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                     Introdução

O cruzamento é uma ferramenta importante para incrementar a eficiência 
na produção de carne através da heterose e da complementaridade entre 
raças (GREGORY et al., 1999). Esta é uma das razões que tem determi-
nado o incremento de animais cruzados nas populações de bovinos de 
corte. Além disso, cruzamento e seleção são fatores sinérgicos para 
melhorar a produção no longo prazo. Por outro lado, a resposta a seleção 
é proporcional à precisão na predição do mérito genético (FALCONER; 
MACKAY, 1996). Em animais cruzados, a precisão destas predições 
depende da estimação fidedigna das médias específicas por composição 
racial, dos desvios dos animais em relação a estas médias e das cova-
riâncias genéticas entre parentes puros e/ou cruzados (FERNANDO, 
1999). Neste caso, o mérito genético de um animal é compreendido pela 
média de seu grupo de composição racial mais seu desvio individual es-
pecífico em relação ao grupo . Diferente dos efeitos residuais, os desvios 
genéticos individuais são devido aos efeitos aditivos e não aditivos alea-
tórios que podem ser estimados usando registros de desempenho do 
indivíduo e de seus parentes. A fim de usar mais eficientemente estes 
registros, é importante modelar de forma correta as covariâncias gené-
ticas entre parentes, como especificadas por Lo et al.  para um modelo 
de efeitos genéticos aditivos, pois no caso de população multirracial 
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diferem do padrão usado nas avaliações de raças puras. 

A complexidade das situações biológicas e ambientais envolvidas nas 
avaliações genéticas multirraciais tornam desafiante o trabalho de mo-
delagem dos dados nessas análises. Neste contexto, a estatística 
bayesiana fornece uma série de ferramentas flexíveis e uma estrutura de 
trabalho geral para lidar com estas situações . Modelos hierárquicos 
bayesianos podem ajustar diversos níveis de complexidade presentes na 
população de interesse e são particularmente úteis quando as observa-
ções são correlacionadas , sendo o caso  típico de animais aparentados.  
Adicionalmente, esses modelos podem ser utilizados para estimar parâ-
metros de interesse combinando informação presente nos dados com 
inferências prévias da literatura. Por exemplo, o modelo atualmente usa-
do nas avaliações genéticas multirraciais nos Estados Unidos utiliza infe-
rência bayesiana para incorporar conhecimento a prévio sobre heterose .

Os objetivos deste estudo foram: 1) revisar o estado atual do conheci-
mento sobre os maiores problemas envolvidos na predição do desem-
penho e do mérito genético em populações multirraciais de bovinos de 
corte; 2) apresentar uma construção hierárquica de Bayes do modelo 
animal multirracial derivado por Lo et al. (1993) a fim de estimar efeitos 
genéticos fixos e aleatórios quando os componentes de variâncias gené-
ticas raciais e de segregação entre raças são desconhecidos e 3) compa-
rar o ajuste deste modelo com modelo animal convencional, atualmente 
utilizado em avaliações multirraciais no Brasil, usando dados simulados e 
um conjunto de dados de ganho pós-desmama de bovinos cruzados 
Nelore-Hereford.

Revisão bibliográfica

Médias genotípicas: Em populações multirraciais vários caminhos podem 
ser considerados na estimação das médias dos genótipos ou grupos de 
mesma composição racial. A estratégia mais simples envolve a inclusão 
da composição racial na definição dos grupos de contemporâneos (GC) e 
conseqüente estimação conjunta dos efeitos de heterose, GC e suas 
interações. No entanto, este método diminui o número de possíveis 
comparações diretas e a conectividade na população, dado que animais 
com diferente composição racial são considerados em diferentes grupos 
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contemporâneos apesar de serem criados juntos, com o mesmo manejo e 
as mesmas condições ambientais.  

Modelos mais parcimoniosos são obtidos pela estimação das médias das 
composições raciais como função de coeficientes genéticos aditivos 
(proporção racial) e não aditivos (grau de interações alélicas e não 
alélicas). Segundo Gregory et al. (1999), se a heterose é determinada 
primariamente pela dominância (interação alélica), quando não há epis-
tasia, ela é proporcional à heterozigose (proporção de loci heterozigotos). 
No entanto, Dickerson  introduziu o conceito de “perdas por recombi-
nação” para explicar os desvios da heterozigose observados no desem-
penho de animais cruzados. As perdas por recombinação são iguais à 
fração média dos pares de loci que segregam de forma independente nos 
gametas de ambos os pais que são esperadas como sendo combinações 
não parentais . O efeito das perdas por recombinação é atribuível à perda 
de combinações epistáticas favoráveis presentes nos gametas de raças 
puras produto da seleção de longo prazo. Kinghorn  propôs várias hipóte-
ses e modelos para calcular “perdas por epistasia” em populações cru-
zadas, enquanto Wolf et al.  propuseram um modelo geral baseado na 
teoria de dois loci para calcular os efeitos de dominância e epistasia. 

Confundimento estatístico e multicolinearidade entre os coeficientes dos 
efeitos genéticos dificultam a estimação dos efeitos de dominância e 
epistasia de forma independente, por este motivo a maioria dos modelos 
propostos para avaliações multirraciais são baseados somente em efeitos 
de dominância.

O ajuste dos dados observados para os efeitos médios aditivos e de 
heterose nas avaliações genéticas pode ser realizado das seguintes 
formas:

1) Usando somente informações da literatura por meio de fatores de pré-corre-
    ção, desde que existam estimativas publicadas confiáveis e aplicáveis à
    população sendo avaliada;

2) Através da estimação destes efeitos médios puramente a partir dos dados
    da população sob pesquisa; ou 
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3) Através da utilização simultânea de informação da literatura combinada com
    informação dos dados. Este último caso se dá com o modelo atualmente
    utilizado na indústria da carne nos Estados Unidos.

Considerando g um genótipo (composição racial) composto por B raças; 
considerando     como a fração ou proporção dos genes provenientes da 

ésima
b  raça; considerando       e       como a probabilidade de que em um 
lócus escolhido aleatoriamente num indivíduo do grupo g, um alelo seja 

ésimaproveniente da b  raça e o outro alelo seja proveniente, respectivamen-
ésima ésima te, da b’  e b populações de origem. Um modelo geral para a média 

do genótipo g      , baseado na teoria de dois loci na ausência de 
endogamia é o seguinte (WOLF et al., 1995):

        
                                                                                               (1)

onde     é a média geral e os    ‘s são parâmetros correspondentes aos 
efeitos aditivos ou de fração racial     aos efeitos de dominância       aos 
efeitos de epistasia aditiva × aditiva        aditiva x dominância
e  dominância x dominância                 onde os índices referem-se às 
populações do origem. A extensão de [1] para outros efeitos é natural-
mente resultante da adição de termos análogos referentes a efeitos ex-
tras; por exemplo,        seriam os efeitos aditivos maternais. Os coefi-
cientes em [1] podem ser obtidos a partir das gerações parentais como 
segue:                              ,                  , 
para b=1,…, B;    = 1,..., B; b<    Aqui P e M denotam grupos paternal 
e maternal, respectivamente.  
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A equação [1] é claramente sobre parametrizada; portanto, restrições 
devem ser aplicadas aos parâmetros para permitir que eles sejam 
estimáveis. Estas restrições são baseadas nas relações entre os 
coeficientes, a saber, 
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Por exemplo, em uma situação de duas populações (1 e 2) o modelo com 
restrições poderia ser descrito por:

                                                                                                 (2)

o qual tem seis parâmetros e para estimá-los são necessários ao menos 
seis grupos genéticos distintos na população. Este modelo é uma repa-
rametrização equivalente aos modelos propostos por Mather e Jinks 
(1971) e Hill (1982). 

 ��
�� ����

2

1 12 1 1 1 12 12
121 12 12 12112

2 1g D DDA AA ADf f f f������ � ����		 	 �	 	

Outro aspecto importante a considerar em populações cruzadas é que a 
relação entre o desempenho e a contribuição de cada raça não é linear 
para todas as composições, podendo também ser dependente do ambien-
te (ARTHUR et al., 1999; LONG, 1980). Exemplo disto é que o desem-
penho ótimo da combinação de Bos Indicus (para adaptação) e Bos 

Taurus (para produção) pode variar de acordo com a qualidade do ambi-
ente em termos de manejo e clima. Maiores percentagens de Bos Taurus 
podem ser mais apropriados em ambientes temperados, enquanto em 
ambientes tropicais espera-se um melhor desempenho de animais com 
maior composição genética Bos Indicus.

