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HETEROSE, HETEROSE
RESIDUAL E EFEITOS DA
RECOMBINACAO EM SISTEMAS
DE CRUZAMENTO DE BOVINOS

1. INTRODUCAO

No Brasil, existe um grande numero de ragas de bovinos, que sao exploradas
para produgéo de carne, leite e outros produtos. Com base nos dados organizados por
MASON (1988), os bovinos existentes no Brasil, que podem ser considerados como
pertencentes a uma determinada raga zootécnica, classificam-se em 35 ragas de corte,
14 ragas de leite e 13 ragas de dupla aptiddo, sem considerar as novas ragas em fase de
formagao. Portanto, ha possibilidade de exploragao desses recursos genéticos de varias
maneiras, para produgao comercial de proteinas de origem animal no Pais.

As diferengas entre as varias ragas, quanto as caracteristicas morfolégicas e
fisiolégicas, podem ser atribuidas as diferentes pressées de selecdo natural e artificial
as quais elas foram submetidas durante o processo evolutivo. Assim, cada uma das
ragas de bovinos é dotada de uma composi¢ao genética provavelmente diferente. Esta
diversidade genética entre as ragas pode ser utilizada, segundo DICKERSON (1969), de
trés maneiras: (1) utilizagdo da "raga pura" melhor adaptada ao sistema de produgao; (2)
desenvolvimento de novas ragas; e (3) utilizagdo permanente de sistemas de cruzamento
entre as ragas existentes. As duas primeiras formas de utilizagao da diversidade genética
podem ser atingidas através da realizagdo de cruzamentos transitérios por algumas
geragdes, uma vez que o objetivo final, em ambos os casos, é a introdugdo de uma "raga
pura" melhor adaptada ou o desenvolvimento de uma nova raga adequada as condi¢des
de produgéo, manejo e comercializagdo existentes em uma determinada regiao.

A utilizagdo de sistemas de cruzamento, por outro lado, € uma forma
permanente de aproveitamento da diversidade genética entre as ragas. O uso de
sistemas de cruzamentos entre ragas de bovinos é uma pratica bastante difundida na
produgao comercial. As principais razées para a adogao dos sistemas de cruzamento
sdo a utilizagédo do vigor hibrido ou heterose, o aproveitamento das diferengas genéticas
entre ragas, a possibilidade de explorar o fendmeno da complementariedade
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(CARTWRIGHT, 1970), e a maior flexibilidade proporcionada aos sistemas de produgao.
Embora os efeitos das diferengas genéticas entre ragas e da complementariedade
possam ser tao importantes quanto aos da heterose na produgdo comercial de bovinos,
este ultimo fendmeno tem sido a razdo mais discutida e estudada, tendo em vista a
implementagéo de sistemas de cruzamento entre ragas de bovinos.

A utilizagdo de qualquer uma das alternativas disponiveis, para aproveitar a
diversidade genética existente entre as ragas de bovinos, com o objetivo de melhorar a
eficiéncia da produgdo animal, depende das condigdes e recursos ambientais
disponiveis. Além disso, a escolha de qualquer alternativa depende da quantidade da
heterose observada na primeira geragdo que é retida nas geragdes secundarias,
comparativamente a heterose maxima obtida em um determinado sistema de
cruzamento ou em um esquema de formagao de uma nova raga.

O objetivo do presente trabalho € discutir as bases genéticas dos conceitos de
heterose, heterose residual e efeitos da recombinagdo, bem como suas aplicagdes e
implicagdes na escolha de alternativas para utilizar a variabilidade genética existente
entre ragas de bovinos, da maneira mais eficiente possivel. Para atingir este objetivo,
caracteristicas quantitativas de bovinos de corte e bovinos de leite sdo consideradas
para relacionar os efeitos da heterose e da recombinagdo génica ao desempenho dos
animais. Tanto quanto possivel, os modelos propostos para quantificar a magnitude dos
efeitos da heterose, da heterose residual e das perdas por recombinagao, serao apresen-
tados e discutidos em vista de resultados experimentais obtidos em bovinos, tanto para
confirmar quanto para ressaltar as diferencas em relagao as expectativas teéricas.

As tabelas deste trabalho foram organizadas e adaptadas pelo autor, com os
objetivos de sumarizar os dados relatados na literatura, por um lado, e evitar, na medida
do possivel, a repeticdo das tabelas dos trabalhos originais por outro lado. Portanto, as
fallhas e os erros porventura cometidos devem ser atribuidos ao autor deste trabalho.

2. HETEROSE

2.1. Historico e defini¢oes

Os aumentos em vigor e produtividade, observados em progénies resultantes
de cruzamentos entre variedades, ragas e géneros passaram a receber atengédo dos
geneticistas, segundo SPRAGUE (1983), a partir dos trés ultimos decénios do século
passado. A superioridade dos hibridos sobre as variedades paternas foi observada em
véarios experimentos com milho, mas a produgdo comercial de hibridos varietais ndo
atingiu aceitagdo generalizada. Os resultados obtidos naquela época proporcionaram a
difusdo da pratica de cruzamentos entre variedades de milho, para produgao comercial,
apesar da pequena contribui¢cao dada ao entendimento do fenémeno do vigor hibrido.
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O termo heterose foi criado em 1912 por SHULL (1948), para evitar a implicagdo de que
o vigor hibrido era apenas de origem Mendeliana.

Em animais domésticos, o reconhecimento da superioridade das progénies
resultantes de cruzamentos entre diferentes ragas foi feito, pela primeira vez, em 1907
por Q.I. SIMPSON, segundo SHULL (1952).

Heterose ou vigor hibrido é definida por vérios autores (PIRCHNER, 1969;
TURNER e YOUNG, 1969) como a superioridade, para uma determinada caracteristica,
das progénies cruzadas em relagéo a média das ragas paternas. Uma outra definigdo de
heterose, segundo TURNER e YOUNG (1969), ¢ dada pelo desvio do desempenho, para
uma determinada caracteristica, das progénies cruzadas em relagdo a raga paterna com
desempenho superior. O termo superior significa, nesse caso, que o desempenho é
melhor para a caracteristica em questdo e ndo implica, necessariamente, que tal nivel
de desempenho ¢ superior em termos da eficiéncia do sistema de produgdo como um
todo.

2.2. Teorias da heterose

Desde as primeiras tentativas para explicar, em termos mendelianos, os efeitos
favoraveis do vigor hibrido e os efeitos prejudiciais da endogamia, varias teorias foram
propostas para relacionar a heterose com os tipos de agdo e interagdo génicas
(dominancia, sobredominancia e epistasia), embora o termo heterose tenha sido criado
originalmente como livie de implicagdes genéticas (SPRAGUE, 1983). Outras teorias,
que nao se baselam em processos genéticos para explicar a heterose, também foram
propostas. Entre essas, pode-se incluir a teoria da heterozigose propriamente dita. Os
aspectos mais importantes das teorias da heterose sao discutidos resumidamente a
seguir.

2.2.1. Dominancia

A teoria da dominéncia de fatores favoraveis, em hibridos de duas variedades
diferentes de ervilhas (Pisum sativum), foi proposta por KEEBLE e PELLEW (1910) com
base na relagdo positiva observada entre dominéncia e efeitos benéficos para nimero
de nos e comprimento do internddio das plantas hibridas. Os hibridos eram mais altos
que as plantas das variedades paternas. A altura maior dos hibridos foi interpretada
pelos autores como sendo resultante dos efeitos complementares de alelos dominantes
nos dois locos. Dessa forma, com a hibridagdo, alguns dos alelos recessivos
desfavoraveis, transmitidos ao zigoto hibrido por um dos pais, sdo tornados ineficazes
pelos seus alelos dominantes, transmitidos ao zigoto hibrido pelo outro pai. O resultado
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final € um aumento em vigor que, por sua vez, € proporcional as diferengas nas
freqliéncias génicas das variedades cruzadas para obtengéo do hibrido.

A teoria da dominéncia de fatores favoraveis para a heterose foi criticada por
varios autores e em diferentes aspectos. A critica mais citada na literatura é aquela feita
por CROW (1948, 1952). Dadas as suposigdes da teoria, isto €, dominancia dos alelos
favoraveis, adigao dos efeitos entre locos e equilibrio de ligagdo das populagdes paternas,
o0 autor usa trés parametros populacionais (n = nimero de locos, u = taxa de mutagdo e
s = coeficiente de selegdo contra o recessivo), para demonstrar que a redugao da média
do valor genético de uma populagdo, devida a um recessivo prejudicial, é igual ao
produto do coeficiente de selegdo contra o recessivo (s) pela freqiiéncia dos individuos
portadores daquele alelo recessivo (u/s), ou seja, (s) (u/s) = u = taxa de mutagédo. A partir
de valores arbitrarios dados aos parametros n, u e s, CROW (1948) obteve uma estimativa
de que a média, para o ganho em produgao, em uma populagao na qual todos os alelos
recessivos tivessem sido substituidos pelos seus alelos dominantes favoraveis, nédo
deveria ser muito maior do que 5%. Este valor poderia, entéo, ser considerado como a
média maxima do melhoramento no vigor, medida em termos da vantagem seletiva, que
poderia ocorrer devido a hibridagdo (CROW, 1952). Assim, a teoria da dominancia néo
poderia explicar, sob as condigdes postuladas acima, aumentos no vigor que fossem
maiores do que 5%. Contudo, vérios experimentos de cruzamentos entre variedades de
milho e de selegdo massal, revisados por SPRAGUE (1983), mostram que os ganhos em
produgéo sdo maiores que os 5% postulados por CROW (1952).

O segundo aspecto que tem sido criticado na teoria de dominancia é baseado
na suposicao de que, se a heterose nédo € produto da heterozigose propriamente dita,
seria possivel obter por sele¢ao, individuos homozigotos para todos os alelos dominantes
favoraveis, em geragoes diferentes da F1; estes individuos, por sua vez, teriam o mesmo
nivel de desempenho que aqueles da geragdo F1. Esta objegéo a teoria da dominancia
para explicar a existéncia da heterose foi minimizada por JONES (1917), que postulou a
existéncia de grupos de ligagdo (haplotipos) mantendo varios genes dominantes e
recessivos ligados e sendo transmitidos em conjunto a progénie hibrida e as geragdes
secundarias. Dai a impossibilidade de se obter individuos homozigotos para todos os
alelos dominantes favoraveis, mesmo sob sele¢éo intensa.

A terceira objegéo a teoria da dominancia, € representada pela situagdo em
que a distribuigdo fenotipica de uma caracteristica, medida nos individuos da geragao
F2, seria assimétrica, uma vez que os locos dominantes e recessivos estariam
distribuidos de acordo com a expansdo de uma expressio do tipo (¥4 + 14)°, onde n é
o numero de pares de genes, ao invés de ser simétrica (STRICKBERGER, 1976). A
explicagédo oferecida para contrapor esta objegdo é que a ligagdo entre grupos de genes
favoraveis e desfavoraveis produz distribuigdes simétricas. De fato, COLLINS (1921)
mostrou que, quando ha um grande numero de genes, a assimetria da distribui¢éo
fenotipica da geragao F7 desaparece, mesmo que néo haja ligagdo génica.
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Finalmente, desde que a probabilidade de obter todos os genes dominantes
benéficos, em uma linhagem homozigota, torna-se menor a medida que o numero de
genes envolvidos aumenta, as objegdes a teoria da dominancia se mantém somente
quando um pequeno numero de genes afeta a caracteristica sendo considerada.
Estimativas do numero de genes afetando caracteristicas quantitativas em bovinos nao
foram encontradas na literatura. Para porcentagens de 6leo e de proteina no gréo,
DUDLEY (1977) obteve estimativas de 54 e 122 genes, respectivamente, com base nos
resultados de 76 geragdes de selegao divergente, em milho, para maior e menor conteudo
de dleo e proteina no gréo. Para peso as 6 semanas de idade, em camundongos
submetidos a selegdo divergente durante 25 geragdes, FALCONER (1981) obteve
estimativa de 32 genes controlando a caracteristica. Para tamanho da ninhada, o mesmo
autor encontrou o valor de 2 genes.

2.2.2. Sobredominancia

A segunda teoria para explicar a heterose baseia-se na interagdo entre alelos
do mesmo loco. A este tipo de agdo génica, HULL (1945) deu o nome de
sobredominancia. Em termos Mendelianos, sobredominancia significa que ha locos nos
quais o heterozigoto é superior a ambos os homozigotos e que o vigor aumenta em
proporgao direta & quantidade de heterozigose. Esta idéia, segundo CROW (1952), tem
sido chamada de estimulagdo pela heterozigose, superdominancia, sobredominancia,
heterose de um gene, agdo cumulativa de alelos divergentes e heterose simplesmente.
O termo sobredominancia é o mais frequentemente usado na literatura.

O conceito de estimulagéo pela propria heterozigose, proposto por EAST (1936),
baseia-se na divergéncia entre os alelos de um mesmo loco. Esta divergéncia envolve
um tipo de funcgdo fisiologica, de tal maneira que o heterozigoto desempenha aquela
fungdo mais eficientemente que qualquer um dos homozigotos, numa amplitude maior
de ambientes e condigdes. De acordo com ALLARD (1960), cada um dos alelos em um
loco heterozigoto desempenharia fungdes diferentes e a soma de seus diferentes
produtos seria superior ao produto simples de qualquer um dos alelos no estado
homozigoto.

Para que haja sobredominancia néo é necessario que os produtos génicos do
heterozigoto excedam em quantidade ou variedade aqueles de ambos os homozigotos.
O efeito do heterozigoto pode ser intermédiario aos dois homozigotos, em termos do
produto génico imediato, e mesmo assim resultar em um produto final maior ou melhor.
De acordo com as consideragoes de CROW (1952) sobre agdo génica e sobredominancia,
qualquer tipo de situagéo na qual alguma coisa é produzida e para a qual uma quantidade
intermediaria é 6tima, poderia ser tal que o heterozigoto aproxima-se mais desse 6timo
do que qualquer dos homozigotos. Uma forma de agdo que parece mais provavel para
explicar a ocorréncia da sobredominéncia ¢ aquela na qual os dois alelos diferem
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qualitativamente ou cada um deles produz algo que o outro ndo produz. Este é o tipo
de agdo génica postulado por EAST (1936) com base na agdo cumulativa de alelos
divergentes. Mas, segundo CROW (1952), ndo é necessdrio que os efeitos sejam
completamente cumulativos. Se o efeito liquido no fendtipo for maior no heterozigoto
do que nos homozigotos, isto ja é suficiente para que a explicagdo da heterose seja a
sobredominancia. Assim, qualquer sistema no qual os alelos atuam sobre substratos
diferentes para gerar produtos iguais ou diferentes ou, ainda, converter o mesmo
substrato em produtos diferentes, poderia resultar em sobredominancia.

A proposigao da teoria da sobredominancia por SHULL (1948) foi sugerida com
base nos resultados obtidos em programas de melhoramento de milho, os quais nio
poderiam ser adequadamente explicados pela teoria da dominancia. Algumas das
deficiéncias citadas por SHULL (1952) incluem: a produgao de um hibrido F1 geralmente
€ maior que a soma das produgdes dos dois pais, a falha da selegdo massal (individual)
em promover aumentos na produgéo, e hibridos envolvendo linhagens de segundo ou
terceiro ciclos de selegdo produzem apenas um pouco mais do que os hibridos
envolvendo as linhagens paternas originais.

A primeira limitagéo da teoria da dominancia, conforme o argumento de HULL
(1945), é facilmente compreeendida quando se raciocina que a produgéo do hibrido ndo
pode ser maior que a soma das produgdes dos pais com genes dominantes atuando de
maneira totalmente aditiva, a ndo ser que plantas com nenhum dos alelos dominantes
favoraveis tivessem produgao negativa, isto €, menor que zero.

As outras limitagoes propostas por HULL (1945), entretanto, ndo foram
confirmadas por resultados de pesquisa obtidos mais recentemente, principalmente em
programas de melhoramento de milho (GARDNER, 1961, 1969; SCHNELL, 1975;
DUDLEY, 1977, MARECK e GARDNER, 1979; SPRAGUE, 1983).

Embora a sobredominéncia tenha sido detectada como causa da heterose em
hibridos de milho (HULL, 1945) e aves (PIRCHNER e MERGL, 1977), esta teoria para a
heterose nao encontrou aceitagdo generalizada pela maioria dos geneticistas,
principalmente devido a falta de evidéncias experimentais significativas. Além disso, na
maioria das situagdes, as teorias da dominancia e da sobredominancia tém as mesmas
expectativas tedricas (CROW, 1952). Em ambos os casos, hd um decréscimo em vigor
com a endogamia e um ganho com o cruzamento. WRIGHT (1922) mostrou que, com
base na teoria da dominéancia, o declinio no vigor é proporcional ao decréscimo na
heterozigose, sem considerar a relagao entre o nimero de genes dominantes e recessivos
e o grau de dominancia. A mesma redugéao no vigor com a diminuigéo da heterozigose
é observada com a sobredominéancia (CROW, 1952).

A maior objegdo & teoria da sobredominéncia, como explicagdo para o
fendmeno da heterose, foi feita por JINKS (1955), com base nos resultados obtidos pelo
emprego do método de JINKS e HAYMAN (1953) para calcular a importancia da
dominancia e detectar a epistasia em caracteristica de linhagens endogamicas.
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Analisando dados de variedade de plantas em cruzamentos em dialelo, JINKS (1955)
encontrou que, nos casos onde havia evidéncia de sobredominancia, também havia
evidéncia da presenga simultdnea de interagdes génicas ndo-alélicas. Portanto, a
possibilidade de interagdes dentro e entre locos estarem, ao mesmo tempo, envolvidas
na heterose nao pode ser descartada.

2.2.3. Epistasia

A epistasia, incluindo todos os tipos de interagdes génicas néo-alélicas, é a
terceira teoria proposta para explicar a heterose (GOWEN, 1952). Conforme discutido
anteriormente, WRIGHT (1922) estabeleceu que a relagdo entre a média do desempenho
para uma determinada caracteristica e a redugao na heterozigose deveria ser linear,
independente do grau de dominéancia (parcial, completa, ou sobredominancia), a ndo
ser que ligagdo génica ou epistasia estivessem envolvidas na heterose. Assim, qualquer
efeito ndo linear entre a heterozigose das progénies resultantes de cruzamento e a
heterose para a caracteristica analisada pode ser atribuido a epistasia.

SHERIDAN (1980), com base em resultados de estimativas de heterose obtidos
para produgéo de ovos em galinhas resultantes de cruzamento entre White Leghorns e
Australorps, propos que a heterose devida a epistasia poderia resultar de duas situagoes
diferentes. A primeira, denominada epistasia paterna, refere-se a possibilidade de
diferentes combinagdes génicas epistaticas, presentes em homozigose nas ragas
paternas, serem passadas as progénies cruzadas. A segunda situagdo, denominada
epistasia do F1, seria caracterizada pela interagao de diferentes genes, presentes nas
ragas paternas, nas progénies cruzadas.

Apesar da existéncia de alguns resultados mostrando a importdncia da
epistasia na heterose em aves (SHERIDAN e RANDALL, 1977), esta teoria ndo tem sido
declarada como uma causa importante da heterose. De fato, em genética e
melhoramento animal os efeitos epistaticos tém sido supostos como negligiveis para
propositos praticos (FALCONER, 1960; PIRCHNER, 1969). Em melhoramento de milho,
de acordo com os experimentos revisados por SPRAGUE (1983), a magnitude dos efeitos
epistaticos é pequena e pode ser ignorada com segurancga. No entanto, quantidades
significativas de epistasia podem existir em certas combinagdes especificas, como
ressalta o ultimo autor, e experimentos adicionais sao necessarios para identificagéo
daquelas combinagdes.

A suposigao de que os efeitos epistaticos podem ser ignorados quando se
estuda a heterose precisa ser qualificada. Na genética quantitativa, em geral o caminho
usual é tentar explicar, tanto quanto possivel, a variagao existente em termos dos efeitos
genéticos aditivos. Entdo, se a acdo génica aditiva ndo é suficiente para tal, a variagdo
residual pode ser creditada aos desvios de dominancia. Somente quando ambos os tipos
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de agdo génica ndo sdo suficientes para explicar a variagdo, € que a epistasia é tida
como uma causa importante para a variagéo residual dos valores genotipicos.

A existéncia de epistasia para uma determinada caracteristica demonstra
claramente a falta de aditividade entre os efeitos dos diferentes locos. Assim, a epistasia
€ uma interagdo estatistica entre locos. HILL (1982) desenvolveu parametros para
expressar a heterose em termos dos efeitos de dominancia (incluindo sobredominéncia)
e de epistasia. Deste modo, ambos os tipos de interagdo (dentro e entre locos) podem
ser quantificados quanto aos seus efeitos no fenémeno da heterose para caracteristicas
quantitativas. O modelo de HILL (1982) para a heterose sera discutido nos aspectos
biométricos da heterose e juntamente com os efeitos de recombinagdo, uma vez que
suas utilidades sdo comparaveis na interpretagao de resultados de cruzamentos.

MANGELSDORF (1952) apresentou um conceito sobre a interagdo génica na
heterose que difere daqueles j& mencionados nesse trabalho. Além das limitagdes
impostas pelo ambiente, um gargalo fisiolégico pode resultar da interagdo de um loco
em particular com o restante do genétipo. Assim, a superioridade de um dado genétipo
ndo é determinada pelos efeitos complementares mais fortes, mas sim pelo elo mais
fraco do conjunto de efeitos complementares que influencia o fendtipo para a
caracteristica sob consideragéo. O termo elo mais fraco do conjunto de efeitos epistaticos
complementares, de acordo com o conceito de MANGELSDOREF (1952), refere-se a um
par de genes, em um loco, que em determinado momento da vida do individuo
comporta-se de maneira inadequada ao desempenhar a tarefa exigida daquele loco,
atuando como um fator limitante, isto é, um gargalo em um processo fisioldgico
essencial. Um efeito desse tipo pode resultar da deficiéncia de um produto génico
essencial ou do excesso de um produto génico.

2.2.4. Heterozigose propriamente dita

Supondo que exista uma relagéo linear entre os efeitos de dominancia e de
recombinagéo e, por outro lado, uma relagao linear do efeito liquido de ambos os efeitos
e a porcentagem de heterozigose dos individuos, conforme proposto por DICKERSON
(1969), entdo a heterose pode ser relacionada diretamente com a heterozigose. Mas,
EAST (1936), seguindo suas idéias originais de 1912, ja sugeria que a heterozigose por
si s6 explicava a heterose. De acordo com suas observagdes, o declinio no vigor devido
a endogamia em espécies de fertilizagdo cruzada e o aumento no vigor, resultante do
cruzamento entre estas espécies, eram evidéncia do mesmo fenémeno.

Experimentos com animais de laboratério e plantas, revisados por
McGLOUGHLIN (1980), demonstram que hd relagéo linear entre heterose e heterozigose
quando os efeitos de confundimento (efeito materno, efeito da diferenga aditiva entre
ragas, etc) sdo adequadamente considerados na avaliagao do efeito da heterose.
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A heterose € um fendmeno genético resultante da heterozigose (SRIVASTAVA,
1983), mas como a heterozigose por si sé conduz a heterose ainda néo foi explicado em
termos moleculares e operacionais. Contudo, ha evidéncias mostrando que os hibridos
sdo dotados de uma maior homeostase através da existéncia de caminhos genéticos
alternativos mais flexiveis (LEWIS, 1954). Assim, o heterozigoto seria melhor preparado
para se adaptar as condigdes desfavoraveis de ambiente (ASHBY, 1937).

2.3. Consideracoes gerais sobre as teorias da heterose

As teorias discutidas anteriormente ndo sdo mutuamente exclusivas porque a
heterose observada em qualquer cruzamento pode ser devida a combinagao de varias
destas possiveis explicagdes, em qualquer proporgao. Este aspecto foi ressaltado por
BOWMAN (1959). Além disso, evidéncias experimentais foram encontradas para todas
as teorias como, por exemplo, dominancia (CARTWRIGHT et al., 1964, CUNNINGHAM,
1982), sobredominancia (PIRCHNER e MERGL, 1977), epistasia (SHERIDAN, 1980) e
heterozigose propriamente dita (McGLOUGHLIN, 1980).

Uma discusséo pratica sobre as possiveis causas da heterose foi apresentada
por TURNER e YOUNG (1969). Se a média da geragédo F1 € intermédiaria as médias dos
pais, tanto a dominancia como a epistasia ndo sdo importantes. Se a média da geragéo
F1 para uma determinada caracteristica desvia-se da média dos pais, mas esta entre as
meédias de ambos os pais, 0s genes envolvidos podem ser dominantes ou parcialmente
dominantes. Por outro lado, se a média da geragéo F1 esta fora da amplitude das médias
dos pais, tanto a sobredominédncia como a epistasia, ou ambas, sdo importantes como
causas da heterose; a importancia relativa destas causas, contudo, ndo é conhecida.

Qualquer que seja a base molecular para a heterose, a sua existéncia levantou
um dilema tedrico para os geneticistas de populagées (GOODENOUGH, 1978). Se ha
uma pequena vantagem dos individuos heterozigotos em um loco qualquer,
considerando que a média da heterozigose seja de 20% dos locos do individuo, a
desvantagem seletiva acumulada de ser homozigoto para os outros 80% dos locos
deveria resultar, pelo menos em termos tedricos, em niveis elevados de falta de
adaptagdo da populagdo. Esta sobrecarga é geralmente chamada de carga genética
balanceada, em contraste a carga genética mutacional (acumulo de mutagbes
deletérias), proposta por MULLER (1950).

A magnitude e a importancia da carga genética balanceada tém sido
minimizadas pela utilizagdo de dois argumentos. O primeiro refere-se ao fato de que a
selegao atua sobre o fendtipo do individuo e né&o nos locos individuais. Assim, ndo é
valido somar milhares de processos seletivos como se eles fossem eventos individuais.
Ao contrario, é necessario supor apenas que a heterozigose em alguns locos ja &
suficiente para que os individuos tenham vantagens sob pressao de selegédo. A vantagem
do heterozigoto para um loco pode, por outro lado, trazer junto uma grande quantidade
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de homozigose em locos fortemente ligados aquele para o qual o individuo é
heterozigoto.

O segundo argumento é que um grande numero dos alelos de uma populagao
sdo neutros em termos seletivos, de modo que a presenca de dois alelos diferentes em
um loco pode proporcionar maior vantagem seletiva ao individuo do que a existéncia
de dois alelos idénticos. Este postulado resolve o dilema da carga genética balanceada
(GOODENOUGH, 1978). Contudo, quando ocorre heterose para uma determinada
caracteristica, a maior aptiddo do heterozigoto pode ser explicada em termos de uma
quantidade relativamente pequena de heterozigose verdadeiramente vantajosa. Os locos
heterozigotos restantes sdo, portanto, indiferentes as pressoes seletivas.

Uma outra consideragédo importante sobre as teorias da heterose refere-se ao
conceito de "heterose lucrativa", proposto por MOAV (1966a). Mesmo na auséncia de
efeitos genéticos ndo-aditivos, a utilizagdo de cruzamentos pode contribuir para um
maior lucro, através da exploragdo das diferencgas entre as ragas e linhagens disponiveis.
MOAV (1966a) definiu a heterose como o desvio da lucratividade de uma combinagéo
de pai e mée da progénie cruzada em relagdo a média aritmética dos pais. Essa heterose,
por sua vez, pode ser dividida em 5 classes: (1) heterose para caracteristicas
componentes; (2) heterose ligada ao sexo; (3) heterose para efeitos maternos; (4) heterose
néo-linear; e (5) heterose devida ao par de individuos escolhidos como pais da progénie
cruzada. Com base neste conceito, procedimentos para a escolha das combinagdes
paternas mais lucrativas foram desenvolvidos, tanto quando as caracteristicas
componentes do lucro sdo aditivas (MOAV, 1966b) como quando sdo néo-aditivas
(MOAV, 1966¢). Além disso, MOAV e HILL (1966) compararam critérios de selegdo de
linhagens paternas e maternas especializadas para maior heterose do lucro na produgao
de aves.

Finalmente, uma consideragdo mais abrangente sobre as teorias da heterose.
De acordo com FRANKEL (1983), as causas da heterose sdo desconhecidas até hoje,
tanto a nivel fisiolégico como bioquimico. As andlises de dados de cruzamentos, com
base nos modelos de genética quantitativa, indicam que a dispersédo de genes comple-
mentares é a causa principal do fendmeno. Contudo, os programas de melhoramento
de milho, para a obtencdo de cultivares hibridos ainda s&o baseados na aplicagdo
cautelosa dos parametros resultantes da controvérsia entre as teorias da dominancia e
da sobredominancia. Assim, ha utilizagdo do vigor hibrido, principalmente em milho,
apesar da compreensao limitada sobre os fatores causadores e mecanismos da heterose.

2.4. Tipos de Heterose

Sem levar em consideragdo as suas possiveis causas, a heterose pode ser
classificada em varios tipos. NITTER (1978), numa revisdo sobre a utilizagdo de ragas
de ovinos e heterose, classificou-a nos seguintes tipos:
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(1) heterose individual (hj), que é definida como a superioridade do
desempenho de um individuo em relagdo a média dos seus pais, que ndo pode ser
atribuida aos efeitos paternos, maternos ou ligados ao sexo;

(2) heterose materna (hm), definida como a heterose observada em uma popu-
lagdo devido ao uso de mées cruzadas em vez de maes de ragas ou linhagens puras; e

(3) heterose paterna (hp), a qual refere-se a qualquer vantagem obtida pela
utilizagdo de pais cruzados, em vez de pais puros, no desempenho das progénies.

