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CONSIDERACOES INICIAIS

Introducéo

O melhoramento genético animal se baseia nos principios de mensuracdo dos
rebanhos, selecdo e acasalamento dos animais que apresentem melhores
performances, prevendo um ganho produtivo nas geracBes seguintes devido a
heranca genética do carater mensurado. O desenvolvimento dos métodos de
melhoramento genético animal ao longo dos anos procurou gerar maneiras de se
mensurar e comparar 0os animais, de forma que apresentassem resultado de maior
confiabilidade. Desde os pesos ajustados as ferramentas mais modernas de avaliacdo
da performance na progénie, utilizando-se da estatistica e da genética quantitativa e
de populacbes como bases para a adequada comparacdo dos dados obtidos, e
passando pela evolucdo da informética, chega-se a um nivel onde o pecuarista tem
informagbes de grande acuracia obtidas a partir de metodologias estatisticas
especificas. Tenta-se delimitar, dessa forma, os efeitos genéticos, os efeitos
ambientais e os efeitos dos erros associados, também denominados ruido. Na
bovinocultura de corte, as listagens e catdlogos gerados por tais programas colocam a
disposicdo do produtor, sémen de diversos touros de varias racas, avaliados em
relagdo as Diferengas Esperadas na Progénie (DEPs) ou aos Valores Genéticos
Preditos (VGPs). Tais valores sdo calculados a partir de dados coletados pelos
criadores e geralmente centralizados pelas Associacfes de Racas nos diversos
paises, devendo os VGPs ser utilizado para comparacdo entre animais dentro da raga
e dentro de limites geopoliticos.

Atualmente a globalizacdo da economia permitiu que o estoque de sémen de
touros das mais diversas regides se tornasse disponivel de forma também globalizada,
permitindo a um produtor adquirir genética de qualquer parte do mundo e incorpora-la
ao seu rebanho. Como resultado as analises passaram a ser efetuadas em um nivel
mais amplo, exigindo também a unificacdo das bases de dados. Esta globalizacéo
ocorreu primeiramente em bovinos de leite, e na seqiiéncia, em bovinos de corte.

O senso comum mostra que a Bovinocultura de Corte é extremamente afetada
pelo fator ambiente (nisto se inclui o ambiente de criacdo do animal e o ambiente
econdmico onde o pecuarista exerce sua atividade). Como a bovinocultura de corte é
historicamente uma atividade de abertura e de desbravamento de novas fronteiras

BN

agricolas, as praticas tecnologicas sdo normalmente direcionadas a adaptacdo dos



animais as situagdes encontradas, havendo muito menos espago para a modificagéo
do ambiente de forma a favorecer os rebanhos (este Ultimo o que normalmente ocorre
na suinocultura, na avicultura e na bovinocultura de leite).

Nesse contexto, torna-se questionavel a validade dos VGPs avaliados com dados
totalmente exdgenos. Touros poderdo ser classificados de maneira diferente se suas
progénies forem avaliadas em condicbes ambientais diferentes, determinando o que
se denomina de interacdo gendtipo-ambiente. Neste caso sdo necessdrias avaliacdes
regionais para que as diferencas nos diversos sistemas nao interfiram de forma
significativa no resultado esperado e no ganho genético.

Na verdade, conforme Reis e Lobo (1991), ndo se discute a existéncia da interacédo
gendtipo-ambiente (IGA), jA que é clara a sua presenca tedrica, mas sim a sua
significancia nas avaliacdes, visto que este € um dos poucos fatores que ndo séo
compensados nas avaliagbes genéticas mais modernas. Varios estudos em diversas
regides ja tentaram estabelecer tal significAncia, porém o0 que parece ser bastante
I6gico, ndo tem se mostrado consistente ao longo dos anos, sendo extremamente
dependente da base de dados estudada.

Aprofundando-se no estudo desse elemento perturbador das analises
convencionais, surgem novos pontos de vista e a perturbacao inicial se transforma
numa nova direcdo para a selecao artificial, na medida que € uma potencializadora da
selecéo natural, com pressdes de selecdo determinadas pelos interesses econdmicos.
As novas idéias surgidas a partir de estudos de evolucdo fenotipica e da biologia
molecular passam a expressar a interacdo entre o genétipo e o ambiente de sele¢éo
como uma nova caracteristica, a sensibilidade ambiental. Define-se sensibilidade
ambiental como a extensdo das modificagbes no fendtipo causada pelos distintos
ambientes, conforme Falconer (1990). Os diferentes graus de sensibilidade ambiental
definem gendtipos plasticos (com maior sensibilidade) ou robustos (com menor
sensibilidade). Pode-se considerar a sensibilidade ambiental como uma caracteristica
de interesse na selecédo, definida pela reacdo dos individuos aos diferentes ambientes.
A interacdo genotipo-ambiente se torna um indicativo da existéncia de variancia para
tal caracteristica, pois ocorre exatamente quando os genétipos reagem diferentemente
gquando expostos a diferentes ambientes. Sendo assim, deve-se procurar rebanhos
onde haja tal variabilidade intrinseca, para que se possa fazer selecdo em
sensibilidade ambiental.

A interacdo gendétipo-ambiente tem sido muito estudada, tanto em termos de

evolucdo como em termos de producdo animal. Segundo A interacdo genétipo-



ambiente pode ser entendida como diferengas na capacidade dos genétipos em reagir
as mudancas de ambiente. A sensibilidade ambiental pode ser entendida como uma
medida desta capacidade. Genétipos com maior plasticidade apresentam maior
variagado fenotipica quando expostos a diferentes ambientes. Trabalhos recentes tém
mostrado que existe a possibilidade de se fazer selecdo para alterar a sensibilidade
das populacbes, 0 que poderia ser um objetivo de selecdo. Assim, pode-se aliar a
selecdo para robustez a tradicional selecao para a mudanca da média da populacéo
em uma dada -caracteristica. Desta forma, seriam selecionados animais com
desempenho semelhante em todos os ambientes. Espera-se como resultado um
processo de homeostase fenotipica, também denominada canalizacdo ambiental,
onde o desenvolvimento do individuo ndo se altera apesar das variagcbes ambientais,
provocando uma minimizacao da plasticidade fenotipica do rebanho.

Neste contexto, procurando-se uma estabilidade de producdo em diferentes
ambientes, afeta-se 0 risco econbmico da atividade. No caso do melhoramento
genético de bovinos, o horizonte de resultados esta posicionado no longo prazo. E
considerando que os modelos de previsdo do comportamento do mercado seguem
estruturas complexas, ndo se tem um sistema de producdo definido como ideal. A
Unica certeza em tais modelos é que eles serdo variaveis, com o mercado agindo
muitas vezes num comportamento de “manada”, com situagfes inusitadas surgindo
aleatoriamente (como por exemplo, o surgimento da doenga da “vaca louca”, a
encefalite espongiforme bovina, determinando uma demanda inflada por animais
criados a pasto).

A selecao de animais com nivel de producao alto em todos os ambientes parece
utopica. Mas, caso se comprove a existéncia de variabilidade para a caracteristica de
plasticidade realmente adaptativa (transmissivel as proximas geragfes), pode-se
considerar a possibilidade de resultados na selecdo conjunta para desempenho e
robustez. Pode-se entao dizer que 0 método estara realmente determinando rebanhos
melhorados para o futuro, apesar da atual inconsisténcia nas previsdes relativas ao
ambiente econ6mico e climatico mundial. Portanto, selecionar para estabilidade de
producao pode ser interessante.

Nao existem trabalhos aplicados avaliando os beneficios da selecdo em
sensibilidade. De Jong e Bijma (2002) sup8em trés grandes vantagens tecnolégicas:
incremento no objetivo de selecdo independente de variagbes nos ambientes das

geracdes futuras; selecdo especifica para caracteristicas de robustez em relacdo a
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sanidade e a producdo; e selecdo global, com definicAo dos méritos genéticos e
ambientes de maior expressado desse mérito.

Este trabalho teve como objetivo dimensionar os efeitos de interacdo gendétipo-
ambiente em rebanhos bovinos na caracteristica de peso e crescimento em diferentes
estagios de desenvolvimento, utilizando modelos também diferenciados conforme sua
adequacdo as bases de dados disponiveis, além de definir um modelo de
sensibilidade ambiental que permita a selecdo para robustez dos animais as

diferencas de ambiente.

Revisao Bibliogréfica

a) Interacao Genétipo-Ambiente tradicional

A existéncia de interacdo gendtipo-ambiente € uma questdo sempre presente
nos estudos de melhoramento genético animal. Mas a énfase com que foi conduzida
ao longo dos anos dependeu do contexto histérico de cada periodo. As definicdes do
termo interacdo gendtipo-ambiente (IGA) usados ao longo do tempo refletem como
cada periodo tem considerado este efeito.

Uma aproximacao inicial, publicada por Hammond (1947), considera que para
se obter o maximo progresso por meio de selecao, os animais devem ser criados em
um ambiente 6timo para a expressao do carater a ser selecionado. Tal proposi¢céo
mostra a pouca importancia dada a presenca da IGA, uma posicdo deterministica que
reinava nos estudos realizados durante a Segunda Guerra Mundial, conforme
Lewontin (2002). Posteriormente, com a associacdo feita entre as teorias
deterministicas e a ascensdo e queda do nazismo alemédo, houve um
redirecionamento dos estudos colocando o ambiente como fator preponderante. Neste
contexto surgiu o trabalho de Falconer (1952) , o qual considerava que o conjunto de
genes responsaveis pela expressao de determinada caracteristica pode variar,
dependendo do ambiente. Assim, considerava uma caracteristica selecionada em
ambientes diferentes como duas caracteristicas diferentes e estabelece as diferencas
entre os genes atuantes nesses ambientes por meio de correlagdes entre essas duas
caracteristicas. Utilizando-se da definicdo anterior, Robertson (1959) determinou que
valores de correlacdo genética abaixo de 0,80 indicam que o ranqueamento dos touros
foi alterado, reforcando o alerta para a necessidade de cuidados no uso indiscriminado

de touros e sémen em areas extensas. O autor afirma que seria necessario realizar



avaliacdes de touros separadamente para regidbes onde a IGA tenha provavel
significancia.

Entre as definicbes utilizadas atualmente, insere-se o trabalho de Bowman
(1981), onde a interagdo gendtipo ambiente consiste numa mudanca de desempenho
relativo de um carater de dois ou mais genétipos medidos em dois ou mais ambientes.
Tais mudancas podem ocorrer na ordem do posto (rank) dos genoétipos entre
ambientes, como também na magnitude das variancias genética, ambiental e
fenotipica entre os ambientes. Para Reis e Lébo (1991), pode-se afirmar que existe
interacdo gendtipo-ambiente quando diferencas fenotipicas entre gendétipos variam de
ambiente para ambiente; por exemplo, quando alguns genétipos sdo superiores em
alguns ambientes e outros genoétipos sdo superiores em outros. Uma definicdo
bastante atual é a de Hackney (2001), onde o fenoétipo dos individuos pode ser
entendido como sendo o resultado emergente da interacdo entre o gendtipo desse
individuo e o ambiente no qual ele vive. Tais interacdes podem ser aditivas ou nado
aditivas, ou seja, lineares e ndo lineares. As interacbes ndo lineares entre esses dois
fatores, onde o seu isolamento perturba o préprio efeito, denomina-se interacao
genotipo-ambiente (IGA). Assim, quando se comparam genotipos em diferentes
ambientes, as interagbes podem ser significativas ou ndo, dependendo da magnitude
das diferencas entre os fatores.

Os estudos para a determinagdo da significancia da IGA s&o numerosos,
variando a caracteristica considerada e o rebanho, além da metodologia de
determinagdo. No melhoramento genético animal a importancia dessa determinagdo
se reflete na afirmacao de Barria (1978) de que se pode esperar retardamento da
resposta a sele¢do quando as interagdes genoétipo-ambiente sédo de tal magnitude que
o0 posto dos gendtipos muda segundo as modificacdes ambientais.

