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Uso de Informações Ambientais na Modelagem e 
Interpretação da Interação Genótipo x Ambiente
Revisão Bibliográfica

Germano Martins Ferreira Costa Neto1

João Batista Duarte2

Adriano Pereira de Castro3

Alexandre Bryan Heinemann4

Resumo - A identificação dos fatores causais da interação genótipo x am-
biente (GE) e a quantificação destes sobre a variação residual, não expli-
cada pelos efeitos principais, são elementos-chave para o entendimento da 
adaptação fenotípica. Nos programas de melhoramento há a necessidade da 
tomada de decisões, como selecionar as linhagens nos ensaios multiambien-
tais (MET). Métodos analíticos vinculados a protocolos de ambientipagem 
(caracterização ambiental) possibilitam inferências úteis à tomada de deci-
são, como a identificação de fatores ambientais e genotípicos determinantes 
da interação GE, a adaptabilidade e a estabilidade contempladas em função 
de fatores climáticos, edáficos e bióticos, a localização geográfica e o manejo 
cultural, a perspectiva de avaliação genotípica integrada a sistemas de infor-
mação geográfica (SIG), otimizando o processo de recomendação por meio 
de interface simplificada e dinâmica, baseada em mapas e identificação in-
direta de cultivares passíveis de utilização como genitores em programas de 
melhoramento para estresses bióticos e abióticos. O uso de regressões ana-
líticas na avaliação genotípica, dentre elas a regressão fatorial e a regressão 
por quadrados mínimos parciais, tem contribuído para o avanço na seleção 
de genótipos. Também o uso de informações ambientais pode ser útil para o 

1 Engenheiro-agrônomo, mestre  em Genética e Melhoramento de Plantas, doutorando da Universidade de 
São Paulo, Piracicaba, SP.

2 Engenheiro-agrônomo, doutor  em Genética e Melhoramento de Plantas, professor da Universidade Federal 
de Goiás, Goiânia, GO.

3 Engenheiro-agrônomo, doutor em Genética e Melhoramento de Plantas, pesquisador da Embrapa Arroz e 
Feijão, Santo Antônio de Goiás, GO.

4 Engenheiro-agrônomo, doutor em Irrigação e Drenagem, pesquisador da Embrapa Arroz e Feijão, Santo 
Antônio de Goiás, GO.
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aumento da acurácia preditiva em plataformas de seleção genômica voltadas 
para MET. Este estudo aborda o uso de informações ambientais para o en-
tendimento dos fatores causais da interação GE e de um método que otimize 
a avaliação de genótipos e facilite a recomendação de cultivares.

Termos para indexação: Interação genótipo x ambiente, regressões analíti-
cas, sistema de informação geográfica.
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Environmental Information in Modeling 
and Interpretation of Genotype x 
Environment Interaction

Bibliographic Review

Abstract - The identification of causal factors in genotype x environment 
(GE) interaction and the quantification of these on the residual variation, 
not explained by the main effects, are key elements for understanding the 
phenotypic adaptation. In breeding programs there is a need for decision 
making, such as selecting strains in multi-environmental tests (MET). 
Analytical methods linked to environmental characterization allow useful 
inferences to decision making, such as the identification of environmental 
and genotypic factors for determining the GE interaction, the adaptability 
and stability contemplated due to climatic, edaphic and biotic factors, the 
location geography and crop management, the perspective of genotypic 
assessment integrated with geographic information systems (GIS), optimizing 
the recommendation process through a simplified and dynamic interface, 
based on maps and indirect identification of cultivars that can be used as 
parents in breeding programs for biotic and abiotic stresses. The use of 
analytical regressions in genotypic evaluation, including factor regression and 
regression by partial least squares, has contributed to the advancement in 
the selection of genotypes. Also, the use of environmental information can be 
useful for increasing the predictive accuracy in genomic selection platforms 
focused on MET. This study addresses the use of environmental information 
to understand the causal factors of GE interaction and a method that optimizes 
the evaluation of genotypes and facilitates the recommendation of cultivars.

Index terms: Genotype x environment interaction, analytical regressions, 

geographic information system.
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Introdução
Ensaios multiambientais (MET) são úteis para a avaliação de genótipos ou 

de práticas culturais, visando orientar esforços para a difusão de tecnologia 
agropecuária (Vargas et al., 1999; Ortiz et al., 2007). Quando dois ou mais fa-
tores estão envolvidos nessas avaliações, as respostas diferenciais de cada 
genótipo frente às variações ambientais podem ser compreendidas como um 
efeito não aditivo, denominado interação genótipo x ambiente (GE) (Lynch; 
Walsh, 1998). Esse efeito gera implicações logísticas sobre a avaliação de 
genótipos, podendo inflacionar estimativas de valor fenotípico, limitar ganhos 
de seleção e dificultar a recomendação de cultivares (Annicchiarico, 2002). 
Contudo, também denota a oportunidade de selecionar genótipos adaptados 
e produtivos para condições ambientais específicas. Diante dessas incer-
tezas, estatísticas são utilizadas para diagnosticar a interação GE, visando 
identificar padrões agronômicos úteis para capitalizar esforços e orientar a 
tomada de decisões (Malosetti et al., 2013).

A identificação dos fatores causais da interação GE e a quantificação so-
bre a variação residual não explicada pelos efeitos principais, são elemen-
tos-chave para o entendimento da adaptação fenotípica (Charmet et al., 
1993; Costa Neto et al., 2020). A interpretação desse fenômeno pode ser 
realizada sob as perspectivas empírica, a partir do valor fenotípico observado 
in situ, e/ou analítica, fundamentada em informações adicionais, tais como 
variáveis ambientais ou efeitos de caracteres secundários (Richards, 1982). 
Historicamente, a perspectiva empírica tem sido priorizada pelos pesquisado-
res devido a limitações como o processamento computacional, dificuldades 
de obtenção de informações ambientais e paradigmas relacionados à com-
preensão do que seja ambiente (Xu, 2016). Contudo, essas dificuldades não 
mais justificam o desuso de métodos analíticos. Ademais, há outro paradigma 
na busca de um método único, simples e que use poucas informações para 
a tomada de decisões.

Métodos analíticos possibilitam ampla gama de inferências úteis à to-
mada de decisões em programas de melhoramento, tais como: 1) identifi-
cação de fatores ambientais e genotípicos determinantes da interação GE 
(Vargas et al., 1999, 2006; Nunes et al., 2011; Oliveira, 2013; Carvalho, 2015; 
Heinemann et al., 2019; Porker et al., 2020); 2) aumento da acurácia na pre-
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dição dos valores genéticos ou genômicos sob múltiplos ambientes (Heslot 
et al., 2014; Jarquín et al., 2014; Ly et al., 2018; Messina et al., 2018; Morais 
Júnior et al., 2018; MilleT et al., 2019); 3) adaptabilidade e estabilidade con-
templadas em função de fatores climáticos, edáficos, bióticos, localização 
geográfica e manejo cultural (Epinat-Le Signor et al., 2001; Joshi et al., 2010; 
Ramburan et al., 2011, 2012; Verhulst et al., 2011; Li et al., 2013); 4) perspec-
tiva de avaliação genotípica integrada a sistemas de informação geográfica 
(SIG), otimizando o processo de recomendação por meio de interface sim-
plificada e dinâmica, baseada em mapas (Martins, 2004; Annicchiarico et al., 
2006; Cardoso Júnior, 2013; Costa Neto, 2017; Costa Neto et al., 2020); 
5) identificação indireta de cultivares passíveis de utilização como genitores 
em programas de melhoramento para estresses bióticos e abióticos (Voltas et 
al., 1999; Malosetti et al., 2004; Reynolds et al., 2004; Ortiz et al., 2007), entre 
outras aplicações, como o estudo da interação entre Loci de Características 
Quantitativas (QTLs) (do inglês, Quantitative Trait Loci) e ambientes (Van 
Eeuwijk et al., 2007; Crossa, 2012).

O início do uso de regressões analíticas (RA) para avaliação genotípica 
pode ser atribuído aos trabalhos de Freeman e Perkins (1971), Hardwick e 
Wood (1972), Perkins (1972) e Freeman e Crisp (1979). Esses autores funda-
mentam suas propostas em discussões anteriores (Finlay; Wilkinson, 1963; 
Eberhart; Russell, 1966; Perkins; Jinks, 1968) visando elaborar índices am-
bientais independentes da média fenotípica e biologicamente informativos. 
Contudo, avanços consideráveis no desenvolvimento desses métodos foram 
dados por Aastveit e Martens (1986) e Denis (1988), com a consolidação da 
regressão fatorial e da regressão por quadrados mínimos parciais, respecti-
vamente. Deste então, é notória a contribuição da abordagem RA em diver-
sas culturas agrícolas, a exemplo: milho (Magari et al., 1997; Crossa et al., 
1999; Epinat-Le Signor et al., 2001; Romay et al., 2010); soja (Martins, 2004; 
Oliveira et al., 2006; Cardoso Júnior, 2013); trigo (Voltas et al., 1999; Malosetti 
et al., 2004; Joshi et al., 2010; Verhulst et al., 2011; Bashir et al., 2014; Heslot 
et al., 2014); azevém (Balfourier et al., 1997); cana-de-açúcar (Ramburan et 
al., 2011, 2012; Oliveira, 2013); e espécies olerícolas (Baril, 1992; Baril et 
al., 1995; Ortiz et al., 2007; Nunes et al., 2011). Tais abordagens ainda são 
pouco utilizadas no Brasil, sobretudo em cultivos cuja região alvo é tão ex-
tensa e heterogênea quanto a do arroz de terras altas (Oryza sativa L.). Há 
enorme potencial para o uso de RA em arroz de terras altas, pois, em média, 
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a relação entre efeitos genéticos (G), ambientais (E) e de interação GE, é 
aproximadamente 1:4:2 (Figura 1). Colombari Filho et al. (2013) observaram 
relação próxima a 1:10:6, em trinta anos de ensaios multilocais na região 
Centro-Norte do Brasil. Entre os componentes da interação GE, apenas a 
interação tripla entre genótipo x local x ano (GLA) é quase 4,5 vezes superior 
aos efeitos genéticos (G), o que acentua as incertezas na recomendação de 
cultivares, quando apenas médias fenotípicas são utilizadas. Na expectativa 
de selecionar indivíduos com alto rendimento e adaptação, isto é, capazes de 
capitalizar efeitos genéticos (G) sob diversas situações de interação GE [(G + 
GE) > G], são necessários métodos capazes de lidar com a alta instabilidade 
ambiental, discriminando possíveis respostas genético adaptativas. Nesse 
sentido, duas frentes de trabalho devem ser abertas: 1) uso de RA para en-
tendimento dos fatores causais da interação GE; e 2) busca por um método 
que otimize a avaliação de genótipos e facilite a recomendação de cultivares.