2.5. Aspectos genético-quantitativos da heterose

No inicio dos estudos sobre a heterose, a proposta de HULL (1945), sobre a
inadequagéo da teoria da dominancia de fatores favoraveis para explicar a superioridade
dos hibridos em relagédo as linhagens paternas de milho, apesar de néo ter sido aceita
de imediato pelos geneticistas, estimulou a expanséo da teoria de genética quantitativa.
Além disso, a teoria da sobredominancia provocou uma reformulagéo dos procedimentos
de melhoramento de milho usados naquela época (SPRAGUE, 1983). Varios autores
contribuiram para o desenvolvimento dos aspectos genético-quantitativos da heterose.
Os aspectos mais importantes sdo discutidos a seguir.

A andlise da heterose, em termos das agdes e interagdes génicas dos tipos bem
conhecidos na genética Mendeliana classica, tem despertado o interesse de varios
geneticistas das areas de genética quantitativa e genética de populagdes. Os
procedimentos desenvolvidos por WRIGHT (1922), FALCONER (1960), MATHER e
JINKS (1971, 1982), DICKERSON (1973), SHERIDAN (1981), HILL (1982), WILLHAM e
POLLACK (1985), CUNNINGHAM (1987), CUNNINGHAM e CONNOLLY (1989) e EISEN
(1989), entre outros, objetivam a quantificagdo da heterose na geragdo F1 dos produtos
resultantes de cruzamento, bem como a determinagdo de suas causas. Assim, os
modelos propostos serdo discutidos para cada tipo de agdo ou interagdo génicas e
combinagdo de teorias para explicar a heterose, comegando pela teoria da dominancia.

Como na literatura sdo encontradas varias escalas dos valores genotipicos, foi
estabelecida a seguinte tabela de equivaléncia das escalas para efeito de comparagéo:

Valores genotipicos

Genotipos

(1) 2 @)
A1Aq M pta d
A1A ap Vigas) h
A2A2 -u p-a -d

(1) COMSTOCK e ROBINSON (1952).
(2) FALCONER (1960).
(3) MATHER e JINKS (1971).
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2.5.1. Dominancia

A probabilidadede uma linhagem endogamica tornar-se homozigota para todos
os alelos dominantes benéficos € muito pequena, se o nimero de genes é grande ou se
hé ligagdo (CROW, 1952). Conseqiientemente, deve haver uma diminuigéo no vigor com
o aumento da endogamia e, pela mesma razdo, uma recuperagao do vigor com a
hibridagédo. Assim, a heterose é um fendmeno complementar a depresséo endogamica
ou, como propuseram FALCONER (1960) e DICKERSON (1973), a heterose ¢ o reverso
da depressao endogamica.

FALCONER (1960) demonstrou que a média da heterose, em cruzamentos entre
pares de linhagens endogamicas tomadas ao acaso, € igual a depressdo endogamica
com o sinal inverso, isto &, heterose = 2d p q F, onde p e q sio as médias as freqiiéncias
génicas de dois alelos (A1 e Az), d é o grau de dominéncia e F é o coeficiente de
endogamia. Se uma populagéo é subdividida em linhagens e os pares de linhagens sédo
tomados ao acaso para cruzamentos, entéo o quadrado da média das diferengas nas

freqiiéncias génicas entre os pares de linhagens (Y) é igual ao dobro da variancia da
freqiiéncia génica entre as linhagens, isto &, (Y2) = 2 oé (FALCONER, 1960). Mas, de
acordo com a variancia das freqliéncias génicas (YZ) expressa em termos do coeficiente
de endogamia, 2 cé =2 p.gh= ¥ e, entdo, heterose = dy2 =2d p q F, se apenas um
loco é considerado. Para n locos, a heterose nos hibridos da geracdo F1 é dada pela
equagdo HF1 = £ dy? = £ 2d p q F. Esta equagdo supde que os valores genotipicos,
atribuidos a cada um dos n locos para os quais as duas populagdes paternas sao
diferentes, combinam-se aditivamente e, assim, a heterose seria o resultado da soma
das contribuigbes separadas de cada loco.

Alguns aspectos da equagédo derivada por FALCONER (1960) para heterose na
geragdo F1 sdo ressaltados a seguir. O primeiro aspecto refere-se a diferenga entre as
freqiiéncias génicas (Y) das populagdes paternas. Se Y for igual a zero, entdo nédo deve
haver heterose. Da mesma forma, se o grau de dominancia for igual a zero (isto é, agéo
génica aditiva ou auséncia de dominancia), a heterose sera nula para a caracteristica
observada nos individuos da geragéo F1. O terceiro aspecto importante € que a heterose
depende de dominéncia direcional para sua ocorréncia. Se alguns alelos séo dominantes
em uma dire¢do (aumento do tamanho a uma dada idade, por exemplo) e outros séo
dominantes na diregdo oposta, ambos ocorrendo com a mesma freqiiéncia, os seus
efeitos se cancelam (se forem de mesma magnitude) e, apesar da existéncia de
dominancia nos locos individuais, nenhuma heterose seria observada nos produtos
resultantes do cruzamento entre as populagdes paternas (JINKS, 1983). Entretanto, a
auséncia de heterose para uma determinada caracteristica ndo deve ser interpretada
como indicativa de auséncia de dominancia em locos individuais.

JINKS (1983), com base nos procedimentos desenvolvidos por MATHER e
JINKS (1971), discute as equagdes para os componentes das médias fenotipicas das
populagdes paternas, da geragdo F1 e da heterose para uma determinada caracteristica.
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Supondo que existam duas linhagens homozigotas (P1 e P2), diferentes em k
locos (k = 1 até infinito), cujas diferencas fenotipicas podem ser atribuidas aos efeitos
aditivos (d) e dominantes (h) dos alelos nos k locos nao ligados e aos efeitos aditivos do
ambiente (e), e que, para cada loco, as duas linhagens sejam homozigotas para os alelos
alternativos, isto &, para o loco A, a, por exemplo, a linhagem P1 seja AA e a linhagem
P2 seja aa. Considerando, ainda, que a combinagdo AA contribua +d para a média
fenotipica e que aa contribua -d, e que a linhagem com maior média fenotipica seja P1
(isto é, P1 > Py), entdo a média fenotipica da linhagem P1, homozigota para o alelo A em
k-k' dos k locos e para o alelo a nos restantes k' locos, sera:

_ k k'
Pi=m+ X dj-2 X dj, onde
=1 =1

A média fenotipica da linhagem P2, homozigota para o alelo a em k-k' dos k
locos e para o alelo A nos demais k' locos, entdo serd dada por:

Das equagdes acima pode-se inferir duas situagoes diferentes. Primeiro, se os
alelos de efeitos semelhantes estao associados nas duas linhagens, isto , todos os alelos
A em P1 e todos os alelos a em Py, entdo k' sera igual a zero. Neste caso, as médias

fenotipicas de P1 e P2 mostrardo o efeito total das diferengas genéticas aditivas em todos
k

os klocos, que éiguala X dj, e P1 e P2 serdo, entdao, homozigotos extremos com respeito
i=1

as diferengas alélicas nos k locos. Por outro lado, se os alelos de efeitos semelhantes

estdo completamente dispersos, isto &, P1 e P2 tem os alelos A e a em freqiiéncias iguais
k k'

nos k locos, entdo ¥ dj =2 I di. Nesse segundo caso, nenhum dos efeitos genéticos
i=1 i=1

aditivos nos k locos serd mostrado como uma diferenca entre as médias fenotipicas de
P1 e P2 e ambas serdo iguais a m.

Como a maioria das linhagens ndo é homozigota para todos os locos e para
todos os alelos favoraveis (desfavoraveis) ao mesmo tempo, ha um determinado grau de
associagédo (ou disperséo) nos k locos para os quais as linhagens séo diferentes. O grau
de associagéo (ou dispersao) pode ser medido, segundo JINKS (1983), em uma escala
de 0 (dispersdo completa ou nenhuma associagao) a 1 (associagao completa) através de
um coeficiente, 14, definido como:
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Assim, as médias fenotipicas de P1 e P2 podem ser expressas da seguinte
maneira:

_ k
Pil=m+r1q £ di=m+d,
i=i

_ k
Po=m-1q X di=m-d.
=1

Finalmente, a geragado F1, obtida a partir do cruzamento das linhagens P1 e Py,
serd heterozigota para todos os k locos, ndo importando a maneira como os alelos estéo
distribuidos entre elas. Desde que cada loco contribui com um desvio de dominancia
(h), a média fenotipica do F1 sera:

_ k
F1l=m+X hij=m+h.
i=1

Da mesma forma que na equagao desenvolvida por FALCONER (1960), isto &,

n n
HF1=X dy2=X 2dp qF, a heterose sera devida aos efeitos dominantes se, e somente

i=1 i=1
se, a dominancia for unidirecional. Em cada loco, tanto o alelo para aumento como o
alelo para redugéo do valor fenotipico pode ser dominante. Portanto, os individuos da
geragao F1 mostrardo apenas o efeito liquido dos desvios de dominancia. Caso contrario,
a média fenotipica da geragao F1 serd igual a média das populagdes paternas, isto €, m
= 1 (P1 + P2).

Um modelo genético para avaliagdo dos efeitos aditivos e da dominancia

(modelo aditivo-dominante) foi descrito por CUNNINGHAM (1982). No caso de um grupo
de individuos resultante do cruzamento de duas linhagens endogamicas, o0 componente
genético-aditivo do desempenho é proporcional a contribuigdo genética de cada
linhagem. Na geragdo F1 (P1 X P2), por exemplo, o valor genético-aditivo (a) € igual a

3 (B1+Py).
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O efeito da dominancia, considerando um loco com dois alelos (A1 e A2) nas
freqiiéncias p e q, pode ser explicado como segue. Primeiro, define-se a média genotipica
determinada pelos demais locos génicos como m; em segundo lugar, atribui-se ao
gendtipo A1A1 o valor m + a, ao gendtipo A2A2 o valor m-a, e ao genétipo A1A2
(heterozigoto) o valor m +d, onde d é o grau de dominancia. Terceiro, considere d como
o desvio do valor do heterozigoto (A1A2) em relagdo a média dos homozigotos (A1A1 e
A2A2). A média genotipica (M) é a média dos trés valores genéticos, que pode ser obtida
pela multiplicagéo dos valores genéticos pelas respectivas freqliéncias dos genétipos e,
finalmente, somando-se estes produtos, como mostrado abaixo:

Gendtipos Freqiiéncias (F) Valores genéticos (VG) Fx VG
A1A1 p2 m+a p2 (m + a)
A1A2 2pq m+d 2pq (m + d)
A2A2 q2 m-a q2 (m - a)

M=p” (m+a)+2pq (m+d)+q*(m-a)

M= pzm e pza + 2pgm + 2pqd + qzm - qza

M =m (p” + 2pq + ¢*) + a (p* - ) + 2pqd

mas, como p> + 2pq + ¢ = 1 (por definicdo), e ainda, (p® - ) =(p+q) (p-q) =
(p - q) porque (p + q) = 1 (por defini¢do), entio M=m +a (p - q) + 2pqd.

Os dois primeiros termos da equagao anterior ndo sdo influenciados pelo
aumento ou diminuigdo da heterozigose porque, na auséncia de selegéo, o0 aumento ou
a diminuigao do nivel de heterozigose numa populagdo ndo muda as freqiiéncias génicas
(p e q) mas sim as proporgoes relativas de homozigotos e heterozigotos (freqiiéncias
genotipicas). O terceiro termo da equagéo é o resultado da multiplicagdo da freqiiéncia
de heterozigotos (2pq) pelo grau de dominéncia (d) entre os alelos do loco sob
consideragdo. No caso de haver dominancia (parcial ou completa), a média genotipica
€ entdo uma fungao linear da proporgdo de heterozigotos.

Quando néo ha forgas seletivas atuando na populagao, as freqiiéncias génicas
estdo em equilibrio (p = q) e o grau de dominancia para o loco em questéo é nulo, pode-se
inferir facilmente que M = m, isto é, a média genotipica da populagado é igual a média
determinada pelos efeitos dos demais locos génicos.

Expandindo o modelo aditivo-dominante de um para N locos independentes,
pode-se verificar que a média genotipica da populagdo (M) deve aumentar linearmente
com o aumento da heterozigose. Esta expectativa tedrica fundamenta-se no argumento




150

desenvolvido por FISHER (1931), que a evolugao tende a ter como resultado a dominancia
dos genes favoraveis e, como conseqiiéncia, a recessividade dos genes indesejaveis. O
valor do heterozigoto pode ser modificado pelo efeito da selegao génica (FISHER, 1931)
ou, ainda, a evolugdo da dominancia de genes favoraveis pode ser uma conseqiiéncia
da maneira pela qual as enzimas interagem nas diferentes vias metabolicas (WRIGHT,
1977; KACSER e BURNS, 1981). Essas proposigdes sdo confirmadas pelas evidéncias
experimentais demonstrando que, na maioria das vezes, os mutantes desfavoraveis
tendem a ser recessivos.

O modelo aditivo-dominante, ao nivel de populagdes compostas de animais de
ragas puras e de mesticos, pode ser descrito como segue. A média fenotipica (P) de um
grupo de animais mestigos, para uma caracteristica ndo influenciada por efeitos
maternos, pode ser representada pelo seguinte modelo:

P=m+x1A+x2H +¢, onde

m = média da populagédo, incluindo os desempenhos das ragas puras;

A = diferenga genético-aditiva entre as médias das ragas puras (em geral, A = Pz - P)
sendo P1 a raga local e P; a raga exotica;

H = heterose na primeira geragdo de cruzamento (F1 = P1 x P2 e P2 x P1);

X1 = proporgao de genes nos animais mesticos que é originaria da raga P2 quando
A=P;-Py;

X2 = nivel de heterozigose nos animais mestigos; e

€ = erro aleatorio associado a cada observagao do desempenho para a caracteristica
em questao.

Para a obtengdo da estimativa da média do valor fenotipico de um grupo de
animais mesticos, ha necessidade de se conhecer quatro parametros: A, H, x1 e x2. Os
fatores de ponderagao (x1 e x2) podem ser deduzidos a partir do sistema de cruzamentos,
como mostrado mais adiante. Os valores de A e H devem ser obtidos a partir de
observagdes feitas nas condigdes ambientais para as quais se pretende fazer
recomendagdes sobre estratégias de utilizagdo dos recursos genéticos. Além disso, 0s
valores fenotipicos observados precisam ser corrigidos (ajustados) para as causas de
variagao de natureza ambiental, com o objetivo de aumentar a preciséo das estimativas
dos componentes genéticos da variagéo (A e H).

Em um animal mesti¢o qualquer, a propor¢édo de locos que contém um gene
de umaraga paterna (P1) e outro gene da outra raga paterna (Py), isto &, a sua heterozigose
(x2), pode ser calculada utilizando-se a seguinte equagdo (F.E. MADALENA, 1989,
comunicagao pessoal): \

v

x2=u(l-v)+v(l-u)

"™~
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onde u é a composi¢do genética do pai em termos de uma das ragas (P1 ouP2), evéa
composi¢ao genética da mae para a mesmaraga em que u foi expressa. Alguns exemplos
ilustram a aplicagé@o da equagéo. Definindo-se P1 como a base para expressar u e v, a
heterozigose (x2) em animais F1 éigual a: x2=1(1-0)+0(1- 1) =1 ou 100%; em
animais mesticos 98 P2 + 38 P1 filhos de pais P2 e mées 3 P1 + V4 P2, x2 =0 (1- 34) +
¥4 (1-0)=31=0,75 ou 75%, porque u = 0 e v = ¥4; em animais bimestigos 98 P2 + 38
PrLu=38ev=3ex2=38(1-38)+38(1-38) =38 (5) + 3B (56) = 154 + 1564 =
3064 = 0,4687 ou 46,87%.

O uso do modelo aditivo-dominante, para descrever a média fenotipica de
animais mestigos, pode ser exemplificado por meio da sua aplicagdo aos primeiros seis
grupos genéticos que podem ser produzidos cruzando-se animais de duas ragas puras
(P1 e P2), ou seja, F1 (P1 X P2 ou P2 x P1), F2 (F1 xF1), B1 (P1xF1ouF1 xP1), B2 (P2 x F1
ou F1 X P2), R1 (P1 X B2 ou B2 x P1), e R2 (P2 x B1 ou B1 X P2). Considerando ainda que
o] desempenho dos diferentes grupos genéticos é representado por Py, Py, F1, F2, B1, B,
R1 e Ry, respectivamente, entdo um modelo em termos de A e H, para cada grupo
genético, é o seguinte:

ﬁ=m+m
Ppo=m+A+¢g

F1=m+%A+H+€3

f‘z=m+%A+%H+e4
§1=m+lA+lH+55
4 2
E=m+%A+%H+m'
Ri= m+%A+%H+s7
§2=m+§A+%H+eg

Os termos €1 até eg sao os erros associados as observagdes de cada grupo
genético, com variancias 0'2/1'11 (para i = 1....8), onde nj é o numero de repetigdes no
iésimo grupo e o’ & a variancia entre os animais do grupo, suposta como sendo
semelhante em todos os oito grupos.

As relagdes entre os valores esperados do desempenho de varios grupos
genéticos, de acordo com o modelo aditivo-dominante, foram colocadas em um grafico
por CUNNINGHAM (1987), dando como resultado um desenho semelhante a elevagéo
da parte frontal de um templo grego classico; por isso, o autor denominou-o de Modelo
do Templo Grego.
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2.5.2. Sobredominancia

CROW (1952) mostrou que a variancia na aptiddo de uma populagéo, onde os
gendtipos AA, Aa e aa tem valores seletivos de 1, 1 e 1-s, respectivamente, ¢ igual a
su, isto &, o produto do coeficiente de selegdo contra o recessivo pela taxa de mutagéo.
Assim, a variancia da aptiddo de uma populagdo, sob a hipédtese de dominancia dos
fatores favoraveis para a heterose, depende muito da magnitude do coeficiente de
selegdo contra os gendtipos homozigotos recessivos,uma vez que a taxa de mutagéo é
pouco variavel. Esta conclusao tem implicagdes importantes quando se considera a
teoria da sobredominancia e seus efeitos sobre a varidncia da populagdo para
caracteristicas de adaptagéo.

A importancia da sobredominancia como causa da heterose pode ser detectada
pelo estudo do grau de dominancia, estimado pela proporgdo entre os componentes de
varidncia dos efeitos aditivos e dominantes. COMSTOCK e ROBINSON (1952)
apresentaram delineamentos experimentais para a obteng¢ao de estimativas da média
do grau de dominancia dos genes que influenciam uma caracteristica quantitativa.

A terminologia usada por COMSTOCK e ROBINSON (1952) ¢ a seguinte:

2u = diferenga entre as médias dos dois genétipos homozigotos para a caracteristica em
questao; e :
au = desvio do efeito do genotipo heterozigoto em relagdo a média dos genotipos
paternos.
 Assim, se estas duas diferengas sdo estimadas como componentes -de

variancia, entdo a média do grau de dominancia (a) é dada por:

Eazu2
ru?

a=

Os valores numéricos de a indicam o tipo de agdo génica, da seguinte forma:

a =0, auséncia de dominancia;

a = 1, dominAncia completa;

0 < a < 1 = dominancia incompleta; e
a > 1 = sobredominancia.

As estimativas do grau de dominancia podem ser inflacionadas pelos efeitos
da ligagdo génica. Esta situagédo é discutida por JINKS (1983) e pode ser minimizada
pela utilizagdo de contrastes entre os resultados da geragédo Fg e de uma populagdo
derivada da F2 ap6s n geragdes de acasalamento ao acaso.

Um aspecto biométrico muito importante da teoria da sobredominéncia é o
efeito dos locos sobredominantes na variagdo da populagdo, como demonstrado por
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CROW (1952). Para um loco sobredominante, onde os valores seletivos dos gendtipos
s
T
Considerando a teoria da dominancia, esta variancia é dada por sy, isto &, o produto do
coeficiente de selegao contra o recessivo pela taxa de mutagéo. A proporgéo entre as

2
ca i = 8/ S ilin : '
variancias, isto €, (S—L‘:) = X significa que um loco sobredominante causa um efeito

s/4u vezes maior na variancia da aptiddo da populagdo do que um loco recessivo com
a mesma desvantagem seletiva em ambos os casos. Portanto, se 4u for igual a 10%es
for igual a 0,01, um loco sobredominante é equivalente a 1000 locos recessivos quanto
ao efeito na variancia da populagdo. A importancia de locos sobredominantes, com
heterozigotos superiores em termos de adaptagdo, para o aumento da varidncia em
populagdes naturais foi enfatizada por HALDANE (1949). Assim, com base no raciocinio
desenvolvido por CROW (1952), pode-se concluir que ndo ha necessidade de se ter uma
proporgéo elevada de locos sobredominantes para que a sobredominancia seja o fator
mais importante na variancia genética de uma populagéo.

JINKS (1983) utiliza a proporgao entre os componentes de variancia de efeitos

AA, Aa e aa sdo 1-s, 1 e 1-s, a varidncia em aptiddo da populagdo é igual a

aditivos (D = Zdiz) e de dominancia (H = Ehiz) para estimar a magnitude da
sobredominancia. Quando v H/D > 1 ento a sobredominancia é tida como uma causa
da heterose.

2.5.3. Epistasia

Em geral, a evidéncia da presenga de interagdes génicas ndo-alélicas, como
causa da heterose, resulta da falha dos modelos que incluem os efeitos de dominancia
e de sobredominancia para explicar as diferengas entre as médias fenotipicas das
populagdes cruzadas e paternas. Ha varias maneiras de se detectar esta falha, conforme
discutido a seguir.

Uma das maneiras de se detectar a presenga de epistasia baseia-se nos testes
de escala de MATHER (1949). Estes testes dependem das relagdes simples que existem
entre as médias das diferentes geragdes de um sistema de cruzamento. Quando o
modelo de dominancia é satisfatério, entdo as seguintes relagdes nao sdo
estatisticamente diferentes de zero:

4F,-2F1-P1-P2=0;
2B1-F1-P1=0;
2By-F1-Py= 0,
onde P1 e P2 sdo as médias fenotipicas para a caracteristica em questao nas populagdes

paternas (P1 e Py), F1 e F2 sdo as médias fenotipicas das progénies cruzadas F1 e Fp, e
B1 e Bz sdo as médias fenotipicas das retrocruzas B1 (P1 x F1 ) e B2 (P2 x F1). Assim, a
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presenga de interagOes génicas ndo-alélicas pode ser inferida a partir de testes
estatisticos envolvendo os contrastes entre as médias fenotipicas. Se a diferenga entre
as médias for significativamente diferente de zero, entdo ha contribuigcdo da epistasia
para a heterose, desde que as causas potenciais das falhas naquelas relagoes (efeitos
maternos, efeitos ligados ao sexo e heranga polissdmica) tenham sido adequadamente
eliminadas. Os efeitos maternos e ligados ao sexo podem ser detectados, sem
confundimentos, através da criag@o de familias reciprocas nas geragdes anteriores de
um determinado cruzamento (MATHER e JINKS, 1971; JINKS, 1983).

A presenga de interagdes génicas ndo-alélicas também pode ser detectada, e
os seus efeitos também podem ser estimados, pela utilizagdo de modelos que incorporem
as suas respectivas contribui¢des para as médias fenotipicas, varidncias e covariancias
das varias geragdes que sdo obtidas em cruzamentos. JINKS (1983) apresenta um modelo
com as caracteristicas dos trés componentes necessarios para definir todas as possiveis
interagdes entre dois alelos em cada um de dois locos. Uma descrigdo resumida do
modelo é apresentada a seguir.

Os componentes do modelo de JINKS (1983) sdo: a interagdo quando ha
homozigose em ambos os locos (i), a interagdo quando hd homozigose em um loco e
heterozigose no outro loco (j), e a interagdo quando hé heterozigose em ambos os locos
(1). Em termos de efeitos, i é a interagédo entre os efeitos aditivos dos dois locos, j é a
interagao entre o efeito aditivo de um loco e o efeito dominante de outro loco, el é a
interagao entre os efeitos dominantes de ambos os locos. As contribui¢des de todas as
interagdes possiveis entre qualquer numero de pares de k locos, para a média das
distribuigdes fenotipicas das populagdes paternas e cruzadas, sd@o dadas por trés
componentes de interagao, a saber:

& k(k-1)/2
1=r1£1( )

: k(k-1
j=yz i

=% }((k—i)/z

onde os coeficientes 1j e 1j sdo usados para medir os efeitos do grau de associagdo ou
dispersdo dos alelos entre os pares de locos nas linhagens paternas. Por exemplo, se P1
€ AABB e P; é aabb para todos os pares de locos, entéo 1i = 1 e 1j = 1. Por outro lado,
se todos os pares estdo em disperséo (P1 € AAbb e P2 é aaBB), para todos os pares que
interagem, entdori=-1erj=0.

As médias de todas as geragdes derivadas de um cruzamento entre duas
linhagens puras podem, entdo, ser expressas em termos dos efeitos aditivos (d),
dominantes (h) e de interagdes aditiva x aditiva (i), aditiva x dominante (j) e dominante
x dominante (1), desde que ponderadas pelas diferengas entre as freqiiéncias alélicas de
P1 e P2 (x) e pela freqliéncia dos heterozigotos (y) em cada geragéo. Portanto, as médias
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fenotipicas para todas as geragdes @) podem ser estimadas pela seguinte equagéo
(JINKS, 1983):

G = m + x(d) + y(h) + %) + xy(j) + y*().

Na equagédo acima, verifica-se que o coeficiente de i é igual ao quadrado do
coeficiente de d porque i € o componente da interacao entre os efeitos aditivos, isto &,
aditiva x aditiva. O coeficiente da interagéo aditiva x dominante (j) é, pela mesma razio,
igual ao produto dos coeficientes dos efeitos aditivos (X) e dominantes (y); 0 mesmo
raciocinio se aplica ao coeficiente da interagé@o entre os efeitos dominantes dos pares
de locos (1). Dessa forma, as expectativas para as médias das populagdes paternas (P1
e P2) e da F1, sob o modelo de epistasia, séo:

Pi=m+d+i
§2=m-d+i
Fi=m+h+1

(P1+P)eh=X h;.
i=1

N —

onde m =

De acordo com a terminologia de JINKS (1983), a heterose positiva ocorrera
quando F1> Py, de modo que (h +1 - d - i) é positivo, e a heterose negativa ocorrera
quando F1 <Py, de modo que (h +1+d - i) é negativo.

Como o modelo de interagdes génicas ndo-alélicas desenvolvido por JINKS
(1983) tem seis componentes (isto €, m, d, h, i, j e 1) € necessério que haja a criagdo de
pelo menos trés grupos de animais contemporaneos, além das populagdes paternas (P1
e P2) e da F1, para que seja possivel a obtengdo de estimativas de suas contribuigdes
para a heterose. Os grupos de animais cruzados que podem ser obtidos mais facilmente
sdo o F2 (F1 x F1) e as primeiras retrocruzas B1 (P1 x F1) e B2 (P2 x F1). Considerando o
modelo de epistasia, as médias fenotipicas para uma determinada caracteristica dos trés
ultimos grupos podem ser estimadas pelas seguintes equagoes:

As estimativas dos seis componentes do modelo de interagdes génicas
ndo-alélicas podem ser obtidas a partir das meédias fenotipicas, observadas nas
populagdes P1, P2, F1, F2, B1 e By, utilizando as féormulas de JINKS e JONES (1958):
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m=11_31+11_°2+4f2-2§1-2§2;
2 2

d=2B1- 5B

S e T

h—6B1+6B2-8F2-F1-§P1-§P2,

i=2§1 +2§z-4§2;
j=2§1 --151 -2§2+1—32;
1=§1 +I_’z +2F'1 +4F2 - 4§1 - 4§2.

Nas equagdes anteriores, nota-se que a soma dos coeficientes das médias
fenotipicas é sempre igual a zero para os componentes d, h, i, j e l; para o componente
m a soma dos coeficientes é igual a 1.

Do mesmo modo, as variancias dos componentes do modelo podem ser obtidas
a partir das variancias das populagbes P1, P2, F1, F2, B1 e B2. As variancias das
populagdes P1, P2, F1, Fo, B1 e B2 sdo estimadas dentro de familias, ou seja, a variancia
de P1 (VP1), por exemplo, é dada por:

/(n-1),

onde Gi é o valor genotipico de cada um dos n individuos da populagdo P1. Simbolizando
a variancia como V, tem-se:

Vm=%VP1+%VPz+l6VF2+4VB1+4VB2;
il 1.

Vh=36VB1+36VBz+64VFz+VF1+%VP1+%VPz;

Vi = 4VBs + 4VBy + 16VF?2;
Vj =4VB1 + VP1 + 4VBy + VP2,

Vi1 = VP71 + VP2 + 4VF1 + 16VF2 + 16VB1 + 16VBy.
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O desvio padrdo de cada estimativa € igual a raiz quadrada da respectiva
variancia. A significancia das estimativas pode ser obtida a partir dos testes de t (de
Student). Por exemplo, t = —L_ com um nimero de graus de liberdade igual a soma dos

Vi .
graus de liberdade das quatro varidncias que entraram na estimativa de Vj , pode ser
usado para testar a significancia do efeito da interagdo aditiva x dominante sobre a
heterose observada nas populagdes cruzadas. Assim, os testes de t sdo diretos para
verificar a presenga de interagdes significativas dos trés tipos.

Os efeitos dos diferentes tipos de interagdo também podem ser comparados
através de contrastes lineares entre as estimativas de d, h, i, j e 1. O objetivo da andlise,
nesse caso, & determinar a importancia de cada efeito nas médias fenotipicas das
diferentes populagdes obtidas através de cruzamentos entre as linhagens P1 e Pa.

