).  

Foram eliminados registros extremos (± 3 desvios-padrão) nas variáveis de GC, 

dias em teste pós-desmama e idade ao sobreano. Além disso, GC com menos de seis 

animais, touros com menos de dois filhos, animais com numeração repetida, códigos de 

sexo (castrado ou zero) e idade da vaca igual a zero foram também eliminados. 

Por fim, foi testada a conectabilidade entre grupos de contemporâneos baseado no 

número total de laços genéticos (mínimo 10), por meio do programa AMC (Roso & 

Schenkel, 2006), que eliminou o registro de 1.765 animais desconectados pertencentes a 

148 grupos contemporâneos.  

Para a análise dos dados cinco modelos foram estudados: o modelo animal (MA) 

ignorando interação GxE,  e duas metodologias de análise para os modelos hierárquicos 

de normas de reação (MHNR): o modelo proposto por Su et al. (2006) no qual as 

estimativas dos efeitos ambientais são obtidas conjuntamente com a norma de reação 

denominado de MHNRS e o MHNRK, proposto por Kolmodin et al. (2002) que estima 

primeiramente o MA e a seguir o MHNR. Assim no modelo animal estima-se o valor 

genético do animal sem considerar a interação GxE e o utiliza como uma covariável  no 

modelo de regressão aleatória linear para o valor genético do animal i no ambiente j 
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como descrito abaixo: 

Modelo MA:      (1) 

em que, yij é o registro de GPD345 do animal i no ambiente j, β é o vetor de efeitos 

fixos (coeficientes para idade da vaca e do bezerro lineares e quadráticos) e x’i o 

correspondente de incidência; X
j 
é o efeito aleatório do ambiente j,  a

i 
é o efeito genético 

aditivo do animal i. 

Modelo MHNRK:    (2) 

em que, X
j 
é o efeito aleatório do ambiente j (grupo contemporâneo),  é um coeficiente 

de regressão fixo, a
i 

corresponde ao valor genético aditivo do intercepto ou nível 

aleatório da norma de reação do animal i, e b
i 

é o coeficiente de regressão linear 

aleatório ou inclinação da norma de reação do animal i no ambiente representado por 

j, e
ij 

é o erro residual e os demais termos como em (2) em  que, os termos como são 

em (3) mas com ϕ e  estimados conjuntamente 

 

Modelo MHNRS:   (3) 

Duas diferentes pressuposições foram adotadas para a variância residual sendo a 

considerada nos modelos: (1) Para o modelo MA, MHNRK e MHNRS homoscedásticos 

(MHNRKhm e MHNRShm): ei ~N(0,σ2
e); (2) Para os modelos MHNRK e MHNRS 

heteroscedásticos (MHNRKht e MHNRSht): ei~N(0,σ2
eij) 

Usando um enfoque bayesiano, Su et al. (2006) propuseram o MHNRS no qual as 

estimativas dos efeitos ambientais são obtidas conjuntamente com a norma de reação 

em uma única análise, sem a necessidade de usar resultados de análise prévia 

solucionando a limitação de utilizar a estimativa de uma covariável desconhecida como 

se o valor estimado fosse o verdadeiro e sem considerar a incerteza na estimativa. 
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Apesar de o modelo ser o mesmo que MHNRK, o processo de estimação é diferente e 

simultâneo para GC e norma de reação. Os efeitos de GC são do tipo covariáveis 

desconhecidas para modelo de norma de reação, pois as soluções para este efeito são 

usadas como covariável para obter a norma de reação. Nesta análise em um passo, no 

software faz-se referência a coluna do arquivo de dados onde estão as identificações dos 

GC e não mais a coluna que contém as soluções de GC do modelo animal rodado 

previamente. Pode-se descrever esse modelo para todas as n observações em notação 

matricial de seguinte forma:   

y = Xβ + E ξ + Za + બb + e (4) 

em que, y é o vetor de observações de ordem n, β é o vetor de efeitos fixos de ordem p, 

ξ = é o vetor de efeitos ambientais de ordem n
x
, a=  é o vetor de 

interceptos de ordem q e b = é o vetor de inclinações das normas de reação 

também de  ordem n e e(n x1) é o vetor residual de ordem n. e as matrizes, X, E, Z e બ são 

matrizes de incidência. 

A variância genética aditiva num ambiente X, σ2
A|X, foi obtida por 

. 