Interação genótipo x ambiente

Importância nos programas de melhoramento genético

A interação GE é um fenômeno universal entre os seres vivos. É decorren-
te da interação multifatorial e não aditiva entre genótipos (conjunto de genes) 
e o meio no qual se encontra (conjunto de fatores ambientais) (Lynch; Walsh, 
1998). Assim, pode ser interpretada biometricamente como a diferença en-
tre os valores fenotípicos (conjunto de respostas observadas), ambientais e 
genotípicos. Por esse motivo, constitui um fenômeno estatístico e biológico 
de grande importância no processo de melhoramento genético de plantas, 
pois desde a seleção de linhagens até a estimação do valor de cultivo e uso 
(VCU), para fins de recomendação de cultivares, a interação GE dificulta a in-
terpretação do fenótipo observado e subsequentes inferências sobre o valor 
genético (Duarte; Vencovsky, 1999).

O primeiro relato dos problemas da interação GE é atribuído a Fisher e 
Mackenzie (1923) ao identificarem a interação entre níveis de adubação (am-
bientes) e clones de batata (Solanum tuberosum L.), como uma fonte de va-
riação não aditiva. Até aquele momento, os biometricistas acreditavam que 
os efeitos ambientais e genotípicos atuavam de modo independente e linear 
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na expressão do fenótipo, conforme proposto pelo geneticista e botânico ex-
perimental Wilhelm L. Johannsen (★1857-†1927), em 1909. Desse modo, 
o valor fenotípico (P) era explicado pela adição dos efeitos genético (G) e 
ambiental (E), ou seja, P = G + E. Esse é considerado o primeiro princípio 
da genética biométrica (Mather; Jinks, 1971). Entretanto, essa função linear 
geralmente explica até 80% da variação de P, dos quais, em média, 70% 
estão associados a E e 10% a G. Logo, pelo menos 20% dessa variação são 
devidos ao efeito da interação (GE) (Gauch, 2006).

Desde então, diferentes abordagens estatísticas da interação GE foram 
propostas. A terminologia interação GE foi utilizada pela primeira vez por 
Lancelot Hogben (★1895-†1975), em 1932 (Rauw; Gomez-Raya, 2015). Seis 
anos depois, Yates e Cochran (1938) avaliaram o desdobramento da soma 
de quadrados dos efeitos do ambiente e da interação GE, introduzindo o em-
prego da análise de covariância entre interação e ambiente. Williams (1952) 
introduziu o uso da análise de componentes principais (ACP), proposta por 
Karl Pearson (★1857-†1936) no início do século XX, em experimentos fato-
riais. Cochran e Cox (1957) fundamentaram as bases da análise conjunta de 
variância, em ensaios multiambientais (MET), como estratégia para quantifi-
car a magnitude da não aditividade sobre a expressão fenotípica, por muito 
tempo interpretada como a magnitude da interação GE.

Os estudos em MET permitem identificar os padrões de interação den-
tro da população do ambiente-alvo do programa de melhoramento genético 
(target population of environments - TPE) (Comstock, 1977). Para isso, o 
arranjo mínimo dos fatores de tratamento (genótipo x ambiente) é de 2 x 2, 
entretanto, sua atuação é melhor modelada usando o arranjo de 2 x 5 e, pelo 
menos, seis repetições por ensaio (Allard; Bradshaw, 1964; Talbot, 1997; 
Resende; Duarte, 2007). Devido aos altos custos relacionados ao processo 
de avaliação em MET, os programas de melhoramento utilizam, em média, 
quatro repetições por ensaio, os quais são conduzidos em multilocais. Essa 
estratégia visa captar o máximo da variabilidade espacial de TPE usando o 
mínimo de repetições necessárias para a estimativa do erro experimental. 
Desse modo, após a avaliação das linhagens elite e das cultivares, o proces-
so de recomendação de genótipos para TPE pode ser garantido com elevada 
margem de segurança, o que é fundamental para a aceitação das cultivares 
pelos produtores agrícolas.

BOLETIM DE PESQUISA E DESENVOLVIMENTO 5611
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A avaliação genotípica em ensaios multiambientais revelou outra dificul-
dade logística relacionada a diferentes tipos de interação GE. Robertson 
(1960) identificou dois tipos de interação GE, denominados interação sim-
ples (non-crossover ou quantitativa) e interação complexa (crossover ou qua-
litativa). A interação simples consiste na variação quantitativa das respostas 
fenotípicas entre os genótipos dentro de ambientes. Portanto, a interpretação 
das respostas fenotípicas em qualquer ambiente acarretará a mesma classifi-
cação dos genótipos. Já a interação complexa refere-se à variação qualitativa 
entre as respostas fenotípicas dos diferentes genótipos através dos ambien-
tes. Nesse sentido, é um problema para o melhoramento de plantas, embora 
seja também uma oportunidade de evidenciar a plasticidade fenotípica de 
certos materiais, bem como seus ambientes de adaptação (Baker, 1990).

Há três modos de lidar com a interação GE em um programa de melho-
ramento genético: 1) ignorar os efeitos, considerando as médias fenotípicas 
como o valor genético do material (P→G); 2) evitar os efeitos (GE→0), utili-
zando medidas de estratificação de mega-ambientes, zoneamento agroeco-
lógico, caracterização dos padrões ambientais e seleção direcionada para 
ambientes específicos (Horner; Frey, 1957; Lacaze; Roumet, 2004; Löffler et 
al., 2005; Heinemann et al., 2008, 2015; Chenu, 2014; Zheng et al., 2015); e 
3) explorar os efeitos (G + GE > G) diferenciando, por exemplo, os genótipos 
de adaptação ampla e os de adaptação específica, via estudos de adaptabi-
lidade e estabilidade (p.ex: Finlay; Wilkinson, 1963; Eberhart; Russell, 1966; 
Wricke; Weber, 1986; Yan, 2001). Ademais, é possível explorar os efeitos G + 
GE com base em fatores ambientais ou caracteres secundários (p.ex: Vargas 
et al., 1999; Ortiz et al., 2007; Verhulst et al., 2011; Ly et al., 2018; Millet et al., 
2019; Costa Neto et al., 2020; Porker et al., 2020). A estratégia 1 não é muito 
vantajosa, pois atrasa o progresso genético em decorrência da interferência 
errática do componente de variação GE sobre a média fenotípica em carac-
teres quantitativos, implicando em redução da correlação genotípica entre 
os ambientes. Assim, ganhos genéticos seriam ambiente específico (Tardieu; 
Hammer, 2012). Além disso, ignorar a interação GE dificulta a seleção e a 
recomendação de cultivares com desempenho estável (Duarte; Vencovsky, 
1999). Genótipos cujo desempenho é satisfatório em determinado ambien-
te poderão exibir comportamento inferior em outras condições ambientais, 
isto é, a interação poderá inflacionar as estimativas do valor genético. Cabe 
então ao melhorista conduzir experimentos em MET, visando quantificar a 

Uso de Informações Ambientais na Modelagem e Interpretação da Interação Genótipo x Ambiente...
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magnitude da interação e identificar padrões predominantes na região alvo 
do trabalho.

As estratégias 2 e 3 têm sido as mais utilizadas pelos melhoristas genéti-
cos, por inúmeros motivos, entre os quais: busca de cultivares com elevada 
produtividade potencial e ampla adaptação a variados ambientes; redução 
de tempo e recursos no processo de melhoramento genético; e vantagem 
mercadológica, pela instalação e condução de ensaios em propriedades si-
tuadas na região alvo (TPE), para fins de demonstração da superioridade 
agronômica da nova cultivar. Entretanto, é economicamente vantajosa para o 
melhorista, para o produtor de sementes e para o produtor rural.

Oportunidades e desafios para o melhoramento do arroz de 
terras altas

Entre os sistemas de produção do arroz no Brasil destacam-se, em 
quantidade de área cultivada, os sistemas irrigado e de terras altas. O pri-
meiro refere-se ao cultivo em ambiente irrigado por inundação controlada. 
Esse sistema é responsável pela maior parcela da produção da cultura em 
decorrência, principalmente, da ótima suplementação hídrica. Entretanto, 
o sistema de terras altas, que representa 11,8% do arroz produzido no 
Brasil (Heinemann et al., 2019), apesar da menor produtividade média, 
é viável, com custos menores do que o sistema irrigado (mais detalhes 
em: http://www.cnpaf.embrapa.br/socioeconomia/index.htm). Outrossim, 
o arroz é considerado uma cultura com alta capacidade de adaptação, 
possibilitando o cultivo em ambientes marginais ou limitantes (Pinheiro et 
al., 2006), ou ainda, integrado a sistemas de rotação de culturas de verão, 
sob condições de plantio convencional ou direto (Nascente et al., 2011).

No Brasil, o principal programa de melhoramento de arroz de terras altas 
é conduzido pela Embrapa, com a principal população de TPE concentrada 
na região Centro-Norte, com ênfase nos estados do Tocantins, de Mato 
Grosso, de Rondônia, do Maranhão, do Pará e do Piauí. O ganho genético 
médio para a produção de grãos, na redução do tempo de florescimento e 
na altura de plantas, num período de 26 anos (1984-2011), correspondeu, 
respectivamente, a 19,1 kg ha-1 ano-1 (cerca de 500 kg ha-1 no total); 0,25 
dias/ano-1 (6,35 dias); e 0,52 cm/ano-1 (13 cm) (Breseghello et al., 2011). O 

BOLETIM DE PESQUISA E DESENVOLVIMENTO 56
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atual germoplasma elite é constituído por materiais com alta qualidade de 
grãos, bom desempenho agronômico em termos de adaptação e estabili-
dade do rendimento, assim como para caracteres relacionados à resiliência 
(robustez a condições desfavoráveis) como o stay green (Colombari Filho 
et al., 2013).