Com base nos conceitos desenvolvidos por DICKERSON (1969) para os efeitos
das interagdes génicas nédo-alélicas em sistemas de cruzamento, CUNNINGHAM &
CONNOLLY (1989) definiram o efeito epistatico da interagéo aditiva x aditiva (E) como
o valor esperado da seguinte equagéo:

-5 (15 +1p,+ 1,
E=F2-(zPi+gP2+5F1)
ou seja, o desvio da média da geragédo F2 em relagdo a média dos pais (P1 e P2) e da
geragédo F1. As médias fenotipicas do F2 e dos retrocruzas (B1 e By), de acordo com o

modelo aditivo-dominante com efeitos epistaticos (E), sdo dadas por:

E=m+1A+1H+E+m

2 2
§1=m+;11-A+%H+%E+e5;
Br=m+ g A+ H+oE+es

WILLHAM e POLLAK (1985) definiram a heterose na geragao F1, de acordo
com um modelo para dois locos com dois alelos cada, da seguinte forma:

HF1=F1-P= Y%dA + Yﬁdg - YaYBaaan

onde Y = diferenca entre as freqiiéncias génicas das ragas paternas para o loco i (i =
A,B); d = desvio de dominancia no loco i; a = efeito da interagéo aditiva x aditiva. O
ultimo termo da equagdo ocorre porque, segundo WILLHAM e POLLACK (1985), na
média da F1 hd uma freqliiéncia mais baixa das combinagdes gaméticas paternas
desejaveis do que na média das populagdes paternas. A heterose, como uma interagédo
génica ndo-alélica, contém o termo da interagdo aditiva x aditiva apenas. Se este efeito
for positivo, a heterose observada no F1 seria menor que a esperada sem epistasia.
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Considerando a geragdo F2 como base (p = q=0,5) e definindo a = média do
efeito de uma substituigdo génica, d = desvio de dominancia em relagédo a média dos
homozigotos e y = diferenga entre as freqiiéncias génicas das ragas paternas (P1 e P2),
as médias fenotipicas para uma determinada caracteristica sdo dadas por (WILLHAM e
POLLAK, 1985):

— e d

Br=F5 + yla) - Yz(f):

P2=F2 - y(a) - VZ(%);

= d

Fi=F+yG)

F2 = F2 (por definigo);

Bi=Fz+ y(%);

B2=F2-v(3).

Supondo que P1 seja a raga paterna com a freqiiéncia génica mais desejavel,
isto é, y maior que na raga Py, entdo as diferengas entre as médias podem ser uteis na
definigdo do que poderd ocorrer quando da substitui¢ao de P2 por P1, do cruzamento
P1 x P2 ou P2 x P1, do retrocruzamento P1 x (P1 x P2) ou P2 (P1 x P2), e da produgéo de
uma nova raga com base no cruzamento P1 x Pp. As diferengas entre as médias
fenotipicas obtidas de acordo com as equagdes acima sao dadas por:

Py - P2 = 2y(a);

F1-P= yz(d), sendo P =F; - yz(%);
B1-P1=- V(%) + YZ(%):
B2-Pr=-y@+ VZ(%);

F2-F1=- YZ(%):

F2-P= YZ(%)

SRR d
Bz-Pi= () + V).
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Vérias inferéncias podem ser feitas com base nas diferengas entre as médias.
Se, por exemplo, a dominancia for completa (isto é, d = a) e as ragas paternas P; e P2
forem homozigotas para os alelos A e arespectivamente (isto €, y = 1), entdo as diferengas
entre as médias reduzem-se a:

§1-1_3z=2a;
F1-P=gq;
B1-131=O,
B2-§z=a,
-a.
Fz-Fl 7,
F,-B-2
Fz-P—z,
By-P1=-a

onde a é o valor genotipico do homozigoto dominante expresso como desvio da média
de ambas as ragas paternas. Outras situagdes podem ser analisadas seguindo 0 mesmo
raciocinio. No exemplo considerado acima, a substituigdo da raga P2 pode ser feita por
qualquer um dos outros grupos geneticos.

A utilizagdo de parametros para descrever o valor genotipico de um animal,
para uma caracteristica, em termos dos efeitos aditivos dos genes (A), efeitos de
dominancia (D), efeitos de interagéo aditiva x aditiva (AA) e todos os outros efeitos de
combinagoes epistaticas, também pode ser estendida para quantificar os desempenhos
de populagdes puras e cruzadas. HILL (1982), considerando a geragdo F2 como a
populagao base e com freqliéncias génicas de 0,5 para cada um dos alelos, estabeleceu
os coeficientes dos contrastes para descrever a heterose em termos de efeitos aditivos,
dominantes e epistaticos, isto &, efeitos compostos. Cada efeito simples € definido como
a somatoria do produto das freqliéncias genotipicas (Gijj, onde i = A,a € j = B, b), dos
coeficientes dos contrastes (Cjj) em um modelo de dois locos (i e j), cada um com
freqiiéncias génicas de 0,5, e dos valores genotipicos (Yij) de cada um dos genétipos
considerados, ou seja, L X Gij Cjj Yjj. Os efeitos compostos sdo definidos em termos da

1S

somatoria dos respectivos efeitos simples. Os gendtipos, as freqiiéncias genotipicas (Gij),
os valores genotipicos (Yij) e os coeficientes (Cjj) dos constrastes entre os efeitos incluidos
no modelo de dominéancia e epistasia, proposto por HILL (1982), sdo mostrados na Tabela
I. Todos os parametros sdo referentes a geragéo F2 e para dois locos (i e j) ndo ligados,
com freqiiéncias génicas de 0,5 para cada um dos alelos (A,a e B,b) em cada loco.
Segundo HILL (1982), a geragdo F2 é adequada a este tipo de modelo porque os seus
genotipos estdo nas proporgoes de equilibrio de Hardy-Weinberg e podem ser mantidos
em uma populagao sintética com acasalamentos entre os animais cruzados.
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Tabelal - Parametros do modelo de dominancia e epistasia para a heterose: genétipos,
freqiiéncias genotipicas (G;), valores genotipicos (Yj) e coeficientes (Cj) dos contrastes
para os efeitos simples aditivos (aA e aB), dominantes (dA e dB) e das interagdes aditiva
x aditiva (aaAB), aditiva x dominante (adAB), dominante x aditiva (daAB) e dominante
x dominante (ddAB).

Genotipos  Gjj Yj Coeficientes dos efeitos simples (Cij)
A B an ap da ds aaas adap daap ddas

AABB 1 a a 1 -1 -1 il -1 | 1
AABDb 2 a d 1 0 -1 1 0 il 0 -1
AAbb 1 a -a 1 -1 -1 -1 -1 -1 1 1
AaBB 2 d a 0 1 -1 0 0 -1
AaBb 4 d 0 0 il 1 0 0 0 1
Aabb 2 d -a 0 -1 1 -1 0 0 -1 -1
aaBB 1 -a a -1 1 =1 Sl =1 =1 1
aaBb 2 -a d -1 0 -1 1 0 -1 0 -1
aabb 1 -a -a -1 -1 -1 -1 1 ) 1 1

Fonte: Adaptado de HILL (1982).

Os coeficientes dos contrastes para os efeitos simples das interagdes sdo
obtidos pela multiplicagdo dos coeficientes dos efeitos aditivos e/ou dominantes
envolvidos na interagdo. Os efeitos compostos, obtidos pela somatéria dos efeitos
simples, sdo os seguintes:

Aditivos (A) A = 2ap + 2aB
Dominantes (D) D=da+dB

Aditivo x Aditivo (AA) AA = 4aapB

Aditivo x Dominante (AD) AD = 2adaB + 2daaB
Dominante x Dominante (DD) DD= ddaB

Os efeitos compostos, juntamente com os coeficientes dos contrastes
mostrados na Tabela I, podem ser usados para obter estimativas das médias fenotipicas
para qualquer populagdo (pura ou cruzada), expressas em termos daquela obtida na
geragdo F2 . Assim, se P1 ¢ homozigota AABB e P, é aabb, por exemplo, a média de Py
édadapor: P1=p + A -D+AA - AD + DD, onde u = média geral e A, D, AA, AD e DD
sdo os efeitos compostos ja definidos anteriormente. Da mesma forma, a média de P2 é
dada por: P, = p-A-D+AA + AD + DD. Os coeficientes dos efeitos compostos,
definidos em relagao a geragado F2 , sdo apresentados na Tabela II. As diferengas entre
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as médias das populagdes sdo apresentadas na Tabela III, com base nos coeficientes’
dos efeitos compostos mostrados na Tabela II. O objetivo desses contrastes € indicar as
causas provaveis para as diferengas de desempenho entre as varias populagdes, em
relagdo a geragao Fa.

Tabela II - Coeficientes dos contrastes entre os efeitos compostos aditivos (A),
dominantes (D) e de interagdes (AA, AD e DD) em diferentes populagdes puras (P1 e
P2) e cruzadas (F1, Fz2, By, B2, R1 e R2)

Populagoes p A D AA AD DD

Racgas Paternas:

P1 (AABB) i 1 -1 1 -1 1
P2 (aabb) 1 -1 -1 1 1 1
P=12(P1+Py) 1 0 -1 1 0 1
F1 (P1xP2eP2x Py) 1 0 i 0 0 i
F2 (F1 x F1) 0 0 0 0 0 0
Retrocruzas:

B1 (P1x F1) 1 172 0 1/4

B2 (P2 x F1) 1 -1/2 0 1/4 0 0
B=12(B1 + By 1 0 0 1/4 0 0
Cruzamento rotacionado:

R1 (P1 x B2) 1 1/3 1/3 1/9 1/9 1/9
Rz (P2 x B1) 1 -1/73 173 1/9 -1/9 1/9
R=1%(R1 + Ry 1 0 1/3 1/9 0 1/9

As diferencas entre as populagdes para uma caracteristica séo sumarizadas a
seguir quanto aos aspectos mais importantes do modelo de dominéncia e epistasia
desenvolvido por HILL (1982). Em relagao a média das ragas paternas (P), os efeitos de
dominéancia (D) sédo favoraveis ao F) (Tabela III). Entretanto, a interagdo entre efeitos
aditivos (AA), bem como as interagdes envolvendo coeficientes pares de A ( isto &,
AAAA, AAAAAA, etc), sdo favoraveis 4 média dos pais (P). A populagdo F difere de
F2 pelos efeitos favoraveis da dominancia (D) e das interagdes envolvendo apenas os
efeitos dominantes (DD). O contraste entre as médias da geragdo F2 e de ambas as

ragas paternas (P) mostra que os efeitos dominantes séo favoraveis ao F2, mas os efeitos
das interagdes aditivas (AA) e dominantes (DD) sdo favordveis as ragas paternas.
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Assim, um desempenho pobre da F, relativo ao previsto a partir das médias dos pais
e do F1 com base no modelo de dominancia, pode ser devido ao efeito conjunto das
interagdes AA e DD. Isto depende, como pode ser visto na Tabela III, da magnitude dos
efeitos da dominancia e das interagdes; nesse caso, basta notar que os coeficientes séo
iguais em magnitude, mas de sinal negativo para as interagdes.

Tabela III - Diferengas entre médias de populagGes puras (P; e P;) e cruzadas (Fy, Fa,
B1, By, R1eRy) de acordo com efeitos aditivos (A), dominantes (D) e de interacdes
(AA, AD e DD).

Contraste p A D AA AD DD
F1-P 0 -1 2 =1 1 0
Fi-P2 0 1 2 -1 -1 0
Fi-P 0 0 2 -1 0 0
Fi-F2 0 0 1 0 0 1
F1-B 0 0 1 -1/4 0 1
Fi-R 0 0 2/3 -1/9 0 8/9
Fy-P 0 0 1 -1 0 -1
F2-B 0 0 0 -1/4 0 0
F2-R 0 0 -1/3 -1/9 0 -1/9
B-P 0 0 1 -3/4 0 -1
B-R 0 0 -1/3 5/36 0 -1/9
R-P 0 0 4/3 -8/9 0 -8/9

Um outro contraste de interesse para a utilizagdo de sistemas de cruzamento
é aquele entre a F2 e a média dos produtos de retrocruzamento (B). Apesar de haver a
mesma quantidade de heterozigose em ambos os grupos (50%), em geral a geragdo Fa
tem sido inferior a média dos retrocruzas (WRIGHT, 1977). Esta inferioridade dos
produtos da geracgéo F2 pode ser devida as interagdes AA e de ordens mais altas, com
coeficientes pares de A se mais de dois locos sdo considerados (Tabela III).

Da mesma forma, qualquer inferioridade no desempenho de uma nova raga
derivada de duas ragas, em relagdo aquele esperado a partir das médias do F1 e dos
pais (P), pode ser devida as interagées AA e DD (Tabela III). Em relagdo araga derivada,
estas interagbes sdo favoraveis a média dos pais (AA e DD), ao F1 (DD), a média dos
retrocruzas (AA) e a média dos produtos resultantes de cruzamento rotacionado (ﬁ)
das duas ragas (AA e DD). Além disso, os efeitos de dominancia (D) sdo favoraveis a

meédia dos produtos resultantes de cruzamento rotacionado de duas ragas. Finalmente,
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os efeitos de dominancia sé sdo favoraveis ao F2 quando o contraste é feito com a média
dos pais (P). Portanto, se as interagdes AA e DD forem mais importantes que os efeitos
de dominancia na sua influéncia sobre o desempenho das novas ragas, entdo uma
reducgédo no desempenho seria esperada nas geragdes secunddrias.

Os aspectos quantitativos da heterose devida a epistasia paterna e a epistasia
do F1 (SHERIDAN, 1981), bem como aqueles referentes & heterozigose propriamente
dita (WRIGHT, 1922; CARMON et al., 1956; MCGLOUGHLIN, 1980), serdo discutidos

como parte do tépico sobre heterose residual.

2.5.4. Efeitos maternos

As caracteristicas influenciadas por efeitos maternos sdo aquelas em que o
fenétipo do individuo é o resultado do seu genoétipo, do ambiente e de um componente
adicional. Este componente € a habilidade materna da mée do individuo. Considerando
o valor genotipico do individuo, uma caracteristica influenciada por efeitos maternos
pode ser considerada como sendo uma fungao de dois conjuntos de efeitos: diretos e
maternos. Ambos os tipos de efeitos podem ser influenciados pelo vigor hibrido. Pela
natureza biolégica dos componentes, eles pertencem a geragdes diferentes de animais
(FALCONER, 1981), ou seja, um efeito é defasado do outro por uma geragao. Isto faz
com que os modelos sejam adaptados para a andlise dos efeitos maternos sobre a
heterose. Entretanto, cada componente segue o padrao geral da heterose nas geragoes
F1 e secundarias.

A heterose para caracteristicas influenciadas por efeitos maternos aparece,
entdo, em duas etapas. A heterose observada na geragao F1 é devida ao componente
dos efeitos diretos, uma vez que os efeitos maternos estdo no mesmo nivel da raga pura
utilizada como linhagem materna. Na geragdo F2, a heterose para os efeitos diretos é
reduzida a metade, enquanto que os efeitos maternos se expressam completamente
porque as maes sdo cruzadas e pertencem a geragao F1. Uma vez que a heterose do
componente materno, considerando a teoria da dominancia, é reduzida a metade nas
maes da geragao F2 e aquela do componente direto permanece constante nas geragoes
secundarias (F2 em diante), os animais da geragdo F2 podem ter niveis mais elevados
de desempenho para caracteristicas influenciadas por efeitos maternos que os animais
das geragoes F1, F3 e subsequentes, estas ultimas resultantes de acasalamento ao acaso
entre animais cruzados, isto &, sem selegdo. Esta expectativa, no caso dos produtos da
geragédo F1, depende da importancia relativa dos componentes da heterose materna
(hm) e da heterose individual (hj). Se 0 componente da heterose materna for metade do
componente da heterose individual, entdo o contraste entre as médias fenotipicas das
geragdes F1 e F2 provavelmente nao serd significativamente diferente de zero.
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MATHER e JINKS (1971) conceituaram efeito materno como o efeito das fémeas
utilizadas como mées sobre a média fenotipica das suas progénies, acima daquele
atribuido aos genes cromossomicos. Assim, o efeito materno é resultante da diferenca
entre as médias fenotipicas das progénies reciprocas, isto é, a média fenotipica das
progénies resultantes do cruzamento P1 x P2 (onde P1 é a raga paterna e P2 é a raga
materna) é diferente da média fenotipica das progénies resultantes do cruzamento P2 x
P1. JINKS (1983), considerando o efeito materno das méaes P1 como dm e o das mées P2
como -dm, estabeleceu as seguintes expressoes para as médias fenotipicas de varios
grupos genéticos quando ndo ha interagdes génicas nao-alélicas:

Pi=m+d+dm;

Po=m-d- dm;

F1=m+h +dm (méaes P1);

F1=m+h - dm (mées Py).

Se as ragas paternas (P1 e Pp) diferem quanto as suas contribuigdes maternas
para as suas respectivas progénies, entdo o componente dm seréa diferente de zero. Isto
¢ evidenciado pela diferenga entre as médias fenotipicas dos F1 reciprocos (P1x P2 e
P2 x P1), onde a primeira é a raga dos pais e a segunda é a raga das maes.

O efeito materno das fémeas F1 sobre as suas progénies é simbolizado por hm

por JINKS (1983). Assim, a média fenotipica das progénies F resultantes de cruzamento
entre os dois F1 reciprocos pode ser dada pela equagao:

§z=m+%(h)+hm
onde:

m=%('151+132)

h=F1-%(§1+§2}=§1'm

hm=(F2-F1)+ —é— h, porque a diferenga entre as médias fenotipicas das geragoes

erF1éigualahm-%h.
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As conseqiiéncias da inclusdo de efeitos maternos no modelo de dominancia
para caracterizar e analisar a heterose sao varias, mas duas devem ser destacadas nesta
oportunidade. A primeira conseqliéncia é a possibilidade de haver diferenga na
magnitude da heterose de acordo com qual das ragas paternas é utilizada como linha
materna para produgédo do F1. Em segundo lugar, se o F1 é superior a P1 ou P2 como
linha materna, entdo ha heterose para o efeito materno do F1, quando as fémeas F1 séo
utilizadas como méaes da geragdo Fz. Em ambos os casos, é possivel que o F2 mostre
mais heterose que o F1. No caso de heterose positiva, a média fenotipica do F1 € maior
queé a da raga P1 (F1 > P1) de modo que a soma das diferengas dos efeitos aditivos (d),
dominantes (h) e das interagdes aditiva X aditiva (i) e dominante x dominante (I) &
positiva. No caso de heterose negativa, quando F1 < ?2, a soma das diferengas dos efeitos
€ negativa, isto ¢, (h + 1+ d - i) é negativa. Ambos os tipos de heterose podem ser
considerados para ilustrar as conseqiiéncias dos efeitos maternos quanto a possibilidade
de superioridade dos animais da geragéo F2.

No caso da heterose positiva, de acordo com JINKS (1983), a heterose esperada
(H) nas geragoes F1 e F2 é dada pelas equagdes:

HF1=h - d (mées P1);

HF1=h-d - 2dm (maes Py);

HFi=h-d-dm;
EF2=%h+hm-d-dm=Fz-§1.

Portanto, a diferencga da heterose entre as médias fenotipicas das geragdes F1
e F2 éigual a:

ﬁF1-ﬁF2=(h-d-dm)-(%h+hm-d-drn);

ﬁF1-ﬁFz=h-d-dm-%h-hm+d+dm;

ﬁF1-ﬁFz= %h—hm.

Mas, como a condi¢do a ser avaliada é que a geragao F» pode ser superior a
geragdo F1, devido a uma maior heterose, entdo a diferenga entre F2 e F1 é a que
interessa. Deste modo, tem-se que:
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ﬁFz-ﬁﬁ=(%h+hm-d-dm-)-(h-d‘dm);

1

HF - HF; = 2

h+hm-d-dm-h+d+dm;

ﬁFz-ﬁF1=%h+hm-h;

HF, -HF1=hm- = h.

DO =

Finalmente, quando (hm - ¥ h) for positivo os animais da geragdo F2 terdo
mais efeitos heteréticos que a média da geragdo Fi1. Isto comprova as duas
conseqiiéncias; somente quando a heterose materna (hm) for menor que a metade da
heterose individual (hi) € que os animais da geragdo F1 serdo superiores aos da geragéo
F2 para uma caracteristica influenciada por efeitos maternos.

No caso da heterose negativa, seguindo o mesmo raciocinio de JINKS (1983)
para a heterose positiva, a heterose esperada (H') nas geragdes F1 e F2 pode ser estimada
pelas seguintes equagoes:

H'Fy = F1 - Py (as méaes do F1 sdo P1);

HFi=(m+h+dm)-(m-d-dm);

HF1=h+d+2dm;

H'F1 = F1 - P (as mées do F1 sdo Py);

HFi=(m+h-dm)-(m-d-dm);

HFi1=h+d;

HF,=F,- Py,

H'F, = (m+ 3 h +hm) - (m - d - dn);

H'F2=%h+hm+d+dmv

Portanto, a diferenga da heterose entre as geragdes Fz e F1 € igual a:
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HFz-HF1=(%h+hm+d+drn)-(h+d+dm);

HFz-HF1=hm-%h.

Dessa forma, tanto no caso de heterose positiva (F1 > ?1) quanto na heterose
negativa (F1 < Py), a diferenca heterética entre as geragdes F e F1, para caracteristicas _
influenciadas por efeitos maternos (dm), € igual a (hm - ¥2 h). Assim, os animais da
geragao F2 podem ser superiores aos da geragéo F1 se a heterose materna for maior que
a metada da heterose individual, no caso da heterose ser resultante da dominancia de
fatores favoraveis para efeitos diretos e maternos.

A comparagdo das médias fenotipicas de cruzamentos reciprocos é a maneira
mais pratica para detectar e quantificar os efeitos maternos. A determinagéo da sua
contribuigdo para a heterose pode entdo ser analisada através de modelos de regresséo
(em geral, quadrados minimos ponderados), seguidos de teste de adequagéo do ajuste
das constantes estimadas.

Na auséncia de interagdo entre o genétipo da progénie e efeito materno, a
analise da causa da heterose pode ser feita pela obtengdo de estimativas dos parametros
D e H de MATHER e JINKS (1971). Estes parametros podem ser estimados a partir das
variancias das geragdes primarias e da geragao Fp, desde que P1, P2 e F1 sejam usados
como ragas maternas.

CUNNINGHAM e CONNOLY (1989), com base no desenvolvimento do modelo
aditivo-dominante, descreveram as equagoes necessarias para avaliar o desempenho de
varios grupos genéticos em termos de efeitos aditivos (A), heterose individual (H), efeitos
maternos (M) e heterose materna (HM). De acordo com o modelo aditivo-dominante com
efeitos maternos, a média fenotipica (P) de um grupo de animais mestigos, para uma
caracteristica influenciada por efeitos maternos, pode ser representada pelo seguinte
modelo:

P=m + x1A + x2H + x3M + x4HM + ¢, onde

m = média da populagao;

A = diferenca genético-aditiva (A = P2 - P1);

H = heterose na geracéo F1;

M = efeito materno da raga Pq;

HM = heterose materna;

X1 = propor¢do de genes nos animais mestigos que € proveniente da raga Py;
X2 = nivel de heterozigose nos animais mesticos;

X3 = proporgao de genes nas maes mesti¢as que € originaria da raga P1;
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x4 = nivel de heterozigose individual nas mées mestigas; e
€ = erro aleatdrio associado a cada observagao do desempenho para a caracteristica em
questéo.

Definindo-se A=P, - Py, H=F; - % (P1 + P2) e M = Py - P (se forem usadas

ambas as ragas como maes de animais F1) ou M =P; - m (se apenas a raga P1 for usada
como linha materna), a média fenotipica dos varios grupos genéticos pode ser
representada pelas seguintes equagoes:

§1=m+M+e1;
152=m+A+sz;

F1=P1XP2=m+%—A+H+es;

Fi'=P2xPr=m+sA+H+M+es

2

sy g i 1 1 il )

Bi=P1xFi=m+-A+-H+-M+HM +e¢5;
4 2 2

S = 1 1 :

B1 —F1xP1—m+zA+§H+M+es,

=0 w 3 1 1 :

B2=P2xFi=m+-A+-H+5-M+HM+¢gy;
4 2 2

=, 3 1 :

B2 =F1XP2=D’1+ZA+§H+€8,

i _ il 1 1

Fz—F1xF1—m+§A+§H+§M+HM+sg.

2.5.5. Interagao genotipo x ambiente

A presenga de interagdo gendtipo x ambiente parece ser a regra em sistemas
de cruzamento e ndo a excegdo (BARLOW, 1981; CUNNINGHAM, 1981; HETZEL, 1984).
Existe interagdo gendtipo x ambiente quando uma diferenca especifica entre duas
condigdes de ambiente ndo tem o mesmo efeito sobre gendtipos diferentes (FALCONER,
1989). Se a heterose é um dos componentes da média fenotipica, entdo a interagéo
genotipo (heterose) x ambiente também pode ter influéncia na avaliagdo quantitativa
dos efeitos da heterose.



169

A interagdo genétipo x ambiente pode afetar a heterose de duas maneiras
(JINKS, 1983). Primeiro, se os genétipos respondem diferentemente as mudangas nas
condi¢des de ambiente, a magnitude da heterose pode variar com o ambiente; este
aspecto deve ser considerado nos modelos para anélise da heterose. A segunda maneira
pela qual a interagdo gendtipo x ambiente influencia a heterose é a diferenga na
sensibilidade ao ambiente dos diferentes genétipos. Por causa da interagdo genétipo x
ambiente, a sensibilidade as mudangas no ambiente se torna uma caracteristica
propriamente dita e, se ela mostra heterose, entdo esta deve ser analisada para
determinar a sua causa.

A heterose dependente do ambiente foi considerada por JINKS (1983) em um
modelo de efeitos aditivos dos fatores dominantes favoraveis. Na presenga de interagéo
gendtipo x ambiente, as médias esperadas dos grupos genéticos P1, P2 e F1 em um
ambiente j sdo:

Pij=m+d+ej+ gdj;

Psj=m - d+ej - gdj;

Fij=m+h +ej +ghj,
onde €] é o componente aditivo do ambiente j, gdj € o componente da interagdo entre
o componente genético aditivo (d) e ej, e ghj é a interagdo entre o componente de
dominéancia (h) e ej. Nas equagdes acima, os coeficientes e sinais de gd e gh séo
resultantes, respectivamente, dos produtos dos coeficientes e sinais de d e ej e h e €.

Considerando uma amostra aleatéria de t ambientes (modelo aleatério) ou todos
os ambientes de interesse (modelo fixo), as seguintes condigdes sdo observadas:

t t t
X e=0, X gdj=0 e 1..Z ghj=0.
=1 =1 =1

J

Os componentes genéticos, ambientais e das interagdes onde hé t ambientes
podem ser estimados pelas seguintes equagdes:

[% (P1 + §21')]
m=r ———=;
=1 :
e Tt A
e;—E(P1,+P2,)-m—m]-m,

[% Py - 52]')}
e A e

o,
]
it
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= 1= =

[F1j—(P1j+P2])] t | Fy;
hep bt 2277 "7 _ s |Fyf
i=1 t -1

gdj=%(§1i-§21)-d=dj-d;
ghj=?1j-%(131j+f’2j)-h=1_?1j-mj-h.

Para apenas um dado ambiente j, had também os seguintes componentes, ja
utilizados nas equagdes anteriores:

m = % (P1j + Pay);
o Tl

d=7 (P1j - P2j);

hj=Fyj - m.

Se ha t ambientes diferentes, ha entéo t estimativas dos componentes m;, dj,
hj, ej, gdj, e ghj. As estimativas dos componentes podem ser utilizadas para predizer as
médias fenotipicas das geragdes derivadas do cruzamento entre P1 e P2 nos mesmos
ambientes. Para a geragéao F, por exemplo, criada no ambiente j, a média fenotipica
esperada com interagao genoétipo X ambiente €:

§2j=m+%h+ej+%ghj.

Do mesmo modo, se o modelo é adequado, entdo a heterose pode ser
especificada para cada um dos t ambientes. As diferencas entre as médias fenotipicas
dos diferentes grupos genéticos séo as seguintes (supondo que P1j > Pyj):

1_31]‘ - ?2] + 2d + 2gd;;
Fij - Pj=h - d + ghi = gdj

Fij-Paj=h+d+gh+gdj;

FZ)"FH:'%h‘%th.

Assim, quatro equagdes sdo necessarias para especificar a heterose nos
diferentes ambientes quando ha interagdo gendtipo x ambiente e, ainda, P1 > P2 em
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todos os ambientes. Se, por outro lado, 131 = ?2 entdo -2d = 2gd;; ainda, se }_32 > 1_31 em
qualquer ambiente entdo -2d > 2gd;. Mas, as equagdes obtidas com base na suposigdo
de que Py > Py servem para mostrar que a magnitude da heterose muda com a mudanga
de ambiente, exceto quando (ghj - gdj) ou (ghj + gdj) sdo constantes em todos os t
ambientes. Como o modelo supde inicialmente que Zt‘,l ghj= }tll gdj =0, estas constantes
j= e

s6 podem ser iguais a zero; portanto, a heterose pode variar com o ambiente, a menos
que os componentes das interagdes entre efeitos aditivos e de ambiente (gd;) e entre
efeitos de dominancia e de ambiente (ghj) sejam iguais em todos os t ambientes, isto é,
gdj = ghj.

O efeito das interagdes gendtipo x ambiente sobre a heterose pode também
ser derivado a partir de fungdes lineares do valor aditivo do ambiente (ej). Quando gd; e
ghj séo fungdes lineares de ej, gdj = bdej e ghj = bhej, onde bd e bh séo coeficientes
lineares de regressao, as seguintes equagoes para as medias das populagdes P1, P2 e F1
podem ser escritas (BUCIO-ALANIS et al., 1969):

Pyj=m+d+(1+bd)e;
Pyj=m-d+(1-bd)ej;
Fij=m+h+(1+bh)g,

com as seguintes diferencgas entre as médias da geragao F'1 e de ambas as ragas paternas:
Fij-Pij=h-d+(bh-bd) g, e
F1j - P2y =h +d + (bh + bd)e;.