Se dividíssemos os diferentes ambientes em R regiões, a média de um 
ésimagrupo racial g criado na r  região pode ser escrito como:

                                                                                                  (3)

ésimaonde Reg  r  classe de região e            a interação entre a fração da r

raça 1 e a classe de região r. Efeitos genéticos de ordem mais elevada 
também podem interagir com os efeitos da região (ARTHUR et al., 1999) 
permitindo uma extensão direta de [3].  Por outro lado, modelos mais 
simples podem ser obtidos assumindo que alguns dos efeitos são iguais a 
zero no modelo geral em [1]. Por exemplo, o modelo que inclui somente 
efeitos aditivos e de dominância é obtido quando todos os efeitos
                                             equivalerem a zero.  
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Os modelos de Dickerson (1973) e Kinghorn (1980) baseados no con-
ceito de perdas por recombinação são também versões mais simples de 
[1]. Estes modelos são equivalentes em populações de duas raças (WOLF 
et al., 1995) mas a parametrização do modelo de Kinghorn permite uma 
melhor interpretação biológica. A hipótese X de Kinghorn para perdas por 
recombinação assume que cada lócus codifica diferentes componentes 
de uma enzima dimórfica, assim sendo as perdas por epistasia são pro-
porcionais à probabilidade de que escolhendo um alelo de cada lócus, 
esses provenham de diferentes raças. Isto equivale a assumir que as per-
das por recombinação são determinadas por efeitos aditivos × aditivos e 
o modelo pode ser escrito como: 

                                                                                              (4) ��1 12 1 1
121 12

2 1g DA AA
f f f�������		 	 �

Efeitos genéticos aditivos. Conforme mencionado acima, em populações 
multirraciais, o valor genético de um animal pode ser determinado atra-
vés da média de sua composição racial (grupo genético) somada ao des-
vio do indivíduo em relação a este grupo ARNOLD et al., 1992;ELZO, 
1994; KLEI et al., 1996; SULLIVAN et al., 1999). Os desvios são devi-
dos a efeitos genéticos aditivos e não aditivos. Efeitos aditivos ou “valo-
res de cria” indicam o desvio esperado na progênie de um indivíduo em 
relação à média da população, quando acasalado aleatoriamente com 
outros indivíduos da população. Efeitos não aditivos são utilizados para 
determinar habilidades combinatórias específicas entre indivíduos 
FALCONER; MACKAY, 1996). Estes desvios são determinados pelo 
desempenho de um indivíduo e seus parentes, portanto é importante 
calcular adequadamente a covariância entre parentes para predizer o 
valor genético de animais cruzados.

Uma teoria para estimar a covariância entre animais cruzados foi 
apresentada por Lo et al. (1993) para um modelo com efeitos aditivos e 
por Lo et al. (1995) para um modelo com efeitos aditivos e de 
dominância. No modelo aditivo, as (co)variâncias são modeladas como 
uma função das variâncias aditivas raciais específicas e das variâncias de 
segregação entre raças. Estas variâncias de segregação representam a 
variância adicional observada em indivíduos F2 comparada à de 
indivíduos F1 (LO et al., 1993). Esses métodos derivam médias genéticas 
e covariâncias entre indivíduos puros e cruzados a partir de modos de 
identidade entre loci e baseiam-se na probabilidade que os indivíduos 
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aparentados tenham alelos em comum que sejam idênticos por 
descendência (IBD). O modelo aditivo-dominante é derivado para uma 
situação de duas raças e seus cruzamentos (LO et al., 1995). Este mode-
lo é uma dedução teórica exata e pode ser adaptado à presença de endo-
gamia, mas requer um número relativamente grande de componentes de 
variância para ser estimado (mais de 25 quando a endogamia está pre-
sente). Simplificações ocorrem quando a população é composta somente 
por duas raças puras e indivíduos F1 (LO et al., 1997)sendo este modelo 
aplicado em dados de suínos (LUTAAYA et. al., 2001).

Para esquemas mais gerais de cruzamentos, o modelo-dominante apre-
sentado por (LO et. al., 1995), é impraticável devido ao alto número de 
parâmetros de dispersão a serem estimados, enquanto o modelo aditivo 
(LO et al., 1993) pode ser implementado sem grande dificuldade. Uma 
formulação alternativa ao modelo aditivo com uma aproximação via re-
gressão para calcular efeitos não aditivos e um modelo touro-avô mater-
no foi proposto por Elzo (1994)e aplicado em dados multirraciais (ELZO 
et al., 1998; ELZO; WAKEMAN, 1998). Recentemente, Birchmeier et al. 
(2002) propuseram um algoritmo REML para estimar variâncias aditivas e 
de segregação racial para o modelo animal e uma estrutura geral de pa-
rentesco. No entanto, alguns modelos propostos nos últimos anos (KLEI 
et al., 1996; MILLER; WILTON, 1999; QUAAS; POLLAK, 1999; ROSO; 
FRIES, 1998; SULLIVAN et al., 1999) ainda assumem que todas as raças 
tem a mesma variância aditiva e que em cruzamentos avançados não 
existe variância de segregação entre raças. Por outro lado, um modelo 
que inclui efeitos genéticos fixos aditivos e não aditivos com desvios 
individuais aditivos aleatórios é computacionalmente tratável, assim sen-
do uma alternativa satisfatória e parcimoniosa para a avaliação genética 
de populações multirraciais (CARDOSO, 2003; CARDOSO; TEMPELMAN, 
2004).   

Inferência Bayesiana e modelos hierárquicos em avaliações genéticas.  O 
artigo que introduz a inferência Bayesiana na pesquisa do melhoramento 
animal é atribuído a Gianola e Fernando (1986). A diferença mais notável 
e, portanto controvertida, entre a inferência clássica (ou freqüentista) e a 
Bayesiana se dá na forma de incorporação de informação a priori 
(BLASCO, 2001). Do ponto de vista prático, se existe um volume signifi-
cativo de informação disponível a priori, parece pouco lógico desprezá-la 
nas análises, especialmente quando a complexidade do problema é gran-
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de e a informação nos dados limitada.

Modelos hierárquicos ou de vários estágios são utilizados em inferência 
Bayesiana para descrever problemas complexos através de séries de ní-
veis aninhados ou sub-modelos (SORENSEN; GIANOLA, 2002). Distri-
buições de probabilidade e valores de parâmetros associados com estas 
distribuições (hiperparâmetros em terminologia bayesiana) são utilizados 
para integrar informação a priori nas análises. As equações de modelos 
mistos de Henderson (1973) amplamente utilizadas no melhoramento 
animal são um exemplo de modelo em dois estágios, no qual o primeiro 
estágio é a distribuição das observações dado os efeitos fixos e aleató-
rios e o segundo corresponde a pressuposição sobre a distribuição dos 
efeitos aleatórios.   

Do produto da densidade amostral dos dados (ou verossimilhança) com 
as funções de densidade a priori para os parâmetros do modelo obtém-se 
a densidade posterior conjunta, da qual são derivadas as inferências (por 
exemplo, estimação de médias de genótipos ou predição de valores de 
cria). Existem duas formas principais de obter estas estimativas: 1) uma 
aproximação empírica de Bayes, na qual as modas para todos os parâ-
metros são obtidas por métodos iterativos, como o algoritmo de expec-
tativa-maximização (EM) (DEMPESTER et al., 1977) e erros-padrão apro-
ximados “para amostras grandes” são derivados da matriz de informa-
ção; 2) um enfoque puramente Bayesiano, usando métodos Monte Carlo 
via Cadeias de Markov (MCMC), um algoritmo de simulação intensiva 
utilizado para derivar densidades marginais obtendo inferências “exatas” 
para todos os parâmetros mesmo de amostras pequenas (GILKS et. al., 
1996), O algoritmo de Metropolis-Hasting (HASTING, 1970; 
METROPOLIS et al., 1953) e o amostrador de Gibbs (GELFAND; SMITH, 
1990; GEMAN; GEMAN, 1984) são as estratégias mais comuns de 
MCMC utilizadas no melhoramento animal. Amostras são salvas a partir 
da geração de um número grande de ciclos e eventualmente a amostra-
gem de Gibbs converge para uma distribuição conjunta posterior. Valores 
obtidos após convergência são considerados amostragens aleatórias para 
a distribuição conjunta posterior e são utilizados para realizar inferências 
(como por exemplo, calcular médias, modas, medianas, erros-padrão, 
intervalos de probabilidade, etc.) (SORENSEN; GIANOLA, 2002).
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Métodos inteiramente Bayesianos foram utilizados na última década para 
realizar inferências em problemas de melhoramento animal em diversas 
aplicações. Nestas se incluem estimação de componentes de variância 
(JENSEN et al., 1994; WANG et al., 1994b), predição de resposta à 
seleção (SORENSEN et al., 1994; WANG et al., 1994a) e desenvolvi-
mento de modelos para dados categóricos (SORENSEN et al., 1995; 
WANG et al., 1997). A possibilidade de combinar informação prévia com 
a informação obtida dos dados e a habilidade de fornecer inferências 
exatas para amostras pequenas fazem os métodos Bayesianos atraentes 
para o melhoramento animal e para os problemas genéticos, especial-
mente quando o número de parâmetros excede o número de observa-
ções.