Reis e L6bo (1991) compilaram as diversas classificacbes das interacdes
gendtipo-ambiente, conforme os diversos autores citados. Nessa compilagdo, séo
citadas as metodologias propostas por Haldane (1946), McBride (1958), Dunlop (1962)
e Pani (1971). Cada uma delas tem caracteristicas proprias, sendo que interacdes
podem ser consideradas diferentemente em cada trabalho. Também sao citadas
diferentes metodologias de deteccdo da presenca significativa de interacdo genétipo-
ambiente, que seguem:

a) Postos dos genétipos em cada ambiente

b) Diferencas na resposta de cada um dos genoétipos em dois ambientes



c) Regressdo de medidas de um carater para cada genétipo em diferentes

ambientes

d) Comparacédo ortogonal de subclasses

e) Analise de varidncia em experimento fatorial

f) Analise de variancia e covariancia

g) Selecdo em dois ambientes

h) Diferencas na magnitude da estimativa de herdabilidade

i) Experimentos com gémeos idénticos

Na Bovinocultura de Corte, sdo varios os trabalhos de avaliacdo da
significAncia da interacdo gendtipo-ambiente. Pode-se estuda-los de forma
sistematica, considerando os resultados encontrados e 0s grupos raciais estudados.

Varios séo os trabalhos que mostraram resultados com IGA significativa em
rebanhos taurinos, entre eles pode-se citar Burns et al. (1979), Grass et al. (1982),
Butts et al. (1971), e Ribeiro (1978), citados por Alencar (1985), Bertrand et al.(1985).
Lobo e Reis (1991) realizaram uma revisdo dos trabalhos relativos a interagéo
gendtipo-ambiente em sua publicacdo, sendo um capitulo especifico relacionado a
estudos em bovinos de corte. Sdo relacionadas 40 citagbes bibliograficas com
resultados diversos, merecendo destaque especial o trabalho de Woodward e Clarck
(1950) e Pahnish et al. (1983). Os trabalhos mais recentes de Notter et al. (1992),
Brown et al. (1993) e Espasadin et al. (2004) obtiveram também significancia na IGA
analisada.

Em rebanhos com “grau de sangue” zebuino, pode-se citar outro grupo de
trabalhos que encontrou resultados de significancia da IGA. Lima (1974), estudando
alguns fatores de variacdo do peso a desmama de bezerros Gir, Guzer4 e Nelore na
Estacdo Experimental de Sertdozinho, verificou a influéncia significativa da época de
desmama. Tal influéncia mostrou-se maior em animais da raca Guzera, sugerindo
interagcdo genotipo-ambiente significativa. Alencar (1985) avaliou a influéncia da
interagcdo touro X época de nascimento sobre os pesos ao nascimento e poés-
desmama (270 dias) de bezerros da raca Canchim numa fazenda no municipio de
Lucélia, SP. Também Bolton et al. (1987), num estudo sobre a interacdo gendétipo-
ambiente envolvendo proporcdo de raca Brahman e estacédo de nascimento, encontrou
interacbes significativas, exceto para o0 peso ao nascer. Proporcbes crescentes de
raca Brahman na composi¢do do rebanho foram vantajosas no programa de paricdo
de primavera, mas nao causaram vantagens no programa de paricdo de inverno. O

estudo foi realizado na Flérida com cruzamentos entre fémeas Angus e Hereford e



touros Angus, Hereford e Brahman. Um estudo envolvendo 13 rebanhos do Estado de
Mato Grosso do Sul, com dados de desenvolvimento ponderal da raca Nelore no
periodo de 1976 a 1984, foi realizado por Nobre et al. (1988) mostrando efeito
altamente significativo da interacdo reprodutor-estacdo de nascimento para pesos ao
nascer, a desmama a aos 365 dias de idade. Também Souza (1997) avaliou o efeito
da interacdo gendtipo-ambiente em bezerros da raca Nelore, estimando os parametros
genéticos do peso ajustado a desmama em quatro diferentes regides do Brasil. Todas
as correlacbes genéticas encontradas estiveram abaixo do valor critico estabelecido
por Robertson (1959) de 0,80. Estudos mais recentes podem ser citados, como o de
Mascioli et al. (2000) apresentando evidéncias de interacdo genétipo-ambiente em
bovinos da raca Canchim, e de Ferreira et al. (2001), num trabalho realizado em duas
fazendas situadas em regifes distintas (Sul e Noroeste) do estado de Minas Gerais
utilizando animais da raca Nelore num sistema a pasto, onde foi encontrada interacédo
genadtipo-ambiente significativa no peso pds-desmama entre as fazendas (correlagcéo
genética de 0,53). Porém, nos pesos pré-desmama e a desmama, tal interacdo néo foi
significativa (correlacdes genéticas de 0,96 e 0,95, respectivamente). Simonelli et al.
(2004), num trabalho avaliando a correlagdo genética de gado Nelore em cinco regides
do Mato Grosso do Sul para peso a desmama, peso ao ano e peso ao sobreano,
obtiveram valores baixos entre todas as regibes e para todas as caracteristicas,
verificando uma IGA significativa Neste trabalho foi utilizado o programa MTGSAM —
Multiple Trait Gibbs Sampling in Animal Models, de Van Tassel e Van Vleck (1995)
para a estimativa das (co)variancias. Comenta-se no artigo que pode haver uma
tendéncia em indicar como superiores 0s genotipos cuja capacidade adaptativa fosse
mais estavel, ndo havendo comprovacao para o fato.

Interessantemente, observa-se que ha trabalhos mais recentes, onde se
encontrardo exemplos importantes de interagdo genoétipo-ambiente ndo significativa
em rebanhos taurinos e zebuinos.

No trabalho de De Mattos et al. (2000), utilizando dados da raca Hereford nos
Estados Unidos (dividido em 4 regides), Canada e também no Uruguai, observou-se a
nao significancia da interacdo gendtipo-ambiente nos dados de peso ao desmame,
visto que as estimativas de correlacdo genética entre os dados das regifes norte-
americanas, do Canadéa e do Uruguai se mantiveram num intervalo entre 0,82 e 0,90.

Num trabalho realizado por Togashi et al. (2002), foram utilizados dados de
simulacédo e dados de campo na analise de dois modelos de avaliacdo de touros de

gado de leite para o Interbull (International Bull Evaluation Service), comparando o



atual MACE (avaliagdo de caracteres multiplos entre paises) e o modelo de particdo
proposto denominado MACE P, para a avaliagdo internacional de touros na presenca
de IGA. Tal modelo decompds o efeito de touro em dois componentes: um efeito
constante estavel geneticamente entre paises e um efeito de interagdo, que varia de
pais a pais. Na simula¢éo, o modelo MACE P mostrou-se mais eficiente quando a IGA
era de alta significancia, sendo que nos dados de gado Holandés analisados oriundos
do Japao e dos Estados Unidos, a correlacdo genética foi de 0,94 para a producado de
leite nos dois paises, mostrando uma fraca presenca de interagao.

O trabalho de Togashi e Lin (2002) considera o melhoramento genético na
presenca de IGA. Os autores citam trés possiveis avaliacbes das interacbes: a
correlagdo genética (medida ja tradicional), a correlagédo de interacdo, onde separam a
varidncia constante da varidncia especifica a interacdo, e a coincidéncia na
classificagdo dos individuos selecionados em diferentes ambientes. Colocam-se
também trés abordagens para se lidar com a presenca de IGA, sendo uma ambiental
(alterar o ambiente), uma por melhoramento tradicional (selegéo especifica em cada
ambiente, num ambiente eleito ou para estabilidade) e a terceira a sele¢do assistida
por marcadores genéticos.

Segundo Johnston et al. (2003), num trabalho bastante amplo envolvendo
diversas racas na Australia, foram encontradas correlacdes genéticas acima de 0,80
para mensuracdes dos pesos pos-desmama, pré-terminacdo e pré-abate, entre
animais a pasto e em confinamento, sendo consideradas também duas regides
geograficas (Norte e Sul da Australia), para as racas adaptadas aos tropicos
(Brahman, Belmont Red e Santa Gertrudis). Tais dados refletem interacdo gendétipo
ambiente nao significativa.

Ocorre uma confrontacdo entre resultados dos trabalhos que aparentemente
nao segue uma tendéncia absoluta, sendo dependente da origem dos dados, da
metodologia usada na verificacdo e da caracteristica especifica analisada. Portanto,
torna-se mais importante determinar se ha uma logica nesses resultados. Neste
sentido, é importante notar que os dados utilizados nas avaliacbes de interacdo
gendtipo-ambiente sdo em sua maioria de origem de dados de campo, coletados pelas
AssociacOes de Criadores. Tal fonte tem algumas restricbes quando utilizados na
pesquisa cientifica, como observa Bertrand (1991). Este autor cita os seguintes fatores
limitantes para a utilizacao dos dados de campo:

a) tratamento diferenciado das progénies de determinados touros;

b) edicdo dos dados por meio de definicdo dos outliers;



c) conectividade na estimativa dos parametros genéticos;

d) falta de controle sobre as condicbes da coleta dos dados, havendo

incertezas sobre as causas de efeitos reportados.

O autor coloca a necessidade de se manter as pesquisas com dados de
experimentos delineados, para testar as hipoteses dos dados de campo. Cita também
que os dados de campo tém indicado a existéncia de IGA bastante significativas em
algumas regides especificas nos Estados Unidos, como a regido Sudoeste e a Costa
do Golfo, e que mais experimentos deveriam avaliar exatamente a magnitude dessas
interacoes.

Uma alternativa surgida para aumentar o controle das variaveis ambientais,
diminuindo as incertezas sobre os efeitos reportados € a diminui¢cdo da base de dados,
antes necessariamente grandes para dar robustez aos modelos freqientistas. A partir
da utilizacdo de modelos bayesianos para estimativas de parametros genéticos,
conforme Madureira (2003), pode-se ter uma estimacao probabilistica da correlagédo
genética de conjunto de dados menores, mas com efeitos ambientais bem definidos.

Os problemas causados pela IGA nas abordagens relativas a estimacgéo
genética / selecdo de multiplos caracteres séo definidos claramente no trabalho de
Bourdon (1998). Este coloca o interesse atual em se utilizar indices econémicos
baseados no uso de predi¢cdes dos valores genéticos, mas adverte que as interacdes
entre os proprios genoétipos e também com o ambiente tornam extremamente
complicada sua utilizacdo, visto causarem mudancas constantes nas correlacdes
criadas. O autor coloca a possibilidade de se utilizar de tecnologia mecanistica, a
simulacdo bioecondmica, onde se substitui as predicbes dos valores genéticos por
predi¢cdes de potenciais genéticos, um conceito bastante novo, mas que também tem
suas limitagdes.

Observando os trabalhos tradicionais de melhoramento animal, como o de
Robertson (1959), de James (1961) e de Dickerson (1962) nota-se uma visdo da
interagcdo gendtipo-ambiente como um fator limitante para a sele¢cdo e para o
melhoramento genético animal, visto gerar limitacdes nas metodologias estatisticas
usadas no célculo das estimativas e predicbes genéticas. Porém, ampliando-se o
horizonte de estudo até outros ramos da biologia, podemos perceber que a biologia
evolutiva tem um ponto de vista bastante diferente em relacdo a IGA, como sera visto

a seqguir.
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b) Interacdo Gendtipo-Ambiente na Biologia Evolutiva

Segundo Pigliucci (1996) um dos fatores que tem atrasado as descobertas nos
diversos campos da biologia é a falta de conexao entre pesquisadores de diferentes
areas (evolucdo, biologia molecular, melhoramento genético, ecologia, etc). A
utilizacdo de termos especificos dificulta a compreensdo dos trabalhos por
pesquisadores de outras areas, fazendo com que passem despercebidas varias
descobertas de expressdo génica, deixadas num vacuo pela falta de uma base de
trabalho ecolégico-evolucionario para interpretar seu significado. Tais trabalhos
especificos impulsionariam campos paralelos da biologia quando corretamente
entendidos. Este autor usa o exemplo da palavra “plasticidade”, nunca citada em
trabalhos de fisiologia e biologia molecular, a ndo ser quando adaptados pelos poucos
pesquisadores de biologia evolutiva, que resolvem se arriscar fora de sua éarea
especifica. Observa-se que 0 conceito de interacdo gendtipo-ambiente esta
diretamente relacionado com o conceito de plasticidade fenotipica. O primeiro é
utilizado no melhoramento genético e o segundo em biologia evolutiva, sendo o
primeiro efeito da variabilidade do segundo. Neste ponto, torna-se necessario
estabelecer um padrdo nos termos utilizados, visto que a nomenclatura usada nos
diferentes ramos da biologia pode ser também diferente, apesar de indicar o mesmo
evento.