Deste modo, a herdabilidade foi estimada pelo quociente da variância genética 

pela variância fenotípica (genética + ambiental), como segue: 

 

em que,  é a variância residual no ambiente X dada por  no 

modelo heteroscedástico e simplesmente por σ2
e no modelo homoscedástico sendo η o 

parâmetro de heterogeneidade de variância no gradiente ambiental (X), seguindo o 

modelo estrutural proposto por Cardoso et al. (2005). 

A inferência foi baseada em métodos Monte Carlo via Cadeias de Markov 

(MCMC) de 110.000 ciclos, após 10.000 ciclos do período de aquecimento e as 



 

 
 

33

amostras foram salvas a cada dez ciclos, para MA, MHNRSht, MHNRShm, MHNRKht e 

MHNRKhm, utilizando-se o programa INTERGEN (Cardoso, 2007).  

Para a análise de convergência foram realizados os seguintes procedimentos: 

através de gráficos de traço dos valores das amostras para todos os componentes de  

variância versus o ciclo, incluindo a média da segunda metade da cadeia e média 

corrente como referência no gráfico e calcular  as correlações de Pearson entres as 

amostras dos diferentes  componentes de variância e autocorrelação de diferentes 

atrasos (1, 10 e 100) entre  amostras de um mesmo componente de variância. 

Foram realizadas análises descritivas por meio do Proc univariate do software 

SAS (2000). Com essas análises, obtiveram-se as médias, modas, percentis (2,5 e 

97,5%) e desvios padrão a posteriori dos parâmetros obtidos das suas densidades a 

posteriori marginais. 

Para verificar o modelo de melhor ajuste foram utilizados os seguintes critérios: 

(1) o Critério de Informação da Deviance (DIC); (2) o Pseudo Fator de Bayes (PBF) e 

(3) o Fator de Bayes (BF). 

O DIC (Spiegelhalter et al., 2002) é um meio de comparação de modelos que 

segue a proposição de Dempster (1997), o qual sugere que comparações entre modelos 

sejam baseadas de distribuição a posteriori da deviance de cada modelo. 

A deviance do modelo i pode ser definida como , em que  é 

uma medida de ajuste global – a média a posteriori da deviance e pD é uma penalização 

por complexidade do modelo (número efetivo de parâmetros) – a diferença entre a 

média a posteriori da deviance e a deviance baseada na média a posteriori dos 

parâmetros do modelo. Menores valores de DIC indicam melhor ajuste do modelo. 

O PBF é calculado a partir da ordenada preditiva condicional (conditional 

predictive ordinate - CPO), conforme descrito por Gelfand (1996). As CPO’s são densidades de 



 

 
 

34

validação cruzada   |k kp y y , as quais sugerem quais valores de ky  são prováveis quando o 

modelo é ajustado a todas as observações exceto ky  (um conjunto representado por  ky ). A 

CPO proporciona uma medida de ajuste para cada observação individualmente e comparações 

entre modelos (Mi, i= 1,2) são feitas por razões de CPO’s: 

  
  

1

2

| ,

| ,
k k

k
k k

p y M
C

p y M


y

y
 

Desde que ky  sejam condicionalmente independentes dado o vetor dos parâmetros (θ ), o 

CPO pode ser estimado por Monte Carlo da seguinte forma: 

    1 ( )1
1

1| ,
| ,

k k ik m j
k im j

CPO p y M
p y M



 


y
θ

 

O programa INTERGEN avalia a cada ciclo  ( )| ,j
k ip y Mθ , mantendo uma soma 

corrente desses valores para no final calcular a média harmônica acima, que é salva para cada 

observação na 2ª coluna do arquivo loglike_obs. Maiores valores de CPO indicam melhor 

ajuste. 

Adicionalmente, uma medida global de ajuste é dada pelo PBF  

  
  

1

1 1 2

| ,

| ,

n n k k
k

k k k k

p y M
PBF C

p y M 

  
y

y
 

Um estimador estável de PBF é dado por: 

      1 21 1
ˆ ˆexp log | , log | ,n n

k kk kk k
PBF p y M p y M

 
  y y . 

Assim como no critério CPO, maiores valores de PBF indicam melhores ajustes. 