Metodologia

Derivação Hierárquica Bayesiana para o Modelo Animal Multirracial 

Primeiro Estágio. O primeiro estágio do modelo especifica a densidade 
condicional do vetor de dados               com dimensão n × 1. Embora 
esta proposição possa prontamente ser estendida a registros múltiplos 
por animal, o caso de no máximo um registro por animal é apresentado 
por razões pedagógicas. O componente da densidade conjunta em y, 
devido a um único registro     do individuo j, é dado por: 

 �jy�y

 
jy

� �2 2
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onde, � é um vetor p × 1 dos efeitos fixos não genéticos (por exemplo, 
sexo, idade da vaca, etc.) e genéticos - por exemplo, os parâmetros da 
média genotípica                              referentes aos componentes 
aditivo (A), dominância (D) e A × A, com b e b’ denotando as raça que 
correspondem estes efeitos, para b = 1,…, B; b’ = b + 1,…, B; b < b’ 
Além disso, u é um vetor t × 1 de efeitos aleatórios não genéticos (por 
exemplo, grupos contemporâneos); a é um vetor q × 1 de efeitos 
genéticos aditivos dos animais, Também                      são os vetores 
de incidência conhecidos. Agora S representa o conjunto de amostras de 
tamanho n dos animais que têm registros; tipicamente n < q sendo que 
a inclui efeitos para animais ancestrais sem registros. Finalmente, 
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representa a variação residual, assumindo homogeneidade através dos 
grupos de composição racial. 

Segundo Estágio. Como nas especificações dos modelos mistos lineares 
convencionais, densidades a priori normais multivariadas são especifica-
das para ambos os efeitos aleatórios
onde I  é uma matriz identidade de ordem t. Nas especificações t

Bayesianas, pode-se também especificar a priores subjetivos nos efeitos 
fixos, que no caso deste segundo estágio também envolveria a seguinte 
pressuposição:                             (SORENSEN; GIANOLA, 2002) sendo 
�o e     hiperparâmetros conhecidos especificados pelo analista dos da-
dos. Alternativamente, as priores para os elementos de � podem ser 
distribuições uniformes limitadas.

��2 2| ~ 0,u t uN� �u I  e ��� �| ~ 0,Na ö G ö  

 ��| , ~ ,o oNâ ââ â V â V
 

âV

A matriz de variância-covariância genética aditiva          é uma função de 
mais de um parâmetro de dispersão incluído em           podem ser com-
putados pelo método tabular, com o j-ésimo elemento diagonal sendo 
determinado como:   

 ��G ö
 ��G ö

�� � � ��
1

2 2

1 1

Var 2 0.5cov ,
b bb

B B B
j s s d d s d

j A b b b b S j jb

b b b b

a f f f f f a a� �
�

�

� �
�� ��

� 	 	 	���  [6] 

Neste caso                    representam, respectivamente, a proporção dos 
alelos da raça b para o indivíduo, pai e mãe;            denotam, respec-
tivamente, o efeito genético aditivo do pai e da mãe de j;      é a variân-
cia aditiva da raça b; e        é a variância devido à segregação entre a 
raça b e b’. Seguindo Quaas (1988), Lo et al. (1993) mostram que a 
inversa de           pode ser computada usando:

onde I é uma matriz identidade, P é uma matriz que relaciona a progênie 
aos pais e 

que é uma função linear dos elementos de 
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Terceiro Estágio. As densidades a priori chi-quadrado invertidas escala-
das são especificadas nos componentes de variância como segue: 

Neste caso, 
são hiper-parâmetros. 

2 2 2 2, ~
ee e e es s ��� �� 2 2 2 2, ~

uu u u us s ��� ��, 2 2 2 2, ~
b b b b Ab

A A A As s ��� ��, b=1,…,B; 

2 2 2 2, ~
bb bb bb bb Abb

S S S Ss s ��� �
� � � � �

�, b = 1,…, B - 1; b�= b + 1,…, B. 

e�, 
2
es , u�, 

2
us , 

bA�, 
2

bAs , b = 1,…, B, e 
bbS��

, 
2

bbSs �
, b = 1,…, B - 1, b' = b + 1,…, B 

Densidades a posteriori condicionais completas e conjunta. A densidade 
a posteriori conjunta de todos os parâmetros desconhecidos é obtida pelo 
produto da densidade amostral na equação [5] e em todas as densidades 
a priori especificadas no segundo e terceiro estágios. Desta densidade 
conjunta, as densidades condicionais completas de todos os parâmetros 
desconhecidos ou blocos destes necessários para conduzir a inferência 
MCMC são derivados. Detalhes dessas derivações podem ser obtidas em 
Cardoso e Tempelman (2004).

Validação do Modelo por Simulação

Um estudo de simulação do sistema de cruzamento de duas raças foi 
conduzido. Cinco réplicas foram geradas de cada uma de duas popula-
ções diferentes. A população I foi composta por duas raças com variân-
cias genéticas aditivas diferentes e variância de segregação maior que 
zero, enquanto que a população II teve o mesmo delineamento de cru-
zamento de duas raças, entretanto, as variâncias genéticas aditivas 
foram iguais e a variância de segregação foi igual a zero, deste modo a 
população II foi geneticamente equivalente a uma população de raça 
pura. Na população I, a variância genética aditiva da raça 1 (     ) e da 
raça 2 (      ) foram definidas em 100,0 e a 50,0, respectivamente; além 
disso, a variância da segregação entre as raças 1 e 2 foi de 20,0 e a 
variação residual de 100,0. Alternativamente, estes parâmetros para a 
população II foram 
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O mesmo esquema de acasalamento foi usado para cada réplica dos 
conjuntos de dados em ambas as populações. Inicialmente, os dados 
foram gerados em indivíduos de cada um das duas raças puras base, P1 
e P2, consistindo de 240 animais cada. Seis touros de cada raça base 
foram selecionados aleatoriamente e acasalados com 20 vacas base da 
outra raça para produzir 120 terneiros da geração F1, gerando 240 
animais F1 (120 filhos de pais P1 e 120 filhos de pais P2). Destes, 12 
touros e 40 vacas foram então selecionados aleatoriamente; os seis 
machos F1, filhos de pais P1, foram acasalados com 20 fêmeas F1, 
filhas de pais P2, para produzir 120 indivíduos F2 e também com 20 
vacas F1, filhas de pais P1 para produzir 120 produtos retro cruzados 
(RC1). Os outros seis machos F1, filhos de pais P2, foram acasalados 
com 20 fêmeas F1, filhas de pais P1, para produzir 120 indivíduos F2 e 
com 20 vacas F1, filhas de pais P2, para produzir 120 produtos retro 
cruzados (RC2). Adicionalmente, 120 indivíduos RC1 e 120 RC2 foram 
obtidos por acasalamento, respectivamente, por seis touros P1 as vacas 
F1, filhas de pais de P2, e dos seis touros P2 com as vacas F1 filhas de 
touros P1. Neste ponto, a população consiste de 240 indivíduos de cada 
uma das composições raciais P1, P2, F1, F2, RC1 e RC2.  Posterior-
mente, seis touros e 20 vacas de cada um dos grupos RC1 e RC2 e 12 
touros e 40 vacas F2 foram selecionados aleatoriamente e então, jun-
tamente com todos os machos e fêmeas selecionados previamente, 
foram acasalados ao acaso produzindo indivíduos de raça pura, F1, F2, 
RC1 e RC2 e uma geração avançada de cruzamento com diversas 
composições raciais. O número total de animais foi fixado em 4.000, 
mas o número de animais em cada grupo de composição racial foi 
aleatório e desbalanceado dentro de cada série de dados. Havia aproxi-
madamente 290 animais para cada raça pura, 350 F1, 430 F2, 450 
animais para cada uma das categorias RC1 e RC2 e 1.650 animais de 
cruzamentos avançados, tendo as seguintes composições raciais basea-
das na proporção prevista de alelos derivados de P1 (com número de 
indivíduos dentro de parênteses): 1/8 (90), ¼ (240), 3/8 (330), ½ (420), 
5/8 (330), ¾ (240), 7/8 (90). Note que os indivíduos ¼-raça, ½-raça e 
¾-raça desta geração avançada não têm necessariamente as mesmas 
variâncias genéticas que os indivíduos RC2, F1, F2 e RC1, respectiva-
mente. Note que os indivíduos ¼-raça, ½-raça e ¾-raça desta geração 
avançada não têm necessariamente as mesmas variâncias genéticas que 
os indivíduos RC2, F1, F2 e RC1, respectivamente. Por exemplo, um 
indivíduo não consangüíneo ½ sangue derivado de um acasalamento 
RC1 × RC2 tem uma variância genética              = 90, enquanto que, ��Var ja