Os trabalhos de melhoramento genético de animais normalmente citam o termo
interacdo gendtipo-ambiente, porém a idéia est4d associada a outros termos e
referéncias quando tratada por outros ramos da biologia. Segundo Stearns (1989),
organismos geneticamente idénticos sob condicdes ambientais diferentes podem
apresentar caracteristicas bastante distintas. Para este autor, o termo que melhor
descreve este fenbmeno é a norma de reacdo, definida como sendo a variagdo dos
fenotipos produzidos por um gendtipo como uma funcdo continua da variacao
ambiental, normalmente representada por uma linha ou curva num grafico de
mensuragcdo de uma caracteristica fenotipica contra um fator ambiental. Citada pela
primeira vez por Woltereck em 1909, conforme pesquisado por Sarkar (1999), o termo
voltou a ser utilizado por Schmalhausen (1949), que definiu a norma de reacdo como a
gama de fendtipos produzidos por um genoétipo nos diversos ambientes. Este trabalho
se revelou como uma das obras mais importantes no estudo da evolucdo das
populagdes, sendo, porém praticamente ignorada pelos melhoristas em seus
trabalhos, apesar de estar intrinsecamente ligada & adaptacdo dos gendtipos e suas

respostas ao meio ambiente. A Teoria da Sele¢do Estabilizadora desenvolvida prevé
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gue a selegcdo em ambientes heterogéneos ndo é somente direcional, produzindo
novas adaptacfes as novas pressoes de selecdo, mas também estabilizante. Ou seja,
num genétipo bem adaptado, variacdes causadas por fatores ambientais ou mesmo
internos reduzem o valor dessa adaptacao. A selec@o operara de forma a prevenir tais
distrbios, mantendo a adaptabilidade. O desenvolvimento e a fisiologia dos
organismos serdo selecionados para uma caracteristica de canalizacdo, ou seja,
insensibilidade a tais distlrbios relacionados as variacdes do ambiente. Assim,
variacfes genéticas individuais permanecem escondidas por causa da canalizacéo de
desenvolvimento.

E interessante notar que, na literatura, o termo canalizacdo tem definicdes
bastante diferenciadas, criando certa confusdo. Conforme Schlichting e Pigliucci
(1998) o termo é usado, da mesma forma que a palavra adaptacdo, tanto para o
processo como para o produto da selecdo. Estes autores definem uma possivel
selecdo canalizante como um processo por meio do qual o sistema epigenético
(interno e externo ao animal) é alterado para produzir uma trajetéria de
desenvolvimento mais homeostética. Definem o termo canalizagdo como uma
caracteristica individual, portanto ndo adequada a genética quantitativa. Neste caso
utiliza-se o termo estabilidade de desenvolvimento, considerando o ruido ou a
variancia residual, e sensibilidade ambiental, a caracteristica a ser selecionada nas
normas de reacdo. Alguns trabalhos citados por estes autores correlacionam a
estabilidade de desenvolvimento e a sensibilidade ambiental a heterozigose, como
Lerner (1954), Rendel (1967), Levin (1970), Soulé (1979) e Oostermeijeir et al. (1995).
Entretanto, citam também os trabalhos de laboratério de Mukai et al.(1982), onde ndo
houve liga¢cOes causais entre tais fatores.

Ja Stearns e Hoekstra (2000) definem a canalizacdo como a reducdo da
variagao fenotipica por meio de mecanismos de desenvolvimento, sendo causada por
distirbios ambientais ou genéticos. Para estes, € uma caracteristica populacional e
determina um conjunto de normas de reacdo canalizadas ou ndo. Para estes autores,
uma Unica norma de reacao pode ser sensivel ao ambiente (plastica) ou insensivel ao
ambiente (robusta), sendo termo canalizacao relacionado a genética quantitativa.

Observa-se a inversdo dos sentidos entre estes dois Ultimos trabalhos. Sera
considerado neste trabalho que a canalizacdo se refere a amplitude da variancia
individual, enquanto a sensibilidade ambiental se refere as normas de reacdo da
populacdo, podendo ser plasticas (maior sensibilidade) ou robustas (menor

sensibilidade). E por canalizacdo ambiental se entenda a diminuicdo do ruido de
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desenvolvimento devido a variagbes do ambiente, e por canalizacdo genética a
diminuicédo do ruido de desenvolvimento devido a variagdes dos genoétipos (mutacdes
ou recombinacdes).

Voltando ao trabalho de Schmalhausen (1949), este coloca que é necessaria
uma variagao inicial grande nas normas de reacao para que se possa fazer selecdo na
gquestdo de adaptacdo. Assim, a norma de reacdo 6tima deveria resultar da selecéo
nas normas de reacdo dos diferentes gendtipos, o que pressupde a existéncia de
variacdo nestes valores entre 0s genétipos. Variacdes nas inclinacbes das normas de
reacao refletem, em termos estatisticos, numa IGA significativa. Portanto, quando se
procura tais variacbes, procura-se a interacao, sendo sua presenca essencial para a
possibilidade de selecdo. E importante notar, neste ponto, qual é a diferenca entre as
duas visGes da IGA. No caso dos melhoristas, ela é um fator perturbador na selegcéo
de uma caracteristica especifica, enquanto para os evolucionistas, ela é a fonte de
variabilidade para a selecdo em adaptacdo. Schmalhausen (1949) reconheceu que
mutacOes sdo expressas diferentemente em varios ambientes. Podem, assim, criar
variacdo genética na sensibilidade ambiental.

A importancia de levar em conta as normas de reacdo dos genotipos €
apresentada por Lewontin (2002). Ele apresenta os resultados alcangcados pelos novos
hibridos de milho. Escolhem-se as variedades que serdo distribuidas para os
fazendeiros tanto com base na produtividade média em distintos lugares ao longo dos
anos como em fungéo da uniformidade da producao no tempo e espaco. Um hibrido
cuja produtividade média é alta porque os resultados foram muito superiores em um
determinado ano ou lugar, mas um tanto inferiores aos de outras variedades nas
demais circunstancias, ndo serd selecionado para distribuicdo. As empresas
fornecedoras de sementes preocupam-se mais com a confiabilidade das colheitas em
ambientes distintos do que com o volume médio da producdo, porque esse € o critério
segundo o qual os fazendeiros escolhem as sementes que compram. Em
conseqiéncia dessa politica de cultivo agricola, ocorreu uma evolugdo das normas de
reacao do milho comercial hibrido, que se tornaram cada vez mais uniformes e mais
indiferentes as mudancas de ambiente.

Uma imagem apresentada por Meyers e Bull (2002) a partir de um trabalho de
Waddington (1957), colocam o desenvolvimento de um organismo como uma bola
rolando sobre um plano topografico, em direcdo a um fendtipo eventual. As colinas e
os vales do plano séo definidos pelas interacbes dos genes relativos. Perturbactes

ambientais movem a bola ao longo da superficie, enquanto perturbacdes genéticas
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alteram a topografia. Um caminho de desenvolvimento canalizado consiste num
caminho bastante inclinado, onde a probabilidade da bola atingir um Unico ou poucos
finais é grande, mesmo quando o ambiente empurra a bola acentuadamente fora do
curso. Assim, organismos expostos a ambientes temporariamente variaveis podem
desenvolver uma resposta fenotipica simples independente do ambiente. Muitos
genadtipos realmente apresentam uma estabilidade marcante a despeito das condictes
varidveis e as vezes imprevisiveis. Esta insensibilidade das caracteristicas as
flutuacbes ambientais é chamada pelos autores de robustez, que pode ser resultado
de um processo de canalizagao.

E muito importante esclarecer que processos de canalizacdo ambiental podem
ser desenvolvidos por genes de plasticidade, baseando-se na sua propria definigéo.
Os genes de plasticidade sao definidos por Pigliucci (1996) como loci regulatérios que
respondem a estimulos ambientais especificos causando uma série especifica de
mudancas morfogénicas. Via et al. (1995) acrescentam a definicdo de genes de
plasticidade os alelos que podem ser expressos em diferentes ambientes com
variados efeitos no fenétipo (sensibilidade alélica). Assim, a resposta aos diferentes
estimulos pode gerar mudancas fisiolégicas especificas que estabilizariam a resposta
fenotipica. Direcionando-se tal possibilidade para o melhoramento animal, observa-se
o principio de equifinalidade, devendo-se definir de forma bastante clara em qual
caracteristica se pretende diminuir a sensibilidade ambiental. Esta devera ser
mensurada num carater complexo e gue resuma objetivos econdmicos estabelecidos,
pois pode-se criar robustez através de plasticidade ndo desejada.

Definiu-se, até agora, que ha vantagens na sele¢do para robustez, sendo esta
possivel a partir da existéncia de interagdo gendtipo-ambiente. Via e Lande (1985)
colocam que a melhor forma de se avaliar a interagdo gendtipo-ambiente é por meio
da correlagdo genética entre a caracteristica em dois ambientes como duas
caracteristicas diferentes para os diferentes genétipos, seguindo o trabalho de
Falconer (1952). Tais valores facilitam a avaliacdo dos dados no tocante a
adaptabilidade e a evolugcédo da caracteristica em ambientes heterogéneos. Porém, a
definicdo da correlacdo mostrando a significancia da IGA somente mostra a
variabilidade, mas ndo especifica as variancias e os valores genéticos de cada animal
para a caracteristica adaptabilidade. Observa-se, neste ponto, a diferenciacdo dos
termos adaptabilidade e adapta¢édo, sendo um animal adaptavel aquele capaz de se
adaptar as variagcdes do ambiente e um animal adaptado aquele capaz de responder

satisfatoriamente aos estimulos de um ambiente especifico. Segundo os autores, a
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resposta a selecdo mais rgpida na diferenca entre ambientes, isto é, na sensibilidade,
ocorrera quando a freqiiéncia dos ambientes for igual. E também a resposta se
acentuara quando a variancia entre esses ambientes for maior. Isto implica que
selecdo em sensibilidade ambiental € maximizada quando se escolhe ambientes mais
desviantes. Estes autores propuseram um modelo de selecdo onde qualquer
plasticidade fenotipica pode ser alcancada. Na realidade, a amplitude da sensibilidade
ambiental tem limitacGes, como sera visto adiante.

Em seus primeiros trabalhos sobre IGA em relacdo ao ganho de peso, Falconer
(1952) ja considerou que o0 alto crescimento sob baixo plano de nutricdo é
consequéncia de genes relacionados com a eficiéncia do uso de alimentos, enquanto
que maior crescimento, em niveis de nutricdo elevados, esta relacionado com genes
responsaveis por maior consumo de alimentos. Assim, fica bastante nitida a diferenca
nos loci génicos que estéo ativos quando se define uma caracteristica mensurada em
diferentes ambientes. Num trabalho mais recente, Falconer (1990) classificou a
selecdo para sensibilidade ambiental como antagonistica e sinergistica, ocorrendo a
primeira quando se faz sele¢cdo para cima em um ambiente desfavoravel, ou para
baixo em um ambiente favoravel, e a segunda quando se faz selegéo para cima num
ambiente favoravel, e para baixo num ambiente desfavoravel. Foram analisados
trabalhos diversos, mostrando que a sele¢do antagonistica (reduzindo sensibilidade
ambiental) e a selecdo sinergistica (aumentando a sensibilidade ambiental) ndo séo
regras como normalmente se espera, havendo muitas excecdes a estes casos. Mas, o
estudo sugere que selecdo antagonistica € a melhor forma de se aumentar a
performance média em dois ambientes, apesar de néo definir uma razéo tedrica para
tal fato.

Numa revisdo sobre o assunto, Scheiner (2002) cita um experimento de Jinks
et al. (1977), que revela resultados relacionados com selecdo simultdnea para a
plasticidade e para a média do valor da caracteristica entre ambientes usando tabaco
(N. rustica). A herdabilidade da plasticidade foi sempre mais baixa que a da média da
caracteristica, havendo uma correlacdo genética positiva entre o valor médio da
caracteristica e a plasticidade, e a forte resposta a selecdo para a média sobrepbs-se
a selecao para a plasticidade, quando era oposta a correlacdo. Este experimento
demonstrou que a média da caracteristica e a plasticidade da mesma séao
parcialmente independentes, dando evidéncia adicional de que a plasticidade é
causada por uma interagcdo complexa entre um numero diferente de tipos de loci

génicos. Nessa mesma revisdo , Scheiner (2002) apresenta outras colocacdes que
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sustentam a possibilidade de se fazer experimentos de selecdo para estabelecer
potenciais evolutivos. Um dos tipos seria a de selecéo artificial, onde o experimentador
seleciona uma caracteristica ou um indice relacionado. A selecao artificial pode ser
utilizada para afetar a plasticidade fenotipica, através da selecdo diretamente na
norma de reac¢do, ha caracteristica em multiplos ambientes, ou numa caracteristica em
um Unico ambiente com resposta correlacionada.