Como pode ser visto nas equagdes acima, a heterose sé serd constante se os
coeficientes de regresséo forem iguais (bd = bh). Caso contrério, a heterose serd uma
fungédo do valor aditivo do ambiente (gj), com taxa de mudanga e diregdo dependentes
de bd e bh.

A geragao F terd a seguinte meédia fenotipica:

F2'=m+1h+[l +1bh}e'

) 2 2 b
com as diferengas em relagdo as ragas paternas (P1 e P2) e ao F1, supondo F‘u > ?2,-,
sendo:

?2j-§1j=%h-d+(%bh—bd]ej;



172

1

=0 et
sz-sz+§h+d+[2

bh + bd] g, e

FZj'§1j='%h'[%bh]ej.

Portanto, a heterose serd constante nos varios ambientes somente se a
regressao do componente da interagdo entre os efeitos dominantes e os efeitos do
ambiente for nula, isto &, bh = 0.

Concluindo, pode-se afirmar que na presenga de interagdo genétipo x ambiente
em sistemas de cruzamentos, a média de qualquer grupo genético para uma
determinada caracteristica quantitativa é constituida de duas partes : (1) a média do
seu desempenho, dada pelos pardmetros m (média dos pais P1 e P2), d (diferenga
genética aditiva entre P1 e P2), e h (desvio de dominancia ou heterose); e (2) a sua
sensiblidade ao ambiente, que é uma fun¢do do componente aditivo do ambiente (e;j)
caracterizada pelos coeficientes de regressdo bd e bh (JINKS, 1983). Evidéncias
experimentais demonstrando esse tipo de composigdo da média fenotipica foram
relatadas por FRISCH (1987) e FRISCH e VERCOE (1984).

2.5.6. Efeitos citoplasmaticos

O principio mais importante estabelecido durante o desenvolvimento da
Genética foi a transmissdo dos genes, localizados nos cromossomos encontrados no
nucleo da célula, de uma geragao para a geragao seguinte. Assim, a manifestagdo do
gendtipo (fenotipo) pode ser explicada pelas relagdes existentes entre o material genético
(acido desoxiribonucleico ou DNA), seus produtos celulares intermediarios (cadeias
polipeptidicas) e seus efeitos. Entretanto, alguns resultados experimentais sobre a
transmissdo de caracteristicas bioldgicas desafiaram aquele principio basico de
Genética; em geral, os resultados obtidos mostravam a existéncia de uma influéncia
extranuclear, ou extracromossomica, sobre o fenotipo. A obtengédo de resultados desse
tipo levou a geragao de conhecimentos em genética molecular, tais como a descoberta
da existéncia de DNA em mitocondrias (mtDNA) e em cloroplastos (ctDNA) e a
continuidade genética das mitocondrias de forma independente do nucleo (WAGNER,
1972), bem como sobre varios outros aspectos da heranga citoplasmética (HUTCHINSON
et al., 1974; ANDERSON et al., 1982; KLUG e CUMMINGS, 1987).

Ao contrario dos efeitos transitérios da influéncia materna, alguns fatores
citoplasmaticos sdo capazes de autoperpetuagio e transmissao, de forma independente
do material genético localizado nos cromossomos. Por isso, os fatores citoplasmaticos
podem ser considerados como unidades hereditarias semelhantes aquelas localizadas
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nos cromossomos. Outro aspecto importante € o modo de heranga das mitocondrias em
mamiferos. Ao contrario do genoma nuclear (cromossoémico), que € herdado de ambos
0s pais, 0 genoma mitocondrial é transmitido somente pela linhagem materna na
genealogia do animal (HUTCHINSON et al., 1974). Este modo de heranga foi verificado
em animais de laboratério por GYLLENSTEN et al. (1985) e MIKAMI et al. (1989).

Considerando a heterose como um fendémeno causado por interagdes entre
genes, metabolismo e ambiente, SRIVASTAVA (1972) propds que a heterozigose do
genoma nuclear nédo &, por si s6, uma explicagdo para a heterose, mesmo quando as
interagbes génicas alélicas e ndo-alélicas sdo consideradas nos modelos de anélise. A
contribui¢do do citoplasma para a heterose foi reconhecida inicialmente por WAGNER
(1972). Mais recentemente, com base em varias linhas de evidéncia de analises
bioquimicas, fisiolégicas, estruturais e de fragmentos de restrigdo pela DNA
endonuclease, revisadas por GILLHAM (1978) e KIRK e TILNEY-BASSET (1978),
SRIVASTAVA (1983) sugere que tanto o genoma nuclear quanto o genoma mitocondrial
podem estar envolvidos na manifestagdo da heterose.

A hipdtese proposta por SRIVASTAVA (1983) baseia-se na interagdo
intergenémica (nuclear e mitocondrial) para interpretar o mecanismo operacional da
heterose. Esse mecanismo envolveria a complementagdo das subunidades
polipeptidicas por genes nucleares e mitocondriais, com efeitos ndo-aditivos, em vez de
genes nucleares somente. Os produtos resultantes da interagdo intergenémica em
hibridos teriam, entdo, a capacidade de promover o aumento das fungdes estruturais,
cataliticas e regulatorias, o que levaria a heterose e a vantagem adaptativa. Assim, ao
nivel funcional a heterose parece ser o resultado de uma maior taxa de divisdo celular
do que maior tamanho da célula ou expanséo celular.

Evidéncias experimentais de efeitos citoplasmaticos em animais domésticos
tém sido demonstradas em varias ocasides e para diferentes caracteristicas. Essas
evidéncias foram revisadas por BARBOSA (1990b). A identificagdo de ragas com efeitos
citoplasmaticos superiores pode contribuir para a racionalizagdo da escolha das ragas a
serem usadas como linhas maternas em programas de cruzamento e formagdo de novas
ragas de bovinos. A possibilidade da existéncia de heterose devida a complementagéo
intergendmica pode representar a diferenga entre os desempenhos de duas ou mais
novas ragas formadas a partir das mesmas ragas puras, mas com utilizagdo de diferentes
origens citoplasmaticas. Da mesma forma, a heterose residual pode também ser
influenciada pela origem citoplasmatica.

Considerando que a heranga dos efeitos citoplasmaticos se da através da linha
materna, em termos quantitativos os efeitos citoplasmaticos podem ser avaliados por
meio de contrastes entre as médias fenotipicas dos diferentes grupos de animais
cruzados quanto a origem citoplasmatica, desde que os efeitos maternos sejam
considerados na avaliagdo. As diferengas entre as médias fenotipicas ajustadas para os
efeitos maternos poderiam, entéo, ser testadas quanto a sua significancia estatistica.
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3. HETEROSE RESIDUAL
EM GERACOES SECUNDARIAS

A quantidade da heterose observada em animais de primeira geragéo de
cruzamentos (F1) que permanece nas geragdes secundarias é um aspecto importante
que deve ser considerado na escolha entre as alternativas de utilizagdo de recursos
genéticos animais (DICKERSON, 1969).

A eficiéncia dos vérios métodos para a utilizagdo das diferengas genéticas entre
ragas de animais de uma mesma espécie é determinada por varios fatores, tais como:
(1) magnitude da heterose para os desempenhos individual (hI), materno (hM) e paterno
(hp); (2) magnitude das perdas (ou ganhos) na superioridade epistatica das ragas puras,
devido a recombinagéo (r) nos gametas produzidos pelos pais cruzados, tanto para o
desempenho individual (rI), COmMO para 0 materno (rM) e paterno (rp); (3) tamanho das
diferengas genéticas (g) entre ragas para desempenho individual (gI) e para o contraste
entre desempenho paterno (gp) e materno (gM) dos animais de ragas puras; e (4)
importancia das interagdes entre os componentes genéticos e os sistemas de manejo e
comercializagao.

Nesse trabalho, a heterose residual sera discutida de acordo com as teorias
propostas para a heterose e ja discutidas anteriormente. Muitos dos aspectos
quantitativos foram apresentados para os varios modelos de analise de heterose quando
da discussao sobre os conceitos genético-quantitativos.

3.1. Dominancia

Se a heterose é devida & dominancia de fatores favoraveis sem interagao entre
locos, entdo a heterose, expressa como desvio da média dos pais, € proporcional a
heterozigose (proporgéo de heterozigotos para os locos individuais). Isto implica que
existe uma correlagdo positiva perfeita entre heterose e heterozigose. WRIGHT (1922)
afirmou que uma populagdo de animais, derivada de n familias endogamicas e
reproduzida com acasalamentos ao acaso, tem a sua superioridade reduzida em 1/n em
relagdo aos animais da geragdo F1. Assim, quando 2, 3, ..., n ragas sdo usadas como
fundadoras de uma nova raga, entdo 12, ¥3 ..., 1/n da heterose inicial (geragéo F1 para
hI) ¢ esperado ser perdido na geragao I, respectivamente.

Para ragas sintéticas em que as contribui¢des paternas sao diferentes, a perda
da heterose observada na geragdo F1 nas geragdes secundarias (F2) é proporcional a

n
= Piz, onde Pi é a proporgdo de cada uma das n ragas usadas na formagéo da nova raga.
i=1

Assim, a heterose residual expressa como propor¢ao da heterose no F1, seria igual a



175

n
1- £ Pi? no caso de ragas sintéticas. Quando a contribui¢do de cada raga fundadora
i=1

¢ igual, a heterose residual nas geragdes secundarias é dada por (n-1)/n, onde n é o
numero de ragas puras incluidas no esquema de formagéo da nova raga (DICKERSON,
1973).

Para caracteristicas influenciadas por efeitos maternos, como peso a desmama
de bezerros de bovinos de corte por exemplo, a heterose residual materna (hM) é defasada
em uma geragao. Assim, a heterose residual materna na geragao Fz seria 100% e 50%
nas geragdes seguintes. Evidéncias de heterose para efeitos maternos foram
apresentadas por LONG (1980), GREGORY e CUNDIFF (1980), POSADA (1981), KOCH
et al. (1989), GREGORY et al. (1991a) e GREGORY et al. (1992a), entre outros. Para peso
a desmama do bezerro, LONG (1980) encontrou o valor de 8% para a média da heterose
materna, com base em resultados de varios experimentos de cruzamento realizados nos
Estados Unidos.

A quantidade de heterose (H), para uma determinada caracteristica nao
influenciada por efeitos maternos, em um grupo de animais cruzados, seria dada pela
seguinte equagao:

H = (proporgao de locos que ¢ esperada ter um gene de cada uma das duas
racgas) X (heterose relativa entre as duas ragas)

onde a heterose relativa (HR) seria dada por:

Fi-1%((P1+Py) _ F1-P

HR = =T
V2. (P1 +P2) B

onde P é a média das ragas paternas.

Do mesmo modo, a média do desempenho de animais cruzados pode ser
estimada como:

P cruzados = (1 + H) x (média ponderada das médias das ragas paternas).

Estas equagdes podem ser usadas para predizer niveis de heterose e de
desempenho em geragdes secunddrias, desde que a heterose entre os pares de ragas
paternas seja conhecida. Como o sistema de cruzamentos influencia a utilizagdo da
heterose e a heterose residual, as estimativas obtidas para a heterose (H), heterose
residual (RH) e desempenho dos animais cruzados (P cruzados) podem ser comparadas
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com diferentes sistemas de cruzamento. A heterose residual, com base no conceito
acima, pode ser estimada pela diferenga entre as meédias fenotipicas dos diferentes
grupos genéticos.

De acordo com a teoria da dominancia, assume-se que cada raga paterna (P1
e P2) seja homozigota dominante para um loco génico diferente. Esta suposigéo, embora
ndo seja necessdria (JINKS, 1983), facilita o raciocinio e a apresentagéo do conceito de
heterose residual. Considerando que P1 é homozigota dominante para o loco A
(homozigota recessiva para o loco B) e que P2 é homozigota dominante para o loco B
(homozigota recessiva para o loco A), pode-se representar os genétipos e os valores
genotipicos de P1, P2, F1 e F2 da maneira mostrada na Tabela IV, de acordo com o
raciocinio desenvolvido por SHERIDAN (1981).

Tabela IV - Heterose residual na geragao F; resultante de acasalamentos entre animais
F1(P1xP2e P2 xPy)

Grupos genéticos Genotipos Valores genotipicos
P1 AAbb 1,0

P2 aaBB 1,0

F AaBb 2,0

F2 (loco A) VaAA+ Vo Aa+ Viaa (0,75)

F2 (loco B) V4 BB + V2 Bb + Vabb (0,75)

F2 (locos A e B) (1) 1.5

1 2 1 2 4 2 1 2 1
(1) 16 AABB + 16 AABD + 16 AADbD + 16 AaBB + 16 AaBb + 16 Aabb + 16 aaBB + 16 aaBb + 16 aabb.

Portanto, a populagédo cruzada da geragao F2 retém 50% da heterose observada
na geragao F1. Esta expectativa é valida para caracteristicas néo influenciadas por efeitos
maternos, isto é, para a heterose individual (hI).

Para sistemas de cruzamento terminal de trés ragas diferentes (P1, P2 e P3),
onde as fémeas F1 sdo acasaladas com machos da terceira raga e todos os produtos séo
comercializados, a heterose residual na geragdo dos produtos cruzados de trés ragas
pode ser representada, de acordo com o mesmo raciocinio utilizado para a produgéo de
animais F2, da maneira como pode ser visto na Tabela V. Nesse caso, supde-se que
cada uma das ragas seja homozigota dominante para trés diferentes locos génicos.

Como pode ser visto na Tabela V, se as ragas sdo escolhidas de maneira
adequada, os produtos resultantes de cruzamentos de trés ragas podem ter o mesmo
nivel de heterose individual que os animais da geragao F1. Além disso, como todas as
fémeas sdo F1, o cruzamento de trés ragas pode utilizar um alto nivel de heterose para
efeitos maternos (hM).
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Tabela V - Heterose residual em animais cruzados de trés ragas diferentes (P1, P2 e P3).

Grupos genéticos Genotipos Valores genotipicos
P1 AAbbcc 1,0
P2 aaBBcc 1,0
F1 AaBbcc 2,0
P3 aabbCC 1,0
P3 x F1 (loco A) Vo Aa+Vraa 0,5)
P3 x F1 (loco B) ¥2Bb + V2 bb (0,5)
P3 x F1 (loco C) Cc (1,0
P3 x F1 (locos A, Be C) - 2,0

Em um sistema de cruzamento rotacionado, as fémeas cruzadas séo usadas no
sistema e acasaladas com touros de uma segunda (2 ragas) ou terceira raga (3 ragas).
No cruzamento rotacionado de duas ragas, apés um numero de geragdes, dois grupos
genéticos distintos de fémeas cruzadas sdo produzidos, isto &, (I): 23 P1 + 13 P2; e (II):
23 P2 + 13 P1. As fémeas do grupo %3 P1 + 13 P2 sdo acasaladas com touros da raga P
e as do grupo %3 P2 + 13 P1 com touros da raga P1, e assim sucessivamente. A heterose
residual nesse tipo de cruzamento é mostrada na Tabela VI.

Tabela VI - Heterose residual em sistemas de cruzamento rotacionado de duas ragas
(P1 e Py), apos o equilibrio do sistema

Genotipos
Grupos Genéticos Heterose Residual
Fémeas Touros
1 P+ 3Py P2 25 =0,67
I 13P1+4 P, P 23=0,67

Supondo que o numero de fémeas em cada grupo genético seja igual e que o
nivel de heterose para uma caracteristica seja semelhante nos dois grupos, entdo a
heterose residual é, em média, igual a 67% daquela observada na geragao F1.

Para um sistema de cruzamento rotacionado de trés ragas, a heterose residual
é de aproximadamente 86%, como pode ser visto na Tabela VII, considerando as mesmas
condigdes e suposi¢des da Tabela VI.
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Tabela VII - Heterose residual em sistemas de cruzamento rotacionado de trés racas
(P4, P2 e P3), apds o equilibrio do sistema

Genotipos
Grupos Genéticos Heterose Residual
Fémeas Touros
I ¥ P1+% P+ VP P3 Y% +2%=6=086
Il %P1+ViP2+%P3 23 % +4%=67=0,86
Il ViP1+4 P2+ %P3 P1 4% +2%=6=0,86

Em programas de formagdo de ragas sintéticas, a quantidade de heterose
residual depende do numero de ragas puras usadas e da proporgao de genes que cada
uma delas contribui para a composi¢do genética da nova raga. Como mencionado
anteriormente, a heterose residual para caracteristicas nao influenciadas por efeitos

n
maternos nas geragoes F2 e seguintes é proporcionala 1 - £ Plz da heterose observada
i=1

na geragao F1, onde n é o numero de ragas usadas e P; é a proporgao de genes de cada
raga na composi¢ao genética da novaraga. A heterose residual para varios tipos de ragas
sintéticas é apresentada na Tabela VIII, de acordo com as informagdes discutidas por
KOCH et al. (1989). Para ragas sintéticas formadas a partir de duas a quatro ragas puras
diferentes, a heterose residual na geragao F'3 de acasalamentos entre os animais cruzados
varia de 37,5 a 75%.

Tabela VIII - Heterose residual na geragao F; de diferentes tipos de ragas sintéticas
(P1, P2, P3, P4 sdo ragas puras)

Composigao Genética Heterose Residual, %
VLP1+ V2P 50,0
%BP1+3%BP 46,9
Y4 P+ VaPy 37,6
VoaP1+VaPy+ VaPsy 62,5
YP1+3BPr+VaPs 65,6
VaP1+VaPy+ VaP3+ VaPy 75,0
VaP1+VaPy+ Vg P3+ V8 Py 65,5

¥ P1+3B P2+ 18 P3+ 18Py 68,8
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3.2. Sobredominancia

Ha poucas informagdes na literatura sobre heterose residual nos casos em que
a sobredominancia foi uma causa importante da superioridade dos animais cruzados em
relagdo as ragas paternas. PIRCHNER & MERGL (1977), trabalhando com dados de 12
geragoes de selegao recorrente reciproca em duas linhagens puras de aves e seus dois
reciprocos, encontraram que a correlagdo entre os desempenhos dos animais puros e
cruzados diminuiu com o aumento do numero de geragdes de selegdo. Considerando
um modelo genético de apenas um loco, os autores concluiram que o declinio nos
coeficientes de correlagdo poderia ser explicado pela sobredominancia. Contudo, se a
sobredominancia é importante para explicar a heterose residual, ha falta de evidéncias
experimentais em bovinos.

3.3. Epistasia

SHERIDAN (1981), em uma revisao sobre as formas e os modelos de heterose,
juntamente com o exame das evidéncias experimentais para distinguir entre os modelos
propostos, concluiu que o nivel de heterose residual nas geragdes secundarias de
cruzamentos nao deveria ser predito com base nos desempenhos fenotipicos das
populagdes puras e do F1. Exemplos de inconsisténcias entre as varias hipéteses para
a heterose sdo apresentados por SHERIDAN (1981). Com base nessa concluséo, o autor
propos a utilizagdo do modelo da epistasia paterna para explicar a heterose residual nas
geragOes secundarias de animais cruzados. O modelo da epistasia considera que a
heterose é o resultado de diferentes combinagdes génicas epistaticas, presentes nas
ragas paternas em homozigose, que sao transmitidas aos animais cruzados de maneira
similar a0 modelo de dominancia. A seguir, sdo apresentados alguns resultados de
heterose residual, de acordo com o modelo da epistasia paterna (SHERIDAN, 1981), para
0s mesmos sistemas de cruzamento considerados na discussdo do modelo de
dominancia.

Na produgéo de F2, considerando que cada raga paterna (P1 e P2) € homozigota
dominante para um par de genes complementares, isto €, P1 contém a via metaboélica
A-B e Py avia C-D, a heterose residual pode ser representada com o esquema da Tabela
IX.

A segregagdo completa na geragao Fo para os genes complementares da via
A-B pode ser vista na Tabela X. De acordo com o modelo de epistasia paterna, a
populagédo F» teria apenas 12,5% da heterose da geragédo F1, para caracteristicas ndo
influenciadas por efeitos maternos. Uma nova raga com proporgdes iguais de cada raga
paterna também teria a mesma quantidade de heterose residual.




180

Tabela IX - Heterose residual na geracao F; de acordo com o modelo de epistasia
paterna

Grupos Genéticos Genotipos Valores Genotipicos
P1 AABBccdd 1,0

P2 aabbCCDD 1,0

F1 AaBbCcDd 2,0

F2 (via A-B) (Tabela X) 0,5625

F2 (via C-D) (Tabela X)' 0,5625

F2 (vias A-B e C-D) (Tabela X)2 1,125

1Substituindo-se A por C e B por D.

?‘A segregagao completa ¢ composta por 81 genoétipos, desde il AABBCCDD até e aabbccdd.
256 256

Tabela X - Segregagdo completa na geragao F, para os genes complementares da via
A-B

Genotipos Valores genotipicos Freqiiéncias Contribuigao
AABB 1 Ve Vis
AABD 1 %6 %6
AADbb 0 V16 0
AaBB 1 %6 %6
AaBb 1 Y6 Y16
Aabb 0 %6 0
aaBB 0 Vis 0
aaBb 0 %6 0
aabb 0 Y16 0
TOTAL 5 1 %e6 = 0,5625

Para sistemas de cruzamento de trés ragas (P1, P2 e P3), considerando que cada
raga é homozigota dominante para diferentes pares de genes complementares, a
heterose residual esperada nos animais cruzados de trés ragas é mostrada na Tabela XI.
Observa-se que a heterose residual é de apenas 50% para caracteristicas néo
influenciadas por efeitos maternos. Além disso, a maior parte da heterose (cerca de %3)
é devida a utilizag@o da terceira raga no sistema de cruzamento. Isto implica que a
escolha da raga mais adequada para cruzamento terminal é de importancia fundamental
para a heterose residual nos animais cruzados de trés ragas.
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Tabela XI - Heterose residual em sistemas de cruzamento de trés ragas (P1, P2 e P3)

Grupos Genéticos Genotipos Valores Genotipicos
P1 AABBccddeeff 1,00
P2 aabbCCDDeeff 1,00
F1 (P1x P) AaBbCcDdeeff 2,00
P3 aabbccddEEFF 1,00
P3 x F1 (via A-B) AaBb, Aabb, aaBb, aabb (0,25)
P3 x F1 (via C-D) CcDd, Cedd, ccDd, cedd (0,25)
P3 x 1 (via E-F) EeFf 1,00
P3 x F1 (todas as vias) - 1,50

Para sistemas de cruzamento rotacionado de duas ou trés ragas, a heterose
residual (RH) pode ser estimada através da seguinte equagéo geral:

RH =P[" (HRin) + P|" (HRjp) + ... + Pit1 (HRn-1,n)
onde:

RH = heterose residual para caracteristicas nao influenciadas por efeitos maternos;

Pi, Pj ... Pn-1 = proporgoes das ragas i, j, ..., n-1, na composigdo genética de um grupo
de fémeas cruzadas;

m = numero de pares de genes complementares;

n = numero de ragas usadas no cruzamento rotacionado; e

HR = heterose relativa entre os pares de ragas (i, j, ...n, parai # j # n).

Uma vez que ndo ha heterose entre a raga menos freqliente nas fémeas cruzadas
e a raga dos touros com os quais as fémeas cruzadas serdo acasaladas, o ultimo termo
possivel na equagéo geral, Py’ (HRp n), ndo é incluido na mesma.

Para cruzamentos rotacionados de duas ragas (P1 e P2) e dois pares de genes
complementares (m = 2), por exemplo, a heterose residual calculada de acordo com a
equagdo geral do modelo da epistasia paterna (SHERIDAN, 1981), é igual a:

RH = (25)° (HR) = (28)% (1,0) = % = 0,44 = 44%

A Tabela XII contém as estimativas de heterose residual para diferentes
numeros de pares de genes complementares e sistemas de cruzamento. Para efeito de
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comparagéo, a heterose residual sob o modelo de dominancia também é mostrada para
cada sistema de cruzamento.

Tabela XII - Heterose residual (% do F1) para diferentes niimeros de pares de genes
complementares (epistasia paterna) e para o modelo de dominincia, em varios
sistemas de cruzamento

Epistasia Paterna

Sistemas de Cruzamento Dominancia
m =2 m =:3

Ragas puras: 0,0 0,0 0,0

Cruzamentos terminais:

F1 (P1 X Po) 100,0 100,0 100,0

P3x F1 50,0 25,0 100,0

(P1 x P2) x (P3 X Pa) 0,0 -50,0 100,0

P1xF1 25,0 12,5 50,0

Ragas sintéticas:

oP1+ V2 Py 12,6 -15,6 50,0

% P1+38 P2 11,7 -14,6 46,9

Cruzamentos rotacionados:

Rotacionado de duas ragas 444 29,6 66,7

Rotacionado de trés ragas 40,8 21,0 85,6

Observa-se que, exceto para a geragao F1, a heterose residual de acordo com
o modelo de epistasia é sempre menor que aquela esperada pela teoria da dominancia.
Se mais de dois pares de genes complementares estao envolvidos na manifestagéo da
heterose, a heterose residual é ainda menor, o que indica a ineficiéncia da produgéo de
*hibridos duplos" (P1 x P2 com P3 X P4 e vice-versa) e da formagédo de ragas sintéticas.
Os cruzamentos rotacionados de duas ou trés ragas e o cruzamento terminal de trés
ragas (P3 x F1) sdo menos influenciados pelo aumento do numero de pares de genes
complementares (Tabela XII) do que os outros sistemas de cruzamento, quando o
parametro de avaliagdo é a quantidade de heterose residual nas geragdes secundarias.
Entretanto, o modelo de epistasia paterna néo leva em consideragao os efeitos da
heterose materna e da epistasia do F1 (recuperagdo de combinagdes epistaticas nos
animais da primeira geragéo de cruzamentos).

Considerando que a heterose pode ser o resultado de diferentes combinagdes
génicas, presentes nas ragas paternas e que sdo transmitidas aos animais cruzados sob
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a forma de haplétipos (epistasia paterna), e também das interagdes de diferentes genes
que podem ser recuperados nos animais da primeira geragéo (epistasia do F1), a heterose
residual (RH) pode ser estimada pela seguinte equagéo geral, proposta por BARBOSA
(1989):

n
RH=1- £ PP onde:
i=1
n = numero de ragas usadas na obtengdo dos animais cruzados;
Pi = proporgéo de cada raga nos animais cruzados utilizados como reprodutores; e
m = numero de pares de genes complementares.

A equacéo acima pode ser usada mesmo nas situagdes em que tanto a heterose
relativa entre pares de ragas como as proporgoes de cada raga ndo sao iguais. Para tanto,
€ necessario ponderar a heterose entre cada par de ragas pelas suas respectivas
proporgodes, nos diferentes grupos genéticos. A situagao descrita ocorre, por exemplo,
nos sistemas de cruzamento rotacionado modificado (utilizagdo de touros de uma raga
por duas vezes consecutivas e de outra raga apenas uma vez).

O numero de pares de genes complementares (m) que influencia uma
determinada caracteristica nao é conhecido, havendo necessidade de se supor diferentes
valores para este parametro. A hipdtese mais provavel é a proposta por KINGHORN
(1980), que se baseia na complementagédo de varios genes diferentes codificando para
enzimas independentes envolvidas no mesmo processo bioquimico. Quando se utiliza
qualquer sistema de cruzamento, ha risco de quebra das combinagdes epistaticas
favoraveis, que se estebeleceram por selegao ao longo do tempo nas ragas puras. Mas,
em contra-partida, outras combinagdes epistaticas favoraveis podem ser estabelecidas
nos animais cruzados. Assim, ao invés de perda dos efeitos das combinagdes epistaticas,
pode ocorrer um ganho epistatico quando ha o cruzamento entre animais de ragas puras
diferentes ou a utilizagdo de animais cruzados na reprodugdo. O ganho epistatico é
proporcional ao numero de pares de genes complementares.

As estimativas de heterose residual, obtidas através da aplicagdo da equagédo
de BARBOSA (1989) para alguns sistemas de cruzamento, séo apresentadas na Tabela
XIII.- Estimativas sob o modelo de dominancia também sdo mostradas para efeito de
comparagdo. Observa-se que a heterose residual é maior sob o modelo de ganho
epistatico do que o de dominancia quando o numero de pares de genes complementares
€ maior que trés. Para as caracteristicas de baixa herdabilidade, como taxas de
concepgao, natalidade e mortalidade, mas de alto valor economico relativo em bovinos,
a variagdo genética ndo-aditiva (dominancia e epistasia) € o componente principal da
variagdo fenotipica. Este tipo de caracteristica, pela sua complexidade, deve ser
controlado por muitos pares de genes diferentes, que atuam no MmMesmoO Processo
bioquimico, de forma complementar.
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Tabela XIII - Heterose residual (% do F) para alguns sistemas de cruzamento, de
acordo com os modelos da dominéncia e do ganho epistatico (BARBOSA, 1989)

Ganho epistético(l)

Sistemas de Cruzamento Dominancia

m=3 m=5 m=10
Rotacionado:
- Duas ragas 67 70 86 98
- Trés ragas 86 79 94 100
- Modificado® 49 73 92 99
Formagcao de ragas sintéticas:®
% Europeu (E) + 38 Zebu (Z) 47 70 90 99
VE+WZ 50 75 94 100
WE+VaZ1+VaZy 63 84 97 100
VaB1+VaEx+VaZi+VaZy 75 94 100 100

M m = ndmero de pares de genes complementares.

@ Com touros Canchim (%% Charolés + 38 Zebu) e Zebu, com repeti¢do de touros Canchim
(Sistema 2x C + 1 x Z).
® Os indices (1 e 2) indicam ragas diferentes.