  

 
O fator de Bayes é uma medida global de ajuste data pela razão entre as 

distribuições marginais dos dados  | ip My  sob dois modelos diferentes (Mi, i= 1,2), 

dado que BF = p (y|M1) / p (y|M2). 
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Pode ser demonstrado que    1 1| | ,i ip M E p M    y y θ  e um estimador de 

Monte Carlo foi proposto por Newton & Raftery (1994): 

 
 1 ( )1

1

1ˆ |
| ,

i m j
im j

p M
p M






y
y θ

       

onde m é o número do ciclos de Gibbs e ( )jθ  é a amostra da distribuição a posteriori 

dos parâmetros no ciclo j.  

Valores maiores de BF suportam M1, enquanto valores menores que um suportam 

M2. 

Para evitar erros de precisão ao calcular BF a estratégia adotada é a seguinte: 

   ( )1
1
exp log | , expm j

i im j
f p M c c


   y θ ,  

onde c é o maior valor de  ( )log | ,j
ip M y θ  e tomando-se o logaritmo 

  ( )1
1

log log exp log | ,m j
i im j

f p M c c


      y θ  

Assim, BF=exp(-log f1+log f2). 

 

Finalmente a deviance do modelo i baseado no estimador dos Fatores de Bayes pode 

ser obtida por -2 log if  e neste caso menores valores indicam um melhor ajuste, isto é, 

um menor desvio do modelo hipotético de ajuste perfeito. 

 
 
 
 

Resultados e discussão 
A análise de convergência com base nos gráficos traço de convergência estão 

apresentadas nas figuras 1, 2 e 3, para o modelo animal, para o modelo hierárquico 

normas de reação e para o modelo hierárquico normas de reação heteroscedástico, 
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respectivamente. Pode-se observar nos gráficos, com base nos ziguezagues em torno da 

média, que todas as estimativas dos efeitos convergiram. 

 
 

A) B) 

C) 

 

Figura 1. Gráficos de traço da convergência dos efeitos de animal (A), de grupo de 
contemporâneos (B) e dos resíduos (C) no modelo animal. 
 

A) B) 

C) D) 
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E) 

 

Figura 2. Gráficos de traço da convergência dos efeitos de grupo contemporâneo 
aleatório (A), nível da norma de reação (B) covariância entre o nível e a inclinação da 
norma de reação (C), inclinação da norma de reação (D), do erro residual (E) no modelo 
hierárquico de normas de reação em um passo homoscedástico. 

 

A) B) 

C) D) 

E) F) 

Figura 3. Gráficos de traço da convergência dos efeitos de grupo contemporâneo 
aleatório (A), nível da norma de reação (B) covariância entre o nível e a inclinação da 
norma de reação (C), inclinação da norma de reação (D), do erro residual (E) e do 
parâmetro de heterogeneidade de variância residual (F) no modelo hierárquico normas 
de reação em um passo heteroscedástico. 
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Figura 4. Gráficos de traço da convergência dos efeitos de grupo contemporâneo 
aleatório (A), nível da norma de reação (B) covariância entre o nível e a inclinação da 
norma de reação (C), inclinação da norma de reação (D) e do erro residual (E) no 
modelo hierárquico normas de reação no modelo hierárquico de normas de reação em 
dois passos homoscedástico. 
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Figura 5. Gráficos de traço da convergência dos efeitos de grupo contemporâneo 
aleatório (A), nível da norma de reação (B) covariância entre o nível e a inclinação da 
norma de reação (C), inclinação da norma de reação (D), do erro residual (E) e do 
parâmetro de heterogeneidade de variância residual (F) no modelo hierárquico normas 
de reação no modelo hierárquico de normas de reação em dois passos heteroscedástico. 
 

 

Os modelos MHNR foram superiores ao MA com base nos critérios do Fator de 

Bayes (BF) e da informação da deviance (DIC). Entretanto, o MA foi superior com base 

no ordenada preditiva condicional (CPO) (Tabela 1). 

Com base no BF e DIC, o modelo de 1 passo foi superior ao de 2 passos. No 

entanto, CPO indicou melhor ajuste para MNHRK quando comparado na pressuposição 

de heterogeneidade. 

No MHNRK, os critérios BF e DIC indicaram que a pressuposição de 
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homogeneidade de variâncias foi melhor que a de heterogeneidade. Entretanto, para o 

critério CPO a resposta foi inversa. Com relação ao MHNRS, todos os três critérios 

concordaram que a melhor pressuposição seria a de homogeneidade de variâncias. 