Mas ndo se podem desconsiderar os custos bioldgicos da robustez ou da
plasticidade. De Witt et al. (1998) definem tais custos e limites para a plasticidade
fenotipica. Para os autores, os dois distUrbios principais que impedem de se alcancar
plasticidade fenotipica oOtima sdo: a inacurdcia em avaliar o ambiente de
desenvolvimento, e a correlagdo incompleta entre ambiente de desenvolvimento e o
ambiente de selec¢éo.

Também De Jong e Bijma (2002) citam modelos mais recentes onde a ha
limites para a evolucdo da caracteristica de plasticidade ou robustez. Também nestes
modelos a presenca de interacdo gendtipo-ambiente indica a possibilidade de se
selecionar para a sensibilidade dos gendtipos as diferengas ambientais. Estes autores
discutem a metodologia para quantificar a plasticidade fenotipica, ou melhor, a
sensibilidade ambiental como uma caracteristica quantitativa e a formulacdo dos
objetivos de selecdo. Em varios trabalhos, nota-se a importancia do fator ontogenético,
ou seja, do posicionamento dos fatores ligados ao fenétipo expresso no decorrer das
diversas fases do desenvolvimento do animal. Schlichting e Pigliucci (1999)
consideram importante salientar o conceito de norma de rea¢do de desenvolvimento,
onde se tem um plano tridimensional, ou seja , a mesma superficie fenotipica ja citada,
onde cada diferente genoétipo pode apresentar variados fenétipos resultantes dos
diferentes ambientes afetando os diferentes estagios de desenvolvimento. Tal
propriedade das normas de reagdo de desenvolvimento € denominada competéncia.

Nijhout (2002) faz uma minuciosa analise das possibilidades de selecdo para
robustez, sendo que apresenta uma discussdo sobre a natureza n&o-linear dos
mecanismos de desenvolvimento. Uma conseqiiéncia dessa néo-linearidade é que
todos 0s genes sao igualmente correlacionados a caracteristica cuja ontogenia eles
controlam. Considerando que a robustez consiste em inclinacbes pequenas nas
normas de reacao e nas superficies fenotipicas (formuladas como funcdes da variacéo
genética), o autor considera que ha duas formas para ocorrer evolucdo da robustez: a
primeira, através das mutacBes e da selecdo na variagdo quantitativa na atividade

génica que mova a populacdo para uma regido onde tal inclinacéo seja pequena. E
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importante, neste caso, a consideracdo de que combinag¢des génicas podem levar a
pequenas inclinacdes na superficie fenotipica. E a segunda forma é através do
acréscimo de circuitos de retro-informacdo ou através de incorporacdo de novas
interacBes nos circuitos genéticos ja existentes. Altera-se, aqui, o formato da superficie
fenotipica, podendo entdo se fazer as inclinacdes relativas para alguns genes menos
intensas, sem haver a necessidade de mutacGes e conseqiiente selecdo desses
genes.

O trabalho de Sultan e Spencer (2002), citado por Kingsolver et al. (2002)
demonstra que migracdes entre subpopulacGes podem favorecer o desenvolvimento
de um novo genatipo plastico, ao invés de fixar um genétipo especialista em uma das
subpopulactes. Isto tem relevancia no melhoramento animal quando se fala de
globalizacdo do uso de sémen e a avaliagdo de touros através de programas
nacionais. Tal fluxo genético pode ser comparado a migracao dos individuos ou de seu
sémen, o que facilitaria 0 desenvolvimento de caracteristicas controladas por genes de
plasticidade.

Observando os varios trabalhos, nota-se a necessidade da definicdo das
normas de reacdo dos individuos da populacao, visando selecionar os animais para
sensibilidade ambiental. A determinacdo das normas de reacdo visando o
melhoramento animal deve somar os conhecimentos da biologia evolutiva com a
genética quantitativa e de populacdes utilizada no melhoramento, como sera visto a

seqguir.

¢) Normas de reacdo e melhoramento animal

O melhoramento genético animal realizado em circunstancias de interacédo
gendtipo-ambiente significativa tende a apresentar resultados menos eficazes,
considerando-se 0 ganho genético para uma dada caracteristica ser reduzido pelas
diferentes performances dos touros para cada ambiente. Mas, quando se observa a
possibilidade de selecdo para a sensibilidade ambiental em determinada
caracteristica, a presenca da IGA é fundamental, sendo necessario o desenvolvimento
de um indice de selecdo capaz de mensurar a robustez ou a plasticidade dos
individuos. A melhor forma de se lidar com a sensibilidade ambiental como uma
caracteristica a ser selecionada é definindo as normas de reacdo. Van Noordwijk
(1989) considera extremamente Util a representacdo de uma caracteristica quantitativa
de uma populacdo por um grupo de normas de reacdo que traduzem a variacao das

condicbes ambientais em fendtipos, pois combina informacdo sobre os mecanismos
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fisiolégicos (forma da norma de reacdo) e a variacado genética (disposicao das normas
de reacdo no conjunto), sendo facilmente observada a interacdo gendtipo-ambiente
como um nao paralelismo das normas. Combina, assim, ecologia, genética e fisiologia
numa mesma estrutura de trabalho, cujo titulo deve ser resumido no termo adaptacéo.

Para que a selecdo seja eficiente, torna-se importante a caracterizacdo das
normas de reacdo como adaptativas. Segundo Schlichting e Pigliucci (1999), a
abordagem proposta por Bradshaw, em 1965, e mais tarde por Schlichting, em 1986, e
Schlichting e Levin, em 1986, do uso da norma de reacdo com variancia associada
considera a plasticidade como sendo uma caracteristica em si sob controle genético,
sendo um possivel objeto de selecdo e portanto, adaptativa. Assim, a representacao
cartesiana das normas de reacao adaptativas deve ser em ordenadas cuja unidade é o
valor genético predito (VGP), e ndo a mensuracgao fenotipica.

Os modelos propostos por De Jong e Bijma (2002) usam a metodologia da
genética quantitativa e da biologia evolucionaria. Os autores descrevem 3 diferentes
modelos de selecdo de plasticidade. O primeiro, denominado de “character state
model” (que sera traduzido aqui como “modelo de estado discreto”) é baseado no
modelo de multiplos caracteres da genética quantitativa; o segundo, denominado de
modelo infinito-dimensional, baseado no modelo de fungéo de covariancia; e por dltimo
o modelo de norma de reacao, relativo ao modelo de regressao aleatéria usado em
melhoramento animal. O segundo método é uma transicdo entre os dois extremos,
mostrando que eles sdo de certa forma intercambiaveis. Tais autores afirmam que a
plasticidade fenotipica pode ser selecionada como qualquer outra caracteristica
fenotipica.

Kolmodin et al. (2002) estudaram a metodologia do estudo da IGA,
guantificando e descrevendo os padrdes de IGA do gado de leite nos paises ndrdicos
e avaliaram a utilidade dos modelos de norma de reagdo nesse estudo. Observou-se a
importancia das possiveis variaveis ambientais nas diversas caracteristicas analisadas
(producéo de proteina, dias em servico, e vida produtiva). Posteriormente, Kolmodin
(2003) também avaliou o efeito da selecdo para valores fenotipicos altos na
sensibilidade ambiental através de simulacdo, que também mostrou que a
sensibilidade ambiental média tende a aumentar com a selecdo para alto valor
fenotipico. A autora alerta para o fato de que, assim como as (co)variancias se
alteram com a variacdo ambiental, também as correlacdes entre as caracteristicas
também se alteram. Uma questdo apresentada € se a sensibilidade ambiental deve

ser considerada um dos objetivos de selecdo. Os resultados mostraram pouca
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significancia na interacdo genotipo-ambiente no gado nordico de leite. Uma
observacao importante a ser considerada é de que ha heterogeneidade nas variancias
genética e ambiental ao longo do gradiente ambiental, causando uma variacdo na
herdabilidade nos diversos ambientes. Assim, com normas de reacdo definidas pode-
se também escolher o ambiente de selecdo no qual se tenha o maior ganho genético.

Fikse et al. (2003), trabalhando com dados de gado leiteiro Guernsey dos
Estados Unidos, Africa do Sul, Austrdlia e Canada, avaliou o efeito de interacio
gendtipo-ambiente na producdo. Foram utilizados 5 modelos, sendo um modelo de
carater simples entre paises, um modelo de carater simples entre paises com
variancia heterogénea, um modelo de multiplo carater entre paises, um modelo de
multiplo carater com cluster entre paises e um modelo de norma de reacao. O trabalho
observou grande heterogeneidade de varidncia entre os paises, sendo que o0s
modelos de melhor avaliagdo foram o modelo de carater simples entre paises com
variancia heterogénea e o modelo de mudltiplo carater entre paises.

Os modelos de regressao aleatoria sdo descritos por Kirkpatrick e Heckman
(1989), Kirkpatrick et al. (1990), Meyer (1998), Albuquerque (2004) e Schaeffer (2004)
como aplicaveis no estudo de IGA. Os autores descrevem possibilidades da regresséo
da mensuragédo de uma caracteristica numa variavel ambiental, gerando uma norma
de reagdo, bem como o uso de regresséo aleatoria e das fungbes de covariancia como
modelos para estimacéo de parametros de (co)variancia.

Esta dissertacdo dispde sobre dois estudos centrados na significancia
da interacdo genotipo-ambiente e na sensibilidade ambiental dos individuos, sendo os
temas especificos tratados nos capitulos 2 e 3:

O Capitulo 2, denominado Interacdo Geno6tipo-Ambiente em Caracteristicas de
Crescimento de Bovinos Red Angus , apresenta-se de acordo com as normas para a
publicacdo na Revista Brasileira de Zootecnia. O objetivo deste capitulo foi determinar
a significancia da IGA em caracteres de crescimento de rebanho Angus, em ambiente
com heterogeneidade climatica definida, usando metodologia especifica para base de
dados com volume restrito. O Capitulo 3, denominado Sensibilidade Ambiental em
Caracteristicas de Crescimento em Bovinos Nelore Analisada Através de Normas de
Reacdo Adaptativas, apresenta-se de acordo com as normas para publicacdo na
Revista Brasileira de Zootecnia. O objetivo deste capitulo foi determinar as normas de
reacao adaptativas de touros da raca Nelore através da regressao aleatdria dos dados
de progénie, e comparar os valores obtidos aos valores genéticos preditos pelos

modelos tradicionais, verificando a correlagédo entre os dois métodos de selec¢éo.
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INTERACAO GENOTIPO-AMBIENTE EM CARACTERISTICAS DE CRESCIMENTO
DE BOVINOS RED ANGUS

Resumo

Dados de bovinos da raca Red Angus oriundos de um Unico criatério localizado
no centro-sul norte-americano foram utilizados com o objetivo de avaliar a significancia
da interacdo gendtipo-ambiente (IGA) em animais nascidos na primavera e no outono
por meio da estimacédo da sua correlacao genética. Foi utilizada a inferéncia bayesiana
(programa MTGSAM) em analises uni-carater e bi-carater dos pesos ao nascer (PN),
aos 205 dias (PD), aos 365 dias (PA) e ganho de peso entre 205 e 365 dias (GA),
sendo estimadas as funcdes de densidade de probabilidade associadas as
herdabilidades e correlacbes genéticas, tendo as Ultimas médias de 0,56, -0,11, 0,43 e
0,40, e modas de 0,66, -0,07, 0,39 e 0,49, respectivamente para cada carater,
mostrando uma grande significancia da IGA. A metodologia mostrou-se capaz de
estimar satisfatoriamente os componentes de (co)varidncia, mesmo em um volume
limitado de dados, mostrando correlacfes genéticas extremamente baixas em clima
heterogéneo em um mesmo local, pondo em discussdo os resultados da analise uni-

carater.

Palavras-chave: gado de corte, parametros genéticos, inferéncia bayesiana, ambientes

heterogéneos
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GENOTYPE BY ENVIRONMENT INTERACTION IN GROWTH CHARACTERS OF
RED ANGUS CATTLE

Abstract

Data from Red Angus cattle from a single herd located in middle-southern from
USA were analyzed with the objective of evaluating the significance of genotype by
environment interaction (GxEI) in calves born in Spring and Fall by estimation of its
genetic correlation. The Bayesian inference (MTGSAM program) were used in an uni-
character and a bi-character analysis of birth weight, 205-days weight, 365-days weight
and gain between 205 and 365 days. The functions of probabilistic density of
heritabilities and genetic correlations were estimated, with this last ones having
averages of 0,56, -0,11, 0,43 and 0,40, and modes of 0,66, -0,07, 0,39 and 0,49,
respectively for each character, showing a large significance of GxEI. The
methodology was satisfactory in estimating the (co)variance components, even with a
small volume of dates, showing low values of genetic correlations in a place with

heterogeneous climate, generating discussion about the uni-character analysis.