Apesar desse desenvolvimento, ainda há dificuldade para se recomen-
dar genótipos para uma extensa e heterogênea TPE, agregando os di-
versos padrões climáticos e biomas (p. ex. Cerrado, Amazônia), latitudes 
(5°N-20°S) e altitudes (0 m-1300 m). Em extensas regiões sob condições 
tropicais já foram observadas dificuldades em lidar com as interações ge-
nótipos x locais (GL) e GLA, para fins de seleção de materiais com adap-
tação ampla (Atroch et al., 2000; Balestre et al., 2010; Bueno et al., 2012; 
Colombari Filho et al., 2013; Sangodele et al., 2013; Morais Júnior et al., 
2018; Costa Neto et al., 2020), e também para condições marginais ou pro-
pensas à seca (Heinemann et al., 2011, 2015, 2019). O impacto desse efei-
to na seleção e na recomendação de cultivares tem sido relacionado como 
uma das causas da redução na área plantada de arroz de terras altas, nos 
últimos 15 anos (Ferreira, 2010).

Para lidar com o desafio de selecionar genótipos adaptados e produ-
tivos, sob condições ambientais tão heterogêneas, o uso de avaliações 
genotípicas em vários ambientes é uma prática adotada no Programa de 
Melhoramento da Embrapa. Inicialmente, há o processo de seleção das me-
lhores famílias (em geração F2:4) oriundas de cruzamento biparental entre 
materiais do germoplasma elite; a saber, do programa de seleção recor-
rente, usando também materiais elites de outras instituições ou linhagens 
elites selecionadas como genitores. Esse material constitui os tratamen-
tos experimentais da primeira avaliação em multiambientes (quatro a seis 
locais), denominada ensaio de rendimento de famílias (ERF). Dentro das 
melhores famílias, selecionam-se as melhores plantas, as quais dão origem 
a linhagens, avaliadas no ensaio de observação de linhagens (EOL), em 
Santo Antônio de Goiás, GO. As linhagens com melhor desempenho são 
colhidas para compor o ensaio preliminar de rendimento (EP), conduzido 
também em quatro a seis ambientes. Os melhores genótipos em EP são 
selecionados para compor os ensaios regionais de rendimento (ERs) em 
multiambientes (pelo menos seis locais ou épocas de plantio, nos estados 
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de Goiás e Mato Grosso). Por fim, os materiais que conseguem manter 
comportamento desejável em todos esses ensaios, são direcionados para 
o primeiro ano de ensaios finais destinados à avaliação do valor de cultivo 
e uso (VCU), em cerca de 20 ambientes.

Os ensaios de VCU são conduzidos em, pelo menos, dois locais de cada 
estado da região Centro-Norte do Brasil (Goiás, Mato Grosso, Tocantins, 
Rondônia, Pará, Piauí, Maranhão e Amazonas), principal TPE do arroz de 
terras altas. Esses ensaios são compostos, em média, por quatro cultiva-
res testemunhas e 20 linhagens elites, das quais 50% são oriundas de ER 
e 50% estão no segundo ano de VCU. Assim, totalizam 24 tratamentos 
genéticos, os quais, geralmente, apresentam elevado desempenho para a 
maioria dos caracteres de interesse agronômico.

O ensaio de VCU representa uma oportunidade de identificar materiais 
adaptados e produtivos com elevado potencial agronômico. Em geral, os 
materiais que compõem esses ensaios têm três destinos: 1) descarte, por 
instabilidade ou alguma característica indesejável (p. ex. acamamento); 2) 
seleção como linhagem elite, com potencial para se tornar uma nova culti-
var; e 3) seleção como genitor, para compor o germoplasma elite utilizado 
nos programas de desenvolvimento de cultivares.

No contexto de ensaios finais dos programas de melhoramento de 
plantas autógamas, como o arroz de terras altas, e como os tratamen-
tos genéticos desses ensaios são linhagens elites em estágio avançado 
(elevada homozigose), os efeitos de dominância determinantes da adap-
tação genotípica possuem baixa contribuição sobre a variância fenotípica 
(Annicchiarico, 2002; Chenu, 2014). Ao contrário, os efeitos ambientais são 
os principais determinantes da expressão fenotípica e da adaptação dos 
genótipos. Para a cultura do arroz de terras altas, em média, foi observado 
que a relação de contribuição dos efeitos G:E:GE é próxima a 1:4:2 (Figura 
1). Embora consista em valores médios, isso é indício da necessidade de 
compreender melhor as causas ambientais determinantes da expressão 
fenotípica na cultura, haja vista que a variação fenotípica não é explica-
da apenas por efeitos genéticos. Nesse sentido, estratégias focadas na 
compreensão das causas ambientais, junto à avaliação genotípica, podem 
oferecer novas oportunidades de seleção de genótipos mais adaptados e 
produtivos.
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Figura 1. Contribuição percentual dos efeitos genotípicos (%G), ambientais (%E) e 
da interação GE (%GE) sobre a soma de quadrados total (SQT) obtida de ensaios 
multiambientais em arroz de terras altas na Índia (Acuña et al., 2008; Sangodele et al., 
2013), Nigéria (Nassir; Ariyo, 2011), Irã (Sharifi et al., 2017), Estados Unidos (Samonte 
et al., 2005), Panamá (Camargo-Buitrago et al., 2011), Colômbia (Molina, 2007; Ramos 
et al., 2009) e Brasil (Borges et al., 2012; Bose et al., 2012; Regitano Neto et al., 2013; 
Costa Neto et al., 2020).

Fatores determinantes da adaptação fenotípica

Descrição ecofisiológica do conceito de ambiente

Os processos de crescimento, desenvolvimento e reprodução vegetal são 
direcionados pelo ambiente (Billings, 1952). Nesse contexto, é possível de-
finir o termo ambiente como o conjunto de todos os fatores intracelulares e 
extracelulares que condicionam a expressão gênica. Essa atuação é desu-
niforme e inconsistente, e varia conforme o estágio de desenvolvimento do 
organismo (Shelford, 1931; Taylor, 1934; Allee; Park, 1939).

As relações ambiente x fenótipo são mais bem compreendidas quando o 
ambiente é detalhado em fatores ambientais. Tisdale et al. (1993) descrevem 
o ambiente sob a ótica do sistema solo-planta-atmosfera, considerando a 
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capacidade fisiológica, particular de cada genótipo, em responder a atuação 
dos fatores do meio. Para esses autores, três grupos principais de fatores 
podem ser elucidados: climáticos (p. ex. precipitação, temperatura, umidade 
relativa do ar e ventos); edáficos (p. ex. material de origem, estrutura, textura, 
profundidade, temperatura e potencial hidrogeniônico); e biológicos (p. ex. 
constituição gênica dos materiais, eficiência no uso de recursos ambientais e 
a competição da cultura com pragas, patógenos e plantas invasoras).

Para o melhoramento genético de plantas, os fatores ambientais podem 
ser classificados conforme sua previsibilidade de ocorrência no meio. Os fa-
tores ambientais previsíveis (fixos ou repetíveis) são os determinísticos, tais 
como o tipo de solo e a posição geográfica. Por outro lado, os imprevisíveis 
(aleatórios ou não-repetíveis) constituem as variações sazonais, em intensi-
dade e frequência, dos fatores de propriedade estocástica (Allard; Bradshaw, 
1964; Mirzawan et al., 1994). Tais definições são fundamentais para desen-
volver um diagnóstico mais acurado sobre a adaptação fenotípica de genóti-
pos avaliados em uma ampla gama de ambientes, indicando possíveis cau-
sas ambientais relacionadas à sua instabilidade (Heinemann et al., 2019).

A definição do conceito fixo/aleatório depende da forma como a variável 
é amostrada dentro do ambiente. Como exemplo, a variável temperatura do 
ar é um fator climático, cujo efeito é aleatório quando amostrada in situ, em 
escala diária dentro da safra; mas é de efeito fixo quando contemplada em 
termos de normais climatológicas (série climática de, pelo menos, 30 anos). 
Outro exemplo, no processo de recomendação genotípica, variações entre 
locais podem ser assumidas como fixas quando contempladas em termos 
de normais climatológicas regionais. Já as variações aleatórias entre locais 
podem ser úteis para amostrar a população de TPE do programa de melhora-
mento. Ambos os conceitos são úteis para desenvolver a ambientipagem (do 
inglês, envirotyping) (Xu, 2016) de determinado fator ambiental, ou o ambióti-
po (do inglês, envirotype) dentro da TPE (Cooper et al., 2014).

Conceito de norma de reação e a relação com o valor adaptativo

A influência do ambiente sobre o fenótipo foi amplamente reconhecida a 
partir do trabalho de Jean-Baptiste Lamarck (★1744-†1829), no campo da 
Zoologia. Segundo ele, as variações ambientais forçariam os organismos 
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a expressarem características de adaptação e sobrevivência. Anos depois, 
Charles Darwin (★1809-†1882) demonstrou que tais modificações fenotípi-
cas são consequências do processo de evolução e adaptação no plano po-
pulacional. Portanto, compreende-se que a relevância dos fatores ambientais 
sobre o desempenho individual reside em como, quando e quanto esses fa-
tores limitam a expressão do potencial genotípico. Para populações, os fenó-
tipos superiores decorrentes desse processo são considerados adaptados e 
deixam descendentes.

No âmbito individual, a relevância de um único fator para restringir a ex-
pressão fenotípica pode ser contemplada pela Lei do Mínimo, de Justus Von 
Liebig (★1803-†1873), em que, sob multiplicidade de fatores, aquele mais 
próximo do limite da tolerância será o limitante (Taylor, 1934). Shelford (1931) 
relaciona esse conceito à capacidade adaptativa das espécies vegetais. 
Desse ponto de vista, a adaptação fenotípica é o limite genético de tolerância 
ambiental.

Dentro dos limites da tolerância, o genótipo possui determinada flexibili-
dade fenotípica (Nicoglou, 2015). Essa flexibilidade permite a sobrevivência 
do indivíduo quando os fatores do ambiente forem limitantes. A relação en-
tre fatores ambientais e limites genéticos das espécies vegetais integram os 
preceitos da Lei da Tolerância. Em determinado nível de variação ambiental 
os indivíduos são capazes de ajustar ou aclimatizar suas respostas feno-
típicas. Tal comportamento foi denominado por Nils Hermann Nilsson-Ehle 
(★1873-†1949), em 1914, como plasticidade (Rauw; Gomez-Raya, 2015). 
Os determinantes genéticos desse fenômeno são associados a efeitos de 
pleiotropia, dada a sensibilidade diferencial entre as interações de alelos e fa-
tores ambientais limitantes (Dewitt; Scheiner, 2004). Assim, essas respostas 
diferenciais entre propriedades hereditárias, sob certas condições ambien-
tais, condicionam a expressão de ampla gama de fenótipos, constituindo o 
fenômeno biológico denominado por Richard Woltereck (★1877-†1944), em 
1909, como norma de reação (do alemão, reaktionsnorm), cuja variação é 
descrita pelo componente de interação GE, resultando na plasticidade feno-
típica (Bradshaw, 1965).