3.4. Dominancia e epistasia

HILL (1982) desenvolveu um modelo para expressar os desempenhos
genotipicos de animais puros e cruzados em termos dos efeitos genéticos aditivos (A),
efeitos de dominancia (D) e efeitos das interagdes aditiva x aditiva (AA), aditiva x
dominante (AD) e dominante x dominante (DD). Os parametros do modelo e os
coeficientes dos contrastes lineares entre os efeitos foram apresentados nas Tabelas I e
II deste trabalho. Embora o modelo ndo tenha sido desenvolvido com o objetivo de
estimar a heterose residual em geragdes secundarias de cruzamento, os coeficientes dos
contrastes lineares entre os varios efeitos genéticos (A, D, AA, AD, DD) do valor
genotipico dos diferentes grupos genéticos podem ser utilizados para tal finalidade. O
raciocinio empregado para isso ¢ o mesmo usado para obter as diferencas entre as
meédias das diferentes populagdes (Tabela III), considerando o efeito liquido dos
coeficientes em cada caso. Contudo, uma suposigao basica é que os efeitos genéticos
sejam da mesma magnitude; caso contrario, ha necessidade de se ponderar cada
coeficiente pela sua respectiva importancia relativa no valor genotipico do grupo
genético, exceto para a populagéo F2 (populagdo base) e nos casos em que o coeficiente
do efeito seja nulo. As estimativas de heterose residual apresentadas na Tabela XIV
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foram obtidas a partir dos coeficientes da Tabela II, supondo que os efeitos genéticos
tém a mesma importancia sobre o valor genotipico dos diferentes grupos genéticos. As
estimativas com base no modelo de dominancia também sdo mostradas para efeito de
comparagao, como foi feito nas Tabelas XII e XIII.

Tabela XIV - Estimativas de heterose residual (% do F;) em varios sistemas de
cruzamento, de acordo com o modelo de dominéncia e epistasia de HILL (1982) e de
dominancia.

Sistemas de Cruzamento Dominancia e Epistasia Dominancia
Racgas puras: 0,0 0,0
Cruzamentos terminais:

F1 (P1x Po) 100,0 100,0

F2 (F1 x F1) 0,0 50,0

B1 (P1 x F1) -37,5 50,0
B2 (P2 x F1) -12,5 50,0
Cruzamentos rotacionados:

R1 (P1 x Bp) 50,0 66,7

Rz (P2 x B1) 5,6 66,7

Observa-se que as estimativas de heterose residual, supondo que as condigdes
impostas ao modelo estejam corretas, sdo menores para o caso de dominancia e epistasia
do que para o modelo de dominancia, exceto para a populagéo F1.

Como as diferengas entre as médias das diferentes populagdes sdo
dependendes dos efeitos genéticos (A, D, AA, AD e DD), a heterose residual também
varia de acordo com os efeitos. Por exemplo, a diferenga entre os produtos de
retrocruzamento B1 e B2 quanto a heterose residual é devida apenas as diferengas
genéticas aditivas entre as ragas paternas P1 e P2. Da mesma forma, a diferenga de
heterose residual entre os produtos de cruzamento rotacionado de duas ragas (#3 P1 +
13 P2 e V3 P1 + 23 Py) é causada, em sua maior parte (75%), pelas diferengas genéticas
aditivas entre as ragas paternas (P1 e P2) e, em menor grau, pelas interagdes entre os
efeitos aditivos e dominantes (AD). Em ambos os exemplos, os efeitos citados sdo
desfavoraveis ao grupo genético com menor heterose residual.

WILLHAM e POLLAK (1985) propuseram a seguinte equagao para a heterose
residual na geragao Fz (HF2):

i ik Yavh
HF2 =Fy - P=3 HF1 - cYaYB(aa)as - ¢(1-¢) | —— | (dd)aB

DNOf —

4
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onde ¢ = proporg¢éo de recombinagao entre os locos A e B (0 < ¢ < 1/2), HF1 = heterose
na geragao F1, Ya = diferenga entre as freqiiéncias génicas das ragas paternas para o
loco A, YB = idem para o loco B, aa = efeito epistatico da interagdo aditiva x aditiva e
dd = efeito epistatico da interagdo dominante x dominante. A equagdo acima mostra
que, na auséncia de epistasia, a heterose da geragéo F1 é reduzida a metade na geragéo
F2. Além disso, a presenga de epistasia (interagdes aa e dd) pode reduzir a heterose no
F2 em relagdo aquela esperada sob o modelo de dominéncia apenas e essa redugao é
proporcional ao aumento da recombinagéo (c) entre os locos.

A heterose residual na F2 é definida como a diferenga entre as médias da
geragdo F (F2) e das ragas paternas (P). O modelo de HILL (1982) mostra a mesma
identidade, isto é, na auséncia de epistasia a heterose na geragao Fz é causada apenas
pelos efeitos de dominédncia. Como pode ser visto na Tabela III, a heterose residual na
F2 € a metade da heterose da F1.

A heterose residual varia de acordo com o modelo utilizado, isto &, depende
dos tipos de interagdo génica levados em consideragdo. Ha necessidade de
experimentos delineados com o objetivo de gerar informagdes sobre niveis de heterose
residual, em diferentes populagdes cruzadas de bovinos e com a utilizagdo de modelos
diferentes de andlise.

4. EFEITOS DA RECOMBINACAO

Conforme discutido no toépico referente a heterose residual em geragoes
secunddrias, as interagdes génicas ndo-alélicas podem influenciar as estimativas de
heterose de varias maneiras, dependendo de qual modelo é utilizado para a obtengéo
daquelas estimativas. Assim, a existéncia de um conceito abrangendo todos os tipos
de interagbes parece desejavel sob varios aspectos. O conceito de perda por
recombinagéo foi desenvolvido por DICKERSON (1969) com o objetivo de descrever, em
termos quantitativos, os efeitos das interagdes entre locos sobre a heterose nas geragoes
secunddrias de animais resultantes de diferentes sistemas de cruzamento.

Apesar da identidade na heterozigose de algumas populagdes cruzadas,
resultantes de diferentes sistemas de cruzamento, ha discrepancias entre o desempenho
observado dos animais cruzados e aquele previsto ou estimado com base nos
desempenhos da geragdo F1 e da média dos pais de ragas puras. Uma das discrepancias
foi ressaltada por WRIGHT (1977) e refere-se a inferioridade do F2 em relagdo a média
das progeénies retrocruzadas para varias caracteristicas de milho, apesar de ambos os
grupos genéticos terem 50% de heterozigose. De acordo com HILL (1982), em geral ha
linearidade entre heterozigose e heterose, mas os efeitos das interagées podem ser
importantes ao influenciar a heterose residual em geragdes secundarias de sistemas de
cruzamento.
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DICKERSON (1973) definiu a perda por recombinagdo como uma medida do
desvio da associagdo linear entre grau de heterozigose e heterose. Para tanto,
coeficientes de recombinacdo (r) foram estabelecidos para descrever a proporgdo de
pares de locos com segregacdo independente, nos gametas de ambos os pais, que é
esperada ser composta por combinagdes génicas diferentes daquelas presentes nos pais.
Assim, os coeficientes para os pais do animal de interesse (rI), para o pai do animal (rp)
e para a mae do animal (rM) podem ser calculados.

Vaérios conjuntos de coeficientes para perdas por recombinagéo, considerando
tanto os sistemas de cruzamento quanto a natureza dos efeitos epistaticos, foram
publicados na literatura (DICKERSON, 1969, 1973; KINGHORN, 1980; HILL, 1982;
WILLHAM e POLLAK, 1985 e KOCH et al., 1985a). Os coeficientes para perda por
recombinacdo individual (rI) tém recebido maior atengdo do que os coeficientes paterno
(IP) e materno (IM).

O primeiro conjunto de coeficientes para quantificar as perdas de heterose foi
relatado por DICKERSON (1969), com algumas modificagdes feitas posteriormente
(DICKERSON, 1973). Duas hipoteses para identificar a natureza das interagdes entre
locos foram propostas por KINGHORN (1980), de onde outros conjuntos de coeficientes
foram derivados. Uma equacgdo para calcular os coeficientes das perdas por
recombinagéo foi desenvolvida por HILL (1982) em termos dos efeitos compostos de
dominancia e de epistasia, cuja forma geral é dada por r = 0,6 - 0,5 (coeficiente de
dominéncia, D) - coeficiente da interagédo aditiva x aditiva (AA), onde r é o coeficiente
de perdas por recombinagédo no individuo cruzado e os coeficientes de D e AA foram
apresentados na Tabela II. Para os coeficientes de recombinagéo calculados com base
nas diferencas entre as médias (Tabela III) a constante 0,5 é eliminada da equagéo, isto
é, 1=-0,5 (coeficiente de dominancia, D) - coeficiente da interagdo AA (aditiva x aditiva).

WILLHAM e POLLAK (1985), supondo que os efeitos paternos (rp) € maternos
(rM) ndo sdo importantes na perda da heterose por recombinagao, desenvolveram uma
equagdo geral para estimar o coeficiente de recombinagéo individual (rI) com base nas
meédias das geragoes F1, F2 e das ragas paternas (§).Para um modelo de dois locos (A e
B), a equagdo é a seguinte:

2

1=2F; - F1 - P =-2cYaYp(aa)as - c(1-c) [YATY%] (dd)aB,
onde ¢ = proporgdo de recombinagéo entre os locos A e B, Ya = diferenca entre as
freqiiéncias génicas das ragas paternas para o loco A, Yg = idem para o loco B, aa =
efeito epistatico da interagdo aditiva x aditiva, e dd = efeito da interagdo dominante x
dominante. Se a proporgao de recombinacao for igual a 0,5 e a interagéo entre os efeitos
de dominancia for zero, entdo o coeficiente de recombinagéo ficaigual ar = -YaYB(aa)as,
ou seja, a recombinagdo é uma fungédo do produto das diferencas entre as freqiiéncias
génicas de ambos os locos pelo efeito da interagdo aditiva entre os locos A e B. KOCH
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et al. (1985a) derivaram outro conjunto de coeficientes de perdas por recombinagdo em
varios tipos de acasalamentos, com base nas defini¢gdes de perda epistatica usadas por
outros autores (KINGHORN, 1980; HILL, 1982).

Portanto, ha varios conjuntos de coeficientes de perdas por recombinagao
publicados na literatura. Alguns destes conjuntos de coeficientes sdo apresentados na
Tabela XV, com o objetivo de mostrar que as diferengas entre as hipdteses dos efeitos
da recombinagéo sobre a heterose podem ser grandes.

Tabela XV - Coeficientes de perdas maximas por recombinacgdo individual (rl), de
acordo com diferentes hipoteses e sistemas de cruzamento

DICKERSON KINGHORN (1980) KOCH
Sistemas de HILL etal
Cruzamento (1969)  (1973) X Y (1982) (1985a)
Ragas paternas 0 0 0 0 0 1
Cruzamento terminal:
F1 (P1 x P2) 0 0 1%} 0 0 173
P1x 17 Va 38 Yy Va %
Py x Fq Yo Va ¥ 71 Va %
F2 (F1 x F1) 1 1%} 173 Va %) 1Z)
F3 (F2 x Fp) 1 %) %) Yy 1% 1Z]
P3 x (P1 x P2) %) Va % Yy Va K73
(P1 x P2) x (P3 x Pa) 1 1% K73 1% 1 1
Cruzamento rotacionado:
2 ragas 4% % 4 Yo % %
3 ragas 4 % 4 ¥ % %

Os coeficientes das perdas por recombinagdo variam tanto entre hipéteses
como entre sistemas de cruzamento. Entretanto, operacionalmente o uso de modelos
com os diferentes conjuntos de coeficientes resultaria na mesma andlise de variancia,
porque todos os valores sdo codificados em relagdo uns aos outros (KOCH et al., 1985a).

Em termos de magnitude dos efeitos da recombinagéo sobre a heterose residual
nas geragdes secundarias, a situagdo menos favoravel é a hipétese X de KINGHORN
(1980). Esta hipdtese considera que, se os genes P e Q codificam cada um para um
componente diferente de uma enzima dimérfica, com associagdo dos componentes ao
acaso e quantidades semelhantes dos dois componentes sendo produzidas pelas duas
ragas paternas, entdo metade das moléculas da enzima serd hibrida com respeito a raga
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de origem. Nesse caso, a perda epistatica seria proporcional a probabilidade de que dois
genes nao-alélicos, escolhidos ao acaso no individuo dipléide, sejam de diferentes
origens raciais. Assim, a perda epistatica no F1 seria igual a 12. Por outro lado, a situagéo
mais favoravel é a hipétese Y de KINGHORN (1980). Esta hipotese considera que, se os
genes P e Q codificam para enzimas que operam de forma independente na mesma via
bioquimica, entdo a perda epistatica é proporcional & probabilidade de que ambos os
genes de um loco aleatério sejam de origens raciais diferentes. Se este € o caso, ndo
deve haver perda epistatica no F1 e, além disso, os efeitos complementares dos genes
podem causar um ganho epistatico ao invés de perda por recombinagao.

Considerando a média dos coeficientes de perdas por recombinacgéo (Tabela
XV) para os diferentes sistemas de cruzamento, pode-se inferir que a produgéo de
"hibridos duplos" (P1 x P2 vs. P3 X P4) tem o potencial para maior queda no desempenho
das geragdes secundarias do que os outros tipos de cruzamento, uma vez que a média
dos coeficientes ¢ igual a 0,7083 ou 70,83%. Os retrocruzamentos (P1 x F1 e P2 x F1), o
cruzamento terminal de trés ragas (P3 x F1) e o cruzamento rotacionado de trés ragas
tém, em média, 0 mesmo potencial de perdas por recombinagéo (38,60%). As populagdes
F2 e F3 derivadas de duas ragas puras (P1 e P2) sdo intermediérias (54%), enquanto que
as menores perdas por recombinagdo ocorrem na produgao de F1 (17%) e no sistema de
cruzamento rotacionado de duas ragas (27,78%).

Se a hipotese Y de KINGHORN (1980) for considerada como o mecanismo
operacional mais provavel para a heterose residual em geragoes secundarias, entdo os
sistemas de cruzamento rotacionado de duas e trés ragas sdo mais vantajosos do que
os demais sistemas incluidos na Tabela XV, uma vez que os coeficientes maximos de
perdas por recombinacao seriam de 11,1 e 14,3%, respectivamente. Da mesma forma, a
produgao de “hibridos duplos" ¢ a estratégia menos vantajosa, com 50% de perdas por
recombinagéo. Entretanto, se a hipétese X é a mais provavel, entao os retrocruzamentos
(r = 37,5%), o cruzamento rotacionado de duas ragas (r = 44,4%), a formagdo de ragas
sintéticas e a produgao de F1 (r = 50%) seriam mais vantajosos do que a produgéo de
"hibridos duplos" (r = 75%), o cruzamento terminal de trés ragas (r = 62,5%) e a produgao
de animais cruzados de trés ragas em sistemas de cruzamento rotacionado (r = 57,1%).
A concluséo de que a formagao de uma nova raga tem menores perdas por recombinagao
do que outros sistemas de cruzamento esta em desacordo com aquela de DICKERSON
(1969), que afirma que as ragas derivadas sdo sujeitas aos efeitos maximos de
recombinagdo, se estes forem importantes para a heterose residual nas geragdes
secundarias de cruzamentos.

Os efeitos genéticos da recombinagdo (Tabela XV) podem ser estimados
através de fungdes lineares entre as meédias dos diferentes grupos genéticos ou,
alternativamente, pelo emprego de regressdao multipla como o modelo proposto por
ROBISON et al. (1981). Para o conjunto de coeficientes de perdas por recombinagéo
derivado de KOCH et al. (1985a), os contrastes lineares de interesse sdo os seguintes:
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gI = efeitos genéticos (incluindo efeitos aditivos, dominantes e epistaticos) expressos
nos individuos de um grupo genético (ragas puras e animais cruzados), estimados
pela seguinte equagao:

g'= V2 (P1- P2 - F1 + F1), onde F1 = P x Pz e Fy' = P; x P4, sendo a raga paterna a
primeira e a raga materna a segunda, e P1, P2, F1 e F1' sdo as médias das ragas
paternas (P1 e P2) e dos Fi;

gM = média dos efeitos maternos das ragas paternas (P1 e Py) utilizadas como méaes dos
animais F1, estimada por:

M=1F -Fr) - MG

gMG = meédia dos efeitos maternos das ragas paternas (P1 e Py) utilizadas como avos

maternas dos animais F2, dada pelo contraste:
MG _ T, T My ) ) )
g =W (F2-F2),ondeF2=F1xFi'eF2 +F1'xFq
d' = efeito de dominancia nos animais cruzados, estimado pelo contraste:

d= 'F-1 -P+4 (E_— fz), onde P é a média dos pais, B é a média das retrocruzas P1xF1
e P2 x F1) e F2 é a média dos animais da geragdo F2 (F1 xF1, F1xF1', Fi'xF1 e Fy’
x F1');

dM = efeito materno devido a dominancia em maes F1, dado pela equagéo:
d“'=2 (F2 - Fa);

ggI = efeito epistatico da interagao aditiva x aditiva, em dois locos nas ragas paternas,
estimado pelo contraste linear:

gg' =8 (B - F2);

ggM = efeito materno da interagao aditiva x aditiva, em dois locos, nas ragas paternas
do contraste linear:

ggM=§+F] - 4B + 6F - 4F3;

h! = heterose individual, estimada por:

n=F-P=d-12(gd) e

hM = heterose materna, definida como o desvio da média dos animais cruzados

reciprocos (F1 e F1') em relagdo a média das ragas paternas ( P1 e Py), estimada pelo
contraste linear:
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M=2B-Fy- 16 @ +Fp)=d" - 15 (gg™).

Os componentes das interagdes (ggI e ggM) medem as perdas por combinagdo
individual (rI) e materna (rM). De acordo com as equagdes acima, nota-se que quando
as médias das retrocruzas (§) e da geragao F2 sdo semelhantes o efeito da recombinagédo
na perda da heterose individual é nulo. Mas, como ressaltado por WRIGHT (1977), a
inferioridade dos animais da geragdo F2 em relagdo aos retrocruzas (P1 x F1 e P2 x F1)
tem sido a regra geral e nédo a excegdo. Do mesmo modo, quando o contraste P+F+
6F3 - 4B - 4F3) for nulo, a perda por recombinagédo nao tem efeito significativo sobre a
heterose materna.

De acordo com SYRSTAD (1989), o delineamento mais eficiente para estudar a
importancia da perda por recombinagédo é comparar grupos contemporaneos de ambas
as ragas paternas (P1 e Py), e das geragbes F1 e F2. A perda por recombinagéo (r), na
geragdo F2 , pode, entdo, ser estimada pelo seguinte contraste linear entre as médias:

r=131+§2+2F1-4F2.

Para um dado numero total de animais, a estimativa mais precisa é obtida
quando os animais sdo distribuidos nos varios grupos genéticos de acordo com 0s pesos
das médias incluidas no contraste linear. Assim, a metade dos animais deve ser F2, V4
deve ser F1, ¥8 deve ser P1 e 18 deve ser P2. Nesse caso, a variancia da estimativa é
igual a 4 (variancia residual)/N, onde N é o numero total de animais.

Se os efeitos maternos forem importantes, entdo o delineamento mais eficiente
é a comparagdo do F2 com os dois retrocruzas (B1 e Bp), todos produzidos por fémeas
F1. Supondo que a recombinagédo nos retrocruzas é a metade daquela na geragéo Fa,
uma vez que um dos pais dos retrocruzas ¢ de raga pura, a perda por recombinagéo (r)
€ estimada por:

r=§1+§z-2§2.

Com estrutura de dados 6tima, a variancia da estimativa é igual a 16 (variancia
residual)/N (SYSTARD, 1989). Desse modo, para se obter uma precisdo semelhante
aquela da estimativa anterior, hd necessidade de se comparar um numero de animais
quatro vezes maior, sendo metade F2, 25% B1 e 25% Bo.

A obtengao de estimativas da perda por recombinagéo com base no contraste
linear entre as médias dos retrocruzas e do Fz tem a vantagem de nédo requerer que
fémeas da raga paterna exdtica sejam mantidas no rebanho. Apesar de necessitar de
um maior nimero de animais, para se obter estimativas com razodvel preciséo, a
vantagem acima é de grande importancia nas condigdes tropicais, onde geralmente se
utiliza apenas machos (ou sémen) de ragas exdticas.
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5. EVIDENCIAS EXPERIMENTAIS

5.1. Introducgao

Vérias hipdteses e modelos genéticos tém sido propostos para explicar e
quantificar o fendmeno da heterose. Evidéncias experimentais para todas as hipéteses
podem ser encontradas na literatura. Entretanto, a explicagdo genética mais comumente
encontrada para a heterose em cruzamentos e para a depressdo endogamica em
linhagens puras € que ha domindncia em muitos locos.

De acordo com o objetivo desse trabalho, alguns resultados experimentais,
obtidos em programas de cruzamento entre ragas de bovinos, sdo sumarizados a seguir
para confirmar ou contrastar as diferentes hipéteses da heterose, heterose residual e de
perdas por recombinagdo nas geragdes secunddrias (além do F1). Para tanto, serdo
consideradas apenas algumas caracteristicas importantes em bovinos de leite e em
bovinos de corte, uma vez que a maior dificuldade encontrada foi determinar um nimero
razoavel de caracteristicas com resultados experimentais comparativos. Os efeitos da
heterose, da heterose residual e das perdas por recombinagdo sao expressos em termos
absolutos e relativos; sempre que possivel, os experimentos foram agrupados de acordo
com os tipos de animais produzidos nos diferentes sistemas de cruzamento. Os
resultados sdo discutidos de acordo com a ordem cronolégica da literatura revisada.

5.2. Bovinos de leite

Entre os varios projetos de cruzamento realizados na regido intertropical,
poucos incluiram a produgdo de animais F2 em seu delineamento. Entretanto,
informagdes sobre o desempenho de animais F2 foram publicadas por LITTLEWOOD
(1933), que observou um decréscimo na produgao de leite e aumento da idade ao
primeiro parto das geragdes Fz e F3 em relagdo a F1, atribuindo-os ao aumento do grau
de endogamia do rebanho. As médias obtidas sdo mostradas na Tabela XVI.

Analisando dados de produgéo de leite de animais cruzados de ragas de Bos
taurus (Ayrshire, Friesian) com ragas de Bos indicus (Hariana, Red Sindhi, Sahiwal),
KARTHA (1934) relatou que os animais F7 produziram de 30 a 35% menos leite que os
seus F1 correspondentes, resultado semelhante ao de LITTLEWOOD (1933).

CARNEIRO (1939) analisou os dados de produgéo de leite de vacas de vérios
grupos geneticos, resultantes de cruzamento entre Simental e Zebu, mantidas em regime
de semi-estabulagcdo em Pedro Leopoldo, MG. Os resultados obtidos sdo mostrados na
Tabela XVII indicando diferengas relativas variando de -0,3 a -7,6 % para produgéo de
leite em relagao as vacas da geragdo F1. Estimando-se a média fenotipica das vacas
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Zebu por meio de regressdo linear (1170 litros de leite), obtém-se uma estimativa de
heterose na geragado F1 de apenas 3,12%. A diferenca genética aditiva entre as ragas
Simental e Zebu foi de apenas 61 litros de leite (5,19% da média da F1), o que explica a
baixa estimativa de heterose para produgéo de leite.

Tabela XVI - Médias de producao de leite e idade ao primeiro parto de vacas puras e
cruzadas Ayrshire (A) x Red Sindhi (RS) na india e desempenho relativo (F; = 100)

Produgao de leite Idade ao 1° parto
Grupos
Genéticos N kg % meses %
Red Sindhi 156 1658 68,3 £ -
F1 (A X RS) 2. 2280 100,0 31:8 100,0
Fa 23 1496 65,6 36,5 115,9
F3 11 1646 72,2 38,0 120,6

Fonte: Adaptado de LITTLEWOOD (1933).

Tabela XVII - Médias e desempenhos relativos (% do F1) da produgio de leite em varios
grupos genéticos Simental x Zebu (N = nimero de observagdes)

Produgéo de leite
Grupos genéticos

N litros % do 1
Simental (S) 8 1109 94,4
Y48 + Va Zebu (2) 9 1086 92,4
% S+387 11 1120 95,3
WS+ 77 1175 100,0
BS+WB7Z 10 1097 93,4
VaS+347Z 49 1171 99,7

Fonte: Adaptado de CARNEIRO (1939).

Vacas ¥4 Jersey + V4 Zebu tiveram menor taxa de mortalidade até o primeiro
parto e maior duragdo da vida util (intervalo desde o primeiro parto até a morte ou
descarte da vaca do rebanho) do que grupos genéticos mais préximos do Jersey puro,
de acordo com os resultados relatados por JOVIANO et al. (1963) e sumarizados na
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Tabela XVIII. No entanto, as vacas Jersey apresentaram a menor média da idade ao
primeiro parto e os intervalos de partos foram semelhantes nos quatro grupos genéticos.

PEIXOTO (1965), analisando dados de produgéo de leite e de reprodugéo de
fémeas azebuadas, 2 Guernsey + 12 Zebu e % Guernsey + V4 Zebu, encontrou melhor
desempenho reprodutivo das vacas cruzadas em relagdo as azebuadas (Tabela XIX). As
vacas F1 produziram mais leite que as retrocruzadas Guernsey x F1 e azebuadas. Em
relagdo a producéo de leite por dia de intervalo de partos, as vacas azebuadas produziram
apenas 23% (1,06 kg/dia) da produgdo observada nas vacas F1 (4,63 kg/dia), enquanto
as ¥4 Guernsey produziram 88% (4,07 kg/dia). Os resultados obtidos ndo sdo suficientes
para obter uma indicagéo dos tipos de agao génica que causam a heterose, mas sugerem
uma perda de 12% da heterose observada na geragéo F1 para produgéo de leite por dia
de intervalo de partos.

Tabela XVIII - Médias de caracteristicas de reproducdo em fémeas cruzadas Jersey x
Zebu e da raga Jersey (J)

Mortalidade Idade 1° parto Intervalo partos Vida util
Grupos
genéticos N % N meses N meses N  meses
Jersey PC 51 43,1 72 317 194 13,8 28 82,3
%6 J 260 25,8 198 34,5 537 13,3 123 81,3
T8 J 485 25,6 220 34,7 844 13,3 187 96,3
Y J 272 18,7 84 36,6 512 13,2 75 1155

Fonte: Adaptado de JOVIANO et al. (1963).

Tabela XIX - Médias de caracteristicas de producao e reprodugio de fémeas azebuadas
e cruzadas Guernsey x Zebu

Caracteristicas Azebuadas 15 Guernsey %4 Guernsey
Idade ao 1° parto, meses - 32 35
Periodo de servigo, dias 195 145 155
Intervalo de partos, dias 454 431 441
No de servigos/concepgao 2,18 1,42 1,31
Producao de leite, kg 479 1996 1794
Duragao da lactagao, dias 126 270 278
% de gordura no leite 3,79 4,99 4,92

Fonte: Adaptado de PEIXOTO (1965).
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A produgéo de leite, corrigida para a porcentagem de gordura no leite, de varios
grupos genéticos (ragas puras, F1 reciprocos e retrocruzas) foi comparada por OKUMU
e BERRY (1966). As médias e os niveis de heterose para os varios grupos genéticos
envolvendo Ayrshire, Friesian, Guernsey e Jersey sdo apresentados na Tabela XX. A
heterose relativa variou de -1,66 a 8,83% nas populagdes F1 e de -9,43 a 0,76% nas
retrocruzas. Dependendo do nivel de heterose presente em populagdes comparaveis de
F1 e retrocruzas, os resultados obtidos confirmam a presenca de epistasia paterna. Por
outro lado, os resultados, na sua maioria, ndo sdo concordantes com os modelos
convencionais da heterose (dominancia, sobredominancia e epistasia do F1).

Tabela XX - Médias e niveis de heterose para producio de leite em diferentes grupos
genéticos (N = nimero de observagdes)

Grupos genéticos N Producgao de leite, kg Heterose, %
Racgas paternas: (56765) (4529) -
- Ayrshire (A) 1969 4332 -
- Friesian (F) 37416 5084 -
- Guernsey (G) 8240 4500 -
- Jersey (J) 9140 4201 -
Geracao Fi: (3113) (4697) (3,71)
- AxG(AQG) 128 4806 8,83
-AxJ(A)) 188 4420 5,94
-Fx A (FA) 264 4630 -1,66
-Fx G (FG) 828 4929 2,86
-FxJ(FJ) 1254 4841 4,28
-GxJ(@QJ) 451 4455 2,40
Retrocruzas: (1053) (4324) (-4,53)
-Ax AG 39 4322 -2,13
-AxAJ 41 4299 0,76
-FxFA 72 4461 -5,256
-FxFG 327 4340 -9,43
-FxFJ 442 4571 -1,54
-GxGJ 132 3948 -9,25

Fonte: Adaptado de OKUMU e BERRY (1966).

McDOWELL e McDANIEL (1968) compararam as ragas Ayrshire, Holstein-
Friesian e Pardo Suigo com os seus F1 reciprocos e cruzados de 3 ragas envolvendo as
vacas F1. As médias de produgao de leite em 305 dias, na primeira lactagéo, e os niveis
de heterose obtidos sdo sumarizados na Tabela XXI. Como pode ser observado, os
animais cruzados de 3 ragas apresentaram, em média, aproximadamente o dobro do
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nivel de heterose (11,76%) daquela observada nos animais F1 (6,11%), para producao de
leite na primeira lactagdo. Os resultados obtidos por McDOWELL e McDANIEL (1968)
sdo consistentes com a presenga de heterose materna e individual de acordo com os
modelos convencionais de domindncia e sobredominancia. O modelo de epistasia
paterna (SHERIDAN, 1980) ndo se aplica nesse caso, bem como os efeitos da perda por
recombinagao ndo podem ser verificados nos resultados sumarizados na Tabela XXI,
uma vez que os animais da geragao F2 ndo foram avaliados no experimento.