21Metodologia para avaliação genética de populações multirraciais
usando modelos hierárquicos bayesianos 



                     para um indivíduo F1 e                      para um indivíduo 
F2 usando a Equação [6] e os parâmetros especificados para a população 
I. A consangüinidade foi evitada em todos os acasalamentos e o sexo de 
cada prole foi atribuído aleatoriamente com igual probabilidade.

 ��Var 75ja �  ��Var 95ja �

Um único registro para cada animal foi gerado baseado num modelo de 
efeitos mistos com especificações simples para efeitos fixos, incluindo a 
escolha arbitrária de uma média geral (m= 100) e de um efeito aditivo, 
sem nenhum efeito não aditivo 
Os efeitos aleatórios incluíram um efeito genético aditivo e um efeito 
residual independente. O efeito genético aditivo de um animal j foi gerado 
usando                                                                               como 
definidos na Equação [7], para j = 1, 2,…, 4000. As contribuições 
parentais de             são nulas quando os pais não são conhecidos, 
como no caso de animais da população base, tal que      é então a 
variância genética aditiva específica correspondente. 
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A inferência foi baseada em MCMC utilizando-se o programa INTERGEN 
(CARDOSO, 2008)   e dois modelos diferentes: o modelo animal multir-
racial (MAMR) descrito neste estudo e um modelo animal convencional 
(MA) que supõe variâncias genéticas raciais iguais com nenhuma variân-
cia de segregação entre raças. Priores uniformes limitadas foram utiliza-
dos para os componentes de variância. O comprimento da cadeia foi de 
G = 60.000 ciclos após um período de aquecimento que compreendeu 
10.000 ciclos. As amostras foram salvas a cada dez ciclos. Para cada 
componente de variância, a aproximação da seqüência monotônica inicial
(1992) foi usada para calcular o tamanho efetivo da amostra (TEA), que 
estima o número de amostras independentes com o índice de informação 
equivalente àquele contido dentro das 6.000 amostras dependentes 
(SORENSEN et al., 1995).  

As correlações de ordem de Pearson e de Kendall entre a média a poste-
riori (   ) e o valor verdadeiro (   ) dos efeitos genéticos aditivos foram 
usados para comparar MAMR e MA em termos de ordenamento dos 
animais para seleção. Além disso, a média de    para animais ordenados 
como 10% superiores baseado na sua     obtida pelo MAMR e a média 
    para os animais ordenados como 10% superior baseado em sua
obtida pelo MA, foi computada para avaliar potenciais diferenças na 
resposta de seleção obtida pelos dois modelos avaliados.
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Estas quantidades foram também computadas para os animais 5% 
superiores. 

Critério de Escolha do Modelo. O Pseudo-Fator de Bayes (PFB) 
(GELFAND, 1996) foi usado como critério para a escolha do modelo de 
melhor ajuste. O PFB envolve a avaliação da densidade do primeiro 
estágio em [5] para cada amostra MCMC. Para comparar MAMR com o 
MA, o PFB correspondente foi determinado ser: 
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onde                                                       são as ordenada preditivas 
condicionais (CPO) para a observação y condicional em todas as outras j

observações         exceto yj, específicas para cada modelo. Uma aproxi-
mação MCMC para o CPO para yj usando o modelo M, é obtida por uma 
média harmônica:
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onde                              são as amostras pós aquecimento MCMC para
                    respectivamente, l = 1,2,…, G.
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Aplicação em dados de campo 

Registros de ganho pós-desmame (GPD) de animais produtos do cruza-
mento entre as raças Nelore e Hereford sob avaliação genética no Brasil 
foram analisados para comparar o ajuste do MAMR com o MA conven-
cional em dados de campo. De um total de 61.656 GPD registros cole-
tados entre 1974 e 2000 por um programa de melhoramento de grande 
escala chamado de "Conexão delta G", um subconjunto de 22.717 
registros permaneceu após a exclusão de registros de animais com 
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paternidade desconhecida (47,5%), grupos contemporâneos com menos 
de 10 animais (14,9%) e touros com menos de cinco filhos (0,7%). 
Havia 40.082 animais representados no arquivo de pedigree. Os animais 
foram criados a pasto sob condições extensivas em 15 rebanhos e em 
três diferentes regiões, duas das quais eram tropicais e uma subtropical. 
A região 1 compreendia duas fazendas situadas entre a latitude 14ºS e 
16ºS com 5.410 registros (23,8%), região 2 compreendia três fazendas 
situadas entre 21ºS e 23ºS com 3.110 registros (13,7%), e a região 3 
tinha dez fazendas localizadas entre 30ºS e 32ºS com 14.197 registros 
(62.5%). O GPD médio foi de 98,2kg ± 41,2 entre todas as composi-
ções raciais, e as médias específicas por grupo racial são apresentados 
na Tabela 1. As idades dos terneiros ao desmame variaram de 114 a 300 
dias com uma média de 208 dias, enquanto que períodos de teste pós-
desmama variaram de 106 a 483 dias com uma média de 280 dias. 

Os animais com registros tiveram composições raciais que variavam de 
Hereford puro a  Nelore; entretanto, os animais Hereford puros e F1 
representavam quase 90% dos registros (Tabela 1) sem nenhum animal 
Nelore puro que tivesse registro. As vacas foram representadas princi-
palmente por animais puros de cada raça. A maioria dos animais com 
registros na parte tropical do país (regiões 1 e 2) eram F1 (Tabela 1) uma 
vez que estes rebanhos pertenciam aos produtores de Hereford do sul do 
Brasil e de produtores de Nelore do Brasil central cooperando na produ-
ção de animais da raça Braford. 
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Tabela 1. Distribuição dos registros por região, número total de
              indivíduos com registros e ganho médio pós-desmama por
              grupos de composição racial no conjunto de dados Nelore (N) -
              Hereford (H)

Número de Indivíduos Composição 

Racial Região 1 Região 2 Região 3 Total 

Média, 

kg 
DP, kg 

BC(Nelore) 0 0 91 91 102,3 48,7 

F1(H×N) 5.346 2.997 0 8.343 92,5 37,7 

F1(N×H) 0 0 375 375 116,7 37,6 

F2 0 18 35 53 105,2 42,6 

?  Nelore 0 79 1.006 1.085 104,5 45,9 

BC(Hereford) 8 12 560 580 109,0 43,7 

Hereford 0 0 11.660 11.660 99,9 42,4 

Outros 56 4 470 530 112,0 39,3 

 