A plasticidade fenotípica é determinada pela expressão de estruturas mor-
fológicas (p. ex. mudanças permanentes nos órgãos vegetativos) e fisiológi-
cas (p. ex. alterações metabólicas reversíveis) (Bradshaw, 1965; Sánchez 
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Alvarado; Yamanaka, 2014). Assim, surgem também interações epistáticas 
(p. ex. alocação de biomassa entre órgãos de armazenamento e compo-
nentes de rendimento). Relativamente à adaptação fenotípica, contempla 
o fenômeno denominado plasticidade de desenvolvimento (Forsman, 2015; 
Nicoglou, 2015) ou canalização (Waddington, 1942).

Clausen e Hiesey (1958) avaliaram a importância das propriedades gené-
tico adaptativas na diferenciação fenotípica cultivando clones de uma planta 
da espécie Achillea, em três ambientes distintos, na California (EUA). Entre 
outros fatores ambientais ocorrentes nos ambientes, o maior diferencial foi a 
altitude. O primeiro ambiente estava localizado ao nível do mar, o segundo 
a 1.400 m, e o terceiro a 3.000 m. Em cada local, diferentes fenótipos foram 
expressos, demonstrando que o mesmo genótipo reage de formas diferentes, 
conforme a mudança ambiental.

Ambiente em genética e melhoramento de plantas

Dentro da logística dos programas de melhoramento, a avaliação das res-
postas fenotípicas tem maior complexidade. Os ensaios multiambientais con-
templam ampla gama de altitudes, temperaturas médias do ar, distribuições 
de radiação solar, efeitos bióticos locais específicos (p. ex. raças locais de 
determinado patógeno) e condições edáficas, entre outros. Essa complexi-
dade é refletida e assimilada estatisticamente pelos componentes do G e da 
interação GE, ou seja, como cada genótipo responde ao gradiente ambien-
tal. Os efeitos deste gradiente são captados pelo componente de variância 
associado ao E. Com relação aos experimentos, corresponde às variações 
microambientais associadas ao resíduo ou erro experimental.

Sob o ponto de vista biológico, a contribuição do ambiente na variação 
fenotípica (P) é expressa pela relação: P = G + E + GE + T, em que E + T 
compreende o ambiótipo, isto é, a atuação ambiental holocênica (E) e parti-
cular sobre cada genótipo, em determinado intervalo de tempo (T) (Xu, 2016). 
Portanto, fenótipos amostrados em ensaios de melhoramento constituem 
amostras da população de possíveis fenótipos resultantes das variações es-
paçotemporais do ambiente, que atuam sobre determinado genótipo. Nesse 
sentido, o resultado entre o sinergismo e o efeito compensatório das relações 
ambiótipo/fenótipo reflete a norma de reação genotípica por diferentes con-
dições ambientais. Observa-se que o fenótipo será resultante de respostas 
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dinâmicas, como a plasticidade ou a adaptabilidade, e estáticas, como a 
canalização ou a estabilidade (Dobzhansky; Levene, 1955; Mariotti et al., 
1976). Em modelos biométricos esses componentes são captados pelos 
efeitos G + GE, ou seja, os determinantes genéticos da adaptação fenotípi-
ca, em que G corresponde ao efeito genético livre de atuação ambiental e 
GE às respostas genéticas diferenciais para cada ambiente.

A decomposição observacional da variância fenotípica em ensaios 
multiambientais é aplicada para avaliar as propriedades genético adap-
tativas e selecionar genótipos adaptados e produtivos. Contudo, em 
geral, o ambiente passou a ser tratado apenas como local (L), época 
de plantio (S) e ano (A), e suas combinações (L x S, L x A, L x S x A) 
ou efeitos fixos dentro de estratos ou regiões (Smith et al., 2014), ou 
seja, como um resíduo experimental (P - G = E) que não convém ao 
pesquisador.

De modo análogo, a interação GE é o resíduo não-aditivo da aná-
lise conjunta da variância (P - G - E = GE). Assim, temos um proces-
so unidirecional que denota a ordem de importância da atuação do 
melhorista em: G > GE > E, ou seja, na procura por genótipos com 
elevada média e alta estabilidade (Costa Neto et al., 2020). Contudo, 
autores defendem que essa atuação deveria considerar diretamente 
outra ordem: E > GE > G (Chenu, 2014), primeiramente entendendo a 
população de ambientes-alvos do programa de melhoramento (p. ex. 
conjunto específico de locais, compreendendo o nível tecnológico de 
cultivo, práticas de manejo cultural, condições edafoclimáticas e atua-
ção de agentes bióticos) para, então direcionar esforços na seleção 
dos genótipos capazes de capitalizar os efeitos da interação GE.

A compreensão dos padrões ambientais é determinante para enten-
der a previsibilidade dos padrões estático e não-estático da interação 
GE. Estático é quando condicionado por fatores ambientais previsíveis 
(p. ex. tipo de solo), e não-estático quando condicionado por fatores 
ambientais imprevisíveis (p. ex. distribuição pluviométrica). Desse 
modo, é possível estratificar a população de ambientes-alvos em gru-
pos de ambientes parcialmente homogêneos ou dissecar a interação 
GE em respostas genotípicas aplicáveis ao entendimento da adaptação 
fenotípica (Denis, 1988; Porker et al., 2020).
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Avaliação genotípica e diagnóstico 
da interação GE

Modelagem estatística em ensaios 
multiambientais para teste de cultivares

Ensaios multiambientais são úteis para a avaliação de genótipos ou prá-
ticas culturais, visando obter informações para orientar esforços para a difu-
são de tecnologia agropecuária. Em melhoramento de plantas, esses ensaios 
são, geralmente, analisados em duas etapas. A primeira consiste em análises 
individuais, para averiguar a possibilidade de seleção de tipos divergentes 
superiores, ou seja, se há variância genética entre os tratamentos avaliados. 
Na análise também é possível verificar a qualidade experimental. Os ensaios 
que reunirem tais requisitos integrarão a segunda etapa, correspondente à 
avaliação conjunta da variância (joint analysis). A equação geral da análise 
normalmente é descrita como se segue (Equação 1).

em que 𝑌𝑌𝑌𝑌𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖 é a média fenotípica do i-ésimo genótipo (i = 1, 2, ..., p) no  
j-ésimo ambiente (j = 1, 2, ..., q); μ é a média geral dos ensaios; 𝑔𝑔𝑔𝑔𝑖𝑖𝑖𝑖 é o efeito 
genotípico i; 𝑒𝑒𝑒𝑒𝑖𝑖𝑖𝑖  é o efeito ambiental j; 𝑔𝑔𝑔𝑔𝑒𝑒𝑒𝑒𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖 é a interação do genótipo i com o 
ambiente j; e 𝜀𝜀𝜀𝜀𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖  é o erro experimental médio associado à resposta do i-ésimo 
genótipo no j-ésimo ambiente, assumido independente, homocedástico e 
normalmente distribuído - i.d.d. ∩ N(0,𝜎𝜎𝜎𝜎2). É possível conceber Y como uma 
matriz ou tabela de dupla entrada (Equação 2), contendo estimativas de 
médias fenotípicas (𝑌𝑌𝑌𝑌�𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖) para o genótipo i (i = 1, 2,..., p) no ambiente j (j = 1, 
2, ..., q). 

𝒀𝒀𝒀𝒀𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑 = �
𝑌𝑌𝑌𝑌�11 ⋯ 𝑌𝑌𝑌𝑌�1𝑞𝑞𝑞𝑞

⋮ ⋱ ⋮
𝑌𝑌𝑌𝑌�𝑝𝑝𝑝𝑝1 ⋯ 𝑌𝑌𝑌𝑌�𝑝𝑝𝑝𝑝𝑞𝑞𝑞𝑞

� = �𝟏𝟏𝟏𝟏𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑 ⊗ 𝝁𝝁𝝁𝝁� + �𝟏𝟏𝟏𝟏𝒑𝒑𝒑𝒑 ⊗ 𝑬𝑬𝑬𝑬𝒑𝒑𝒑𝒑
′ � + �𝟏𝟏𝟏𝟏𝒑𝒑𝒑𝒑

′ ⊗ 𝑮𝑮𝑮𝑮𝒑𝒑𝒑𝒑� + 𝑮𝑮𝑮𝑮𝑬𝑬𝑬𝑬𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑𝒑                (2) 

em que M = (1pq ⊗ μ) é a média geral dos ensaios; 𝐸𝐸𝐸𝐸 = �1𝑝𝑝𝑝𝑝 ⊗ 𝐸𝐸𝐸𝐸𝑞𝑞𝑞𝑞
′ � é a 

matriz de efeitos ambientais; 𝐺𝐺𝐺𝐺 = (1𝑞𝑞𝑞𝑞
′ ⊗ 𝐺𝐺𝐺𝐺𝑝𝑝𝑝𝑝) é a matriz de efeitos genotípicos; 

e 𝐺𝐺𝐺𝐺𝐸𝐸𝐸𝐸 = 𝐺𝐺𝐺𝐺𝐸𝐸𝐸𝐸𝑝𝑝𝑝𝑝𝑞𝑞𝑞𝑞 é a matriz de efeitos de interação GE (todas as matrizes de 
dimensão p x q). 

𝑌𝑌𝑖𝑖𝑖𝑖 = 𝜇𝜇 + 𝑔𝑔𝑖𝑖 + 𝑒𝑒𝑖𝑖 + 𝑔𝑔𝑒𝑒𝑖𝑖𝑖𝑖 + 𝜀𝜀𝑖𝑖𝑖𝑖                                                                                            (1) 
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O modelo é baseado na equação geral da genética quantitativa P = G + 
E + GE, a qual, no contexto da análise de ensaios multiambientais, pode ser 
reescrita matricialmente como Y = M + E + G + GE. Assim, pode-se afirmar 
que avaliações genotípicas em ensaios multiambientais possibilitam: 1) ana-
lisar o desempenho dos materiais por meio da média estimada para o caráter 
avaliado; 2) avaliar padrões de interação GE e como implicam no diagnóstico 
de recomendação de cultivares; e 3) modelar efeitos ambientais, discriminan-
do ambientes ótimos dos inferiores.