Tabela XXI - Médias e niveis de heterose para producéo de leite em 305 dias, na pri-
meira lactagao, de vacas de diferentes grupos genéticos (N = niimero de observagoes)

Grupos genéticos N Produgéo de leite, kg Heterose, %
Ragas paternas: (89) (4482) -
- Ayrshire (A) 28 4084 -
- Holstein-Friesian (I) 27 5345 -
- Pardo Suigo (S) 34 4017 -
Geracgao F1: (88) (4756) (6,11)
- AXF (AF) 32 5100 8,18
- A xS (AS) 32 4026 -0,60
-Fx S (FS) 24 5142 9,85
Cruzadas de 3 ragas: (49) (5009) (11,76)
- A X (FS) 17 5004 14,18
- F x (AS) 24 4952 5,41
- S X (AF) 8 5070 16,13

Fonte: Adaptado de McDOWELL e McDANIEL (1968).

A perda de heterose para varias caracteristicas, em populagdes de vacas
Sinhala (Bos indicus) e cruzadas Holandés x Sinhala e Jersey x Sinhala de duas geragdes
(F1 e Fy), foi avaliada por WIJERATNE (1970) no Srilanka (ex-Ceildo). As médias sdo
apresentadas na Tabela XXII, onde pode-se observar que as perdas de heterose foram
significativas para a maioria das caracteristicas estudadas. Quanto a produgao de leite
por dia de intervalo de partos, os F2 Holandés x Sinhala e Jersey x Sinhala produziram
aproximadamente a metade dos animais F1 (55,1% e 58,9%, respectivamente). Este
resultado néo ¢ consistente com os modelos convencionais da heterose, uma vez que a
redugdo no desempenho da geragdo F1 para a geragao Fz € muito grande para ser
explicada apenas pela redugdo da heterozigose. BUVANENDRAN e MAHADEVAN
(1975), incluindo os dados de producéo de leite e intervalo de partos de vacas F1 e F2
Jersey x Sindhi do experimento relatado por WIJERATNE (1970), também observaram
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redugdo de 50% na produgéo de leite por dia de intervalo de partos, o que confirma a
inconsisténcia dos modelos convencionais para explicar a heterose para produgdo de
leite.

Tabela XXII - Perda de heterose em populagdes F2 Jersey x Sinhala (J x S) e Holandés
X Sinhala (Hx S)

F1 F2

Caracteristicas Sinhala

HxS JxS HxS Jx8
Producao de leite, kg 569 1569 1213 985 807
Duragao da lactagao, dias 224 327 313 302 213
Periodo seco, dias 167 66 57 146 139
Intervalo de partos, dias 391 393 370 448 412
Periodo de servigos, dias 110 116 93 170 132
Taxa de mortalidade, % 0,6 11 0 1,7 2.7

Fonte: Adaptado de WIJERATNE (1970).

Em um experimento de cruzamentos na Taildndia, onde os animais foram
manejados de acordo com os padrdes recomendados para a raga Dinamarquesa
Vermelha, MADSEN e VINTHER (1975) observaram que os animais puros produziram
mais que os zebuinos (Red Sindhi e Sahiwal), mas tiveram fertilidade e viabilidade muito
baixas. Os resultados obtidos quanto as caracteristicas estudadas e os niveis de heterose
sdo mostrados na Tabela XXIII, onde pode-se observar que a heterose para
caracteristicas de viabilidade e fertilidade foi muito alta, chegando a 100% para taxa de
mortalidade dos seis meses de idade até a primeira parigdo. Para produgéo de leite por
dia de intervalo de partos, a estimativa de heterose foi de 38,5%.

Dados de produgao de leite em 70 e 305 dias de lactagdo e de produgéo de
solidos totais do leite (305 dias), obtidos durante duas lactagdes, em vacas das ragas
Ayrshire, Friesian e Jersey e todas as F1 e cruzadas de 3 ragas, foram analisados por
DONALD et al. (1977), com o objetivo de comparar as estimativas de heterose obtidas
em diferentes grupos genéticos. Os resultados obtidos sdo mostrados na Tabela XXIV.
Todos os cruzamentos tiveram niveis semelhantes de heterose na geragéo F1, para as
trés caracteristicas estudadas. Contudo, os produtos cruzados de 3 ragas apresentaram,
em média, menos da metade da heterose observada na geragao F1 para as mesmas
caracteristicas. Com excegao dos niveis de heterose para as vacas cruzadas Ayrshire x
(Friesian x Jersey), os resultados sdo consistentes com os modelos de epistasia
(SHERIDAN, 1981; HILL, 1982) e ndo com os modelos de dominancia e sobredominancia
para a heterose.
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Tabela XXIII - Desempenho e nivel de heterose para varias caracteristicas em animais
puros e cruzados Dinamarqués Vermelho (D), Red Sindhi (RS) e Sahiwal (S) na Tailandia

Grupos genéticos

Caracteristicas Heterose, %
D RS+S F1
Produgao de leite, kg 2300 1000 2000 21,2
Abortos, % 2155 4,6 1,8 -86,2
Natimortos, % 5,1 6,6 4,4 -24,8
Mortalidade O - 6 meses, % 7,8 1556 5:9 -48,3
Mortalidade até 1° parto, % 31,0 20,9 59 77,3
Intervalo de partos, dias 526 467 443 -10,7

Fonte: Adapatado de MADSEN e VINTHER (1975).

Tabela XXIV - Médias e niveis de heterose para produgao de leite de vacas das racas
Ayrshire, Friesian e Jersey e cruzadas de 2 e 3 ragas (N = nimero de observagdes)

Grupos genéticos

Caracteristicas *

Heterose, %

N PL, kg PL70, kg  PST, kg PL PL70 PST
Ragas paternas: (87) (7185) (2356) (948) - - -
- Ayrshire (A) 31 6600 2341 847 = - -
- Friesian (F) 30 8006 2565 998 = = =
- Jersey (J) 26 6949 2161 998 - - -
Geragio Fi: (183) (7482) (2468) (994) (6,11) (475  (4.85)
- AXF (AF) 48 7632 2648 968 4,51‘ 3,81 4,93
-AxJ(AJ) 41 7098 2352 969 4,78 4,49 5,04
-FxJ(FJ) 94 7716 2503 1044 3,19 5,92 461
Cruzadas de 3 ragas: (145) (7161) (2402) (953) (-0,33) (-1,95) (0,53)
- Ax (FJ) 44 7371 2471 2475 4,69 5,23 6,12
-Fx(AJ) 40 7135 2430 934 -3,45 0,91 -2,13
- J X (AF) 61 6972 2301 946 -2,16 -0,26 -1,48

Fonte: Adapatado de DONALD et al. (1977).
* PL = produgao de leite em 305 dias de lactagao;
PL70 = produgéao de leite em 70 dias de lactagéo; e
PST = produgéo de sélidos totais do leite em 305 dias.
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Um programa de pesquisa sobre métodos de melhoramento de bovinos de leite
para o sul dos Estados Unidos foi iniciado em 1947. A principal concluséo obtida foi que
a selegdo para producdo de leite é mais eficaz para melhorar a eficiéncia econémica nas
regides de climas quentes do que a selegédo para tolerancia ao calor (BRANTON et al.,
1966), mesmo considerando que os animais cruzados Bos indicus x Bos taurus,
particularmente os da geragdo F1, tiveram crescimento aceitdvel e tenderam a ser
superiores as ragas leiteiras especializadas em termos de eficiéncia reprodutiva e de
problemas sanitarios. Assim, uma segunda fase experimental foi realizada com o objetivo
de avaliar a utilizagdo de cruzamentos entre duas ou mais ragas leiteiras, como uma
estratégia de melhoramento da adaptabilidade e da produtividade. Os resultados em
diferentes locais, para cruzamentos entre Ayrshire, Holstein, Jersey e Pardo Suigo, foram
sumarizados por McDOWELL (1982). As estimativas de heterose para varias
caracteristicas variaram de -7,7% (condigdo corporal na primeira lactagédo) a 17,9%
(produgao de leite até 300 dias) e, em geral, foram mais altas (5 a 6%) para caracteristicas
de produgéo. Os resultados obtidos para caracteristicas de produgéao de leite e gordura
na primeira lactagédo, de diferentes grupos genéticos, sdo sumarizados na Tabela XXV.
Observa-se que o aumento na produgado de leite variou de -5 a 3,8% em relagéo ao
esperado, mas as vacas cruzadas produziram de 3,7 a 6,4% mais gordura do que a média
das trés ragas puras. Em termos de produgédo de leite corrigida para as diferengas na
porcentagem de gordura no leite, as vacas cruzadas produziram, em média, mais 4% do
que aquelas de ragas puras.

Tabela XXV - Desempenhos esperado e observado para caracteristicas de producao de
leite e gordura, na primeira lactagéo, de vacas puras e cruzadas Ayrshire (A), Holandés
(H) e Pardo Suico (S)

Leite Gordura % Gordura
Tipo de desempenho
Grupo genético kg % kg % kg %
Esperado® 4630 100,0 188 100,0 4,10 100,0
Observado:
- cruzas de 2 ragas 4806 103,8 195 103,7 4,09 99,8
- cruzas de 3 ragas 4398 95,0 198 105,3 4,20 102,4
- 9%+ %b 4605 99,6 200 106,4 4,38 106,8

@ Médias das trés ragas puras.
b Inclui os seguintes grupos genéticos: 98 A + 33 (SH), 9% S + 38 (AH) e 9% H + 33 (AS).
Fonte: Adaptado de McDOWELL (1982).
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Um experimento de cruzamentos sistematicos entre as ragas Ayrshire,
Dinamarquesa Vermelha e Friesian foi iniciado em 1972 na Dinamarca (CHRISTENSEN
et al., 1984). Dados de produgéo de leite, gordura e proteina do leite de varios grupos
genéticos foram analisados por PEDERSON e CHRISTENSEN (1989), através do emprego
de trés modelos mistos incluindo os efeitos aditivos de raga e heterose (modelo de
dominancia), ou os efeitos de recombinagdo (modelo de recombinagdo), ou os efeitos
de grupos genéticos (modelo de grupos genéticos), de acordo com as proposigdes,
condigdes e coeficientes de, respectivamente, DICKERSON (1969), DICKERSON (1973)
e ROBISON et al. (1980, 1981). As estimativas obtidas nos dois primeiros modelos foram
comparadas com aquelas do modelo de grupos genéticos. As médias e os niveis de
heterose para produgao de leite dos varios grupos genéticos sdo mostrados na Tabela
XXVI, onde os valores apresentados foram calculados como a média ponderada pelo
numero de observagdes em cada lactagao (Tabela 2 de PEDERSEN e CHRISTENSEN,
1989) e os niveis de heterose sdo expressos em relagdo a média ponderada das ragas
paternas (geragéo F1) e em relagdo a média ponderada da geragao F1 para os demais
grupos genéticos (cruzas de 2 e 3 ragas e outras cruzas). A média da heterose para as
caracteristicas de produgao de leite, gordura e proteina foi de 7%. Para a produgédo de
leite, a heterose variou de -5,69% (para vacas cruzadas resultantes do uso de touros da
raca Dinamarquesa em fémeas 12 Ayrshire + V4 Friesian + ¥4 Dinamarquesa) a 12,32 %
(para vacas V2 Friesian + V4 Ayrshire + ¥4 Dinamarquesa). Devido ao efeito da
recombinagao, a heterose esperada nas geragdes secundarias de cruzamentos de duas
e trés ragas foi, em média, préxima a zero, mostrando a importancia das interagdes
génicas nao-alélicas na heterose. A quantidade de heterose residual nas geragdes
secundarias, de acordo com PEDERSEN e CHRISTENSEN (1989), ndo deve ser estimada
com base na heterose na geragao F1 e no grau de heterozigose. Assim, os modelos
convencionais néo foram adequados para explicar a heterose nas geragoes secundarias
de cruzamentos entre as ragas Ayrshire, Dinamarquesa Vermelha e Friesian, nas
condigdes de ambiente e manejo da Dinamarca. Os resultados obtidos por PEDERSEN
e CHRISTENSEN (1989) sdo consistentes com o modelo de epistasia paterna de
SHERIDAN (1931).

SYRSTAD (1989) sumarizou os resultados de 14 experimentos de cruzamentos
entre ragas de Bos taurus (Friesian, Jersey e Pardo-Suigo) e de Bos indicus (Hariana, Red
Sindhi e Sahiwal). O objetivo do trabalho foi comparar o desempenho de animais F1 e
F2 para produgédo de leite, considerando o numero de observagdes em cada grupo
genético. As médias e os niveis de heterose absoluta e relativa para as caracteristicas
estudadas sdo apresentados na Tabela XXVII. Os resultados obtidos por SYRSTAD (1989)
mostraram que os animais F tiveram desempenho inferior aos animais F1 em todas as
caracteristicas consideradas. As maiores diferengas foram observadas para produgéo de
leite durante toda a lactagao (-24,37%), produgéo de leite em 305 dias de lactagdo
(-21,57%) e produgdo de leite por dia de intervalo de partos (-28,57%). SYRSTAD (1988),
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em uma revisdo de cruzamentos entre ragas européias e zebuinas para produgéo de
leite, obteve estimativas de heterose na geragao F1 (isto é, F1 - P) de -5,2 meses (-14%)
para idade ao primeiro parto, -31 dias (-7%) para intervalo de partos, e 432 kg (27%) para
produgéo de leite. A explicagdo para a diminui¢do do desempenho entre as geragdes F1
e F2 é a redugdo na heterozigose, como conseqiiéncia dos acasalamentos entre os
animais F'1 para produgdo dos animais da geragao F2. Entretanto, a inferioridade dos F2
em algumas caracteristicas foi muito pronunciada (Tabela XXVII) para ser explicada
apenas pela redugdo da heterozigose. Assim, a quebra de combinagdes génicas
epistaticas, presentes nas ragas paternas, foi sugerida por SYRSTAD (1989) como a
provavel causa de reducdo no desempenho das vacas da geragao Fo, principalmente
para as caracteristicas relativas a produgao de leite, descartando as hipéteses de falta
de selegao dos touros F1 e de deterioragdo das praticas de manejo com o passar do
tempo.

Tabela XXVI - Médias e niveis de heterose para produgao de leite em cruzamentos
entre as ragas Ayrshire, Dinamarquesa Vermelha e Friesian (N = nimero de
observagoes)

Grupos genéticos N Producao de leite, kg Heterose, %
Ragas paternas: (533) (5365) -
- Ayrshire (A) 130 5724 -
- Dinamarquesa (D) 214 4850 -
- Friesian (F) 189 5700 -
Geragao F1: (748) (5867) (9,36)
-AxD(AD) 320 5930 10,53
-Fx D (FD) 428 5819 8,46
Cruzas de 2 ragas: (206) (5710) (-2,68)
-DxAD 68 5651 -3,68
-DxFD 80 5606 : -4,45
- A x (DAD) 24 5733 -2,28
- F x (DFD) 34 6055 3,20
Cruzas de 3 ragas: (506) (6196) (5,61)
- F x (AD) 183 6590 1232
- Ax(FD) 203 6004 2,34
- A x (FAD) 54 6014 251
- D x (FAD) 18 5978 1,89
D x (AFD) 17 5633 -5,69
- F x (AFD) 36 5939 1,23
Outras cruzas: (19) (5780) (-1,48)

Fonte: Adaptado de PEDERSEN e CHRISTENSEN (1989).
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Tabela XXVII - Médias e niveis de heterose para caracteristicas produtivas de vacas
F1 e F2 resultantes de cruzamento entre ragas de Bos taurus e Bos indicus

Caracteristicas F1 Fa (Fz2-F1) (F2 - F1), %
Idade ao primeiro parto, meses 33,0 353 2.3 6,97
Intervalo de partos (IP), dias 449 475 26 5,79
Produgéo de leite (PL), kg 1855 1403 -452 -24,37
Duragéo da lactacéo, dias 338 326 -12 -3,65
PL/IP, kg/dia 4,13 2,95 -1,18 -28,57
Produgéo de leite 305 dias, kg 1674 1313 -361 -21,57

Fonte: Adaptado de SYRSTAD (1989).

A formagéo de populagdes mestigas, com aproximadamente %8 Europeu + 38
Zebu, tem sido o objetivo final de vérios projetos de cruzamento entre ragas de Bos
taurus e de Bos indicus nas regides tropicais. Segundo SYRSTAD (1989), a composigéo
genética de 98 Bos taurus é considerada provavelmente como a propor¢do mais alta de
heranga de ragas européias que é compativel com a adaptagdo ao ambiente tropical.
Entretanto, alguns resultados experimentais tém mostrado que os animais 98 Europeu
+ 38 Zebu nédo sdo superiores aos F1 para produgdo de leite, em regime de pasto
com ragdo suplementar, nas condigdes da Regido Sudeste do Brasil (MADALENA,
1989).

VENCOVSKY et al. (1970) analisaram os dados de produgéo de leite obtidos em
um projeto particular de desenvolvimento de uma populagdo 98 Holandés Preto + 38
Guzera, em Sao José do Rio Pardo, SP (Fazenda Graminha). As médias de produgéo de
leite por vaca por ano, de varios grupos genéticos, sdo mostradas na Tabela XXVIII. A
estimativa de heterose para produgao de leite foi igual a 29,13%, sendo a diferenca entre
os F1, isto é, (G x H) - (H x G), igual a 24 kg ou 0,95% da média do F1. Com base na
estimativa de heterose obtida, VENCOVSKY et al. (1970) calcularam que os bimestigos
resultantes do acasalamento entre F1 teriam uma reducgéo de 12% na produgao de leite,
emrelagdo aos F1. Os resultados obtidos sao consistentes com os modelos convencionais
para explicar a heterose. Contudo, a andlise dos dados de produgéo de leite nas geragdes
secundarias de acasalamentos entre os animais mestigos 98 Holandés + 38 Guzera pode
ndo confirmar essa conclusao, o que mudaria a interpretagao do modelo para explicar
a heterose.
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Tabela XXVIII - Médias da producgao de leite de varios grupos genéticos Holandés x
Guzera (N = nimero de observagoes)

Producgéo de leite

Grupos genéticos N
kg/vaca/ano % (F1=100)

Racgas paternas: (51) (1832) (72,50)
- Guzera (G) 34 1582 62,60
- Holandés (H) 17 2332 92,28
F1(GxHeHxQ): 69 2527 100,00
Retrocruzas: (160) (2308) (91,32)
GxF 46 1992 78,83
HxF1 114 2435 96,36
Outras cruzas: (126) (2444) (96,73)
-BH+BG 3 1852 73,29
-BH+BG 18 2238 88,56
-%BH+3BG 73 2567 101,58
-BH+WBG 32 2336 92,44

Fonte: Adaptado de VENKOVSKY et al. (1970).

Uma outra populagdo com aproximadamente %3 Europeu + 38 Zebu
desenvolvida no Brasil € o gado Pitangueiras. A primeira geragéo foi produzida pelo
cruzamento de touros Red Poll com fémeas 31 Guzerd + V4 Red Poll. Apos isto, as
geragdes seguintes foram obtidas através de acasalamentos entre os animais 98 Red
Poll + 38 Guzera. Resultados sobre varios aspectos produtivos de bovinos Pitangueiras
foram sumarizados por LOBO e REIS (1989). Dados de produgéo de leite de vacas
pertencentes as primeiras cinco geragoes foram analisados por LOBO et al. (1984). Dados
de idade ao primeiro parto de fémeas de trés geragdes foram analisados por LOBO et al.
(1988). Os resultados obtidos por esses autores sdo sumarizados na Tabela XXIX,
incluindo aqueles relatados por LOBO et al. (1990) para produgio de leite e duragio da
lactagdo. Observa-se que ha uma redugéo na producéo de leite de, em média, 12% (352
kg) entre a primeira geragdo e as demais geragdes. A maior redugao ocorreu entre a
primeira e a segunda geragao. Para a idade ao primeiro parto houve um aumento
de 4,4% (51 dias) da primeira para as outras geragdes. Além disso, houve uma
pequena redugéo de 1,25% (3,4 dias) na duragéo do periodo de lactagdo. A proporgéo
de heterose residual na primeira geragao de bovinos Pitangueiras é igual a 0,75, uma
vez que os pais das fémeas 98 Red Poll + 38 Guzerd sdo touros da raga Red Poll. Nas
demais geragdes, a heterose residual é proporcional a heterozigose residual (0,47), de
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acordo com o modelo de dominancia. Isto pode ser uma explicagédo para a redugéo no
desempenho dos animais nas geragdes secunddrias. Além disso, as combinagbes
epistaticas estdo praticamente intactas na primeira geragdo, enquanto que elas podem
ter sido desfeitas a partir da segunda geragéo, o que também explicaria parte da redugao
no desempenho para as varias caracteristicas. Como a interagao aditiva x aditiva parece
ser a fonte mais importante de epistasia (KINGHORN, 1987), esse tipo de epistasia pode
ser particularmente importante para caracteristicas que tenham sido submetidas a
selec@o nas ragas paternas por varias geragdes, uma vez que as combinagdes génicas
epistaticas favoraveis, estabelecidas nas ragas paternas, podem ser perdidas por
segregagao nas geragoes secunddrias de cruzamentos (FALCONER, 1981; KINGHORN,
1982). Os resultados sumarizados na Tabela XXIX ndo sugerem, por outro lado, ganho
epistatico para as caracteristicas estudadas, apesar da selegao para produgao de leite
(LOBO e REIS, 1989).

Tabela XXIX - Médias de produgao de leite, duragio da lactagao e idade ao primeiro
parto de vacas Pitangueiras, de acordo com a gerag¢ao (G1 = % Red Poll + 33 Guzera)

Geragao Producgao de Idade ao Producgéo de Duragao da
leite, kg® 12 parto, dias” leite, kg® lactagdo, dias®

G1 2877 1167 2995 274

G2 2482 1227 2697 275

G3 2453 1210 2679 266

G4 2479 - - -

Gb 2514 - - -

Fonte: a - LOBO et al. (1984); b - LOBO et al. (1988); ¢ - LOBO et al. (1990).

Dados obtidos em vacas mestigas Holandés-Zebu (Gir e Guzerd), criadas em
um rebanho no Estado de Sao Paulo, foram estudados por POLASTRE et al. (1987). As
vacas foram classificadas em 9 grupos genéticos, incluindo desde Zebu até Holandés.
A idade ao primeiro parto e a duragdo do periodo de lactagao nao foram influenciadas
pelo grupo genético das fémeas. As vacas F1 tiveram intervalos de partos maiores que
as médias de ambas as ragas paternas, o que demonstra a auséncia de efeitos de
heterose. As vacas da raga Holandesa produziram mais leite por lactagao do que as
mestigas Holandés-Zebu; a diferenga entre as médias da F1 e das ragas puras foi de
apenas 1,5 kg, o que evidencia a auséncia de efeitos da heterose também para produgéo
de leite.
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CUNNINGHAM e SYRSTAD (1988) sumarizaram resultados experimentais
envolvendo comparagdes de bovinos Bos taurus, Bos indicus e cruzados para produgdo
de leite nos trépicos. Um total de 46 conjuntos de dados foi analisado através de dois
meétodos (diferengas entre grupos genéticos e regressdo multipla) para idade ao primeiro
parto, producgédo de leite, duragdo da lactagao e intervalo de partos. A heterose foi
significativa para todas as caracteristicas. Na suposi¢do de efeitos aditivos e de
dominancia, o desempenho dos animais da geragéo F2 € esperado ser igual a média
entre o F'1 e a média das ragas paternas (P). Os valores observados para idade ao primeiro
parto, duragao da lactagéo e intervalos de partos na geragédo F2 foram semelhantes aos
esperados. Contudo, a produgao de leite das vacas F2 foi muito menor do que a esperada
com base no desempenho das vacas F1 e de ragas puras. Este resultado indica que a
heterose residual para producéao de leite ndo € proporcional a heterozigose e a questao,
segundo CUNNINGHAM (1989), precisa ser pesquisada com mais detalhes porque tem
implicagdes sobre a estratégia de cruzamentos a ser seguida além da geragao F1.

Os resultados de um experimento de cruzamentos envolvendo seis grupos
genéticos de animais puros e cruzados Holandés x Guzerd, criados em dois niveis de
manejo na Regido Sudeste, foram sumarizados por MADALENA (1989). O objetivo do
experimento foi comparar estratégias de melhoramento de bovinos de leite através da
avaliagdo de vacas da raga Holandesa (H) e cruzadas Holandés x Guzera (G), variando
de Va a 78 H e incluindo ¥2 H, 9% H (como uma possivel nova raga) e ¥ H. Varias
caracteristicas foram medidas e os dados foram analisados de acordo com os modelos
de GARDNER e EBERHART (1966) e ROBISON et al. (1981), com o objetivo de obter
estimativas dos parametros g (diferenga genética aditiva entre as ragas puras, isto &,
H - G) e h (efeitos da heterose individual devidos a dominéncia e epistasia de acordo
com DICKERSON, 1969). A adequagdo do modelo aditivo-dominante foi testada
utilizando-se o teste F contra a variancia residual do modelo de regressdo de ROBISON
et al. (1981), no qual os efeitos g e h sdo substituidos pelo efeito do grupo genético dos
animais cruzados. Alguns resultados sdo sumarizados a seguir para ilustrar a magnitude
dos efeitos genéticos e da heterose.

Os efeitos da heterose foram significativos para idade e peso a puberdade e
idade a primeira concepgao (TEODORO et al., 1984), idade ao primeiro parto (LEMOS
et al, 1990) e temperamento (MADALENA et al., 1989). As médias dessas
caracteristicas sao mostradas na Tabela XXX. Observa-se que os niveis de heterose
variaram de 15,1% (peso a puberdade) a -16,7% (temperamento, sendo 1 = muito décil
e b =muito indécil), indicando que a heterose pode contribuir para a redugao das idades
a puberdade (-10,6%), a concepgéo (-13,2%) e ao primeiro parto (-12,2%).

Para as caracteristicas relativas a produgéo de leite e dos componentes do leite
(gordura e proteina), bem como para as caracteristicas acumuladas durante a vida util
das vacas, o modelo aditivo-dominante néo foi adequado para a andlise dos dados
(MADALENA, 1989). Entretanto, quando os dados do grupo genético %8 Holandés +
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38 Guzerd foram descartados da andlise, incluindo somente os dados de F1 e dos
retrocruzados, observou-se um bom ajustamento dos dados. Assim, MADALENA (1989)
obteve evidéncia circunstancial para agdo epistatica sobre as caracteristicas de
produgéo e composigdo do leite, mas a inclusdo de efeitos da interagdo aditiva x aditiva
no modelo aditivo-dominante resultou adequada apenas para os dados da segunda
lactagdo. Portanto, apesar da evidéncia da epistasia, os resultados obtidos ndo
mostraram claramente a inadequagdo dos modelos convencionais para explicar a
heterose. Além disso, quando o conjunto de dados contém apenas as informagdes do
F1 e dos retrocruzas, os efeitos de dominancia e epistasia sdo confundidos (KINGHORN,
1980; ALENDA e MARTIN, 1981; HILL, 1982; KOCH et al., 1985a).

Informagdes de cruzamentos envolvendo as ragas Dinamarquesa Vermelha,
Holandés Vermelho e Branco e Gir, na Fazenda S&o José (Tapiratiba, SP), foram
analisadas por FREITAS (1988) e FREITAS et al. (1988 a,b). Os resultados obtidos sédo
sumarizados na Tabela XXXI, de acordo com os grupos genéticos produzidos durante
o desenvolvimento do programa, no periodo de 1971 a 1978. Embora os grupos genéticos
tenham se comportado diferentemente quanto a duragdo da lactagdo, os dados de
produgéo de leite foram ajustados para uma mesma duragao e as lactagdes com menos
de 120 dias foram excluidas. Contudo, os resultados obtidos sugerem que o cruzamento
de duas ragas apresentou maior vantagem do que o cruzamento de trés ragas para
produgao de leite e intervalo de partos. De acordo com FREITAS et al. (1988a), as vacas
F1 Dinamarqués x Gir tiveram menor idade ao primeiro parto (1116 dias) do que os
demais grupos genéticos e as vacas retrocruzas ¥4 Holandés + V4 Gir (H x HG) o pior
desempenho produtivo (kg de leite/dia de vida) durante a permanéncia no rebanho. A
produgéo de leite por dia de intervalo de partos, no entanto, foi menor para os grupos
genéticos de vacas cruzadas de trés ragas do que nos demais (FREITAS et al., 1988Db).
Tendo em vista os resultados aparentemente conflitantes, MADALENA (1989) sugeriu
que uma analise das informagodes, incluindo outras caracteristicas mais relevantes, talvez
mostre que os grupos genéticos com genes das ragas Dinamarqués Vermelha, Holandesa
Vermelha e Branca e Gir nao séo inferiores aos grupos de vacas cruzadas de duas ragas
(Hx G, DxG, 4 H+ V4G, etc.). FREITAS et al. (1991), apés andlise dos dados de
produgéo de leite ajustada para 305 dias de lactagdo, concluiram que nao houve
vantagem da utilizagdo da raga Dinamarquesa Vermelha em cruzamentos com fémeas
mestigas Holandés - Gir.