Key-words: beef cattle, genetic parameters, Bayesian inference, heterogeneous
climate
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Introducéo

A interacdo gendtipo-ambiente é definida por Bowman (1981) como a mudanca
de desempenho relativo de um carater de dois ou mais genétipos medidos em dois ou
mais ambientes. Tal mudanca pode ser na ordem ou na magnitude da variancia.
Inicialmente propunha-se a selecdo no melhor ambiente, conforme Hammond (1947),
mas trabalhos posteriores, como o de Barria (1978), mostraram que a presenca de
interacdo gendtipo-ambiente (IGA) significativa retardava a resposta a selecao. Para a
avaliacdo da IGA, Falconer (1952) considerou a caracteristica a ser avaliada em
diferentes ambientes como sendo diferentes caracteristicas, e estimou a correlagcédo
genética entre elas. Robertson (1959) sugeriu que valores de correlacdo abaixo de
0,80 implicariam em alteragdo do ranking, sendo considerado o limite para se
determinar a significancia da IGA. Desde entdo, diversos trabalhos tém sido realizados
com essa finalidade em caracteristicas de gado de corte. Entre os estudos que
encontraram IGA significativa em rebanhos taurinos, podem ser citados os trabalhos
de Woodward e Clarck (1950) com peso ao nascer , ganho de peso até a desmama,
ganho de peso pdés-desmama e eficiéncia no consumo de alimentos, Burns et al.
(1979) estudando o peso ao nascer, peso a desmama e ganho médio diario, Grass et
al. (1982) em caracteristicas reprodutivas, Bertrand et al. (1985) com pesos a
desmama, Alencar (1985) estudando o peso ao nascer e aos 270 dias, Bolton et
al.(1987) no peso ao nascer e em caracteristicas de crescimento, assim como Notter
et al. (1992), . Em rebanhos de bovinos zebuinos e cruzamentos também encontraram
IGA significativa Lima (1974) no peso a desmama, Nobre et al. (1988) no peso ao
nascer, desmama e ao ano, Souza (1997) no peso a desmama e Ferreira et al. (2000)
no peso a desmama, além do pré e poés-desmama, dentre outros. Entretanto, estudos
recentes com bases de dados bastante amplas encontraram IGA néo significativa,
como o trabalho de De Mattos et al. (2000), com peso a desmama de bovinos
Hereford nos EUA, Canadé e Uruguai (correlagbes entre 0,82 e 0,90) e o trabalho de
Johnston (2003), com peso pés-desmama de varias racas, na pré-terminagao e pré-
abate, estimando correlacdes genéticas acima de 0,80 entre o Sul e Norte da
Austrdlia. Observa-se nesses trabalhos um volume de dados bastante grande, o que
aumenta a confiabilidade das andlises. Porém, a definicdo dos ambientes onde se
procura a interacdo também se torna ampla, o que pode mascarar os resultados,
conforme relatou Bertrand (1991). Dados relativos a ambientes com uma descricdo

mais especifica podem sugerir comportamentos e explicar a diversidade ou a
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similaridade das caracteristicas comparadas, mas esbarram no volume de dados
pequeno e restrito, que tornam as estimativas dos parémetros genéticos pouco
robustas, gerando resultados locais, pouco confiaveis. Este trabalho teve como
objetivo determinar a significAncia da IGA em caracteres de crescimento de rebanho
Red Angus, em ambiente com heterogeneidade climatica definida, utilizando-se de
abordagem bayesiana, com a finalidade de comparar os resultados com a analise

tradicional.

Material e Métodos

Foram utilizados dados oriundos das Neo-Sho Farms, localizadas em
Southwest City, na regido de divisa entre os estados de Oklahoma e Missouri, nos
Estados Unidos, sendo um criatério de bovinos da raca Red Angus registrados. O
manejo das fazendas é bastante homogéneo dentro de cada estacdo, havendo
heterogeneidade de clima devido ao fator temporal. O veréo é extremamente quente e
Uumido e o inverno € bastante frio e seco (Figuras 1 e 2).

O banco de dados inicial foi de 3277 animais, nascidos entre 1999 e 2003, em
duas estacOes de nascimento: outono (entre fevereiro e margo) e primavera (entre
agosto e setembro). A matriz de parentesco foi formada com base em 5246 animais.

A avaliacdo de crescimento foi feita com base no peso ao nascer (PN), peso a
desmama e peso ao ano, sendo feitos ajustes para estes dois Ultimos visando obter o
peso aos 205 dias (PD) e o peso aos 365 dias (PA), além do ganho de peso entre 205
e 365 dias (GA).

A formacdo de grupos de contemporaneos foi baseada no sexo, fazenda,
estacdo e ano de nascimento, sendo considerados “outliers” os dados com valor de
3,5 desvios-padréo acima e abaixo da média do grupo. Também foram descartados os
grupos de contemporaneos com menos de trés dados (Tabela 1).

Para a avaliacdo da IGA, foram considerados dois ambientes, sendo os dados
de animais nascidos no outono, que cresceram até a desmama no inverno e da
desmama até o ano no verdo, e 0os dados de animais nascidos na primavera, que
cresceram até a desmama no verdo, e da desmama até o ano no inverno, formando
0s grupos de ambiente Outono e Primavera, considerados na Tabela 2.

Os animais sofreram selecdo apdés a desmama, baseada no fenétipo e dentro

de cada familia, o que explica a diminuicdo do niumero de dados do PA e GA.
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As estimativas dos componentes de (co)variancia foram feitas a partir de uma

analise uni-carater e outra bi-carater, cujo modelo considerado foi:

y=X[+Za+e
onde,

Y= vetor das variaveis dependentes (caracteristica medida em um ou dois

ambientes);

X = matriz de incidéncia dos efeitos fixos;

3 = vetor de efeitos fixos (grupo de contemporéneos e idade da mée ao parto);

Z = matriz de incidéncia dos efeitos aleatérios (genéticos diretos, maternos e de

ambiente permanente materno em PN e PD);

a = vetor dos efeitos aleatérios dos valores genéticos diretos, maternos e de

ambiente permanente materno em PN e PD do animal (efeito animal);

€ = vetor dos erros associados a cada observacéo.

Inicialmente utilizou-se a metodologia freqlientista para as estimativas, através
do programa MTDFREML de Boldman et al.(1993), que apresentou dificuldades para
convergéncia na analise bi-carater, com resultados susceptiveis aos valores iniciais da
estimacéo, e varias provaveis solucdes locais. Tal situacdo era esperada, devido ao
volume relativamente pequeno de dados apds a subdivisdo em estacdes. Assim, foi
utilizada a metodologia de inferéncia bayesiana, com o uso do programa MTGSAM, de
Van Tassel Van Vleck (1995), obtendo-se a distribuicdo dos pardmetros estimados.
Foram geradas as cadeias de Gibbs, por meio de 5.005.000 iteracdes, com um
descarte inicial (“burn-in”) de 5000 itera¢Bes. Foram gerados 20.000 dados por meio
de da amostragem a cada 250 iteracdes, sendo a correlacéo serial ainda alta (maior
que 0,5). Uma segunda amostragem a cada 25 dados foi realizada nos dados da
primeira amostragem, gerando uma correlagdo serial menor que 0,1, considerada
satisfatoria, num total de 800 dados de amostragens.

Tais procedimentos foram realizados para cada peso e para 0 ganho de peso

Os valores genéticos dos animais foram preditos através do Blup empirico,
sendo utilizadas as médias das estimativas das (co)varidncias como valores iniciais no
programa MTDFREML, de Boldman et al.(1991).
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Resultados e Discussao

Na analise uni-carater, foram obtidas as funcbes de densidade das
herdabilidades apresentadas na Figura 3, com o0s valores das médias e modas
observados na Tabela 3. Revisbes sobre as herdabilidades das caracteristicas
estudadas definem valores entre 0,35 e 0,45 para o PN, 0,25 e 0,30 para PD, 0,38 e
0,45 para PA e 0,45 e 0,55 para GA, conforme Pereira (1983) .Os valores da média
das funcdes de densidade para a herdabilidade estimadas para PN, PD e GA, de 0,45,
0,38, e 0,40, respectivamente, mostraram-se coerentes com tal literatura. O valor
associado a média da herdabilidade do PA, de 0,63, é considerado elevado, mas é
explicado pela selecdo ao desmame. Valores ao redor de 0,31, 0,24, 0,33 e 0,31 para
PN, PD, PA e GA, respectivamente, sdo citados por Simm (1998), ficando todos estes
abaixo dos valores aqui encontrados. Os resultados das médias das estimativas das
variancias podem ser observadas na Tabela 5.

Na analise bi-caréter, os resultados da estimagéo dos parametros definiram as
distribuicdes posteriores dos valores de herdabilidade e correlagdo genética para os
grupos de dados de nascimento de Outono e de Primavera. Observando-se 0s
gréficos das densidades das distribui¢cdes para as herdabilidades dos diferentes pesos
nos dois ambientes (Figuras 4, 5, 6 e 7), pode-se perceber a grande amplitude nas
estimativas, o que pode explicar parte da dificuldade na estimacdo dos parametros
pela abordagem frequentista. Os valores das estimativas de herdabilidade para cada
ambiente e as correlagdes genéticas entre os ambientes, com base na média ou na
moda de cada analise sdo mostradas nas Tabela 4, sendo ainda mais elevadas em
relacéo aos valores de literatura citados.

Os valores das médias das herdabilidades estimadas se mostraram ainda
maiores nos conjuntos de dados de outono quando comparados aos de primavera.
Inicialmente, isso reflete uma heterogeneidade de variancia que pode ser associada a
uma interacdo gendtipo-ambiente significativa, conforme observado na Tabela 6.

Observam-se valores extremamente altos para as herdabilidades do peso ao
ano (PA) em relacdo as outras caracteristicas em ambas as analises, tendendo
mesmo a uma moda igual a um no ambiente de inverno. Isso pode ser explicado pela
pratica de selecdo feita baseada no peso a desmama, onde sdo descartados 0s
animais inferiores de cada familia (meio irm&os), reduzindo a variancia dentro de cada
familia e maximizando a variancia entre familias, o que tende a criar um efeito de

aumento da variancia aditiva relativa a variancia fenotipica. Regressfes lineares
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realizadas dos valores fenotipicos de PA em funcdo de PD definiram coeficientes de
determinacéo de 0,3301 para o outono e 0,4452 para a primavera, mostrando que a
selecdo baseada no peso a desmama tem importante efeito na variacdo do peso ao
ano. Entretanto, as regressoées lineares dos valores fenotipicos de GA em funcéo de
PD definiram coeficientes de determinacdo de 0,0681 e 0,0406, para outono e
primavera, respectivamente, mostrando o pequeno efeito de selecado feita com base
em PD, sobre a variacdo do GA. As herdabilidades da caracteristica GA nos dois
ambientes foram mais proximas das herdabilidades de PN e PD, ficando com médias
de 0,58 e 0,42 no outono e primavera, respectivamente.

Para a determinacdo da IGA foi considerada a correlacdo genética entre 0s
dois ambientes na analise bi-carater, conforme Falconer (1952), sendo que o valor de
significancia foi estabelecido em funcédo do trabalho de Robertson (1959), em que
valores abaixo de 0,80 mostraram IGA com alteracdo de ranking. Pode-se observar as
densidades das distribuicbes das correlagBes genéticas entre o ambiente de veréo e
inverno nas Figuras 4, 5, 6 e 7, sendo os valores das modas e das médias também
presentes nas Tabela 4. Observa-se os valores das médias e das modas das
correlagbes genéticas abaixo de 0,80 em todas as caracteristicas, com especial
atencdo ao PD, com média de -0,11 e moda de —0,07, negativas, mostrando uma
guase total independéncia entre a caracteristica de outono e a de primavera.

Uma outra forma de observar os resultados, é a determinagdo das
probabilidades acumuladas, sendo gerada a probabilidade de ocorréncia de correlagéo
genética abaixo de 0,80, refletindo IGA significativa (Figuras 8, 9, 10 e 11). Os valores
obtidos mostram a probabilidade de IGA significativa (correlagéo abaixo de 0,80) de
84,07% para o PN, 99,93 % para o PD, 97,08% para o PA e 96,78% para o GA, todas
bastante elevadas.