Cardoso et al. (2007a) avaliando GPD345 com animais da raça Angus, e Corrêa et 

al. (2007) na raça Devon ao avaliarem a mesma característica obtiveram resultados 

semelhantes ao comparar o MA com MHNR ao utilizarem o DIC. De acordo com esses 

resultados, o MA é o menos indicado para frente aos MHNR, e os MHNR 

homoscedásticos foram mais adequados. 

 

Tabela 1 – Critérios de escolha de modelos para o modelo animal (MA), modelo 

hierárquico de normas de reação homoscedástico em um passo (MHNRShm) e dois 

passos (MHNRKhm), modelo hierárquico de normas de reação heteroscedástico 

(MHNRSht) e dois passos (MHNRSht) 

 
Modelo BF1 DIC2 CPO3 

MA 576.6535 582.8035 583.3281 

MHNRKht 569.7194 577.9554 579.0113 

MHNRKhm 555.9022 572.3503 578.6985 

MHNRSht 562.2593 571.0102 578.9574 

MHNRShm 554.5121 566.3631     579.3422 

Fator de Bayes1 

Critério de informação da deviance2 

Ordenada Preditiva Condicional3  

 

A herdabilidade para o GPD345 de 0,10 ± 0,01 no modelo animal (Tabela-2) está 

de acordo com os resultados encontrados na literatura, como os reportados por Bullock 

et al. (1993) estudando características de crescimento na mesma raça com rebanhos 

norte americanos estimando a h2 para ganho pós-desmame  de 0,15,  valor semelhante 

ao encontrado por Cardoso et al. (2004), que obtiveram h2 de 0,20 em animais da raça 
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Angus no Rio Grande do Sul. O valor de h2=0,10 para GPD345 é considerada baixa 

segundo Cardellino e Rovira (1987) indicando que a seleção com base no critério do 

fenótipo do animal irá promover pequenos ganhos genéticos.  

Os resultados estão de acordo com Cardoso et al. (2007a) com estimativas de h2 

para ambientes (baixos, médios e altos) de 0,09 ± 0,01; 0,36 ± 0,01; 0,54 ± 0,01 e 

Cardoso et al. (2007b) com valores de h2 0,18 ± 0,01; 0,29 ± 0,02; e 0,45 ± 0,02 e 0,21 

± 0,01; 0,26 ± 0,01 e 0,36 ± 0,02 respectivamente em que os resultados demonstraram 

h2 crescentes em resposta a melhora do ambiente.    

Observa-se que as h2 para os modelos foram crescentes no gradiente ambiental e 

de valores mais elevados nas condições mais favoráveis, demonstrando que há 

modificação nos parâmetros genéticos em função do ambiente evidenciando a 

atribuição de maior proporção da variação fenotípica a fatores genéticos em relação a 

fatores ambientais demonstrado por esses modelos e maior resposta à seleção 

principalmente nos melhores ambientes. As correlações genéticas entre o nível e a 

inclinação da norma de reação foram semelhantes entre e dentro de modelos e de alta 

magnitude indicando que os animais de maior valor genético médio foram os que mais 

responderam a melhora do ambiente.   

As variâncias fenotípicas mostraram semelhança entre os modelos 

MHNRhm e MHNRht nos respectivos gradientes ambientais. Confirmando a suposição 

feita por Cardoso et al. (2005), a variância genética (VA) no MHNRhm ficou 

inflacionada por parte da variância residual (VE) não-ajustada por este modelo. No 

MHNRht ocorreu este ajustamento da VE, diminuindo a VA e, por conseguinte, a h2. O 

MHNRht, supondo a existência de heterogeneidade residual, melhor particionou a 

variância fenotípica.  

 

Tabela 2- Média e desvios padrão a posteriori dos componentes de variância e 
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herdabilidade em diferentes níveis de ambiente (X, em kg) e correlações genéticas entre 

nível e inclinação das normas de reação obtidos por diferentes modelos (MA, 

MHNRShm, MHNRSht, MHNRKhm, MHNRKht). 
 