As médias em cada linha da matriz Y representam uma amostra da popu-
lação de valores fenotípicos expressos por cada genótipo, ou seja, sua norma 
de reação. A partir dessa matriz é possível interpretar padrões estatísticos e 
biológicos úteis à recomendação de cultivares. Esses padrões consistem na 
análise da natureza da interação GE (simples/complexa) e nas estatísticas 
de adaptabilidade e estabilidade para seleção de genótipos. Os padrões de 
interação podem ser quantificados por correlações genéticas entre ambien-
tes (Robertson, 1960; Cockerham, 1963) ou analisados graficamente (Yan, 
2001; Yan; Tinker, 2006). No que se refere às estatísticas de adaptabilidade e 
estabilidade, são construídas sob diferentes conceitos genéticos e ferramen-
tas estatísticas, as quais, de modo geral, são empregadas para compreender 
a magnitude dos efeitos presentes em GE, que estão sob controle de G, na 
expressão fenotípica de Y.

Modelos empíricos baseados na média fenotípica

As primeiras abordagens para a avaliação da adaptabilidade e da estabi-
lidade buscaram particionar a matriz GE em componentes univariados (p. ex. 
Plaisted; Peterson, 1959; Wricke, 1962; Wricke; Weber, 1986) ou modelar a 
plasticidade fenotípica usando índices ambientais (p. ex. Yates; Cochran, 
1938; Finlay; Wilkinson, 1963; Denis, 1988). O preceito desses métodos é 
que Y decorra de respostas lineares genotípicas e os efeitos ambientais de 
causas controláveis e/ou não-controláveis. Assim, assume-se que é pos-
sível modelar uma relação de causalidade entre respostas genotípicas 
(M + G + GE) e a variação ambiental (E). Desse modo, utiliza-se como gra-
diente ou índice de qualidade do ambiente o efeito ambiental (E) associado 
ao caráter avaliado. A relação de causalidade pode, então, ser reescrita 
colocando o efeito ambiental em evidencia e transformando o componente 
de interação GE em responsividade ambiental (Equações 3.1 e 3.2).
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Yij = μ + gi + ej (1 + gi ) + εij                                                                         (3.1)

Yij = μ + gi + biIj + δij                                                                                    (3.2)

em que μ + gi = Ȳi é a média genotípica ou intercepto de um modelo de 
regressão linear simples; biIj é o produto entre o coeficiente de adaptação do 
genótipo i e o índice ambiental para o ambiente j; e δij é o desvio em rela-
ção ao ajuste da reta de regressão acrescido do erro experimental εij (Finlay; 
Wilkinson, 1963; Perkins; Jinks, 1968).

O desvio da reta de regressão pode ser descrito como a soma dos efeitos 
não-lineares vinculados à interação GE, isto é, todo componente linear é captado 
pela responsividade ambiental (bi), enquanto todo não-linear é atribuído a um 
desvio do comportamento linear (δij). O índice é obtido pela diferença entre a mé-
dia ambiental e a geral dos ambientes, Ij = Ȳ’j 

_ Ȳ’’, ou conforme a notação exposta 
na equação 2, E = Y - (M + G + GE). Os autores citados interpretaram o coefi-
ciente de regressão bi como a capacidade genotípica em responder às mudan-
ças no ambiente, isto é, um coeficiente de adaptação. A resposta esperada pelo 
genótipo ideal é representada pelo alto rendimento associado à norma de reação 
estreita, denotada matematicamente por (bi = 0). Contudo, genótipos de baixa 
e média normas de reação estreita seriam facilmente descartados nos ensaios 
de rendimento, pois os materiais apresentariam baixo desempenho. Portanto, 
um segundo ideótipo pode ser gerado, no qual genótipos com elevada média e 
perfeita linearidade entre o desempenho e a variação na média ambiental (bi = 1) 
seriam mais desejáveis por representar alta responsividade à variação ambien-
tal. O raciocínio ecofisiológico que justifica o uso do índice é oriundo do trabalho 
de Finlay e Wilkinson (1963), que avaliou a expressão fenotípica de 277 varie-
dades de cevada (Hordeum vulgare L.), cultivadas em quatro localidades do sul 
da Austrália, entre os anos de 1958 e 1960. Essa região, denominada Cinturão 
de Cereais, possui como característica ambiental a alta heterogeneidade edafo-
climática. De modo intuitivo, evidenciava-se que esses efeitos ambientais, prin-
cipalmente a distribuição das chuvas e a retenção de água no solo, acentuavam 
a contribuição da interação GE na expressão fenotípica da cevada. Como os pa-
drões de atuação ambiental são captados pelos efeitos E, a proposta os eximiria 
de amostrar e incorporar fatores ambientais ao modelo. Assim, a partir de uma 
regressão linear simples, seria possível desdobrar E e GE em respostas lineares 
(interação GE simples) e desvios (interação GE complexa), intermediados pela 
resposta genotípica particular em adaptação (bi) (Equação 4).
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Y = Xβ + ε,     logo     X = Y - (M + G + GE)                                                                          (4)

em que Y é o vetor de valores fenotípicos esperados e β é o de coeficien-
tes de regressão linear (b0 e b1); X é a matriz de variáveis preditoras (índice 
ambiental); e ε é o vetor de desvios da regressão.

A Equação 4 demonstra que a resposta fenotípica é modelada pela pró-
pria resposta. Nesse sentido, o coeficiente de regressão representa uma pro-
porção da superioridade ou inferioridade fenotípica do genótipo em relação 
à média de todos os genótipos. Genótipos com média elevada nos melhores 
ambientes terão b1 > 1, e aqueles com média inferior nessas condições as-
sumirão b1 < 1. Essa propriedade adaptativa, por ser baseada na estatística 
média, é fortemente influenciada por medidas extremas. Conceito similar ao 
coeficiente de adaptação (b1) foi adotado mais tarde em métodos como os de 
Lin e Binns (1989) e da média harmônica dos valores genotípicos (MHVG), 
por meio de modelos mistos (Resende; Thompson, 2004) ambos para desig-
nar adaptabilidade relativa.

Eberhart e Russell (1966) discutiram o mesmo problema para o estudo da 
adaptação de híbridos de milho na região do Corn-Belt (Cinturão do Milho), 
nos EUA. Em síntese, os autores, embora admitindo as mesmas limitações, 
adotaram um índice ambiental construído a partir de fatores ambientais inde-
pendentes da média dos ambientes, e os problemas relatados anteriormente 
seriam resolvidos e os coeficientes de regressão representariam a capacida-
de de os genótipos responderem ao efeito dos fatores ambientais. No entan-
to, cientes das limitações tecnológicas de sua época, sobretudo quanto às 
ferramentas de informática e do conhecimento da atuação climática sobre 
os cultivos, eles admitiram as limitações e propuseram um índice provisório, 
similar ao de Finlay e Wilkinson (1963), o qual seria independente dos genó-
tipos experimentais, obtido a partir de fatores ambientais como precipitação, 
temperatura e fertilidade do solo. A recomendação abriu nova perspectiva 
para a interpretação da adaptabilidade e da estabilidade em ensaios multiam-
bientais. Então, Richards (1982) dividiu os procedimentos estatísticos das 
análises em dois grupos: 1) empírico, cuja interpretação genética é baseada 
apenas na variação fenotípica entre ensaios; e 2) analítico, o qual incorpora 
informações adicionais, tais como variáveis ambientais ou efeitos de carac-
teres secundários no processo de avaliação fenotípica. Apesar da recomen-
dação de Eberhart e Russell (1966), apenas o índice provisório empírico, 
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baseado na própria média fenotípica (Equação 4), foi difundido, expandido e 
aplicado.

As limitações do uso de índices empíricos são: 1) autocorrelação entre o 
índice ambiental e a média fenotípica; 2) correlação positiva entre a média 
fenotípica e o coeficiente de regressão; 3) pressuposição de linearidade en-
tre os ambientes; 4) alta sensibilidade da análise em relação ao número de 
genótipos e de ambientes estudados; 5) estabilidade fenotípica, interpretada 
como falta de ajuste do modelo linear à variação ambiental, embora assuma 
o comportamento genotípico sempre linear; 6) atribuição que Ij > 0 denota 
ambientes favoráveis e Ij < 0 desfavoráveis; 7) a proporção da matriz GE, 
captada pelo modelo linear, normalmente é pequena; 8) incongruência entre 
a seleção para rendimento e estabilidade; entre outras citadas na literatura 
(Crossa, 1988, 1990; Duarte; Zimmermann, 1995; Burgueño et al., 2008). 
Entretanto, é inquestionável a eficiência e a simplicidade dessa abordagem 
na avaliação de genótipos em ensaios multiambientais, o que justifica o uso 
na contemporaneidade. Desde então, vários métodos foram propostos para 
solucionar algumas das limitações, principalmente com procedimentos empí-
ricos utilizando diferentes modelos de regressão, como: regressão segmen-
tada para ambientes favoráveis e desfavoráveis (Verma et al., 1978); regres-
são bissegmentada (Silva; Barreto, 1985); regressão não-linear (Chaves et 
al., 1989; Toler; Burrows, 1998); regressão linear para locais dentro de anos 
(Lin; Binns, 1988); e regressão aleatória (Gogel et al., 1995; Nabugoomu et 
al., 1999).

O uso de modelos mistos baseados no procedimento da máxima ve-
rossimilhança restrita (REML), para obtenção de preditores lineares não-
-enviesados (BLUP) também foi um grande avanço para a modelagem da 
interação GE (Piepho, 1996; Denis et al., 1997; Piepho et al., 2008; Smith 
et al., 2014). Esses estimadores possibilitam melhor predição das médias 
genotípicas, lidam com heterogeneidade de variância e podem incorporar 
diferentes delineamentos experimentais em única análise. Contudo, o uso 
desses modelos não resolve o problema da interpretação dos padrões agro-
nômicos em uma tabela de médias genotípicas em diferentes ambientes, 
logo para o completo diagnóstico de recomendação é necessário a etapa 
de sumarização dessas médias em uma única estimativa. A solução foi o 
uso da média harmônica aplicada à matriz de valores genotípicos (Resende 
et al., 2014).



26Uso de Informações Ambientais na Modelagem e Interpretação da Interação Genótipo x Ambiente...