Os dados de um experimento de cruzamentos entre as ragas Gir (G), Holandesa
(H), Jersey (J) e Pardo-Suiga (S), conduzido no Campo Experimental Fazenda Santa
Ménica, Valenga, RJ, foram analisados por TEODORO et al. (1993 a,b). Nao foram
observadas diferengas significativas entre os grupos genéticos avaliados (Hx G, J x HG
e S x HG) para duragéo do intervalo de partos e produgdes de leite, gordura e proteina
por dia de intervalo de partos. No entanto, as filhas de touros da raga Jersey e vacas
mestigas Holandés x Gir (J x HG) foram significativamente mais precoces a puberdade,
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a primeira concepgéao e ao primeiro parto do que as dos demais grupos genéticos, mas
mais leves naquelas idades. TEODORO et al. (1994) relataram que néo houve diferengas
significativas entre os grupos genéticos quanto as produgdes de leite, gordura e proteina
ajustadas para 305 dias de lactagéo, mas o periodo de lactagdo do grupo Holandés: Gir
foi maior do que nos demais.

Tabela XXX - Médias e niveis de heterose de caracteristicas produtivas em fémeas de
seis grupos genéticos Holandés x Guzera (H x G)

Grupo genético Hx G
Caracteristicas Heterose, %
Va 173 % ¥ V] H

Idade a puberdade, dias 770 725 799 788 TTT 803 -10,6
Peso a puberdade, kg 309 334 316 311 303 298 sl
Idade a concepgao, dias 865 773 867 808 862 837 -13,2
Idade ao 1° parto, dias 1337 1169 1381 1274 1336 1327 -12,2
Temperamento, 1 - 5 pontos 34 2,0 2.5 2,1 23 1,4 -16,7

Fontes: Adaptado de TEODORO et al. (1984), MADALENA et al. (1989) e LEMOS et al.
(1990).

Os experimentos de cruzamento entre diferentes ragas de bovinos de leite,
revisados nesse trabalho, incluem amostras de varias ragas, muitas delas repetidas em
mais de uma oportunidade. Os modelos convencionais foram consistentes para explicar
a heterose em apenas trés dos experimentos sumarizados. Evidéncias para a epistasia
foram encontradas na maioria dos experimentos, principalmente para produgéo de leite
e caracteristicas relacionadas com componentes do leite (% de gordura, % de proteina,
solidos totais). Como os experimentos incluem ragas diferentes, é dificil sumarizar os
resultados em uma conclusédo generalizada para os sistemas de cruzamento. No entanto,
devido a obtengdo de resultados conflitantes para amostras das mesmas ragas em
diferentes locais, pode-se inferir que ha dificuldades na extrapolagdo de informagdes
sobre cruzamentos, ndo apenas entre ragas, mas também entre diferentes linhagens da
mesma raga.

Por outro lado, uma importante concluséo pode ser feita a respeito da predi¢ao
do desempenho de animais cruzados com base nas médias das populagdes paternas e
da F1. O nivel de heterose residual em geragdes secundérias de cruzamento ndo deve
ser previsto com base naquelas médias. Assim, ha necessidade de se obter informagdes
sobre o desempenho de populagdes cruzadas, além da geragéo F1, para a recomendagéo
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de programas de cruzamento. Entre as informagdes necessarias, a determinagdo da
magnitude das perdas por recombinagdo é a mais importante, uma vez que ela pode
servir como parametro para a tomada de decisdo quanto a estratégia de utilizacdo de
recursos genéticos mais adequada para uma regido. Infelizmente, os experimentos
revisados nesse trabalho nédo foram estruturados para a obtengdo de estimativas de
perdas por recombinacgéo. Portanto, ndo foi possivel sumarizar os resultados em termos
da magnitude das perdas por recombinagdo em sistemas de cruzamento entre ragas de
bovinos de leite.

Tabela XXXI - Médias das caracteristicas produtivas e % do F; de varios grupos
genéticos Dinamarqués Vermelho (D), Holandés Vermelho e Branco (H) e Gir (G)

Produgao de Leite Intervalo de Partos Duragao Lactagao
Grupos

Genéticos kg % dias % dias %
Geragao Fi: (3513) (100,0) (406) (100,0) (297) (100,0)
H x G (HG) 3490 99,3 405 99,8 297 100,0
D x G (DG) 3635 103,5 410 101,0 298 100,3
Retrocruzas: (3620) (100,2) (412) (101,5) (311) (104,7)
H x HG (HHQG) 3548 101,0 412 101,5 309 104,0
H x HHG (HHHG) 3245 92,4 2 > 329 110,8
Cruzas de 3ragas: (3336) (95,0) (430) (105,9) (317) (106,7)
D x HG 3366 95,8 428 105,4 316 106,4
D x HHG 3284 93,5 432 106,4 321 108,1
D x HHHG 3163 90,0 445 109,6 318 107,1

Fonte: Adaptado de FREITAS (1988) e FREITAS et al. (1988 a,b).

5.3. Bovinos de corte

Vaérios experimentos de cruzamento entre ragas de bovinos de corte tém sido
realizados em diferentes locais. No entanto, poucos sao aqueles em que a obtengdo de
estimativas de heterose residual e perdas por recombinagao é possivel.

Os niveis de heterose para um grande numero de caracteristicas foram
sumarizados por CUNDIFF (1970) e LONG (1980) e sdo mostrados na Tabela XXXII. Estes
resultados foram derivados de experimentos em dialelo completo, envolvendo todas as
ragas paternas e os diferentes grupos genéticos de animais cruzados, inclusive os
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reciprocos. LONG (1980) também calculou estimativas das diferengas maximas entre os
grupos genéticos de animais cruzados para vdrias caracteristicas, com base nos
experimentos de caracterizagdo de ragas paternas, e das diferengas reciprocas nos
experimentos em dialelo completo (Tabela XXXIII). As estimativas de heterose
proporcionam informagdes sobre as respostas genéticas ndo-aditivas esperadas em
programas de cruzamento. Com excegao do nivel de heterose para distocia, que foi
desfavoravel (+ 41,1%), as demais estimativas sdo favoraveis para as caracteristicas
incluidas na Tabela XXXII. Contudo, as estimativas de heterose foram, em média,
praticamente nulas para taxa de sobrevivéncia dos bezerros ao nascimento, duragdo do
periodo de gestacéo, rendimento e qualidade da carcaga.

Tabela XXXII - Médias e amplitudes de variagdo da heterose para caracteristicas de
bovinos de corte (N = niumero de experimentos)

Caracteristicas Heterose, % Amplitude N
Taxa de natalidade 3,8 -12,2a 14,6 10
Sobrevivéncia ao nascimento 0,8 -1,0a 3,1 )
Sobrevivéncia a desmama 2.5 -29a 15,1 11
Idade a puberdade -3,0 -10,0a4,0 7
Periodo de gestacgao 0,1 -0,1a0,2 2
Distocia 11 1,3a64,6 4
Peso ao nascimento 3,6 1,0a 10,8 8
Ganho do nascimento a desmama 45 2,8a82 7
Peso a desmama 56 2,8a 15,9 13
Peso aos 12 meses 5,4 2,0a10,8

Peso aos 18 meses 4,2 1.3a77 11
Rendimento de carcaga 0,5 0,0a0,8

Qualidade de carcaga 0,8 -28a29 8

Fonte: Adaptado de LONG (1980).

As diferencas maximas entre as médias dos grupos genéticos de animais
cruzados indicam a magnitude dos efeitos que pode ser atingida para uma caracteristica
através da selegdo de touros cruzados superiores ou de ragas puras. As diferengas entre
os reciprocos, por outro lado, sdo uma indicagdo da importancia da diregdo do
cruzamento, isto €, qual das ragas deve ser a raga paterna e qual deve ser a raga materna.
Os valores desses parametros sdo fun¢des das ragas envolvidas em um determinado
experimento. Na Tabela XXXIII pode-se observar que, para cada caracteristica, a
diferenga reciproca é menor, em média, que a respectiva diferenga maxima, indicando
a importancia da selegdo de touros para utilizagdo em sistemas de cruzamento, tanto
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de ragas puras como touros cruzados. As diferengas reciprocas foram, em meédia,
préximas de zero para periodo de gestagdo e rendimento de carcaga, mas podem ser
utilizadas como critério de escolha de ragas paternas e maternas em sistemas de
cruzamento de bovinos de corte, para outras caracteristicas, principalmente dificuldade
de parto (distocia).

Tabela XXXIII - Médias (%) e amplitudes de variagido (A) das diferengas maximas e
reciprocas para caracteristicas de bovinos de corte (N = niimero de experimentos)

Diferengas maximas Diferengas reciprocas

Caracteristicas

% A N % A N
Taxa de natalidade - - = 6,1 0a19,6 9
Taxa de sobrevivéncia:
- a0 nascimento 6,1 2,3a10,1 5] 3,3 1,4a6,6 5
- a desmama 91 4,1a14,0 4 5,7 26a127 10
Idade a puberdade -20,5 - 1 - - -
Periodo de gestagao 2,5 1,2a4,2 5 0,7 04a0,9 2
Distocia 1458 68,4a260,1 5 94,5 0a 138,55 4
Peso ao nascimento 16,8 13,6 a 26,1 6 39 0,7a77 7
Ganho até desmama 7.4 38a11,1 5 8,6 56a153 6
Peso a desmama 9,2 58a 12,5 7 4,6 0,5a132 11
Peso aos 12 meses 12,3 6,2:d173 4 5,0 25a8,1 6
Peso aos 18 meses 10,0 6,9a11,1 5 3.2 04a6,2 9
Rendimento de carcaga 2,5 2,0a3,2 3 0,6 02a1,0 3
Qualidade de carcaga 15,2 11,4a 18,6 3 4,9 0,4a10,0 i

Fonte: Adaptado de LONG (1980).

Para as condigdes de ambiente e com os recursos genéticos disponiveis
para produgdo de carne bovina na América Latina, especialmente no Brasil, poucos
experimentos de cruzamento foram conduzidos com o objetivo de obter estimativas de
heterose para caracteristicas de importancia econdmica. Os resultados obtidos em
projetos experimentais de cruzamento entre ragas de bovinos de corte, na América
tropical, foram sumarizados por PLASSE (1983, 1989) e as médias das estimativas da
heterose sdo mostradas na Tabela XXXIV.

BARBOSA e DUARTE (1989) e BARBOSA (1990a) revisaram a literatura sobre
cruzamentos e ragas sintéticas no Brasil e obtiveram as médias e amplitudes das
estimativas constantes na Tabela XXXV. As médias das estimativas de heterose,
considerando as mesmas caracteristicas, sdo semelhantes para as condigdes de
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ambiente da América Latina tropical e do Brasil. Por outro lado, as médias da heterose
em cruzamentos na América Latina e no Brasil sdo maiores que aquelas sumarizadas
por LONG (1980), como pode ser visto nas Tabelas XXXII, XXXIV e XXXV. Isto é uma
indicagdo da diferenga entre os conjuntos de dados analisados. A revisdo de LONG
(1980) incluiu muitos resultados de cruzamentos entre ragas de Bos taurus
(principalmente Angus, Hereford e Shorthorn), enquanto que tanto PLASSE (1983, 1989)
como BARBOSA e DUARTE (1989) sumarizaram resultados de cruzamentos entre ragas
de Bos taurus e Bos indicus. Os efeitos da heterose sdo maiores em cruzamentos entre
ragas de Bos taurus e Bos indicus do que entre ragas de Bos taurus (KOCH et al., 1989)
ou entre ragas de Bos indicus (PLASSE, 1989).

Tabela XXXIV - Médias e amplitudes de variagao das estimativas de heterose, para
varias caracteristicas de bovinos de corte, na América Latina tropical (N = niimero de
estimativas)

Caracteristicas Heterose, % Amplitude N
Peso ao nascimento 8,8 5a13 5
Ganho até a desmama 11,8 11ad5 4
Peso & desmama 11,0 9a13 5
Ganho ap6s a desmama 29,5 23 a4l 4
Peso apos a desmama 155 12a19 4
Idade a puberdade -11,0 - 1
Peso a puberdade 11,0 - 1
Taxa de concepgao 13,5 9a16 4

Fonte: Adaptado de PLASSE (1983, 1989).

Tabela XXXV - Médias e amplitudes de variagao das estimativas de heterose, para
varias caracteristicas de bovinos de corte, no Brasil (N = nimero de estimativas)

Caracteristicas Heterose, % Amplitude N
Peso ao nascimento 7.5 58a 9,1 3
Peso a desmama 11:6 9,7a 15,2 3
Peso apos a desmama 9,4 -13,1a 20,6 10
Ganho em confinamento 16,3 0,5a30,4 5
Consumo matéria seca -3,4 -10,3a 6,5 4
Peso da carcaga 10,5 - 1
Rendimento da carcaga 2,9 = 1

Fonte: Adaptado de BARBOSA e DUARTE (1989) e BARBOSA (1990a).
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Os resultados obtidos na América Latina tropical, Argentina, Uruguai e no
Brasil sdo relativos a utilizagdo de touros de ragas européias (Bos taurus) em cruzamentos
com fémeas de ragas zebuinas (Bos indicus) e Criollo. Assim, grande parte das
estimativas refere-se a superioridade dos animais cruzados em relagdo aos das ragas
puras (européias ou zebuinas), como pode ser visto na Tabela XXXVI. A superioridade
dos animais cruzados ¢ de magnitude média (10 a 20%) para a maioria das caracteristicas
de crescimento e de reprodugéo. Os ganhos para rendimento de carcaga e produtividade,
por outro lado, sdo bastante modestos (aproximadamente 5%). A produgédo de leite nas
vacas cruzadas € 68% superior aquela observada nas vacas de ragas puras. As médias
das estimativas de superioridade dos cruzados em relagdo aos puros sdo muito
semelhantes, para cada caracteristica correspondente, as diferengas méaximas obtidas
por LONG (1980), como pode ser visto na Tabela XXXII.

Tabela XXXVI - Médias e amplitudes de variagao das estimativas de superioridade dos
animais cruzados em relagdo aos de ragas puras para varias caracteristicas em bovinos
de corte (N = numero de estimativas)

Caracteristicas Heterose, % Amplitude N
Peso ao nascimento 17,8 4a37 56
Ganho até a desmama 9,6 la23 37
Peso a desmama 10,9 3a 25 30
Ganho apos a desmama bk 2 a: 87 20
Pesos ap6s a demama 11,4 6al8 28
Ganho em confinamento 19,0 17a22 10
Peso da carcaca 24,0 18 a 55 22
Rendimento da carcaga 5,0 4a9 17
Idade ao abate -10,8 Jia=21 25
Idade a puberdade 11,5 -11a-16 4
Peso a puberdade 35 2a4d 3
Taxa de concepgao 18,4 0 a 56 1
Taxa de mortalidade -18,0 2a-48 6
Produgéo de leite 68,0 48 a 87 3
Indices de produtividade 59 -17a 35 15

Fonte: Adaptado de BARBOSA e DUARTE (1989), JOANDET (1989) e PLASSE (1983, 1989).

Os efeitos da heterose residual e da perda por recombinagdo nas geragoes
secundarias de cruzamento entre ragas de bovinos de corte sdo discutidos a seguir, de
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maneira semelhante aquela observada para bovinos de leite, exceto quanto a maior
énfase em experimentos que permitam a obtengéo de estimativas de perdas por recom-
binagéo, utilizando as equagdes propostas por KOCH et al. (1985a) e SYRSTAD (1989).

DAMON et al. (1959) avaliaram Charolés, Hereford, Angus, Shorthorn, Brahman
e Brangus (aproximadamente %8 Angus + 38 Brahman), como ragas paternas, sobre
fémeas das ragas Angus, Brahman, Brangus e Hereford, na regido do Golfo dos Estados
Unidos. Os resultados obtidos para peso a desmama (180 dias de idade), de acordo com
a raga materna, sao apresentados na Tabela XXXVII. As vacas Brangus desmamaram
bezerros mais pesados do que as vacas Angus, Brahman e Hereford, sugerindo heterose
residual para habilidade materna na raga Brangus, uma vez que todas as vacas foram
acasaladas com touros das mesmas seis ragas.

Tabela XXXVII - Médias e diferengas para peso a desmama dos bezerros de acordo com
a raca materna (N = niimero de observagdes)

Diferencas, kg

Raga materna N Média, kg

Brahman Angus Hereford
Brangus 163 201 gr* 1654* (1824
Brahman 150 193 i 10%*
Angus 145 186 8%
Hereford 139 183 -

** (P <0,01); * (P <0,05);" (P> 0,05).
Fonte: DAMON et al. (1959).

Diferengas significativas para peso aos 180 dias de idade foram observadas por
ELLIS (1963) em cruzamentos envolvendo as ragas Brahman e Hereford, na Estagédo
Experimental de McGregor, Texas. Os resultados sdo mostrados na Tabela 2XXXVIII,
onde pode ser visto que ndo houve redugéo da heterose na geragao Fy. Estimativas de
perdas por recombinagéo de -8,4 kg e -0,5 kg foram obtidas pela aplicagao das equagdes
propostas por SYRSTAD (1989) para, respectivamente, auséncia e presenca de efeitos
maternos, indicando que os modelos convencionais da heterose sdo consistentes para
explicar parte da heterose residual na geragéo F2. A heterose materna para peso aos 180
dias de idade foi de 7,3%, enquanto a heterose total na geragao F foi de 16,2%. Assim,
os modelos convencionais sdo suficientes para explicar os 8,9 pontos percentuais de
heterose individual na F2, em relagéo a heterose na geragéo F1 (13,3%), uma vez que
aproximadamente metade da heterose na F1 (6,7%) é perdida pela redugdo da



214

heterozigose da geragdo F1 para a Fz. A estimativa de perda por recombinagéo
individual, de acordo com a equagdo de KOCH et al. (1985a), foi igual a -8 kg, muito
semelhante aquela obtida pela aplicagdo da equagdo proposta por SYRSTAD (1989).
Deve-se ressaltar que o sinal negativo das estimativas de perdas por recombinagéo
significa, na realidade, um ganho epistético; para verificar isso, basta lembrar que os
contrastes s@o descritos em fungéo de diferengas em relagdo a média da geragéo F2,
como pode ser visto no item sobre perdas por recombinagéo.

Tabela XXXVIII - Médias e niveis de heterose, em bezerros puros e cruzados Brahman
x Hereford, para peso aos 180 dias de idade (desmama), em McGregor, Texas

Peso aos 180 dias de idade
Grupos genéticos

Média, kg Heterose, %

Ragas paternas: (173) -

- Brahman (B) 171 -

- Hereford (H) 174 -

Geracao Fi: (196) (13,3)
- Bx H (BH) 193 11,6
- Hx B (HB) 200 15,6
Retrocruzas: (194) (12,1)
-BxBH 198 14,5
-HxBH 202 16,8
-BHxB 189 9,2
-BHxH 186 7.5
Geragao Fa: (201) (16,2)

- BH x BH 201 16,2

Fonte: Adaptado de ELLIS (1963).

O desempenho dos animais puros e cruzados Brahman x Hereford em
confinamento foi estudado por CARTWRIGHT et al. (1964) na Estagdo Experimental de
McGregor, Texas. As médias e os niveis de heterose para ganho de peso durante 140
dias de confinamento sdo apresentados na Tabela XXXIX, onde observa-se que a
superioridade do F1 em relagdo a média das ragas paternas foi de 10,7%. Entretanto, a
estimativa de perda por recombinagéo, na auséncia de efeitos maternos, foi igual a 0,036
kg/dia, o que representa uma perda de 3,6% em relagao a média das ragas puras. Assim,
para ganho de peso em confinamento de bezerros Brahman x Hereford, o modelo de
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epistasia paterna é consistente com os resultados obtidos por CARTWRIGHT et al.
(1964).

Tabela XXXIX - Médias e niveis de heterose para ganho de peso em confinamento de
animais puros e cruzados Brahman x Hereford, McGregor, Texas

Ganho de peso em confinamento
Grupos genéticos

Meédia, kg/dia Heterose, %

Ragas paternas: (0,999) -

- Brahman (B) 0,926 -

- Hereford (H) 1,071 -
Geragao Fi: (1,106) (10,7)

- Bx H (BH) 1,108 10,9

- Hx B (HB) 1,103 10,4
Geragao Fa: (0,981) (-1,8)

- HB x HB 0,981 -1,8

Fonte: Adaptado de CARTWRIGHT et al. (1964).

KIDDER et al. (1964) compararam os desempenhos quanto ao peso em varias
idades de bovinos das ragas Brahman e Devon e seus produtos de cruzamento (F1,
retrocruzas, cruzados de duas ragas em cruzamento rotacionado e F2). Embora a maioria
dos bezerros tenha sido produzida por touros Brahman em vacas Devon, apenas as
médias do F1 sdo mostradas na Tabela XL, uma vez que ambos os reciprocos tiveram
desempenhos semelhantes. As duas populagdes de retrocruzas também apresentaram
desempenhos semelhantes. A populagéo sintética (F2+) foi obtida pelo acasalamento de
touros cruzados Brahman x Devon com fémeas cruzadas e possuia um pouco mais de
genes da raga Devon do que da raga Brahman. Como os animais da raga Devon foram
superiores aos da raga Brahman para as caracteristicas de crescimento, a populagédo
sintética tenderia a superestimar o nivel de heterose residual nas populagdes
secundarias. Como pode ser observado na Tabela XL, a proporcao da heterose, relativa
a geragao F1, nos retrocruzas, cruzados de duas ragas e na populagéo sintética diminuiu
com o aumento da idade dos animais. Para pesos aos 12 e 18 meses e, especialmente,
para o ganho de peso dos 12 aos 18 meses de idade, a heterose da geragédo F1 foi bastante
reduzida nas outras geragdes, principalmente na Fo. Estes resultados sdo compativeis
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com o modelo de epistasia paterna para a heterose (SHERIDAN, 1981) nos pesos aos 12
e 18 meses de idade e ganho de peso dos 12 aos 18 meses de idade.

Tabela XL - Médias e niveis de heterose para caracteristicas de crescimento de animais
Brahman, Devon e cruzados Brahman x Devon (H, % = heterose)

Peso desmama Peso 12 meses Peso 18 meses
Grupos genéticos

kg H, % kg H, % kg H, %
Ragas puras 154,2 - 210,5 - 274,9 -
Geragéo Fq 180,5 171 246,8 17,2 315,7 14,8
Retrocruzas 181,4 17,6 233,6 11,0 295,3 7,4
Cruzas de 2 ragas 178,3 15,6 2322 10,3 296,6 7.9
Geragéo Fao+ 170,1 10,3 212.,3 09 276,7 0,7

Fonte: Adaptado de KIDDER et al. (1964).

Para cruzamentos entre Angus e Brahman, KIDDER et al. (1964) relataram os
resultados sumarizados na Tabela XLI. A populagdo de animais retrocruzas nao
apresentou nenhuma heterose residual para ganho de peso dos 12 aos 18 meses de
idade, indicando que os modelos convencionais ndo sdo compativeis para explicar a
heterose. As médias apresentadas nas Tabelas XL e XLI mostram que as geragdes F1
foram superiores as geragdes de retrocruzas para pesos aos 12 e 18 meses de idade,
indicando que a heterose individual foi mais importante do que a heterose materna para
essas caracteristicas. Ndo é possivel obter estimativas de perdas por recombinacéo, de
acordo com as equagdes de SYRSTAD (1989), para os dados apresentados na Tabela
XLI porque a géragéo F néo foi avaliada no experimento de cruzamentos.

Dados de peso & desmama (205 dias de idade) de bezerros Hereford e mestigos
resultantes de cruzamento rotacionado entre touros de vérias ragas puras (Angus,
Charolés, Hereford e Shorthorn) com vacas cruzadas Brahman x Europeu foram
analisados por TOVAR (1965). Animais F2 Brahman x Hereford foram produzidos e
avaliados durante dois anos, sendo mantida uma populagéo de Hereford durante todo
o experimento. As médias do peso a desmama e as diferencas relativas entre grupos
genéticos cruzados e a raga Hereford, quando contemporaneos, sdo apresentadas na
Tabela XLII. Os bezerros Hereford foram sempre mais leves que os demais a desmama.
Os retrocruzas Hereford x (Brahman x Hereford) e os F2 Brahman x Hereford tiveram
desempenhos semelhantes, indicando que as perdas por recombinagdo foram
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praticamente nulas, quando se considerou a diferenga no desempenho dos bezerros
Hereford puros; nesse caso, a estimativa de perda por recombinagéo foi de -0,15 kg.
Assim, os modelos convencionais para a heterose sdo consistentes para explicar o
desempenho superior dos bezerros cruzados Brahman x Hereford. Os produtos de
cruzamentos rotacionados de trés e quatro ragas foram superiores ao retrocruzamento
com Hereford, produgdo de F2 e cruzamento rotacionado com cinco ragas, sendo a
meédia das diferengas igual a 8,9 pontos percentuais, com amplitude de variagédo de 10,2
pontos percentuais.

Tabela XLI - Médias (em kg) e niveis de heterose para caracteristicas de crescimento
de animais Angus, Brahman e cruzados Angus x Brahman na Flérida (H, % = heterose)

Ragas puras F Retrocruzas
Caracteristicas
kg H, % kg H, % kg H, %
Peso a desmama 147,9 = 163,3 10,4 191,4 29,4
Peso aos 12 meses 193,2 - 234,1 21,2 222.7 15,3
Peso aos 18 meses 256,3 = 3134 22,3 284,4 11,0
Ganho 12-18 meses 63,1 = 79,3 25,7 61,7 2.2

Fonte: Adaptado de KIDDER et al. (1964).

CHAGAS (1966) avaliou a eficiéncia reprodutiva de vacas das ragas Brahman
e Hereford e cruzadas Brahman x Hereford e Angus x Brahman x Hereford na regido do
Golfo do Texas, Estados Unidos. As médias estimadas por quadrados minimos para
percentagens de fecundagao, nascimento e desmama, bem como os niveis de heterose,
sdo sumarizados na Tabela XLIII. Verifica-se que as vacas F1 Brahman x Hereford foram,
em média, 15,6% superiores as vacas puras quanto a porcentagem de bezerros
desmamados, quando acasaladas com touros das ragas Angus (5,2%), Brahman (18,2%)
e Hereford (24,7%). As vacas cruzadas Angus X Brahman x Hereford, acasaladas com
touros Angus, tiveram o melhor desempenho (29,9%) quanto a taxa de desmama. Estes
resultados sugerem que a heterose materna é mais importante que a heterose individual
para caracteristicas de eficiéncia reprodutiva, uma vez que as vacas cruzas de trés ragas
foram superiores as da geragédo F1. Devido a auséncia da geragdo F2 no experimento,
ndo é possivel obter estimativas de perdas (ou ganhos) por recombinagdo para as
caracteristicas estudadas, mas os resultados sdo consistentes com o modelo
aditivo-dominante para a heterose.
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Tabela XLII - Médias e diferencas relativas (Hereford = 100) para peso aos 205 dias de
idade em bezerros Hereford e cruzados Europeu x Brahman (B)

Peso aos 205 dias de idade

Grupos genéticos

contemporaneos Média, kg %
Hereford (H) 202,8 100,0
Hx BH 232,2 114,5
Hereford (H) 190,7 100,0
F2 BH 220,4 115,6
Hereford (H) 185,8 100,0
Charolés x BH (CBH) 231,5 124,6
Hereford (H) 172.,5 100,0
Angus x CBH (ACBH) 211;1 122,4
Hereford (H) 172,1 100,0
Angus x CBH 213,6 124,1
Shorthorn x ABCH 196,9 114,4

Fonte: Adaptado de TOVAR (1965).

Tabela XLIII - Médias e niveis de heterose para percentagens de fecundacao,
nascimento e desmama de vacas puras e cruzadas Brahman, Hereford e Angus
(H, % = heterose relativa a média das ragas paternas)

Fecundacgao Nascimento Desmama

Grupos genéticos

das vacas % H, % % H, % % H, %
Ragas puras: (86) - (84) - (77) -

- Brahman (B) 86 - 82 - 72 -

- Hereford (H) 87 - 85 - 82 -
Geracao F1: (91) (5,8) (90) (7,1) (89) (15,6)
- Angus x BH (ABH) 83 -3,6 82 -2,4 81 5.2
- Brahman x BH 91 58 91 8,3 91 18,2
- Hereford x BH 98 13,9 96 14,3 96 24,7
Cruzas de 3 ragas: (100) (16,3) (100) (19,0) (100) (29,9)
- Angus x ABH 100 16,3 100 19,0 100 29,9

Fonte: Adaptado de CHAGAS (1966).
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GAINES et al. (1970) compararam animais de ragas puras, F1 e cruzados de trés
ragas, filhos de vacas de ragas puras, para ganho de peso da desmama (206 dias de
idade) até ao abate (472 dias de idade). As ragas envolvidas no experimento foram Angus,
Hereford e Shorthorn. Os resultados obtidos sdo mostrados na Tabela XLIV, onde
pode-se observar que os F1 apresentaram niveis de heterose semelhantes, enquanto que
a média dos cruzados de trés ragas foi um pouco menos da metade da heterose das
populagdes F1. Estes resultados sao consistentes com a presenga de heterose devido a
epistasia paterna, uma vez que a redugao da heterose foi maior que a esperada.

Tabela XLIV - Médias e niveis de heterose para ganho de peso da desmama ao abate
em varios grupos genéticos Angus, Hereford e Shorthorn

Grupos genéticos Ganho de peso, kg Heterose, %
Ragas puras: (234,1)

- Angus (A) 223,6

- Hereford (H) 241,6 -

- Shorthorn (8) 237,0 -
Geragao Fi: (247,2) (5,6)

- Ax H (AH) 2479 6,6

- A xS (AS) 240,5 44

- Hx S (HS) 253,2 58
Cruzas de 3 racas (240,2) 2,8)

Fonte: Adaptado de GAINES et al. (1970).