Os efeitos fixos não genéticos em ambos os modelos incluíram os efeitos 
principais de região, sexo, duração do período do teste pós-desmama, e 
efeitos linear e quadrático da idade da vaca, este último foi incluído para 
modelar um possível crescimento compensatório devido à idade da vaca. 
Os efeitos fixos genéticos foram especificados com base no mesmo 
modelo de perdas por epistasia (KINGHORN, 1980) para um cenário de 
duas raças, incluindo um efeito aditivo representado pela proporção da 
raça Nelore, um efeito de dominância Nelore-Hereford, e por um efeito da 
interação A × A Nelore-Hereford. Além disso, a porção de efeitos fixos 
do modelo foi expandida para permitir interações entre sexo, duração do 
teste, e os efeitos polinomiais da idade da vaca com proporção racial. 
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A interação da região com a proporção racial foi inicialmente considera-
da, mas teve de ser eventualmente eliminada devido a problemas de 
multicolinearidade uma vez que quase todos os animais com registros 
nas regiões 1 e 2 eram F1, como relatado previamente. Os grupos de 
contemporâneos (rebanho, ano, estação e subclasses de manejo) foram 
modelados como efeitos aleatórios não correlacionados. Devido à falta de 
informação a priori objetiva nesta população, priores uniformes limitados 
foram adotados em b e conjugado, contudo especificações relativamente 
não informativas, nos componentes de variância, especificamente, 
                                          ,                     kg2,              kg2,  
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O comprimento da cadeia MCMC para GPD foi de 200.000 ciclos após 
15.000 ciclos do período de aquecimento e as amostras eram salvas a 
cada dez ciclos, para MAMR e MA, utilizando-se o programa INTERGEN 
(CARDOSO, 2008) . Médias, moda, percentis e desvios -padrão a poste-
riori dos parâmetros foram obtidos de suas densidades a posteriori 
marginais. As correlações de ordenamento de Kendall foram calculadas 
entre MAMR e MA para as médias a posteriori dos efeitos genéticos 
aditivos baseados em todos os animais por grupo de composição racial. 

Resultados e Discussão 

Estudo da Simulação

Variâncias Genéticas Aditivas Multirraciais. As médias a posteriori, moda, 
desvios -padrão, e os intervalos de probabilidade de 95% a posteriori 
(IPP) para os componentes de variância médios calculados a partir das 
cinco réplicas da população I obtidos por MCMC usando MAMR ou MA 
são apresentados na Tabela 2. A média calculada a posteriori e a moda 
de todos os componentes de variância obtidos pelo MAMR indicaram que 
estas estimativas foram essencialmente não-viesadas. Os limites de 95% 
IPP individuais incluíram o verdadeiro valor do parâmetro em 19 dos 20 
casos (baseados nos quatro componentes de variância estimados dentro 
de cada um das cinco réplicas), estando, deste modo, dentro de sua 
expectativa probabilística. 
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A variância genética aditiva única estimada usando MA para a população 
I foi ligeiramente maior do que a média dos dois valores verdadeiros para 
as variâncias genéticas específicas por raça, sendo esse desvio provavel-
mente devido à variância da segregação entre raças ser diferente de 
zero. Considerando a complexidade da estrutura da população multirra-
cial e os tamanhos de amostra neste estudo, os resultados na Tabela 2 
indicam que uma análise MAMR baseada em MCMC infere fidedignamen-
te sobre os componentes de variância genética aditivas nas populações 
que consistem de animais produtos de cruzamentos. 

27Metodologia para avaliação genética de populações multirraciais
usando modelos hierárquicos bayesianos 



Tabela 2. Valores observados, média a posteriori (MÉDIAP), desvio-padrão a
              posteriori (DPP), moda a posteriori (MODAP), intervalos de
              probabilidade de 95% a posteriori (IPP), e tamanho efetivo de amostra
              (TEA) para as variâncias médias de cinco réplicas da População I
              (população com duas raças), baseado nas análises usando o modelo
              animal convencional ou o modelo animal multirracial. 

Variânciasa 

Valor 

verdadeiro 
MÉDIAP DPP MODAP IPP 95% TEA 

Modelo animal convencional 

2
A� - 84,3 9,7 83,2 

66,6 a 

104,5 
856 

2
e� 100,0 105,1 5,9 105,6 

93,2 a 

116,5 
1.108 

Modelo animal multirracial 

1

2
A� 100,0 106,4 14,1 105,5 

80,0 a 

135,3 
1.245 

2

2
A� 50,0 48,7 10,4 46,6 30,2 a 70,9 1.046 

12

2
S� 20,0 21,3 8,2 19,6 6,7 a 38,6 1.205 

2
e� 100,0 100,2 6,1 100,0 

88,0 a 

111,9 
1.003 

 

a 
2
A� = variância genética aditiva, 

2
e� = variância residual, 

1

2
A� = variância genética aditiva 

para a raça 1, 
2

2
A� = variância genética aditiva para a raça 2, 

12

2
S� = variância genética aditiva 

devido a segregação entre as raças 1 e 2. 
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O MAMR também caracteriza adequadamente a variabilidade genética 
heterogênea devido aos diferentes grupos raciais nas populações 
simuladas do cruzamento. Na Tabela 3, é apresentada a variância 
genética aditiva (    ) estimada e verdadeira para diferentes grupos 
raciais. A variância genética de cada grupo racial usando o MAMR é uma 
função de variâncias específicas por raça e da variância da segregação; 
por exemplo, assumindo ausência de consangüinidade, a variância 
genética do grupo F2        é obtida por                                   e, em 
geral, para o grupo racial g por 

(LO et. al., 1993) enquanto que uma variância genética comum é 
atribuída a todos os grupos raciais no MA.

 2
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Tabela 3. Valores observados e as médias empíricas das variâncias genéticas
              aditivas da média a posteriori (MÉDIAP), obtidas pelo modelo animal
              multirracial para as diferentes composições raciais na População I
              (população com duas raças) nas cinco réplicas.

Composição Racial Valor verdadeiro MÉDIAP a 

P1 100,0 106,4 ± 5,4 

RC1 97,5 102,7 ± 2,8 

F1 75,0 77,5 ± 3,1 

F2 95,0 98,9 ± 4,1 

RC2 72,5 73,8 ± 4,1 

P2 50,0 48,7 ± 4,8 

 aPara todas as composições raciais, a média a posteriori correspondente usada no 
modelo animal convencional (MA), foi 84,3 ± 3,3
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Escolha do Modelo. O PFB foi usado para comparar o MAMR com o MA 
no ajuste de cada série de dados simulados. O PFB para MAMR/AM 

2 6variou de 9.785 × 10  a 3.337 × 10  nas cinco réplicas da população I, 
desse modo estando sempre a favor do MAMR. Estes resultados indicam 
que as probabilidades a posteriori variam de aproximadamente 1.000 a 
300.000 a favor do MAMR sobre o MA para o ajuste do modelo aos 
dados. Inversamente, quando as cinco séries de dados da População II 

-5(cenário de raça pura) foram analisadas, o PFB variou de 1.163 × 10  a 
5.472, desse modo estando a favor do MA ou inconclusivo. Portanto, o 
PFB foi sempre capaz de escolher precisamente o modelo mais correto 
para populações multirraciais e quando a estrutura de raça pura foi 
postulada, geralmente escolheu o modelo mais parcimonioso (MA) 
embora MAMR e MA fossem equivalentes neste caso. Esses resultados 
validaram o uso do PBF como ferramenta para a escolha de modelo em 
populações multirraciais. 

Efeitos Genéticos Aditivos Preditos. As correlações de ordenamento de 
Kendall e de Pearson entre os efeitos genéticos aditivos verdadeiros e a 
média a posteriori são apresentados na Tabela 4. Na População I, as 
correlações de Kendall foram maiores entre os efeitos genéticos aditivos 
verdadeiros e a média a posteriori do MAMR do que entre os efeitos 
genéticos aditivos verdadeiros e a média a posteriori do MA para todas 
as intensidades da seleção (5% e 10% superiores ou todos os animais) 
consideradas. As diferenças, entretanto, foram pequenas não havendo 
evidência de diferença (P > 0,05) entre a média de     dos animais 
ordenados como 10% superiores (e 5%) pela sua     usando MAMR e a 
média de     para animais ordenados como 10% superiores (e 5%) pela 
sua     usando MA (dados não apresentados). Deve-se notar, entretanto, 
que deriva genética e segregação mendeliana limitam o poder desta 
avaliação de forma similar a ponderação da efetividade da seleção assis-
tida por marcadores (DEKKERS; HOSPITAL, 2002). Não há virtualmente 
diferença nas correlações de ordem entre os modelos para as séries de 
dados geradas na População II. Além disso, as ordenações das correla-
ções de Kendall entre    obtida pelo MAMR e     obtida pelo MA foram 
elevadas em ambas as Populações I e II. Os resultados da correlação de 
Pearson seguem padrão similar ao discutido paras correlações de Kendall, 
tendo somente magnitudes um pouco maiores (Tabela 4). Como espera-
do, o MA convencional e o MAMR desempenharam similarmente quando 
as raças tiveram a mesma variância genética e sem variância devido à 
segregação entre raças na População II.    