Outra proposta promissora foi o aprofundamento teórico nos modelos adi-
tivos e multiplicativos, também denominados de lineares e bilineares (Zobel et 
al., 1988; Kang; Gauch, 1996; Crossa; Cornelius, 2002; Gauch et al., 2008). A 
equação geral dos modelos lineares e bilineares (GLBM) (do inglês, general 
linear-bilinear model) é representada por: Y = A + M, em que A e M são as ma-
trizes de efeitos aditivos e multiplicativos, respectivamente (Cornelius et al., 
1996). A matriz M é obtida pelo desdobramento multiplicativo do componente 
residual entre médias observadas e os efeitos aditivos do modelo M = Y - A. 
Portanto, M pode ser qualquer componente do modelo linear (de efeitos fixos 
ou aleatórios) decomposto por qualquer procedimento multiplicativo. Esses 
procedimentos são capazes de identificar padrões agronômicos e estatísticos 
úteis para orientar a recomendação genotípica e a estratificação ambiental 
(Yan et al., 2007; Gauch et al., 2008).

Diferentes métodos podem ser enquadrados na equação geral. Se M é 
desdobrada usando a análise de componentes principais (ACP) ou a decom-
posição por valores singulares (DVS), os procedimentos resultam em auto-
valores (λk) ou valores singulares para genótipo (αik) e ambiente (Yjk), ou seja, 
M = {∑λk αik γjk}. Entre os principais modelos baseados nesse processo estão 
AMMI (do inglês, additive main effects and multiplicative interactions) e SREG 
(do inglês, sites regression) (Crossa; Cornelius, 2002), cuja diferença entre 
os dois está no componente adotado como matriz multiplicativa M:

1) Modelo AMMI - a matriz de interação GE é assumida como multiplicativa, 
em que M é matricialmente obtida por: M = GE = Y - (M + E + G), resultando no 
modelo linear:Yij = μ + gi + ej + ∑λk αik Yjk + εij. A principal vantagem desse méto-
do é o foco direto na matriz de interação GE, para identificar genótipos estáveis 
ou com adaptação específica, modelando, por exemplo, padrões de interação 
úteis no dimensionamento logístico da rede de avaliação experimental;

2) Modelo SREG - busca identificar o efeito capitalizado do genótipo e 
a interação GE, dissecando a denominada matriz G + GE: M = G + GE = 
Y - (M + E), resultando no modelo linear: Yij = μ + ej + ∑λk αik γjk + εij, em que 
a soma μ + ej corresponde à j-ésima média ambiental. A principal vantagem 
é o foco na busca por genótipos que capitalizem os efeitos da interação 
GE em sua média genotípica, possibilitando direcionar esforços na seleção 
de tipos com elevado desempenho e diferentes normas de reação (p. ex. 
adaptação ampla ou específica).
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Os métodos descritos não são concorrentes, mas sim complementares, 
pois revelam diferentes perspectivas da adaptação fenotípica. Seguindo o 
raciocínio dos métodos AMMI e SREG, alguns autores preferem adotar o uso 
da análise de fatores como procedimento multivariado de decomposição da 
matriz M. Esse procedimento resultou no desenvolvimento dos métodos FGA 
(Murakami et al., 2004) e FGGE (Garbuglio; Ferreira, 2015) quando a análise 
de fatores, substituindo ACP ou DVS, é aplicada nas matrizes GE e G + GE, 
respectivamente. Outra perspectiva é o uso da regressão analítica, descrita 
neste trabalho no próximo tópico.

Nessa abordagem, os efeitos multiplicativos que integram a matriz M possi-
bilitam a representação gráfica em formato biplot (Gabriel, 1971), que facilita a 
identificação de grupos de genótipos ou ambientes cujo desempenho fenotípico 
seja similar. Outrossim, possibilita discriminar ambientes, genótipos e identificar 
padrões de interação GE. Vários softwares e rotinas computacionais foram di-
fundidos para a elaboração de biplots, entre os quais o de maior notoriedade é o 
proposto por Yan (2001), denominado GGE biplot, que integra os modelos AMMI, 
SREG e outros de menor utilização (GREG - genotypes regression; COMM - 
completely multiplicative model). Detalhes adicionais estão disponíveis na litera-
tura correlata (Duarte; Vencovsky, 1999; Crossa; Cornelius, 2002; Gauch, 2006).

Modelos analíticos baseados em informações ambientais
A interpretação analítica é baseada em qualquer análise quantitativa, em 

ensaios multiambientais, que integre variáveis auxiliares como informação adi-
cional à análise dos valores fenotípicos. Essa interpretação pode ser agrupada 
em duas classes: 1) métodos de ambientipagem, cujo foco é a caracterização 
dos fatores ambientais-chave dentro da população de ambientes-alvos de pro-
gramas de melhoramento; e 2) métodos exploratórios preditivos, baseados em 
regressões fatorial e por quadrados mínimos parciais (PLS) (do inglês, projection 
on latent structures). A classe 1 inclui o uso de modelos de simulação ecofisioló-
gica (Löffler et al., 2005; Zheng et al., 2015; Heinemann et al., 2019) ou regres-
são multivariada Tree (Gapare et al., 2015), usando covariáveis ambientais e, 
muitas vezes, integram o SIG, para a obtenção de variáveis ambientais ou para 
a inferência espacial de padrões repetíveis de interação GE (Hartkamp et al., 
2000). A classe 2 integra métodos para análise e interpretação ecofisiológica da 
adaptação fenotípica, baseando-se em covariáveis genotípicas ou ambientais. A 
classe 2 é o foco deste item de revisão.
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Cochran (1957) explorou no trabalho Analysis of covariance: It’s nature 
and uses as diversas aplicações do uso de variáveis assistentes, concomitan-
tes ou covariáveis. Segundo Fisher (1934), citado por Cochran (1957, p. 261, 
tradução nossa), “[...] é o método que combina as vantagens da análise de 
variância, no que tange à identificação de fontes de variação e à propriedade 
preditiva dos modelos de regressão”). Esse raciocínio é a base dos métodos 
de regressão fatorial analítica (RA), os quais buscam incorporar covariáveis 
para explicar a variação fenotípica em ensaios multiambientais (Denis, 1988). 
Tal como a abordagem empírica (Equações 3.1 e 3.2), esses modelos assu-
mem que é possível obter a covariância entre ambientes e respostas genotípi-
cas sobre a expressão fenotípica.

Nesse sentido, é possível conceituar a regressão analítica (fatorial ou 
PLS) como todo modelo de regressão utilizado para analisar a adaptação fe-
notípica usando covariáveis ambientais ou genotípicas. Historicamente, esse 
procedimento é voltado para decompor a matriz de interação GE. Conforme 
explicado anteriormente, esse componente de variação fenotípica é um resí-
duo da análise conjunta que integra a variação ocasionada por fenômenos 
genético adaptativos. Por meio de covariáveis ambientais, é possível identifi-
car fatores ambientais determinantes da interação GE, possibilitando orientar 
estratégias como a estratificação ambiental, a recomendação de cultivares 
(Crossa et al., 1999; Vargas et al., 1999; Ramburan et al., 2012; Costa Neto 
et al., 2020), a seleção indireta para adaptação fenotípica (Ortiz et al., 2007; 
Joshi et al., 2010; Verhulst et al., 2011; Porker et al., 2020) e o aumento da 
acurácia preditiva na seleção genômica sob múltiplos ambientes (Jarquín et 
al., 2014; Ly et al., 2018; Morais Júnior et al., 2018; Millet et al., 2019).

Por outro lado, a origem da abordagem RA surgiu da busca de índices am-
bientais passíveis de interpretação biológica e independentes do valor fenotí-
pico, como mostram os trabalhos de Freeman e Perkins (1971), Fripp (1972), 
Hardwick e Wood (1972), Perkins (1972) e Wood (1976). Em geral, os índices 
independentes são obtidos por valor centrado na média geral de determinada 
covariável de distribuição quantitativa (p. ex. precipitação, fertilidade do solo, 
temperatura do ar e valor fenotípico de cultivares-testemunhas), e a interpre-
tação biológica é função do coeficiente de regressão associado ao efeito da 
covariável, denominado coeficiente de sensibilidade genotípica (Crossa et 
al., 1999; Costa Neto et al., 2020). Os primeiros trabalhos nessa linha são 
atribuídos a Freeman e Perkins (1971), Hardwick e Wood (1972) e Perkins 
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(1972). Os modelos podem ser descritos na notação do GLBM, usando, con-
tudo, a regressão linear sobre os elementos da matriz GE como ferramenta 
de decomposição multiplicativa da matriz M:

M = GE = {ge(ij)} = {ρi zj + ge'(ij)}

em que 𝜌𝜌𝜌𝜌𝑖𝑖𝑖𝑖 é o coeficiente de sensibilidade genotípica ao efeito da 
covariável ambiental 𝑧𝑧𝑧𝑧𝑗𝑗𝑗𝑗 no j-ésimo ambiente, dado por 

∑ 𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔(𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖)𝑖𝑖𝑖𝑖 𝑧𝑧𝑧𝑧𝑖𝑖𝑖𝑖
∑ 𝑧𝑧𝑧𝑧𝑖𝑖𝑖𝑖2𝑖𝑖𝑖𝑖

; 𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔(𝑖𝑖𝑖𝑖𝑗𝑗𝑗𝑗)
′ , são os

elementos de interação da matriz residual R após a remoção do efeito da 
covariável, ou seja, R = �𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔(

′
𝑖𝑖𝑖𝑖𝑗𝑗𝑗𝑗)� = �𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔( 𝑖𝑖𝑖𝑖𝑗𝑗𝑗𝑗) − 𝜌𝜌𝜌𝜌𝑖𝑖𝑖𝑖𝑧𝑧𝑧𝑧𝑗𝑗𝑗𝑗�.  E sse modelo pode ser 

denominado como covariável ambiental única (SEC) (do inglês, 
single environmental covariate), similar à regressão linear empírica 
(Finlay; Wilkinson, 1963). 

Hardwick e Wood (1972) expandiram o modelo SEC para múltiplas 
covariáveis (MEC) (do inglês, multiple environmental covariates), em que o 
efeito da interação adquire a conformação: 

M = GE = �𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔(𝑖𝑖𝑖𝑖𝑗𝑗𝑗𝑗)� = �∑ 𝜌𝜌𝜌𝜌ℎ𝑖𝑖𝑖𝑖𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑗𝑗𝑗𝑗𝐻𝐻𝐻𝐻
ℎ + 𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔(𝑖𝑖𝑖𝑖𝑗𝑗𝑗𝑗)

′ � 

em que 𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑗𝑗𝑗𝑗  é o valor da h-ésima covariável no j-ésimo ambiente e 𝜌𝜌𝜌𝜌ℎ𝑖𝑖𝑖𝑖 é o 
coeficiente de sensibilidade genotípica do i-ésimo genótipo para o efeito da 
h-ésima covariável ambiental. Além disso, esses autores atribuíram aos
coeficientes uma interpretação biológica do efeito linear de cada covariável
ambiental (𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑗𝑗𝑗𝑗) sobre a adaptação fenotípica das cultivares, até então
tratados apenas do ponto de vista estatístico. 