Para a avaliacdo dos valores genéticos dos touros analisados, foram geradas
retas unindo os valores genéticos diretos no peso a desmama em cada ambiente para
0s animais com acuracia acima de 0,70 e produgdo em ambos os ambientes. A figura
12 exemplifica os resultados, sendo que a inversdo de ranking (dos valores genéticos
obtidos com as médias dos parametros estimados) pode ser visualizada pelo
cruzamento entre as retas dos diversos touros. Como ha varios desses pontos podem
ser observadas as diversas alteracfes de ranking entre o ambiente de primavera e de

outono.
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Também foram realizadas regressdes lineares dos valores genéticos preditos
pela andlise bi-carater de outono e primavera em funcdo dos valores genéticos
preditos pela analise uni-carater, conforme se pode observar nas Figuras 13 e 14 . Os
coeficientes de determinagéo foram de 0,0921 e 0,5399, respectivamente. Isto indica a
tendéncia da VGP uni-carater tradicional de se aproximar dos valores de maior
representatividade numérica, visto a presenca de IGA determinar resultados de VGP
de outono e de primavera como valores muito diferentes. Assim, 0 maior nimero de
dados oriundos da primavera explica a maior correlacdo entre estes valores e 0s
relativos a VGP da andlise uni-carater. Mas isto também indica que a ampliacao do
volume do banco de dados oriundos de ambiente heterogéneos pode aumentar a
robustez das analises, mas ao mesmo tempo, diminuira a precisdo das mesmas.

E uma limitagdo comum associada a definicido de um ambiente especifico,
sendo a mensuragdo de maiores numeros de animais diretamente relacionada a
multiplicidade dos fatores ambientais. Cria-se assim um circulo vicioso onde a divisdo
em diversos ambientes reduz o volume de dados, impossibilitando a analise
convencional. Aumentando-se 0 nimero de dados, a analise fica robusta, mas perde-
se a precisdo ambiental, multiplicando-se os fatores climéaticos e possibilitando a
ocorréncia de interacdo. As fases de cria e recria de bovinos, normalmente realizadas
a pasto, ndo possuem a homogeneidade caracteristica dos confinamentos da fase de
terminacdo, onde o0s ambientes s&o controlados e seus efeitos facilmente
determinados. A simples definicdo do ambiente como sendo a pasto ndo define quais
das mdltiplas opg¢bes de qualidade da forrageira e clima estdo interferindo na
performance dos animais, sendo os fatores variaveis ao longo do tempo (a pastagem
perde a digestibilidade dentro de um mesmo verao, notadamente em areas tropicais, e
o clima se inverte com a mudanca de estacdes, principalmente nas &reas
temperadas). Isto pode ser confirmado observando-se as variancias residuais da
analise bi-carater no outono e primavera. Os dados de outono se caracterizam por
intensa suplementagéo, visto o rigido inverno, inclusive com nevascas, ao contrério
dos dados de primavera, onde as vacas se alimentam basicamente de pastagem. Os
valores médios de variancia residual no outono tendem a ser inferiores a metade dos
valores médios de variancia residual na primavera.

A discussdo realmente cria sentido quando se toma por referéncia a
observacao de Lewontin (1992), que alerta para a ineficacia da andlise de variancia
quando h& a presenca de IGA significativa. Como esta se traduz por um efeito ndo

linear, ndo é correta a sua particdo na analise de variancia, estando incorporada de
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forma néo aditiva as diferentes parcelas dos componentes da variancia. A comparacao
entre os resultados obtidos dos valores médios das fun¢gbes de densidade das
variancias da andalise uni-carater aos da andalise bi-carater, observadas nas Tabelas 6
e 7, mostram:

a) variancia fenotipica pouco variavel;

b) variancia genética aditiva direta e materna muito maiores na analise bi-

carater no outono;
c) variancia de ambiente permanente materna e variancia residual muito
menores na analise bi-carater no outono.

Ou seja, observa-se uma redefinicdo das diferentes parcelas dos componentes da
variancia para o ambiente especifico de outono. Isto é I6gico se a IGA for considerada
significativa. Toda a variancia relativa a IGA é acumulada na parcela da variancia
residual, reduzindo a herdabilidade, visto ndo conseguir ser contabilizada pela
variancia genética. Quando se restringe a amplitude ambiental, o valor da parcela de
varidncia genética incorpora a parcela dispersa pela IGA, visto diminuir nesse
ambiente especifico o elemento multiplicativo. Outras possibilidades poderiam ser
consideradas , caso a variancia fenotipica também tivesse uma alteragédo substancial,
0 que nao ocorreu. Os valores das estimativas da variancia fenotipica na analise uni-
carater variaram pouco em relacao aos da andlise bi-carater, reforcando a nogcéao de
coeréncia desta Ultima e mantendo a possibilidade de comparacdo entre o0s
resultados. Especialmente sobre as estimativas da varidncia do efeito aleatdrio de
ambiente permanente (materno), observa-se a importancia da suplementagdo do
rebanho, que é regra no manejo relativo aos dados de outono, reduzindo a variancia,
em relacdo ao ambiente de primavera, podendo responder pela maior dependéncia da
performance da progénie em relacdo a mée. Estes resultados reforcam a proposi¢do
de Sarkar & Fueller (2003) de que a analise de variancia pode falhar ao reconhecer
importantes fatores etiolégicos e ao mesmo tempo sugerir outros incorretos quando o
pré-requisito da inexisténcia de IGA significativa é ignorado. E a observacdo de IGA
significativa, mesmo numa escala geogréfica tdo pequena quanto a apresentada neste
trabalho, reforcam a proposicéo de Schlichting e Pigliucci (1998), de que na natureza,
a presenca de IGA significativa é regra e ndo excecdo. Principalmente nas faixas
temperadas e subtropicais, ndo basta somente delimitar regibes de ambientes
semelhantes, mas também periodos com caracteristicas ambientais semelhantes. Isto
gera uma dificuldade quando se procura o melhoramento genético tradicional. Porém,

7

quando a caracteristica procurada é uma sensibilidade ambiental robusta, estas
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regides sdo especialmente adequadas para se mensurar tal caracteristica.
Infelizmente, a base de dados se torna excessivamente subdividida, dificultando a
estimaticdo das (co)variancias. A abordagem utilizada, definida como modelo de
estado discreto (“character-state model”) por De Jong e Bijma (2002), consegue definir
um indice de sensibilidade ambiental através da diferenca entre os valores genéticos
para cada ambiente, mesmo com um volume menor de dados, visto a utilizacdo da
analise bayesiana. Apesar da geracdo de um indice de estabilidade através da
diferenca entre o VGP de outono e 0 VGP de primavera para cada touro (ou seja, um
AVGP), a utilizag&o dos resultados é bastante limitada, sendo a sele¢édo para robustez
limitada aos ambientes comparados. Um fato de importancia é que se pode observar
uma grande variabilidade na sensibilidade ambiental, o que permite dizer que ha
potencial para se selecionar animais que suportem ambientes extremos dentro do

rebanho analisado.

Concluséo

Mesmo com o pequeno tamanho de amostra utilizado, considerando-se as
distribuicdes posteriores das correlacdes genéticas estimadas pode-se afirmar que a
IGA entre os ambiente de outono e primavera para as caracteristicas de peso ao
nascer (PN), peso a desmama (PD), peso ao ano (PA) e ganho de peso entre a
desmama e o ano (GA) foi significativa.

Corrobora-se a hipétese de que grupos menores, com ambientes bastante
definidos, podem possuir IGA significativa, que se dilui em volumes maiores de dados.
Ainda considerando-se uma mesma posi¢cdo geogréafica, como no conjunto de dados
analisados, onde pouca interacdo poderia ser esperada, ha o fator temporal que
determina tais diferencas, sendo as esta¢fes do ano um fator importante em locais de
clima heterogéneo. Assim, é importante ndo se partir de pressupostos de nao-
significAncia da IGA, sendo que os valores genéticos preditos a partir de dados
provenientes de varios ambientes serdo médias das varias interacdes entre 0s

diversos ambientes de origem dos dados.
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Figura 1 — Temperaturas maximas e minimas médias mensais em Neo-sho, Missouri
1970 a 2000 - Fonte: Adaptado da High Plains Regional Climate Center (2002)
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Tabela 1 — Numero de registros, médias (kg), desvios-padréo (kg) e coeficientes de
variacdo (%) dos dados totais

No. Registros Média (kg) DP(kg) CV(%)
PN 3270 35,0 6,23 17,8
PD 3200 265,4 33,76 12,7
PA 1965 458,5 67,68 14,8
GA 1965 1,159 0,332 28,6

Tabela 2 — Numero de registros, médias (kg), desvios-padrdo (kg) e coeficientes de
variacao (%) dos dados de Outono e Primavera

Outono

Numero Media(kg) DP(kg) CV(%)
PN 1161 32,6 6,24 19,1
PD 1139 255,9 31,40 12,3
PA 608 4422 65,22 14,7
GA 608 1,14 0,34 29,9

Primavera

Numero Media(kg) DP(kg) CV(%)
PN 2109 36,3 5,82 16,0
PD 2061 270,7 33,88 12,5
PA 1357 465,8 67,52 14,50
GA 1357 1,168 0,33 28,1
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Tabela 3. Médias e modas das fungbes de densidade de probabilidade da

herdabilidade do peso ao nescer (PN), peso aos 205 dias (PD), peso aos 365 dias

(PA) e ganho entre 205 e 365 dias (GA), na analise uni-carater.

Herdabilidades

Média Moda
PN 0,45 0,40
PD 0,38 0,33
PA 0,64 0,60
GA 0,40 0,40

Tabela 4. Médias e modas das funcBes de densidade de probabilidade da

herdabilidade de outono, de primavera e a correlacdo genética estimadas para 0 peso

ao nascer (PN), peso aos 205 dias (PD), peso aos 365 dias (PA) e o ganho entre 205

e 365 dias (GA) na andlise bi-carater.

Herdabilidade Outono

Herdabilidade Primavera

Correlagdo Genética

Médias Modas Médias Modas Médias Modas
PN 0,64 0,76 0,49 0,46 0,56 0,66
PD 0,76 0,91 0,42 0,39 -0,11 -0,07
PA 0,91 1,00 0,60 0,60 0,43 0,39
GA 0,58 0,63 0,42 0,45 0,40 0,49
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Tabela 5. Médias das fun¢Bes de densidade das variancias aditivas diretas, maternais,
de ambiente permanente e residuais e herdabilidades de PN, PD, PA e GA estimadas

pela analise uni-carater.

Variancias (kg.kg)

Aditivas Maternas Ambiente Permanente Residuais Fenotipicas

Média Média Média Média Média
PN 14,78 6,03 2,43 13,01 32,50
PD 341,99 235,11 86,51 371,24 893,26
PA 1027,53 585,59 1613,12
GA 0,0143 0,0216 0,0359

Tabela 6. Médias das fun¢Bes de densidade das variancias aditivas diretas, maternais,

de ambiente permanente, residuais e fenotipicas de PN, PD, PA e GA na andlise bi-

carater.
Estimativa das médias das variancias (em kg.kg)
Aditivas Maternais Ambiente Permanente Residuais Fenotipicas

PN outono 25,46 14,37 2,51 5,44 39,20
PN primavera| 15,03 4,14 1,87 13,34 30,39
PD outono 733,31 323,60 47,63 128,44 957,18
PD primavera| 381,27 233,72 104,91 322,68 898,01
PA outono 1557,16 142,63 1699,78
PA primavera| 989,18 648,40 1637,58
GA outono 0,020 0,014 0,034
GA primavera| 0,016 0,022 0,038
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SENSIBILIDADE AMBIENTAL EM BOVINOS NELORE ANALISADA POR MEIO DE
NORMAS DE REACAO ADAPTATIVAS

Resumo

O estudo visou verificar a importancia da interacdo genétipo-ambiente em gado
de corte, quantificando as normas de reacdo adaptativas de touros da raca Nelore
para o peso ajustado aos 550 dias, por meio de regressdo aleatéria do peso nos
grupos ambientais, estes baseados nas médias de pesos de fazenda-ano agrupadas
em multiplos de 10, definindo assim o gradiente ambiental. Os dados utilizados foram
obtidos junto ao Programa de Melhoramento Genético da raga Nelore da USP de
Ribeirdo Preto. Os valores obtidos foram comparados aos preditos pelos modelos
tradicionais, verificando a relacdo entre as diferencas esperadas na progénie (DEPS) e
a sensibilidade ambiental. As estimativas de herdabilidade foram crescentes nos
extremos dos grupos ambientais definidos, sendo que a correlacdo genética entre
cada grupo ambiental mostrou-se extremamente variavel, sendo préxima a um em
ambientes de média semelhante, ficando préxima a zero entre grupos ambientais
extremos. A relacdo entre a sensibilidade ambiental e a DEP predita pelo modelo
tradicional mostrou-se pequena, sendo que os coeficiente de determinacdo da
regressao de primeiro e segundo graus entre esses dois indices foram de 0,0059 e
0,0800, respectivamente. Conclui-se que a utilizagdo das normas de reacdo
adaptativas deve ser considerada para a definicdo de programas de melhoramento
genético animal quando os nichos ambientais apresentarem gradiente muito amplo a

ser explorado.