 
ja

 ˆ ja
 

ja
 ˆ ja

 ˆ ja  ˆ ja
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Tabela 4. Médias empíricasa das correlações de ordem de Kendall e de Pearson
              entre os efeitos genéticos aditivos verdadeiros e médias a posteriori
              obtidas pelo modelo animal multirracial (MAMR) e pelo modelo animal
              convencional (MA), para todos os animais, animais 10% e 5%
              superiores para cada uma das populações I e II

Par em comparação Cenário de 

Simulaçãob 

Percentagem de 

animais MA-verdadeiro MAMR-verdadeiro MAMR-AM 

Correlação de Kendall 

População I Todos 0,560 ± 0,026 0,562 ± 0,026 0,940 ± 0,009 

População I 10% superiores 0,296 ± 0,013 0,303 ± 0,012 0,898 ± 0,013 

População I 5% superiores 0,266 ± 0,030 0,279 ± 0,025 0,892 ± 0,022 

População II Todos 0,545 ± 0,023 0,545 ± 0,023 0,978 ± 0,014 

População II 10% superiores 0,257 ± 0,050 0,256 ± 0,049 0,961 ± 0,022 

População II 5% superiores 0,236 ± 0,051 0,236 ± 0,054 0,957 ± 0,025 

Correlação de Pearson 

População I Todos 0,773 ± 0,026 0,775 ± 0,025 0,994 ± 0,001 

População I 10% superiores 0,479 ± 0,042 0,488 ± 0,037 0,986 ± 0,003 

População I 5% superiores 0,442 ± 0,073 0,455 ± 0,058 0,985 ± 0,006 

População II Todos 0,753 ± 0,022 0,752 ± 0,023 0,999 ± 0,001 

População II 10% superiores 0,407 ± 0,091 0,405 ± 0,090 0,997 ± 0,003 

População II 5% superiores 0,364 ± 0,106 0,362 ± 0,108 0,997 ± 0,004 

 
aBaseadas em cinco réplicas para cada população.
bPopulação I: dados gerados com diferentes variâncias genéticas aditivas e a 
variância de segregação diferente de zero; População II: dados gerados com 
variâncias genéticas aditivas iguais e variância de segregação igual a zero.
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Análise do Ganho Pós-desmama 

Escolha do Modelo. Para a análise de dados de GPD dos animais cruza-
4dos Nelore-Hereford, o PFB comparando MAMR/AM foi 1.152×10 . Isto 

implica que as probabilidades a posteriori para a hipótese que MAMR 
teve um ajuste melhor aos dados do que o MA são maiores de que 
10.000, provendo evidência decisiva em favor do MAMR para estes 
dados de cruzamento. 

Efeitos Genéticos Fixos. Médias a posteriori e desvios-padrão dos efeitos 
genéticos fixos do GPD obtido por MAMR e MA usando a parametrização 
de perda epistática de Kinghorn (1980) são apresentados na Tabela 5. A 
inferência obtida usando ambos modelos foi similar com a média do GPD 
decrescendo a medida que a proporção de Nelore aumentou. Como espe-
rado, a dominância afeta favoravelmente o GPD, enquanto que a intera-
ção aditiva × aditiva (isto é, perda epistática) afeta adversamente o 
GPD. Foi realizada uma tentativa de ajustar o modelo completo de dois 
loci para efeitos genéticos fixos (HILL, 1982; WOLF et al., 1995); entre-
tanto, esta análise não foi bem sucedida devido às correlações extrema-
mente elevadas entre os coeficientes dos efeitos genéticos que variam 
de 0,92 entre aditivo × aditivo (         ) e a dominância × dominância
(    ) a um máximo de 0,99 entre      e os coeficientes aditivos × domi-
nância (       ). Um problema similar foi observado por Birchmeier et al. 
(2002), que eventualmente decidiu por um modelo com somente efeitos 
aditivos e de dominância, sem efeitos epistáticos. Os efeitos genéticos 
fixos não aditivos são geralmente difíceis de estimar usando dados de 
campo por causa do confundimento e da multicolinearidade (KLEI et al., 
1996; BIRCHMEIER et al., 2002), particularmente quando vários efeitos 
epistáticos são modelados. Conseqüentemente, os efeitos genéticos 
fixos nos sistemas de avaliação genética multirraciais geralmente incluem 
apenas efeitos aditivos e de dominância (CUNNINGHAM, 1987; KLEI et 
al., 1996; MILLER; WILTON, 1999; SULLIVAN et al., 1999). A especi-
ficação da informação a priori sobre efeitos genéticos fixos, conforme 
disponíveis na literatura, pode ser útil para análises de conjuntos de da-
dos de populações produto de cruzamentos e com estrutura desbalancea-
das (QUAAS; POLLAK, 1999) para reduzir os efeitos de multicolineari-
dade entre os efeitos dos coeficientes genéticos. Estimativas fidedignas 
de efeitos de dominância estão disponíveis da literatura por exemplo, 
Gregory et al. (1999), enquanto que estimativas relativas a efeitos 
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epistáticos são muito raras (ARTHUR et al., 1999; KOCH et al., 1985). 
Especificações simplificadas de perda por recombinação (DICKERSON, 
1973; KINGHORN, 1980; KINGHORN, 1987) fornecem uma alternativa 
parcimoniosa entre o modelo de dois-loci completo (HILL, 1982; WOLF et 
al., 1995) e modelos aditivos/dominantes atualmente usados.

Tabela 5. Médias a posteriori (MEDIAP) e desvio-padrão a posteriori (DPP) dos
              efeitos genéticos fixos obtidos pelo modelo animal multirracial (MAMR)
              e o modelo animal convencional (MA) para ganho pós-desmama em
              cruzas Nelore-Hereford.

MAMR  MA 

Efeito (Parâmetro) 
MEDIAP  DPP  MEDIAP DPP 

Aditivo ��
1A�, kg -28,3 10,0  -31,0  10,3 

Dominância ��
12D�, kg 37,1 5,0  35,8  4,9 

Aditivo × aditivo ��
12AA�, kg -31,6  9,1  -29,1 8,7 

 

As médias a posteriori e os IPP 95% para efeitos do grupo de composi-
ção racial obtidos pelo MAMR para os grupos de composição racial mais 
freqüentes com registros (Hereford, produtos de retrocruzamentos, F1, 
F2 e 3/8 Nelore) na região 3 (entre 30ºS e 32ºS) são apresentados na 
Figura 1. Estas médias foram muito similares tanto quando calculadas 
pelo MAMR quanto quando calculadas pelo MA, variando entre uma di--
ferença mínima de 0,10 kg para a raça Hereford a uma diferença máxima 
de 1,00 kg para os produtos F1. Obviamente, as mesmas diferenças mé-
dias foram estimadas nas outras duas regiões visto que a interação entre 
região e os efeitos da composição racial não foi modelada. 
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Fig. 1. Média a posteriori (marcas intermediárias) e intervalo de probabilidade a
          posteriori 95% (marcas das extremidades) do ganho pós-desmama dos
          terneiros Hereford, retrocruzamento Hereford (RC ), avançado 3/8(Hereford)

          (A3/8) Nelore  Hereford, F1, F2 e retrocruzamento Nelore (RC )(Nelore)

          obtidas pelo modelo animal multirracial.