Modelo X σ2
e σ2

a h2 σ2
p Correlação 

MA 0 625,53 ± 6,39 68,33 ± 6,20 0,10 ± 0,01 693,86  

 - 60 432,03 ± 5,17 30,95 ± 3,78 0,07 ± 0,01         462,98  

MHNRShm 0 432,03 ± 5,17 261,46 ± 12,09 0,38 ± 0,01 693,49  

 +60 432,03 ± 5,17 772,43 ± 25,67 0,64 ± 0,01      1.204,46 0,97 ± 0,01 

 - 60 440,60 ± 8,27 56,61 ± 3,81 0,11 ± 0,01 497,21  

MHNRSht 0 508,46 ± 10,96 234,59 ± 13,29 0,32 ± 0,02 743,05  

 +60 587,05 ± 22,36 536,67 ± 31,59 0,48 ± 0,02 1.123,72 0,99 ± 0,01 

 - 60 442,55 ± 5,62 50,39 ± 4,20 0,10 ± 0,01        492,94  

MHNRKhm 0 442,55 ± 5,62 259,51 ± 8,22 0,37 ± 0,01        702,06  

 +60 442,55 ± 5,62 634,97 ± 15,84 0,59 ± 0,01        1.077,52 0,99 ± 0,01 

 - 60 422,17 ± 4,95 37,25 ± 3,65 0,08 ± 0,01 459,42  

MHNRKht 0 579,03 ± 6,99 115,19 ± 8,05 0,17 ± 0,01       694,22  

 +60  239,62 ± 17,74 794,26 ± 14,35     0,23 ± 0,02       1.033,88 0,98 ± 0,01       
1 Modelo animal  

σ2
e , σ2

a e h2 = componentes de variância residual, aditiva e herdabilidade, respectivamente. 

σ2
e , σ2

a e h2 = residual, additive components of variance and heritability, respectively. 

 

Estudando interação GxE em modelo animal multicaracterística,  De Mattos 

et al. (2000a), com rebanhos de bovinos Hereford  em três paíeses Canadá, Estados 

Unidos e Uruguai obtiveram estimativas de h2 direta para peso ao desmame de 0,21 e 

0,18; 0,21 e 0,22; 0,17 e 0,19 e h2 materna de 0,15 e 0,17; 0,17 e 0,15 e 0,17 e 0,16.  

Utilizando o método da máxima verossimilhança restrita (REML) para 

estimativas dos componentes de (co)variância, Alencar et al. (2005) também obtiveram 

evidências de interação genótipo x época de nascimento (primeiro e segundo semestre) 

sobre os pesos à desmama (PD) e aos 12 meses de idade (P12), o ganho de peso diário 

da desmama aos 12 meses de idade (GDA) e o desempenho com base em um índice 

(CPG) de componentes principais envolvendo essas quatro características, em um 
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rebanho da raça Canchim. As estimativas de h2 para primeiro e segundo semestre nas 

características PD, P12 GD e CPG  foram de 0,41 e 0,40; 0,36 e 0,38; 0,09 e 0,12 e 0,44 

e 0,44 respectivamente. E a correlação genética entre primeiro e segundo semestre para 

essas características foram de 0,87, 0,97, 0,91 e 0,88, caracterizando interação GxE.  

 

Conclusões  

Existe presença de interação genótipo x ambiente no ganho de peso pós-desmama 

em bovinos da raça Hereford. 

Por meio dos modelos hierárquicos de normas de reação é possível descrever a 

presença de interação genótipo x ambiente e estimar o ganho genético para cada 

gradiente ambiental analisado. 

Com base em dois dos três critérios utilizados para escolha de modelos, o modelo 

que melhor ajusta dados de ganho de pós-desmama na raça Hereford é o modelo de um 

passo que considera homogeneidade residual. Porém há necessidade de mais estudo 

pois o modelo que melhor particionou a variância fenotípica foi o que considerou a 

pressuposição de heterogeneidade de variâncias residuais. 
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1. CONSIDERAÇÕES GERAIS 
 

 

Os resultados deste estudo permitem concluir que há presença de 

interação genótipo x ambiente na característica ganho de peso pós desmame 

na raça Hereford. E se as estimativas dos componentes de (co)variância 

sofrem alteração nos diferentes gradientes ambientais os ganhos genéticos 

podem sofrer significativos acréscimos se os animais selecionados forem 

designados  a ambientes de criação  relativos a seu melhor ordenamento.  

Quanto à comparação dos modelos estudados, o modelo que melhor 

ajustou os dados foi o modelo hierárquico normas de reação em um passo e 

com a pressuposição de variâncias residuais homogêneas, demonstrando a 

necessidade da consideração da interação GxE e que o modelo menos 

complexo foi o mais parcimonioso. 
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