Palavras-chave: crescimento, interacdo-gendtipo ambiente, plasticidade, regressdo

aleatoria, robustez.
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ENVIRONMENTAL SENSITIVITY IN NELORE CATTLE STUDIED BY ADAPTIVE
REACTION NORMS

Abstract

This study aimed to verify the importance of genotype by environment
interaction in beef cattle, quantifying the adaptive reaction norms of Nelore bulls for the
550 days adjusted weight on the environmental groups obtained by the average herd-
year weights joined in a 10-multiples environmental scale. The data were obtained from
the Nelore Cattle Breeding Program in USP of Ribeirdo Preto. The obtained values
were compared to those predicted by traditional methods. The estimation of heritability
was increasing in the extremes environmental groups, and the genetic correlation
between each of those groups ranged from values near unity in environments with
similar averages to values near zero between extremes environmental groups. The
relationship between environmental sensitivity and the expected progeny diferences
(EPDs) predicted by traditional method were small, with r-square of 0,0059 and 0,0800
for first and second grades regression, respectively. So, the conclusion was that
adaptive reaction norms must be considered to define a program of genetic
improvement when environment niches have a large range of environment levels to be

explored.

Key-words: growth, genotype by environment interaction, plasticity, random regression,

robustness
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Introducéo

Na definicAdo colocada por Falconer (1990), entende-se por sensibilidade
ambiental as diferencas entre as mensuracdes de um gendétipo ou de uma populacéo
realizadas em dois ou mais ambientes diferentes. Schmaulhausen (1949) define
norma de reacdo como a gama de fenétipos produzidos por um gendétipo nos diversos
ambientes. Observando-se as duas definicbes pode-se concluir que a sensibilidade
ambiental € uma caracteristica apresentada pelas normas de reacdo. Portanto, uma
norma de reacdo tem maior sensibilidade ambiental, ou seja, é mais plastica, numa
determinada caracteristica, quando apresenta maiores variacdes conforme se altera o
ambiente de desenvolvimento. De forma oposta, uma norma de reagdo tem menor
sensibilidade, ou seja, € mais robusta, quanto menores forem as variacbes da
caracteristica nos diversos ambientes. Segundo Sarkar (1999), as normas de reagao
foram inicialmente utilizadas por Woltereck em 1909, em trabalhos de ecologia e
biologia evolutiva. Atualmente, tém sido utilizadas no desenvolvimento das teorias de
evolucdo e selecdo em plasticidade fenotipica (Via e Lande ,1984) e canalizac¢édo
ambiental (Stearns e Hoekstra, 2000), onde a variagdo fenotipica € ampliada ou
limitada, respectivamente, pelos mecanismos de desenvolvimento. Trabalhos recentes
de Schlichting e Pigliucci (1998) definiram as normas de reacdo como adaptativas, ou
seja, suas caracteristicas de plasticidade e robustez estdo sobre controle genético e
sdo portanto susceptiveis a selecdo. Outros trabalhos de Via et al. (1995), Pigliucci
(1996), De Jong e Bijma (2002), Scheiner (1993), Lewontin (2002), Scheiner (2002),
Kingsolver et al. (2002) e Nijhout (2002) associaram temas da Biologia Evolutiva as
ferramentas da Genética Quantitativa. Tais trabalhos modelaram a base para a
utilizacdo das normas de reagcdo no melhoramento genético animal. Van Noordwijk
(1989),, De Jong e Bijma (2002), Kolmodin et al. (2002), Fikse et al. (2003) definiram o
uso de regressdes aleatdrias utilizando a funcdo de covariancia do fenétipo em um
gradiente ambiental para determinar as normas de reagdo adaptativas, propondo
curvas caracterizadas por diferentes herdabilidades e diferentes valores genéticos
preditos nos diferentes ambientes, todos estes correlacionados na estrutura de
covariancia. A regressdo aleatéria e a funcdo de covaridncia sdo descritas por
Kirkpatrick e Heckman (1989), Meyer (1998), Schaeffer (2004) e Albuquerque (2004).
Assim definidas, as normas de reacdo podem ser caracterizadas, segundo Schlichting
e Pigliucci (1998), por atributos de quantidade, padréo, rapidez, reversibilidade e
competéncia. Nao ha relatos de sele¢éo artificial realizada diretamente nos atributos

da norma de reacdo em rebanhos de bovinos de corte, apesar das variacdes
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ambientais serem grandes nos diversos sistemas de criagdo. Tais variacdes podem
ocorrer no espaco e no tempo, sendo resultado da instabilidade do clima, da
complexidade das economias onde a atividade pecuaria se desenvolve, ou mesmo da
amplitude do mercado, expandido pela globalizacdo. Atualmente a avaliacdo dos
valores genéticos preditos (VGPs) é a forma mais comum de comparacdo entre 0s
diversos animais visando a selecdo e o melhoramento animal. O objetivo deste
trabalho € determinar as normas de reacdo adaptativas de touros da raca Nelore por
meio da regressao aleatéria dos dados de progénie, e comparar os valores obtidos
aos valores genéticos preditos pelos modelos tradicionais, a fim de verificar se ha

relacdo entre eles.

Materiais e Métodos

Os dados utilizados no trabalho foram fornecidos por oito fazendas que fazem
parte do Programa de Melhoramento Genético da raca Nelore da USP, campus de
Ribeirdo Preto. O banco de dados consistiu de 20502 animais nascidos entre 1975 e
2003 e pesados regularmente, com uma matriz de pedigree de 35912 animais,
reduzida num modelo de touro a 3700 animais. Foram realizados ajustes nas
pesagens, sendo calculado o ganho de peso num intervalo de no maximo 90 dias ao
redor dos 550 dias, gerando por interpolagdo o valor de P550. Foram criados o0s
grupos de contemporaneos (GC) a partir dos efeitos de sexo, fazenda, raga (nelore
padrdo ou mocho), manejo, lote, estacdo de nascimento (duas) e ano. Foram
eliminados os grupos com menos de quatro individuos, além dos animais com menos
de 3 filhos e os dados que estivessem fora do intervalo de 3,5 desvios-padréo acima e
abaixo da média de cada GC. Somaram-se 526 grupos de contemporaneos presentes
na andlise. Também foi definida a idade da vaca ao parto (IVP) em 10 niveis
equivalentes a idade em anos, exceto nas idades de um a dois anos consideradas
como IVP 2 , as idades de 11,12 e 13 anos consideradas como IVP 11 e as idades
acima de 13 anos consideradas como IVP 13.

Para a regresséo aleat6ria, foram criados grupos ambientais (GA), definidos
inicialmente por grupos fazenda-ano, e em seguida, agrupados pela sua média em
intervalos regulares de 10 em 10 kg, sendo os grupos fazenda-ano com médias abaixo
de 250 kg inseridos no GA de 250 kg, e os grupos fazenda-ano com médias acima de
390 kg inseridos no GA de 390 kg. Assim, a analise contou com 14406 dados de peso

aos 550 dias da progénie de 381 touros, com média de 319,63 kg, desvio-padrdo de
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66,73 kg e coeficiente de variacdo de 20,88%, agrupados em 15 GAs formando o
gradiente ambiental (Tabela 1).
Inicialmente foi utilizado o0 modelo animal tradicional para o calculo dos valores

genéticos preditos:

Yi=u+ Xgz + sai + €

Onde :yj : é o peso do animal i;

4 . € amédia geral dos pesos;

Xgz : € o efeito fixo relativo ao grupo contemporaneo g e a idade da mae ao
parto z;

Sai : € o intercepto aleatdrio relativo ao animal i, também chamado nivel;

ej: :é o residuo aleatorio associado as observagoes.

Foi utilizado o programa MTDFREML, de Boldman et al. (1993) para a analise
tradicional.

Para a definicdo das normas de reacdao, foi utilizado o modelo de touro, sendo
os dados das progénies utilizadas para a definicdo dos GAs, gerando o gradiente
ambiental para a regresséo aleatoria, sendo utilizada a rotina DXMRR do programa
DFREML, de Meyer (1988), na sua versao 3.0B, para a execuc¢do das analises, sendo
estabelecidos 5 diferentes niveis de estimagdo das varidncias para cada analise. A
metodologia combinou modelos apresentados por Kolmodin (2003), Albuquerque e

Meyer (2001) e Schaeffer (2004), sendo definida da seguinte forma:

yij = 4+ Xgz + Sai + sbi Ajj + €ij

Onde : yjj : € o peso da progénie j do touro i;

4 . € amédia geral dos pesos;

Xgz : € o efeito fixo relativo ao grupo contemporaneo g e a idade da mae ao
parto z;

Ajj : € o ambiente primario da progénie j do touro i;

Sai : € 0 intercepto aleat6rio da norma de reacdo do touro i, também chamado

nivel;
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Shi : € o coeficiente linear aleatorio da regressdo aleatoria de y em Ajj , também
chamado de inclinacgéo;

ejj : € o residuo aleatorio associado as observacoes .

Foram estimadas cinco classes de variancias residuais agrupadas para cada
trés GAs , prevendo assim uma variancia heterogénea.

Como o modelo utilizado para a regresséo foi de touro, visto os dados serem
oriundos da progénie, os valores estimados para a variancia de touro (Vt) devem ser
multiplicados por quatro, visando a obtencdo da variancia aditiva direta (Va). Também
a variancia resultante da diferenca entre a variancia fenotipica (Vp) e a variancia de
touro (Vt) é a variancia residual (Vr) diretamente estimada pelo programa, e diferente
da diferenca entre a variancia fenotipica (Vp) e a variancia aditiva (Va), definida aqui
como a variancia ambiental (Ve). A herdabilidade, portanto, é calculada pela razéo

entre a variancia aditiva e a variancia fenotipica (h’=Va /Vp).
Resultados e Discussao

Calcularam-se as variancias aditivas (Va), ambientais (Ve) e as herdabilidades
(h?) para cada GA individualmente, conforme mostrado na Tabela 2 e na Figura 1.
Observa-se que a estimagcdo das variancias residuais de forma diferenciada €
necessaria, visto a grande heterogeneidade que ocorre nos diferentes niveis de
gradiente ambiental. HA uma reducdo da variancia ambiental em GAs extremos, e
mesmo dentro de uma mesma variancia residual, que também se reduz em niveis
intermediarios. Tais fatores colaboram para um formato quase parabdlico da curva de
herdabilidade, mostrada na Figura 2. A tendéncia da herdabilidade ser mais elevada
nos extremos do gradiente ambiental é nitida. Na estimacéao tradicional, observa-se
gue a herdabilidade € uma constante, representada no grafico como uma reta , sendo
seu valor estimado em 0,38 e estando numa posicdo que corta a pardbola da
estimacéo de regressao aleatoria.

As estimativas das covariancias genéticas e das correlacbes genéticas
mostraram um intenso efeito de interacdo gendtipo-ambiente ao longo do gradiente
ambiental, havendo uma maior correlagcdo entre ambientes considerados melhores
(Tabela 3 , Figuras 3 e 4). O formato de sela da Figura 4 se explica pela maior
correlagdo entre os ambientes extremos e os intermediarios, aparecendo no gréfico
como as areas planas na parte traseira e frontal da “sela”. Os extremos ambientais

mostraram uma correlacdo quase nula, o que pode significar uma independéncia
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quase total do grupo génico atuante para a caracteristica de peso aos 550 dias num
ambiente favordvel em relacdo a caracteristica mensurada num ambiente
desfavoravel.