Além dos modelos citados, também é possível a incorporação de 
covariáveis genotípicas únicas (SGC) e múltiplas (MGC) (Kesavan et al., 
1976; Freeman; Crisp, 1979). Denis (1988) e posteriormente Van Eeuwijk et 
al. (1996) descreveram o modelo geral RA para diagnóstico da interação GE, 
podendo este ser constituído por MGC e MEC ou pela associação de ambos. 
Assim, a conformação geral do modelo RA considera a matriz M, dada por: 

M = GE = �𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔(𝑖𝑖𝑖𝑖𝑗𝑗𝑗𝑗)� = �∑ 𝜌𝜌𝜌𝜌ℎ𝑖𝑖𝑖𝑖𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑗𝑗𝑗𝑗𝐻𝐻𝐻𝐻
ℎ + ∑ 𝜏𝜏𝜏𝜏𝑘𝑘𝑘𝑘𝑖𝑖𝑖𝑖𝑥𝑥𝑥𝑥𝑘𝑘𝑘𝑘𝑖𝑖𝑖𝑖𝐾𝐾𝐾𝐾

𝑘𝑘𝑘𝑘𝑘𝑘 + ∑ ∑ 𝜙𝜙𝜙𝜙𝑖𝑖𝑖𝑖𝑘𝑘𝑘𝑘ℎ𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑗𝑗𝑗𝑗𝑥𝑥𝑥𝑥𝑘𝑘𝑘𝑘𝑖𝑖𝑖𝑖𝐻𝐻𝐻𝐻
ℎ𝑘𝑘

𝐾𝐾𝐾𝐾
𝑘𝑘𝑘𝑘𝑘𝑘 + 𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔𝑔(𝑖𝑖𝑖𝑖𝑗𝑗𝑗𝑗)

′ �

em que, além dos termos já definidos, 𝜌𝜌𝜌𝜌ℎ𝑖𝑖𝑖𝑖 , 𝜏𝜏𝜏𝜏𝑘𝑘𝑘𝑘𝑖𝑖𝑖𝑖 e 𝜙𝜙𝜙𝜙𝑖𝑖𝑖𝑖𝑘𝑘𝑘𝑘ℎ são os coeficientes de 
sensibilidade genotípica do i-ésimo genótipo para o efeito da h-ésima 
covariável ambiental (𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑗𝑗𝑗𝑗), k-ésima covariável genotípica (𝑥𝑥𝑥𝑥𝑘𝑘𝑘𝑘𝑖𝑖𝑖𝑖) e interação 
entre covariáveis ambientais e genotípicas (𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑗𝑗𝑗𝑗𝑥𝑥𝑥𝑥𝑘𝑘𝑘𝑘𝑖𝑖𝑖𝑖). Mais detalhes podem ser 
obtidos no trabalho de Van Eeuwijk et al. (1996). 
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Na literatura não há consenso sobre o procedimento RA mais adequado 
para a interpretação biológica da interação GE. Embora similares, as propos-
tas representam diferentes estruturas e interpretações, e as abordagens são: 
1) RA utilizando variáveis ambientais e/ou genotípicas centradas na média; 
2) RA baseada em ACP para a interpretação multidimensional da matriz de 
covariáveis, antes da decomposição multiplicativa; 3) RA utilizando regressão 
stepwise para remover a heterogeneidade da matriz M e identificar as variá-
veis ambientais ou genotípicas mais significativas, sob determinado nível; e 
4) RA a partir da matriz padrão já decomposta pelo procedimento AMMI.

A abordagem 2 surgiu da discussão sobre como a 1 era pouco parcimo-
niosa quando o número de covariáveis era elevado para análise via regres-
são fatorial. Perkins (1972) sugere a utilização de ACP da matriz de corre-
lações dos efeitos ambientais (covariáveis), a qual é transformada em uma 
matriz de fatores ortogonais não correlacionados e, em seguida, realiza-se a 
regressão fatorial usando-se os componentes principais com maior variância 
acumulada. Contudo, essa abordagem é pouco prática, pois é realizada em 
duas etapas quando, ainda, não é possível utilizar as propriedades preditoras 
do modelo de regressão, uma vez que as covariáveis são sintéticas, isto é, 
combinações lineares de outras variáveis (Wood, 1976). As limitações são 
superadas pelo uso do modelo PLS (Aastveit; Martens, 1986). PLS é uma 
abordagem que combina as propriedades preditoras da regressão linear múl-
tipla, associadas a procedimentos multivariados de redução dimensional. Por 
isso o acrônimo PLS também é denominado projeção em estruturas latentes 
(Abdi, 2010). Essas estruturas consistem em fatores ortogonais que, além de 
independentes, são capazes de captar padrões em uma matriz de covariáveis 
(C) e projetá-los para explicar a variância presente na matriz M. Empregando 
componentes multivariados, a abordagem possibilita a construção de análises 
biplots de associação entre genótipos x covariáveis, covariáveis x covariáveis 
e fatores ortogonais x grupos de covariáveis x genótipos (Costa Neto, 2017).

A abordagem 3 é a mais comumente utilizada, sobretudo como ferramenta de 
redução dimensional da matriz M, integrando apenas variáveis significativas, sendo 
as demais descartadas com o resíduo. As limitações são: a) não elimina efeitos de 
colinearidades, como o da temperatura do ar em função da radiação solar e da ele-
vação, e do fotoperíodo em função da latitude; b) o critério para escolha da variável 
é a sua significância estatística; c) para um elevado número de variáveis, os efeitos 
descritos em a e b acabam descartando muitas variáveis com significância biológica.
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Por fim, a abordagem 4 foi demonstrada promissora porque integra abor-
dagens empíricas e analíticas (Vargas et al., 1999; Oliveira et al., 2006; Joshi 
et al., 2010; Ramburan et al., 2012; Oliveira, 2013), a qual foi denominada de 
analítica a posteriori (Ramburan, 2014).

Entendimento dos fatores genéticos e 
ambientais da adaptação fenotípica

Devido às propriedades úteis na modelagem das causas da adaptação 
fenotípica, os métodos analíticos vêm sendo integrados a ferramentas mo-
leculares em estudos de associação genômica (Li et al., 2018) e à detecção 
dos efeitos oriundos da interação QTL x ambiente (Reynolds et al., 2004; 
Vargas et al., 2006; Van Eeuwijk et al., 2007; Bustos-Korts et al., 2019; Lowry 
et al., 2019). O conceito recente de paisagem de adaptação pode ser uma 
extensão do uso de informações ambientais com modelos de crescimento 
de cultivos e predição genômica (Messina et al., 2018; Bustos-Korts et al., 
2019). Em síntese, o entendimento dos mecanismos de adaptação e fatores 
ambientais determinantes da interação GE para diversas espécies agrícolas 
tem avançado, aplicando-se a abordagem analítica (Tabela 1).
Tabela 1. Síntese de estudos empregando métodos analíticos para a identificação de cova-
riáveis ambientais e genotípicas determinantes da interação genótipo x ambiente (GE) para 
caracteres de importância socioeconômica de espécies agrícolas. Principais covariáveis uti-
lizadas e sua participação na soma de quadrados dos efeitos de interação GE (%SQge).
Espécie %SQge Covariáveis1 Referência País
Batata 44,40 DFLo, Tmax, Tmed Baril et al. (1995) Alemanha
Azevém 72,80 Tmin Balfourier et al. (1997) França
Milho 45,80 GDv, GDf, Pracm Magari et al. (1997) EUA
Milho 60,00 Tmax, Tmed, GDv, GDf Epinat-Le Signor et al. (2001) França
Trigo (inverno) 71,10 EHv, GDv, Tmaxf Voltas et al. (2005) Espanha
Trigo (verão) 58,70 GDv, Tminv Voltas et al. (2005) Espanha
Tomate 91,16 Prac, DFLo, Tmed, pH Ortiz et al. (2007) Caribe
Trigo 60,26 Urf, Tmaxv, Tminv, Ur, Soil Char Joshi et al. (2010) Índia
Trigo 90,20 Tminf, Racf Verhulst et al. (2011) México
Melão 79,89 Tmin, Tmax, Prac Nunes et al. (2011) Brasil
Cana-de-açúcar 55,56 TAR, Pracm Oliveira (2013) Brasil
Soja 41,00 Pracf, Etac, LAT Cardoso Júnior (2013) Brasil
Arroz de sequeiro 59,00 LAT, LON, ALT Costa Neto et al. (2020) Brasil

1DFLo - dias para o florescimento; Tmax - temperatura máxima do ar; Tmed - temperatura média do ar; Tmin - tem-
peratura mínima do ar; Prac - precipitação acumulada; Rac - radiação solar acumulada; Ur - umidade relativa do ar; 
EH - estresse hídrico médio; TAR - teor de areia no solo; Soil Char - generalizações características do solo, como 
teores de micronutrientes ou classes texturais; pH - potencial hidrogeniônico do solo; Etac - evapotranspiração 
acumulada; RAC - radiação acumulada; GD - graus-dia acumulados; LAT - latitude; LON - longitude; ALT - altitude. 
Sufixos referentes aos estádios de desenvolvimento: v - vegetativo; f - florescimento; m - maturação fisiológica.
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As variáveis ambientais, em muitos casos, captaram elevada variação 
do componente de interação GE (41% a 90%). O componente multiplicati-
vo M, nesse sentido, adquire propriedade biológica, permitindo capturar as 
sensibilidades genotípicas frente às variações ambientais. Os padrões agro-
nômicos obtidos por esses componentes, biologicamente interpretáveis e es-
tatisticamente significativos, são utilizados para a avaliação, a seleção e a 
recomendação de genótipos. A matriz residual R é descartada e considerada 
ruído experimental. Em alguns casos, quando a variação associada a ruídos 
é superior à variação associada aos padrões captados pelas covariáveis am-
bientais, é possível concluir que as covariáveis utilizadas possuem pouco ou 
nenhum efeito sobre a adaptação dos genótipos e, nesse cenário, a análise 
dos fatores determinantes da adaptação fenotípica é dificultada. No entanto, 
quando grande parte da variação presente na matriz M se associa aos efeitos 
das covariáveis ambientais e/ou genotípicas, é possível utilizar as proprieda-
des preditoras do modelo de regressão para inferir o desempenho dos genó-
tipos em condições diversas das quais foram amostradas.