Variâncias Genéticas Aditivas e Herdabilidade. A Tabela 6 apresenta os 
componentes de variância para GPD estimados pelo MAMR e pelo MA. 
As variâncias genéticas obtidas para as raças Nelore e Hereford pelo 
MAMR diferiram substancialmente em magnitude. A raça Hereford teve 
uma variância genética média a posteriori que foi quase o quádruplo da 
obtida para a raça Nelore com nenhuma sobreposição aparente entre o 
IPP 95% obtido para estes parâmetros (Tabela 6). Usando o MA conven-
cional, uma variância genética média a posteriori intermediária entre as 
médias a posteriori do Nelore e do Hereford no MAMR foi obtida, como 
apresentado nas densidades a posteriori destes componentes de variân-
cia (Figura 2). A média a posteriori da variância devida à segregação en-
tre as raças Hereford e Nelore foi de aproximadamente 35,4% da variân-
cia genética média a posteriori do Nelore, mas representa somente 9,9% 
da variância genética média a posteriori para a raça Hereford (Tabela 6). 
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Estas percentagens foram maiores do que aquelas encontradas para peso 
ao nascer e ao desmame dos cruzamentos entre Angus e Brahman na 
Florida, variando de 1,4 a 3,1% (ELZO; WAKEMAN, 1998). A magnitude 
da variância da segregação relativa à variância genética para a raça 
Hereford (9,9%) foi, entretanto, menor que os resultados obtidos para 
peso ao nascer para produtos de cruzamentos entre as raças Hereford e 
Nelore na Argentina (16,5%) (BIRCHMEIER et al., 2002). A variância 
para a raça Nelore foi da ordem de 73,5% da magnitude da estimada 
para a raça Hereford para peso ao nascer nesse estudo, enquanto que a 
raça Nelore apresentou variância genética para GPD equivalente a, ape-
nas, 27,9% em relação a raça Hereford no presente estudo (Tabela 6). A 
existência de um efeito escalar nas variâncias fenotípicas, observado 
quando grupos com média fenotípica maior têm também variância fenotí-
pica maior (FALCONER; MACKAY, 1996), poderia exacerbar a diferença 
entre as variâncias genéticas para as raças Hereford e Nelore. Isto é, a 
pressuposição de variâncias residuais homoscedásticas, viesaria ambas 
as estimativas das variâncias genéticas raciais, devido às correlações 
amostrais altamente negativas que existe entre as amostras MCMC das 
variâncias genéticas raciais e as amostras da      (dados não apresenta-
dos). Entretanto, não há evidência de efeito escalar para os dados do 
presente estudo na Tabela 1. Todos os grupos, exceto o F1, têm desvi-
os-padrão fenotípicos bastante similares com nenhum relacionamento 
aparente da variância com a média desses grupos.   

 2
e�
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Tabela 6. Média a posteriori (MEDIAP), desvio-padrão a posteriori (DPP), moda a
              posteriori (MODAP), intervalo de probabilidade a posteriori 95% (IPP), e
              tamanho efetivo das amostras (TEA) da variância estimada para ganho
              pós-desmama em cruzas Nelore-Hereford, obtidas pelo modelo animal
              multirracial e modelo animal convencional.

Variâncias a MEDIAP, kg2 DPP, kg2 MODAP, kg2 IPP 95%, kg2 TEA 

Modelo animal convencional 

2
A� 60,5 8,7 61,0 44,3 a 77,7 225 

2
cg� 900,5 43,4 906,5 818,1 a 988,7 15.389 

2
e� 346,0 7,6 346,8 331,0 a 360,8 291 

Modelo animal multirracial 

1

2
A� 

23,8 6,9 22,4 13,0 a 39,5 171 

2

2
A� 

85,2 11,3 84,1 63,2, a 108, 5 223 

12

2
A� 

8,4 5,8 4,7 2,3 a 24,8 2.436 

2
cg� 898,0 43,3 888,6 816,7, a 986,1 13.685 

2
e� 339,4 7,5 339,6 324,4, a 354,0 259 

 
a      = variância genética aditiva,       = variância devida aos grupos de contem-
porâneos,      = variância residual,        = variância genética aditiva para a raça 
Nelore (1),        = variância genética aditiva para a raça Hereford (2),        = va-
riância genética aditiva devido a segregação entre raças. 
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Fig. 2. Densidades a posteriori das variâncias genéticas aditivas e da segregação
          obtidas pelo modelo animal multirracial (MAMR) e da variância genética
          aditiva homogênea (comum às duas raças) obtidas pelo modelo animal 
          convencional (MA) para ganho pós-desmama em cruzas Nelore-Hereford.
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As herdabilidades para as composições raciais prevalentes na população estuda-
da são apresentadas na Tabela 7. As herdabilidades foram determinadas não 
incluindo a variância do grupo de contemporâneos como parte da variância feno-
típica para permitir a comparação com outros trabalhos onde os grupos de con-
temporâneos são frequentemente ajustados como efeitos fixos (ELER et al., 
1995; KOOTS et al., 1994; MEYER, 1992). As médias a posteriori da herdabili-
dade aditiva (   ) obtida pelo MAMR variaram entre um mínimo de 0,07 para ani-
mais da raça Nelore a um máximo de 0,20 para a raça Hereford, com valores 
intermediários para as outras composições raciais. Como esperado, a     média a 
posteriori usando o MA teve um valor intermediário (0,15). Estas estimativas são 
consideravelmente menores do que o valor médio de 0,31 determinado para GPD 
baseado em 177 estudos (KOOTS et al., 1994). A     estimada para a raça 
Hereford, dentro da magnitude esperada para ambientes extensivos de produção 
no Brasil, é maior do que a estimativa da herdabilidade de 0,16 para o peso ao 
ano para a raça Hereford em sistemas de produção em pastejo na Austrália  
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(MEYER, 1992). Por outro lado, a média a posteriori obtida para a      
para a raça Nelore foi baixa e menor do que a estimativa correspondente 
de 0,16 observada para o peso ao ano em um outro conjunto de dados 
da Nelore no Brasil (ELER et al., 1995) Entretanto, uma vez que a raça 
Nelore foi representada apenas por pais sem registros na população 
estudada, não é apropriado para comparar os resultados destes dois 
conjuntos de dados diferentes devido, por exemplo, a estruturas 
diferentes das populações. Outra possível razão para as baixas herdabi-
lidade estimadas é o viés devido à seleção, uma vez que animais com 
paternidade desconhecida não foram considerados, incluindo-se somente 
progênie de inseminação artificial ou de acasalamentos individualmente 
controlados neste estudo. As baixas herdabilidades, entretanto, não 
invalidam as comparações dos modelos considerados neste estudo uma 
vez que, se afetaram os resultados foi no sentido de diminuir as 
diferenças no desempenho entre os modelos MAMR e MA.  
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Tabela 7. Média a posteriori (MEDIAP), desvio-padrão a posteriori (DPP), moda a 
              posteriori (MODAP), intervalo de probabilidade a posteriori 95% (IPP), e
              tamanho efetivo das amostras (TEA) da herdabilidade aditiva direta do
              ganho pós-desmama para diferentes composições Nelore-Hereford,
              obtidas pelo modelo animal multirracial e modelo animal convencional.

Composição racial MÉDIAP DPP MODAP IPP 95% TEA 

Modelo animal convencional 

Global 0,15 0,02 0,15 0,11 a 0,19 225 

Modelo animal multiracial 

Nelore 0,07 0,02 0,06 0,04 a 0,11 168 

RC(Nelore) 0,11 0,02 0,11 0,08 a 0,15 188 

F1 0,14 0,02 0,14 0,10 a 0,18 179 

F2 0,16 0,02 0,15 0,12 a 0,20 251 

A? -Nelorea 0,17 0,02 0,17 0,13 a 0,22 244 

RC(Hereford) 0,18 0,02 0,18 0,14 a 0,22 214 

Hereford 0,20 0,02 0,20 0,15 a 0,25 219 

 aGeração avançada de composição 3/8 Nelore e 5/8 Hereford

Apesar da disponibilidade da metodologia para a inferência em variâncias 
genéticas aditivas multirraciais (BIRCHMEIER et al., 2002; ELZO, 1994), 
diversos modelos recentemente propostos (MILLER; WILTON, 1999; 
POLLAK, 2006; QUAAS; POLLAK, 1999; SULLIVAN et al., 1999) 
supõem que todas as raças têm a mesma variância genética aditiva e 
ausência de variância genética devido à segregação entre raças em 
cruzamentos avançados. Uma potencial vantagem do MAMR bayesiano 
sobre as especificações de Elzo (1994) e de Birchmeier et al. (2002)  é a 
habilidade para incorporar informação a priori sobre os componentes de 
variância genéticas específicas das raças e de segregação entre elas. 
Mesmo que a existência de informação a priori para variância de 
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segregação seja limitada (ELZO; WAKEMAN, 1998; BIRCHMEIER et al., 
2002), há extensa informação disponível sobre variâncias raciais por 
exemplo, Meyer (1992) e Koots et al. (1994), que poderia ser incorpo-
rada através das densidades a priori especificadas no terceiro estágio do 
MAMR.