A utilizag&o das progénies como dados posicionados num gradiente ambiental
permitiu a construcdo de normas de reacdo adaptativas como curvas de diferencas
esperadas na progénie (DEP) para os diferentes ambientes. As normas de reacdo
adaptativas preditas de uma amostra aleatéria de 10 touros podem ser observadas nha
Figura 5. Pode-se perceber a presenca de interacdo genotipo ambiente por meio dos
varios pontos de interseccdo das normas, refletindo a alteracdo do ranking conforme
os diferentes grupos ambientais. Observando estas amostras pode-se observar alguns
dos atributos relacionados por Schlichting e Pigliucci (1998). A quantidade de
plasticidade e o padrdo se referem as equacdes que definem as normas, sendo nesta
abordagem definidas como de primeiro grau, o que coloca as normas como de padrédo
linear e com a quantidade associada ao coeficiente angular (b) de cada uma. A
rapidez, que se refere a velocidade da resposta, e a competéncia relativa, que
determina um momento especifico de maior resposta a variagcdo do ambiente, ndo
podem ser definidas aqui, visto o carater pontual da idade analisada (550 dias) .

Considerando-se as normas de reacdo adaptativas representadas por uma
equacao de primeiro grau, onde a determinou o nivel ou intercepto, e b o coeficiente
angular da reta, foi analisada a relagcdo entre as diferengas esperadas na progénie
(DEPs) calculadas pelo método tradicional (MTDFREML) e a sensibilidade ambiental,
representada pelo modulo de b, conforme mostrado nas Figura 6.

Observou-se que os coeficientes de determinacdo das regressdes de primeiro
e de segundo grau foram extremamente pequenos, indicando que ndo ha relacdo
entre as DEPSs tradicionais e a sensibilidade ambiental. Pode-se concluir que a sele¢éo
baseada em DEPs tradicionais ndo causam efeito correlacionado na sensibilidade.

Também foi determinado um indice denominado DEP média (NR), definido
pela DEP do ambiente intermediario da norma de reagdo. Verificando a relagéo entre
tais valores e as DEPs tradicionais, observou-se que a regressao linear de primeiro
grau obteve um coeficiente de determinagcdo acima de 0,7749, indicando que se pode
considerar a DEP tradicional como sendo aproximadamente o ponto médio da norma
de reacdo, ndo havendo relacdo com o coeficiente angular b, que determina a
sensibilidade ambiental, visto normas com diferentes inclinagdes poderem ter o
mesmo ponto médio. Entende-se uma relagdo ndo exata entre as duas estimativas,

considerando-se que a concentracdo de dados em determinados ambientes induz a
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metodologia tradicional a deslocar os valores médios, tornando-os mais tendenciosos,
visto ndo haver a compensacao da interacdo gendtipo-ambiente. Na regressao
aleatdria, como os valores séo analisados nos diferentes ambientes, tal compensacao
torna-se viavel, gerando o diferencial apresentado nos graficos. Foram testadas as
relacdes entre os valores das DEPs dos extremos ambientais nas normas de reacéo e
as DEPs tradicionais, sendo os coeficientes de determinac¢do iguais a 0,6053 e 0,5235,
para o extremo ambiental favordvel e para o extremo ambiental desfavoravel,
respectivamente, ambos inferiores ao ambiente médio.

A particdo das variancias se torna fonte de informacdes importante quando se
imagina que a regressao aleatéria tem a funcéo de restringir o efeito de IGA, tornando
as analises limitadas a uma amplitude ambiental menor, onde as normas de reacéo
sdo paralelas e a andlise de variancia apresenta resultados validos, conforme Sarkar e
Fueller (2003). Verifica-se, observando a Figura 1, que a variancia fenotipica
apresenta valores maiores nos extremos dos grupos ambientais, com valores menores
nos ambientes intermediarios. O mesmo comportamento se observa na a variancia
genética aditiva, com valores menores relacionados aos ambientes intermediarios e
maiores valores relacionados aos extremos favoraveis e desfavoraveis do gradiente
ambiental. A curva da variancia ambiental é oposta ao da variancia genética aditiva,
com a concavidade para baixo e com os valores menores associados aos ambientes
extremos. Tal caracterizacdo da particAo dos componentes da variéncia indica uma
transferéncia de variagdo ambiental para a variagdo genética. Analisando-se cada
grupo ambiental podemos imaginar que os ambientes extremos sdo compostos por
fatores ambientais extremos, todos favoraveis no extremo a direita, e todos
desfavoraveis no extremo ambiental a esquerda. Nos grupos ambientais com valores
médios, pode-se considerar fatores ambientais medianos ou extremos opostos
combinados de forma a resultar num valor médio ambiental. Assim, a existéncia de
IGA significativa mesmo dentro dos grupos ambientais medianos é provavel, o que
explicaria porque os valores de herdabilidade estimados pela regressao aleatéria se

aproximam nos ambientes medianos aos valores da analise tradicional.
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Concluséo

O método de regressao aleatéria é eficiente em determinar as normas de
reacdo adaptativas para caracteristicas de crescimento em bovinos de corte, sendo
uma ferramenta bastante eficaz na verificacdo dos efeitos da presenca de interacéo
gendtipo-ambiente.

A sensibilidade ambiental é uma caracteristica das normas de reacdo
adaptativas, sendo representada pelo coeficiente angular da norma de reacdo
adaptativa.

Os modelos tradicionais de estimacdo dos parametros e de predicdo dos
valores genéticos ndo conseguem inferir a sensibilidade ambiental, ndo havendo
relacéo entre as DEPs tradicionais e o coeficiente b da norma de reagdo. Na verdade,
0 que a DEP tradicional mostra esta altamente relacionada ao ponto médio da norma

de reagéo.
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Tabela 1. Numero de registros, médias (kg), variancias (kg.kg), desvios-padrao (kg) e

coeficiente de variacdo (%) dos grupos ambientais (GAS).

GA(kg) N Média (kg) Variancia(kg.kg) Desvio-padréo (kg) CV (%)

250 1211 255,56 2472,32 49,72 19,46
260 717 261,32 3794,79 61,60 23,57
270 649 276,91 1546,29 39,32 14,20
280 226 282,82 1456,54 38,16 13,49
290 1849 297,19 3282,86 57,30 19,28
300 1696 307,08 2263,64 47,58 15,49
310 1316 314,97 1453,19 38,12 12,10
320 1076 326,50 3023,17 54,98 16,84
330 1457 334,95 2436,95 49,37 14,74
340 947 343,57 2811,66 53,03 15,43
350 1520 355,91 3976,10 63,06 17,72
360 511 364,43 3319,62 57,62 15,81
370 174 374,45 3406,93 58,37 15,59
380 384 385,93 5349,96 73,14 18,95
390 673 407,32 5938,92 77,06 18,91

Tabela 2. Variancias de touro, aditivas, fenotipicas, residuais e ambientais (em kg?) e

herdabilidades estimadas para cada grupo ambiental (GA) pela regresséao aleatoria

GA Variancias (kg?) Herdabilidade
(kg) |Touro (Vt) Aditiva (Va) Fenotipica (Vp) Residual (Vr) Ambiental(Ve) h?
250 252,1 1008,3 1631,0 1378,9 622,7 0,618
260 219,0 876,0 1597,9 1378,9 721,9 0,548
270 191,2 764,8 1570,1 1378,9 805,3 0,487
280 168,7 674,8 1553,4 1384,7 878,6 0,434
290 151,5 606,0 1536,2 1384,7 930,2 0,394
300 139,6 558,3 1524,3 1384,7 965,9 0,366
310 133,0 531,8 1446,5 1313,5 914,7 0,368
320 131,6 526,5 1445,2 1313,5 918,7 0,364
330 135,6 542,3 1449,1 13135 906,8 0,374
340 144.,8 579,3 1739,4 1594,5 1160,1 0,333
350 159,4 637,5 1753,9 1594,5 1116,4 0,363
360 179,2 716,8 1773,7 1594,5 1057,0 0,404
370 204,3 817,3 2143,5 1939,2 1326,3 0,381
380 234,7 938,9 2173,9 1939,2 1235,0 0,432
390 270,4 1081,7 2209,6 1939,2 1127,9 0,490
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Figura 1. Variancias de touro , aditivas, fenotipicas, residuais, aditivas e ambientais em

kg? estimadas para cada grupo ambiental (GA) na regressao aleatoria.
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Figura 2. Curvas das herdabilidades estimadas em funcdo do gradiente ambiental

definido pelos grupos ambientais (GAs), em kg, para o P550.
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Tabela 3. Matriz de correla¢des genéticas estimadas a partir da funcdo de covariancia

para os grupos ambientais (GAS)

GAs (kg)

250

260

270

280

290

300

310

320

330

340

350 | 360 @ 370 380 | 390

250
260
270
280
290
300
310
320
330
340
350
360
370
380
390

0,62
0,997
0,985
0,962
0,924
0,868
0,791
0,697
0,591
0,478
0,366
0,262
0,166
0,082
0,008

0,548
0,996
0,981
0,952
0,904
0,838
0,752
0,653
0,546
0,439
0,337
0,244
0,161
0,087

0,488
0,995
0,976

0,94
0,884
0,809
0,719

0,62
0,519
0,422
0,331

0,25
0,177

0,436
0,993

0,97
0,928
0,866
0,787
0,698
0,605
0,514
0,428
0,349
0,279

0,396
0,992
0,965
0,918
0,854
0,777
0,694

0,61

0,53
0,456
0,389

0,368
0,991
0,961
0,914
0,851

0,78
0,707
0,634
0,566
0,504

0,368

0,99
0,961
0,915
0,859
0,797
0,734
0,674
0,617

0,364

0,99
0,963
0,922
0,874
0,823
0,771
0,722

0,376
0,991
0,967
0,933
0,894
0,853
0,812

0,332
0,992
0,973
0,946
0,915
0,882

0,364

0,994 0,404

0,978/ 0,995 0,38

0,957/ 0,983 0,996 0,432
0,933 0,967/ 0,987 0,997/ 0,488
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Figura 3. Superficie tridimensional representando as covariancias genéticas aditivas
estimadas (eixo CovarAd, em kg?®) entre os grupos ambientais (eixos GA1 e GA2, em

kg) para o peso aos 550 dias (fungéo de covariancia genética aditiva).
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Figura 4. Superficie tridimensional representando as correlacdes genéticas estimadas
(eixo corr) entre os grupos ambientais (eixos GALl e GA2, em kg) para o peso aos 550

dias (funcao de correlacdes genéticas).
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Figura 5. Normas de reacdo adaptativas de amostras aleatérias de 10 touros

analisados em relagdo ao peso aos 550 dias (P550).
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Figura 6. Grafico do modulo dos coeficientes angulares b das normas de reacdo
adaptativas para o P550 em funcéo da diferenca esperada na progénie (DEP) predita
pelo modelo tradicional, com as equacdes de regressao de primeiro e segundo graus e

0s respectivos coeficientes de determinacao.
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Figura 7. Grafico do valor médio da norma de reacdo adaptativa predito pela regressao
aleatéria em funcao do valor genético predito pelo MTDFREML, com a equacéo de

regressao de primeiro grau e seu coeficiente de determinacédo para o P550.
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Implicagcdes

A presenca de interacdo genoétipo-ambiente significativa deve ser uma
preocupacgdo constante na estimativa dos parédmetros e na predicdo dos valores
genéticos visando maximizar o ganho na selecédo tradicional. Verifica-se que mesmo
em locais de pequena variacdo geografica o fator temporal pode criar diferencas
ambientais suficientes para que o0s locos génicos se diferenciem ao definir uma
caracteristica de crescimento.

Mas a existéncia da IGA de forma generalizada também favorece a selecéo
para uma outra caracteristica de possivel interesse econbmico denominada
sensibilidade ambiental. As normas de reacdo determinadas através de modelos de
regressao aleatdria séo Uteis ao definir um indice para esta selecéo.

A determinacdo dos efeitos da selecdo para a robustez de uma caracteristica
de crescimento na variagdo e na variabilidade desse carater podera indicar novas
tendéncias no melhoramento genético animal. A restricdo da variacdo em populacdes
bovinas em confinamento pode ser de grande valor econbmico, apesar de
aparentemente restringir o diferencial de sele¢do. Novos estudos devem ser realizados
visando se determinar os limites para a variabilidade. As questBes relativas a
adaptacdo e a adaptabilidade de animais a diferentes ambientes podem ser
solucionadas quando estes termos estiverem suficientemente diferenciados em
indices de sele¢éo especificos.

Seréo de importante valia trabalhos direcionados a determinar a herdabilidade
da sensibilidade ambiental de forma direta. Além de estudos que analisem as
guestdes relativas & competéncia das normas de reagdo nos diversos estagios de

crescimento (normas de reacao adaptativas desenvolvimentais).
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