Essas abordagens vêm sendo empregadas por grandes empresas de me-
lhoramento com atuação global, a exemplo do Programa de Melhoramento 
de Trigo do Centro Internacional de Melhoramento de Milho e Trigo (Cimmyt), 
no México e na Índia. Voltas et al. (2005) utilizaram os coeficientes de sensibi-
lidade genotípica como critério para seleção de materiais de trigo de inverno 
e da primavera. Para sensibilidade à deficiência hídrica, por exemplo, o coe-
ficiente de sensibilidade genotípica ao efeito da covariável estresse hídrico, 
dado em kg/unidade de estresse (0-1), variou entre -1371,74 (cv. Maltus) e 
1624,32 (cv. Pantanegra). A metodologia foi eficiente na identificação de ma-
teriais, sendo aplicável em programas de seleção indireta ou na identificação 
de genitores para futuros programas de melhoramento em condições am-
bientais específicas.

Joshi et al. (2010) constataram que as covariáveis determinantes, assim 
como os coeficientes de sensibilidade, são particulares de cada caráter em 
trigo. Nesse estudo, buscaram avaliar os efeitos de características edafocli-
máticas sobre a interação GE para a produção de grãos e teores de zinco 
e ferro nos grãos relacionados a projetos de biofortificação. Para o caráter 
produção de grãos, as covariáveis climáticas umidade relativa do ar e tem-
peraturas máxima e mínima no estádio vegetativo, captaram juntas mais de 
46% de SQ(gxe) observada nos ensaios do Cimmyt, no Sudoeste da Ásia. Com 
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outras três variáveis o percentual atingiu 60%. Para caracteres vinculados 
à biofortificação, as mesmas covariáveis climáticas explicaram 49% e 55% 
da interação GE para os teores de zinco e ferro nos grãos, respectivamente. 
Somando a covariáveis edáficas como os teores de zinco e ferro na zona 
radicular (até 30 cm de profundidade), o total da variação da interação GE 
captado foi de 59% para ferro e 83% para zinco. Quanto à condição bioló-
gica, os resultados corroboraram outros estudos sobre nutrição mineral em 
trigo. Portanto, fontes previsíveis como o status da nutrição mineral no solo, 
somadas a outras, tais como a variação climática, foram capazes de explicar 
a maior parte da interação GE tanto para a produção de grãos como para a 
biofortificação.

Estratégias de esforços para avaliações genotípicas em ensaios multiam-
bientais também podem ser contempladas por essas abordagens. Ramburan 
et al. (2011, 2012) identificaram mega-ambientes para avaliação e recomen-
dação de variedades de cana-de-açúcar, na África do Sul, usando, de forma 
complementar, informações ambientais, modelos de simulação de cultivos 
e análise AMMI. Os autores constataram que os fatores determinantes da 
adaptação fenotípica variam entre mega-ambientes, assim como o genótipo 
ideal selecionado. Com base nessa informação foi possível reestruturar a 
rede de avaliação para recomendação de variedades e direcionar esforços 
localizados. Na mesma região-alvo, Ramburan (2014) identificou padrões 
não-repetíveis de interação GE, via modelagem, integrando interação locais 
x anos x genótipos e informações ambientais.

Integração de sistemas de informação 
geográfica em modelos analíticos

No Brasil, poucos estudos foram desenvolvidos até então. Entre as prin-
cipais contribuições do País está a integração entre RA e ferramentas SIG, 
permitindo a construção de mapas temáticos de adaptabilidade produtiva 
(Martins, 2004; Cardoso Júnior, 2013; Costa Neto, 2017). A integração entre 
a abordagem analítica e as ferramentas geoespaciais baseadas em SIG per-
mite interpretar a adaptabilidade (Adi) como a responsividade dos genótipos 
frente à variação ambiental de uma região geográfica (Costa Neto et al., 2020).

Ad = G + (M - R) = {𝐴𝐴𝐴𝐴𝑑𝑑𝑑𝑑𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖𝑖} = {𝑔𝑔𝑔𝑔�𝑖𝑖𝑖𝑖 + ∑ 𝜌𝜌𝜌𝜌𝑖𝑖𝑖𝑖ℎ𝑧𝑧𝑧𝑧ℎ𝑖𝑖𝑖𝑖𝐻𝐻𝐻𝐻
ℎ=1 } 
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em que Ad = {Adis} é a matriz de adaptabilidade do genótipo i à posição 
s (pixel) da região de recomendação; G = {ĝi} é a matriz de estimativas de 
efeitos genéticos; M - R é a diferença entre a matriz multiplicativa e a matriz 
residual da regressão analítica baseada em h covariáveis ambientais.

Assumindo-se que coeficientes de sensibilidade genotípica ajustados 
pelo modelo foram capazes de captar respostas biológicas determinantes da 
adaptação fenotípica, então é possível realizar predições de Ad para condi-
ções ambientais não amostradas. Para isso, ferramentas SIG são integradas 
a modelos biométricos para produção de estimativas espacializadas do va-
lor adaptativo em formato de mapas, denominadas adaptabilidade produti-
va (Martins, 2004) e adaptação genotípica regionalizada (Costa Neto et al., 
2016; Costa Neto, 2017).

Sob a ótica do uso de SIG integrado a métodos de RA, o termo adaptação 
é o mais adequado, em substituição ao termo adaptabilidade, porque con-
templa em sua análise o estudo da estabilidade (variação no desempenho 
pixel a pixel) e adaptabilidade (regionalização da propriedade pixel a pixel, na 
região-alvo). Genótipos adaptados são caracterizados por Ad > G (capazes 
de capitalizar o valor adaptativo em cada pixel).

Costa Neto et al. (2016) compararam a abordagem analítica via mapas 
com métodos tradicionalmente empregados para o diagnóstico de reco-
mendação de cultivares em arroz de terras altas. A regressão analítica foi 
realizada usando apenas três covariáveis geográficas (latitude, longitude e 
altitude), as quais foram capazes de explicar 31% da soma de quadrados 
dos efeitos da interação GE. É possível que tais variáveis tenham captado, 
indiretamente, o efeito de fatores climáticos como a radiação solar e a in-
solação (latitude), variações espaciais de características edafoclimáticas e 
bióticas (latitude + longitude, isto é, dispersão geográfica) e temperatura do 
ar (altitude). Por isso, Costa Neto et al. (2020) observaram que apenas va-
riáveis geográficas (latitude, longitude e altitude) foram capazes de predizer 
até 59% dos padrões da interação GE em arroz de terras altas, no Brasil. 
Através do mapeamento da adaptação fenotípica foi possível detectar zo-
nas em que o programa de melhoramento ainda é carente na alocação de 
genótipos com maior adaptação, ou seja, nas quais há maior dificuldade 
em desenvolver novas cultivares. De modo contrário, foi possível detectar 
uma ilha de adaptação ao redor da região do programa de melhoramento, 
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demonstrando que o berçário desse se localiza numa zona diferente da atual 
população de ambientes-alvos.

Os estudos, ainda que preliminares, demonstraram o potencial de uso in-
tegrado de covariáveis ambientais e mapas temáticos para a recomendação 
de cultivares. Para esse propósito, Costa Neto et al. (2016) observaram que 
o método baseado em SIG apresentou alta concordância com abordagens 
empíricas, a exemplo de AMMI (91%), GGE-biplot (83%) e regressão linear 
(Eberhart; Russell, 1966) (76%), para classificação das médias genotípicas 
nos ambientes observados. Os valores da matriz Ad, entretanto, não se corre-
lacionaram (rs = 0,46 e p > 0,05) com àqueles da estatística ecovalência, re-
sultante do método de Wricke (1962). Entretanto, a interpretação visual sobre 
a estabilidade fenotípica foi coincidente entre os dois métodos. Sintetizando, 
ao contrário de outras abordagens, o uso de mapas temáticos para a repre-
sentação espacial da adaptação fenotípica é de fácil interpretação e imple-
mentação em rotinas computacionais, possibilitando melhor entendimento da 
norma de reação dos genótipos na região-alvo do programa de melhoramen-
to. No entanto, Costa Neto et al. (2020) mostram que há potencial de uso dos 
modelos de RA baseados em SIG na predição de novas condições ambien-
tais, fora da rede experimental de avaliação do programa de melhoramento.

Conclusões

A modelagem da interação genótipo x ambiente e o impacto sob variação 
fenotípica de características agronômicas é fundamental para o sucesso de 
qualquer programa de melhoramento. Com praticidade, melhoristas têm usa-
do índices biométricos derivados das próprias observações fenotípicas como 
critério para a compreensão da qualidade ambiental dentro de uma rede ex-
perimental. Contudo, estudos da década de 1960 já preconizavam que o uso 
de informações ambientais de fácil processamento e acesso, aumentavam a 
capacidade dos melhoristas compreenderem as respostas adaptativas dos 
cultivos, capitalizando-as para condições ambientais-chave. Desse modo, 
modelos biométricos seriam enriquecidos com critérios biológicos vinculados 
a aspectos ecofisiológicos da interação planta-ambiente.

O uso de informações ambientais possibilita a modelagem da norma de 
reação dos genótipos frente a gradientes ambientais derivados de informa-
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ções climáticas, edáficas, bióticas e de manejo cultural. Nessa linha, melho-
ristas podem integrar plataformas de classificação ambiental (envirotyping) a 
redes de testes de cultivares para identificar as melhores zonas de adaptação 
de novos genótipos e as principais limitações ambientais para o progresso 
genético regional. Os modelos de regressão analítica, quando integrados a 
ferramentas de modelagem espacial, sobretudo SIG, permitem direciona-
mento mais acurado de cultivares por meio de mapas de adaptação regiona-
lizada. Diante do exposto nesta revisão, as principais conclusões são:

a) O ambiente pode ser compreendido como a soma dos efeitos de fa-
tores ambientais sobre a plasticidade fenotípica de uma população de 
indivíduos;

b) Modelos que não usam informação ambiental são puramente estatísti-
cos e carentes de informações biológicas;

c) O uso de informações ambientais é uma tecnologia acessível, barata e 
útil na compreensão dos fatores não genéticos da interação genótipo x 
ambiente nas características qualitativas e quantitativas;

d) A integração de informações ambientais em modelos de regressão 
analítica, tal qual a fatorial, possibilita a melhor compreensão da nor-
ma de reação dos genótipos, alavancando a avaliação e a seleção 
de indivíduos mais adaptados a regiões específicas ou às condições 
ambientais-chave que limitam o progresso genético.
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