Efeitos Genéticos Aditivos Animal. O ordenamento de animais por mérito 
genético e posterior seleção é o objetivo central dos programas de 
melhoramento. As correlações de ordem de Kendall entre as médias a 
posteriori dos efeitos genéticos aditivos obtidos pelo MAMR e pelo MA 
para todos os animais da população dos diferentes grupos raciais e den-
tro dos grupos raciais mais freqüentes no conjunto de dados são apre-
sentados na Tabela 8. A correlação de ordem para a população (incluindo 
todos os grupos raciais) foi alta, indicando concordância entre os orde-
namentos do MAMR e do MA. Mesmo assim, como as correlações não 
foram iguais a 1,00, haverá algumas diferenças entre modelos MAMR e 
MA ao selecionar animais superiores como reprodutores. As ordenações 
foram menos afetadas dentro dos grupos raciais do que considerando 
todos os animais conjuntamente. Isto era esperado devido às diferentes 
variâncias genéticas (e conseqüentemente a dispersão de efeitos gené-
ticos aditivos) que foram estimadas para cada grupo de composição 
racial pelo MAMR ao contrário de uma variância genética comum pelo 
MA convencional. O gráfico de dispersão na Figura 3 dos efeitos gené-
ticos aditivos médios a posteriori para o MAMR vs. o MA para as raças 
Hereford e Nelore e para a geração F1 fornece evidência adicional da 
diferença entre os modelos em termos de ajuste da variabilidade especí-
fica de grupo racial nos efeitos genéticos; é aparente na Figura 3 que 
grupos raciais têm inclinações diferentes para uma regressão linear da 
média a posteriori dos efeitos genéticos do MA em relação à média a 
posteriori dos efeitos genéticos do MAMR e, conseqüentemente, os 
ordenamentos serão mais similares dentro do que através dos grupos 
raciais. Para o ordenamento global de todos os grupos raciais esperam-se 
diferenças maiores para os animais com efeitos genéticos extremos os 
quais são, geralmente, de maior interesse para a seleção.

40 Metodologia para avaliação genética de populações multirraciais
usando modelos hierárquicos bayesianos 



Tabela 8. Correlação de ordem de Kendall entre a média a posteriori dos efeitos
              genéticos aditivos pelo modelo animal multirracial e o modelo animal
              convencional para todos os animais dentro das composições mais
              freqüentes da raça.

Composição racial Número de animais 
Correlação de rank de 

Kendall 

Todos  40.082 0,875 

Nelore 7.445 0,939 

RC(Nelore) 91 0,906 

F1(H×N) 8.343 0,907 

F1(N×H) 375 0,869 

F2 53 0,875 

A?  - Nelorea 337 0,949 

RC(Hereford) 580 0,942 

Hereford 19.976 0,936 

 aGeração avançada de composição 3/8 Nelore e 5/8 Hereford

41Metodologia para avaliação genética de populações multirraciais
usando modelos hierárquicos bayesianos 



Fig. 3. Gráfico da média a posteriori dos efeitos genéticos aditivos dos animais
          Hereford, Nelore e F1 obtidos pelo modelo animal multirracial (MAMR) vs.
          aqueles obtidos pelo modelo animal convencional (MA).

As diferenças esperadas na progênie (DEP) no cenário multirracial são 
funções dos efeitos genéticos fixos e aleatórios (ARNOLD et al., 1992; 
ELZO, 1994; KLEI et al., 1996; SULLIVAN et al., 1999). Os coeficientes 
para os efeitos genéticos fixos (aditivo, dominância, etc.) dependerão do 
genótipo do par no acasalamento e, conseqüentemente, a comparação 
entre candidatos para a seleção deve ser feita para composições raciais 
específicas dos pares. O efeito genético aditivo corresponde à habilidade 
combinatória geral do indivíduo e não depende do genótipo dos pares. A 
determinação das habilidades combinatórias específicas requer a estima-
ção de variâncias genéticas não aditivas. Mesmo que teoricamente um 
modelo genético completo para duas raças aditivo e dominância esteja 
disponível (LO et al., 1995), este modelo requer um número muito maior 
de componentes de variância para ser estimado (acima de 25 quando a 
consangüinidade está presente) e assim pode ser impraticável nas ava-
liações genéticas.
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Desenvolvimentos futuros.  A generalização do modelo MAMR para a 
análise de características múltiplas ou de efeitos genéticos aditivo-mater-
nais é possível usando as matrizes genética de variância–covariância 
multirraciais como proposto por Cantet e Fernando (1995) seguindo Lo 
et al. (1993). Outra generalização potencialmente importante do MAMR 
seria contemplar situações de heteroscedasticidade residual usando um 
modelo estrutural como em Foulley e Quaas (1995). 

Devido a questões computacionais envolvidas na inferência MCMC, o 
MAMR pode ser implementado para a avaliação genética de grandes 
populações de gado de corte usando uma aproximação empírica de 
Bayes. Neste caso, os componentes de variância poderiam ser estimados 
para um subconjunto de dados na população de interesse usando MCMC. 
As equações de modelos mistos multirraciais (ver apêndice em Cardoso e 
Tempelman (2004) poderiam então ser usadas para prover as melhores 
estimativas lineares não viesadas (BLUE) para elementos de � e  BLUP de�
u e de a para todos os indivíduos dentro da população. 

Considerações finais e implicações 

para o melhoramento genético

A predição precisa do desempenho de animais produtos de cruzamentos 
é um dos fatores mais importantes para determinar o sucesso de progra-
mas de melhoramento na pecuária moderna, sendo que uma proporção 
substancial da carne é atualmente produzida por animais produtos de 
cruzamentos. Estas predições requerem estimativas confiáveis de médias 
genotípicas e valores genéticos para populações multirraciais complexas. 
Para alcançar este objetivo a inferência Bayesiana fornece uma platafor-
ma de trabalho genérica que aperfeiçoa a combinação de informação ob-
tida dos dados com conhecimento prévio.

Avaliações genéticas multirraciais têm sido previamente conduzidas 
usando pressuposições do modelo animal convencional, mais especifica-
mente variâncias genéticas comuns através de grupos raciais e sem va-
riância genética devida à segregação entre as raças. 
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Os modelos hierárquicos Bayesianos são uma ferramenta poderosa dis-
ponível aos melhoristas para descrever a complexidade biológica e ambi-
ental envolvida no desempenho dos cruzamentos em bovinos de corte. A 
implementação de modelos mais realistas para a variabilidade genética 
aditiva e correlações entre parentes em populações derivadas de cruza-
mentos (LO et al., 1993) podem ajudar na melhora da precisão das predi-
ções genéticas e, consequentemente, na resposta à seleção (FALCONER; 
MACKAY, 1996). O modelo animal multirracial é uma alternativa viável 
uma vez que especifica a variância genética aditiva de cada grupo de 
composição racial através de uma função da variância racial específica e 
da segregação. Incrementos no progresso genético constituem um fator 
fundamental na melhora da eficiência dos sistemas produtivos.

Deste modo, o modelo multirracial proposto incrementou a flexibilidade 
para caracterizar a dispersão do mérito genético dentro dos grupos ra-
ciais e ajustou melhor do que o modelo animal convencional os dados de 
ganho pós-desmama derivados de grupos multirraciais. Um estudo da 
simulação também demonstrou desempenho superior do modelo propos-
to em termos de ordenamento para seleção de indivíduos em grupos mul-
tirraciais.

Finalmente, o desempenho de animais pecuários é geralmente medido em 
diferentes ambientes e sistemas de produção, com a qualidade dos dados 
frequentemente comprometida pela ocorrência de erros de registro, trata-
mento preferencial e o efeito de doenças ou acidentes. Modelos hierár-
quicos apresentam uma plataforma genérica de trabalho que minimiza os 
problemas originados de uma estrutura de dados não confiável. Uma 
variedade de propostas com estágios múltiplos foram propostas para lidar 
com situações de heterogeneidade de variância (FOULLEY et al., 1992; 
FOULLEY; QUAAS, 1995; GIANOLA et al., 1992; SANCRISTOBAL et al., 
1993) observações discrepantes (ROSA, 1999; STRANDEN; GIANOLA, 
1998, 1999) e paternidade desconhecida, o que é típico de acasala-
mentos múltiplos (CARDOSO; TEMPELMAN, 2003; FOULLEY et al., 
1987; HENDERSON, 1988). Estas situações foram tratadas individual-
mente, mas não há dificuldade conceitual para contemplá-las conjunta-
mente, podendo ser incorporadas no modelo multirracial adicionando 
níveis de complexidade a sua hierarquia.
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