MEYERHOEFFER (1972), comparando bovinos das ragas Angus e Brahman
com populagdes F1, F2 e F3 para peso a desmama, observou que a populagao F3
apresentou aproximadamente 90% da heterose presente na geragao F1 Angus x Brahman
(incluindo os reciprocos). O nivel de heterose para peso a desmama na geragéo 3, mais
alto do que o esperado com base na heterose observada na geragao F1, ndo pode ser
explicado pelos modelos converncionais nem pelo modelo de epistasia paterna
envolvendo genes complementares. Entretanto, apesar de néo se ter informagdes sobre
selegdo nas diferentes geragdes, SHERIDAN (1981) sugere que o padrdo de heterose
observado na F3 € consistente com o modelo de epistasia paterna envolvendo genes
duplicados.

SEIFERT e KENNEDY (1972) relataram resultados comparativos de populagdes
F1 e F2 de dois grupos genéticos envolvendo Africander x Shorthorn-Hereford (AX) e
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Brahman x Shorthorn-Hereford (BX), avaliadas na Australia (Rockhampton) através de
dois indices de produtividade, medidos pela relagdo entre quilogramas de carne
produzidos por vaca em reprodugdo a desmama (250 dias de idade) e aos 820 dias de
idade. As médias e as diferengas relativas (F2 - F1, em % do F1) sdo mostradas na Tabela
XLV. Observa-se que a redugdo no desempenho foi maior nas populagdes BX do que
nas populagdes AX, principalmente devido a redugéo da eficiéncia reprodutiva das
vacas F2 do grupo BX. Por outro lado, se a redugédo de 27,9% no indice de produtividade
a desmama do grupo BX fosse explicada pela redugéo na heterozigose, isto significaria
que a média das ragas paternas, isto €, P=F; -2 (F1 - F2), seria menor que a metade
da média da geragédo F1; a heterose na geragdo F1 teria que ser maior que 100%, o que
seria pouco provavel. Assim, os modelos convencionais para heterose ndo sao
consistentes para explicar a redugdo na heterose das geragdes F1 e F2 dos grupos
genéticos AX e BX. A redugdo na heterose, em ambos os grupos genéticos, pode ser
atribuida as perdas por recombinagdo na geragdo F2 e isto, por sua vez, confirma o
modelo da epistasia paterna como explicagdo da heterose observada em geragdes
secundarias de cruzamentos.

Tabela XLV - Médias e diferengas relativas, para quilogramas de carne produzidos por
vaca em reproducio a desmama (IPD) e aos 820 dias de idade (IPA), em populagoes Fq
e Fy Africander x Hereford-Shorthorn (AX) e Brahman x Hereford-Shorthorn (BX).

Grupos genéticos Geragao IPD, kg/vaca IPA, kg/vaca
AX F1 132,6 253,0
) 111,7 208,4
Fo-Fq -20,9 -44,6
(F2 - F1)/F1, % -15,8 17:6
BX F1 128,2 ' 217,6
F2 92,4 171,9
F2-F -35,8 -45,7
(F2 - F1)/F1, % -27,9 -21,0

Fonte: Adaptado de SEIFERT e KENNEDY (1972).

Um experimento de cruzamentos entre Angus, Charolés e Hereford, conduzido
pelo Departamento de Agricultura da Carolina do Norte, Estados Unidos, foi analisado
por DILLARD et al. (1980) quanto aos pesos ao nascimento e a desmama e o ganho do
nascimento até a desmama.
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Os resultados obtidos sdo mostrados na Tabela XLVI. As estimativas de
heterose foram maiores para ganho do nascimento & desmama do que para 0s pesos ao
nascimento e a desmama. A comparagao dos modelos utilizados na anélise dos dados
(modelo de grupos genéticos e modelo de regresséo) indicou que a heterose materna,
epistasia e ligagao podem ter contribuido para as diferencas entre grupos genéticos para
peso a desmama e ganho de peso do nascimento a desmama, mas estes efeitos
adicionais (isto &, além de grupos genéticos) explicariam apenas 1% da variancia. Assim,
os modelos convencionais foram suficientes para explicar a heterose para peso a
desmama e ganho de peso do nascimento & desmama. Para peso ao nascimento, a
redugéo da heterose nas retrocruzas foi maior que a redugédo na heterozigose e a heterose
nas cruzas de trés ragas (8,4%) foi maior que a esperada de acordo com os modelos
convencionais, indicando sua inconsisténcia para explicar a variagdo da heterose nos
grupos genéticos estudados. Apesar disso, DILLARD et al. (1980) recomendaram a
utilizagdo de modelos de regressdo linear para andlise de dados e predigdo do
desempenho de animais resultantes de cruzamentos, com base no desempenho de
alguns grupos genéticos, incluindo necessariamente o F1 e as ragas paternas.

Tabela XLVI - Médias e niveis de heterose para pesos ao nascimento (PN) e 4 desmama
(PD) e ganho diario de peso do nascimento a desmama (GND), em cruzamentos
envolvendo Angus, Charolés e Hereford (N = nimero de observagées)

Médias, kg Heterose, %

Grupos genéticos

N PN PD GND PN PD GND
Ragas puras: (711) (31,1) (160) (0,63) - - -
- Angus (A) 256 29,1 165 0,67 - - -
- Hereford (H) 455 32,2 157 0,61 - - -
Geragao F1: (487) (32,1) (173) (0,69) (3,2) (8,1) (95
-HxA 416 31,6 172 0,69 1,6 75 9,5
- Charolés (C) x H 71 34,9 177 0,69 12,2 10,6 9,5
Retrocruzas: (294) (30,6) (168) (0,67) (-1,6) (5,0) (6,3)
-Ax AH 175 29,5 167 0,67 -5,1 44 6,3
-Hx AH 119 32,2 170 0,67 315 6,3 6,3
Cruzas de 3 ragas: (1418)  (33,7) (183) (0,73) (8,4) (14,1) (15,9)
-AxCH 72 33,2 187 0,75 6,8 16,9 19,0
-Cx AH 461 34,3 181 0,72 10,0 13,1 14,3
- Outras 885 33,5 183 0,73 .7 14,4 15,9

Fonte: Adaptado de DILLARD et al. (1980).
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CUNNINGHAM (1982), em uma revisdo de resultados experimentais de
cruzamentos em camundongos, milho, cdes e gado de corte, afirmou que evidéncias
experimentais para confirmar a principal conseqiiéncia do modelo de dominéncia
(dependéncia linear entre desempenho e heterozigose) ndo séo dificeis de serem
encontradas. Contudo, alguns resultados mostraram desvios significativos em relagao
ao modelo de dominéncia, principalmente para caracteristicas ndo influenciadas por
efeitos maternos. Apesar disso, CUNNINGHAM (1982) concluiu que o modelo de
dominéncia é adequado para predigédo de programas de cruzamentos. Com base nisso,
um modelo genético foi desenvolvido para ser aplicado em varias situagdes, conforme
pode ser visto em CUNNINGHAM (1987).

Os resultados de um programa de cruzamentos entre as ragas Angus, Hereford
e Shorthorn, conduzido na Estagdo Experimental de Gado de Corte de Fort Robinson,
Nebraska, de 1957 a 1971 e na Estagédo Experimental de Clay Center, Nebraska, de 1972
a 1976, demonstraram que o sistema de cruzamentos rotacionados manteve altos niveis
de heterose de uma geragéo para a outra (GREGORY e CUNDIFF, 1980; CUNDIFF et al.,
1982; KOCH et al., 1989). Os dados sumarizados na Tabela XLVII mostram que niveis
de heterose mais altos foram mantidos no cruzamento rotacionado de trés ragas do que
no de duas ragas (20% em média) para peso a desmama do bezerro por vaca em
reproducdo. Além disso, o aumento da heterose observada para o cruzamento
rotacionado de trés ragas foi proporcional as diferengas esperadas na heterozigose em
relacdo a geragdo F1. As diferencas genéticas esperadas entre os cruzamentos
rotacionados de duas e trés ragas, em relagdo as ragas puras (Angus, Hereford,
Shorthon), na primeira e segunda geragoes (Tabela XLVII) sdo sumarizadas na Tabela
XLVIII, cujos detalhes sdo discutidos a seguir, com o objetivo de esclarecer as
comparagodes feitas entre as proporgoes observada e esperada para peso a desmama por
vaca em reprodugao.

Os bezerros retrocruzas expressam, em termos teéricos de acordo com a
hipétese de dominancia, apenas a metade da heterozigose individual dos bezerros F1 e
toda a heterose materna, uma vez que sdo filhos de vacas F1; com base nos efeitos da
heterose individual de 8,5% e da heterose materna de 14,8%, o aumento total em relagdo
as ragas puras € de 19,05% para peso a desmama por vaca em reprodugdo. Por outro
lado, os bezerros cruzados de trés ragas, produzidos para estabelecer a rotagdo de trés
ragas, expressam os niveis maximos de heterose individual e materna e, por isso, o
aumento total em relagao as racgas puras é de 23,3%. Da mesma forma, os bezerros
resultantes do cruzamento rotacionado de duas ragas expressam 75% da heterose
individual e 50% da heterose materna porque sao filhos de vacas retrocruzas. Estas
expectativas, multiplicadas pelos seus respectivos efeitos, produzem um aumento total
de 13,78% em relagéo aos bezerros de ragas puras. Os bezerros cruzados de trés ragas,
por sua vez, expressam 75% da heterose individual e 100% da heterose materna, dando
um aumento total de 21,18% em relagdo aos bezerros de ragas puras. Todas essas
expectativas sdo baseadas na hipétese de que a heterose residual é proporcional ao nivel
de heterozigose residual e é devida aos efeitos de dominancia dos genes. Assim, se a
epistasia ou efeitos de varias combinagdes génicas sdo importantes como causas da
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heterose, os resultados observados ndo deveriam ser préoximos daqueles esperados.
Como pode ser observado na Tabela XLVIII, os resultados observados foram, em média,
6 pontos percentuais acima dos resultados esperados, indicando um pequeno ganho
por recombinagé@o para peso a desmama por vaca em reprodugao, em cruzamentos
envolvendo Angus, Hereford e Shorthorn, exceto para os retrocruzamentos. A maior
diferenga (14 pontos percentuais) foi obtida para o cruzamento rotacionado de trés ragas

(Tabela XLVIII).

Tabela XLVII - Niveis de heterose para peso a desmama por vaca em reprodugiao em

cruzamentos rotacionados entre as ragas Angus, Hereford e Shorthorn

Ragas Cruzamento rotacionado
Item/Caracteristica

Puras Duas ragas Trés ragas

Primeira Geragao

Grupos genéticos:
- Vacas Puras F1 F1
- Bezerros Puros Retrocruzas  Cruzas 3 ragas
N2 de acasalamentos 431 410 210
Taxa de desmama, % 75 79 83
Peso a desmama, kg 196 216 221
Peso a desmama/vaca em reprodugao:
- Peso a desmama, kg/vaca 147 171 184
- Diferenga, kg 0 24 37
- Proporgao observada, % 100 116 125
- Proporgao esperada*, % 100 119 123

Grupos genéticos:

- Vacas

- Bezerros

N¢ de acasalamentos

Taxa de desmama, %

Peso a desmama, kg

Peso a desmama/vaca em reprodugao:
- Peso & desmama, kg/vaca
- Diferenga, kg

- Proporgao observada

- Proporgao esperada*, %

Segunda Geragao

Puras

Puros
367
69
189

129

0
100
100

Retrocruzas 1 Cruzas 3 ragas
Retrocruzas 2  Retrocruzas 1

388
78
206

160
31
124
114

239
84
210

174

45
135
121

*Proporgao esperada com base nos efeitos de heterose individual de 8,5% e heterose materna
de 14,8%, supondo que a perda da heterose é proporcional a redugao na heterozigose.

Fonte: Adaptado de CUNDIFF et al. (1982).
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Tabela XLVIII - Diferengas genéticas esperadas entre cruzas de duas e trés ragas, em
relagao as ragas puras, para peso a desmama por vaca em reproducao (PD/VACA).

Heterose, %
Geragao/Contrastes Aumento em
Individual Materna PD/VACA*, %

Primeira geragao:

- Retrocruzas x puros 50 100 19,05

- Cruzas 3 ragas x puros 100 100 23,30
Segunda geragao:

- 2 1agas X puros . 75 50 13,78

- 3 ragas X puros 75 100 21,18

* Proporgao esperada com base nos efeitos de heterose individual de 8,5% e heterose materna
de 14,8%.

Quantidades significativas de heterose residual em retrocruzas reciprocas de
Brahman e Hereford foram relatadas por CARTWRIGHT (1971) para peso do bezerro aos
180 dias de idade, de Brahman e Shorthorn para crescimento até a desmama (KOGER
et al., 1975), de Brahman e Angus e de Brahman e Charolés (PEACOCK e KOGER, 1979)
para caracteristicas de eficiéncia reprodutiva das fémeas cruzadas. GREGORY et al.
(1982) compararam os efeitos da heterose individual, heterose materna e das diferengas
genéticas entre ragas, para caracteristicas de crescimento até a desmama, em um
delinamento experimental incluindo os animais puros e todos os cruzamentos possiveis
entre Pardo-Suigo, Red Poll, Hereford e Angus. As vacas que produziram bezerros
cruzados desmamaram 7,4% mais peso de bezerro (kg de bezerro desmamado por vaca
parida) do que as vacas que produziram bezerros de ragas puras. Os efeitos maternos
foram favoraveis as ragas Red Poll e Pardo-Suigo, em comparagdo com Angus e Hereford.
Para as caracteristicas associadas com taxa de crescimento, as quatro ragas foram
classificadas em ordens diferentes quando usadas em cruzamentos. (Pardo-Suigo, Red
Poll, Angus e Hereford) do que quando usadas como ragas puras (Pardo-Suigo, Angus,
Hereford, e Red Poll), indicando que a heterose residual pode ser influenciada pela
maneira como as ragas sao avaliadas em cruzamentos.

KOCH et al. (1985a), analisando dados de varias caracteristicas em geragdes
avangadas de cruzamentos entre Angus e Hereford, observaram que os niveis de
heterose residual foram favoraveis para a maioria das caracteristicas estudadas (Tabela
XLIX) e concluiram que a formagdo de populagdes compostas de duas ou mais ragas
pode ser uma alternativa viavel para o aumento da eficiéncia biolégica da produgao de
bovinos de corte. A heterose residual na geragao F3 para as caracteristicas incluidas na
Tabela XLIX néo se desviou significativamente da heterose esperada sob o modelo de
dominancia, isto é, metade (50%) da heterose na geragdo F1, exceto para taxa de
sobrevivéncia dos bezerros, taxa de concepgdo, marmorizagdo, ganho apés a desmama
e facilidade de parto. A maior redugdo dos efeitos da heterose, em relagédo aquela
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esperada sob a hipotese de dominancia, ocorreu para a taxa de sobrevivéncia dos
bezerros, taxa de concepgdo e marmorizagao. A perda de heterose, por outro lado, foi
menor que a esperada para peso aos 470 dias de idade, ganho apés a desmama, peso
da carcaga e area de olho do lombo, com ganhos epistaticos variando de 11 a 86 pontos
percentuais e, em meédia, de 35 pontos percentuais. A redugdo do efeito da heterose
para a taxa de sobrevivéncia dos bezerros foi muito alta porque a média das ragas puras
também foi muito alta (95,4%), principalmente devido & média da raga Hereford (97,1%),
além do efeito positivo da heterose para peso ao nascimento (KOCH et al., 1985b). Efeitos
positivos de heterose para sobrevivéncia dos bezerros foram encontrados em outros
experimentos, como naqueles sumarizados por LONG (1980) e mostrados nas Tabelas
KXXII e XXXIII desse trabalho, onde a média da heterose foi de 0,8%, com as diferengas
maximas e reciprocas sendo de 6,1% e 3,3%, respectivamente.

Tabela XLIX - Médias dos efeitos da heterose individual e materna e heterose residual,
para varias caracteristicas, em cruzamentos Angus x Hereford

Heterose
Caracteristicas
Individual Materna Residual, %

Peso ao nascimento, kg 0,82 0,45 63
Taxa de sobrevivéncia -0,70 -0,30 -310
Peso a desmama, kg 6,90 12,80 48
Peso aos 470 dias, kg 15,90 10,20 75
Taxa de concepgao, % 5,40 -1,60 -29
Peso da carcaga, kg 11,40 8,20 61
Gordura de cobertura, mm 1,27 1,02 44
Area do olho do lombo, cm? 4,00 0,50 67
Marmorizagao, 1-10 pontos 0,04 0,06 -100
Ganho até a desmama, g/dia 31,00 61,00 47
Ganho ap6s a desmama, g/dia 37,00 -9,00 136
Facilidade de parto, % -0,70 3,30 85

Fonte: Adaptado de KOCH et al. (1985a).

FRISCH (1987) analisou as razdes fisiologicas da heterose para ganhos de peso
do nascimento & desmama e pds-desmama (até 24 meses de idade), de animais
Hereford-Shorthorn (X), Brahman (B), F1 BX (incluindo reciprocos) e FnBX, em quatro
niveis de estresse ambiental na Australia. Em geral, a heterose aumentou com o nivel
de estresse ambiental, sendo o dobro no nivel mais alto (sem controle de carrapatos,
bernes e vermes) do que no mais baixo para ambos os grupos genéticos (F1BX e FnBX).
No entanto, a heterose residual no FnBX foi muito menor que a esperada sob o modelo
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aditivo-dominante; esta redugdo é consistente com a perda de combinagdes epistaticas
derivadas das ragas paternas (B e X), portanto, com o modelo de SHERIDAN (1981).

GREGORY et al. (1988) descreveram um experimento delineado para avaliar a
heterose residual em trés populagdes compostas de quatro (MARC II e MARC III) e cinco
ragas (MARC I), para caracteristicas de crescimento, reprodugdo e de qualidade do
produto obtido. Os resultados preliminares, obtidos no periodo de 1978 a 1986 foram
publicados por GREGORY et al. (1988) e KOCH et al. (1989) e sdo sumarizados na Tabela
XL. Os niveis de heterose residual para caracteristicas de crescimento, reprodugao e de
habilidade materna ndo foram menores do que os esperados sob a hipétese de
dominancia. Resultados mais recentes foram relatados por GREGORY et al. (1991a) para
caracteristicas medidas da concepgéo até a desmama (duragdo da gestagéo, distocia,
sobrevivéncia do bezerro, pesos ao nascimento e & desmama e ganho de peso do
nascimento a desmama), GREGORY et al. (1991b) para caracteristicas de crescimento
apods a desmama (peso, altura, conformagdo e musculatura), GREGORY et al. (1991c;
1992a) para caracteristicas reprodutivas, GREGORY et al. (1992b) para caracteristicas
de crescimento das vacas (peso, altura, condigdo corporal) e GREGORY et al. (1992c)
para produgédo de leite das vacas. Para a maioria das caracteristicas analisadas, a
heterose residual nas geragoes secundarias (F2, F3 e F4) foi proporcional & heterozigose
residual. A excegao a esta conclusao foi a redugao da heterose residual para
caracteristicas reprodutivas (taxas de natalidade e de desmama) e para peso de bezerro
desmamado por vaca em reproducdo. De modo geral, o modelo de dominancia foi
suficiente para explicar a heterose residual nas populagdes estudadas.

MORRIS et al. (1986) também ndo observaram perdas da heterose em
populagdes da geragédo F3, entre Angus e Hereford, para caracteristicas de crescimento
do nascimento a desmama, além da esperada pela reducao de heterozigose; para peso
aos 12 meses e ganho de peso apds a desmama, no entanto, a geragao F3 ndo foi superior
a média das ragas paternas, indicando perdas de heterose para as caracteristicas de
crescimento apés a desmama.

Se os efeitos de recombinagdo sdo importantes, a quantidade de heterose
residual pode ser muito menor do que a esperada sob a hipétese de dominancia, uma
vez que os coeficientes de recombinagdo em populagdes compostas sdo idénticos a
heterozigose (KOCH et al., 1989). Dados de caracteristicas indicadoras de eficiéncia
produtiva de vacas Hereford (H), ¥4 Simental (S) + 34 H, V2 S+ 12 H, e 34 S+ V4 H foram
analisados por KRESS et al. (1986), com o objetivo de avaliar a validade do modelo
aditivo-dominante em relagdo as médias fenotipicas dos quatro grupos genéticos de
vacas. O critério de avaliagéo da validade do modelo foi o coeficiente de determinagédo
(Rz) associado a regressdo linear das médias dos grupos genéticos na proporgao de
Simental dos trés primeiros grupos genéticos (H, ¥4 S + V2 S). A maioria das 18
caracteristicas estudadas apresentou R? maior que 75%, o que indica que o modelo
aditivo-dominante é valido para a predigao das médias fenotipicas dos grupos genéticos
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avaliados. Mais recentemente, KRESS et al. (1992) também relataram a validade do
modelo aditivo-dominante para a heterose materna em vacas dos mesmos grupos
genéticos, exceto para caracteristicas relativas a data de concepgéo, numero de servigos,
duragéao da gestagdo, dificuldade de parto e produgéo de leite.

Tabela XL - Heterose observada e esperada, para varias caracteristicas, na geragao F3
de populagdes compostas de quatro e de cinco ragas puras

Contrastes

Caracteristicas Heterose

F1-P F,-P F3-P esperada*
Peso ao nascimento, kg 1,6 2,0 2 152
Peso a desmama (PD), kg 18,0 17,0 19,0 14,0
Peso aos 12 meses, kg 26,0 29,0 30,0 20,0
Idade a puberdade, dias -30,0 -26,0 G =28:0
PD/vaca reprodugéao, kg/vaca 25,0 23,0 = 19,0
Taxa de concepgao, % 5,0 11,0 - 4,0

*Baseada nos efeitos de 8,5% para heterose individual e 14,8% para heterose materna, supondo
que a heterose residual € proporcional a heterozigose residual.
Fonte: Adaptado de GREGORY et al. (1988) e KOCH et al. (1989).

PLASSE (1989), em uma revisao dos experimentos de cruzamentos na América
Latina tropical, mostrou que o desempenho dos animais cruzados foi superior ao do
Zebu durante trés geragdes de cruzamento rotacionado entre Zebu e Criollo. Resultados
satisfatorios também foram obtidos com populagdes compostas de Criollo, Zebu e
Charolés (PLASSE, 1983). Trés populagdes compostas foram formadas recentemente na
Venezuela, incluindo vérias ragas européias, Criollo e Brahman. Resultados preliminares
mostraram a sua superioridade, quanto a taxa de concepgdo, em relagdo ao Brahman
de 13% e 19% em dois rebanhos e uma inferioridade de 3% em um outro rebanho. Assim,
PLASSE (1989) sugere que a formagéao de populagdes compostas de ragas de Bos taurus
e de'Bos indicus (60% da composigdo genética pelo menos) € uma estratégia viavel para
produgédo continua de animais cruzados (machos e fémeas) e tem, ainda, a vantagem
de evitar a produgdo de animais com mais de 50% de genes de Bos taurus, como ocorre
nos cruzamentos rotacionados.

Para as condigdes brasileiras, BARBOSA e DUARTE (1989) obtiveram
estimativas das médias das diferengas relativas (Zebu = 100) variando de 11% (ragas
européias e ragas sintéticas) a 32% (produgao de animais cruzados de trés ragas) para
peso ao nascimento, peso a desmama, peso ao abate, peso da carcaga e rendimento de
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carcaga. A produgéo de animais F1 foi 14% superior a produgao de Zebu e a produgéo
de retrocruzas foi 24% superior, quando foram consideradas as cinco caracteristicas
mencionadas acima. A superioridade dos animais cruzados em relagdo ao Zebu variou
de 2% (rendimento de carcaga) a 30% (peso ao nascimento). Apesar disso, os
experimentos de cruzamentos realizados no Brasil ndo permitem a obtengdo de
estimativas de heterose residual e a falta de dados sobre um grande numero de
caracteristicas, principalmente sobre eficiéncia reprodutiva de fémeas cruzadas, limita
a recomendagao de sistemas de cruzamento com base em conhecimentos gerados nas
condigdes de produgdo existentes no Brasil.

SACCO et al. (1989) analisaram dados de produgdo de vacas puras (Angus,
Brahman, Hereford, Holstein e Jersey), F1 e F2, cruzadas com touros das ragas Charolés
e Red Poll, resultantes do experimento de cruzamento em dialelo conduzido na Estagéo
Experimental de McGregor, Texas. O objetivo do estudo foi obter estimativas de heterose
materna residual para pesos ao nascimento e a desmama dos bezerros. Os resultados
obtidos para pesos ao nascimento e a desmama sdo sumarizados na Tabela LI, onde
pode-se observar que a heterose materna para peso ao nascimento foi maior nas vacas
F1 (1,5%) do que nas F2 (0,9%). Contudo, aproximadamente 60% da heterose materna
foi retida na geragéo F2, com valor muito préximo do esperado (50% da heterose materna
dasvacas F1). Estes resultados indicam que a heterose materna € de pequena magnitude
para peso ao nascimento e que os efeitos de recombinagdo nédo sdo importantes. Por
outro lado, as estimativas de heterose materna para peso a desmama foram significativas
nas vacas F1 (8,7%) e negligiveis nas vacas F2 (-0,4%), indicando uma perda substancial
da heterose materna e sugerindo que os efeitos epistaticos da recombinagao foram
importantes.

Tabela LI - Estimativas de heterose materna para pesos ao nascimento e a desmama,
em bezerros cruzados filhos de vacas F; e F, Angus, Brahman, Hereford, Holstein e
Jersey (P = 100).

Peso ao nascimento Peso a desmama

Grupo genético da

vaca/contraste kg % kg %
13 33,3 101,56 216,4 108,7
1) 33,8 100,9 2139 99,6
F1-P 0,5 1,5 17,4 8,7
F2-P 0,3 0,9 0,8 0,4
F2-F 0,5 1,5 -2,5 -1,2

Fonte: Adaptado de SACCO et al. (1989).
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As evidéncias experimentais obtidas em bovinos de corte indicam concluses
diferentes sobre a heterose residual em populagdes cruzadas, dependendo das
caracteristicas consideradas na andlise dos experimentos. Para caracteristicas de
crescimento até a desmama (peso ao nascimento, peso a desmama, ganho de peso do
nascimento a desmama), os modelos da heterose foram satisfatérios para explicar a
heterose residual nas geragdes secundarias na maioria dos resultados experimentais
sumarizados nesse trabalho. A epistasia foi importante em apenas alguns casos. Para
peso a desmama e ganho de peso do nascimento a desmama, a heterose residual foi
proporcional & heterozigose dos animais cruzados em 87% dos experimentos. Em geral,
a heterose materna foi mais importante para estas caracteristicas do que a heterose
individual, indicando a necessidade da manutengéo de rebanhos de fémeas cruzadas,
ou seja, a utilizagdo de sistemas de cruzamento rotacionado e, provavelmente, a
formagdo de ragas sintéticas, sdo as estratégias mais favoraveis para explorar os
beneficios da heterose materna.

Por outro lado, para as caracteristicas de crescimento da desmama ao abate
(nos machos) e da desmama a entrada em reprodugdo (nas fémeas), os modelos
convencionais para explicar a heterose foram suficientes na metade dos resultados
experimentais encontrados na literatura revisada nesse trabalho. Assim, a epistasia foi
importante em 50% dos casos, indicando que os niveis de heterose residual para
caracteristicas de crescimento apds a desmama nao devem ser estimados com base no
modelo de dominancia. Para a utilizagdo de sistemas de cruzamento rotacionado e a
formagdo de ragas sintéticas em bovinos de corte, ha necessidade de se obter
informagdes sobre o desempenho de populagdes cruzadas, em comparagao com as ragas
puras e a populagao F1, nas condi¢des de ambiente, manejo e produgdo existentes numa
determinada regido. Esta conclusdo tem implicagdes sérias sobre as estratégias de
utilizagdo de recursos genéticos. Se os animais cruzados forem criados em condigoes
melhoradas de ambiente e de manejo, entdo os ganhos heteréticos na fase de
crescimento até a desmama praticamente sdo anulados na fase da desmama ao abate.
Alguns pesquisadores, como CUNDIFF et al. (1974), SPELBRING et al. (1977) e SACCO
et al. (1989), sugeriram que a heterose diminui com o aumento da idade. Isto justifica a
redugéo no tempo de produgdo de animais cruzados através da intensificagdo da criagéo
na fase apos a desmama, tanto dos animais de abate como das fémeas de reproducao.
Conclusdo semelhante foi obtida por PLASSE (1989) ao sumarizar resultados de
cruzamentos entre Bos taurus e Bos indicus na América Latina tropical.

Para caracteristicas de carcaga (peso, rendimento, marmorizagdo, gordura de
cobertura, grau de qualidade) e indices de produtividade (quilogramas de bezerro a
desmama por vaca em reprodugdo e outros indices), as evidéncias experimentais
sumarizadas neste trabalho mostraram que ambos os grupos de modelos de heterose
(convencional ou epistasia) foram igualmente freqiientes para explicar a heterose
residual em geragoes secundarias de cruzamento.
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Quanto as caracteristicas de eficiéncia reprodutiva (taxa de concepgéo, taxas
de nascimento e de desmama, idade a puberdade, etc.), a heterose residual foi
suficientemente explicada pela heterozigose das fémeas cruzadas em 9 dos 16 resultados
experimentais. Quando as condi¢des de ambiente e de manejo foram insuficientes, a
vantagem genética das vacas cruzadas quanto a eficiéncia reprodutiva foi praticamente
nula. A manifestagdo da heterose, em animais adultos, parece ser dependente das
condigdes de ambiente, principalmente o nutricional.

Para o conjunto de caracteristicas analisadas nos experimentos sumarizados
neste trabalho, a heterose residual nas geragdes secundarias de cruzamento entre
diferentes ragas de bovinos de corte foi proporcional a heterozigose em 39 (66%) dos 59
resultados disponiveis e comparaveis. Isto é devido a maior quantidade de informagdes
sobre caracteristicas de crescimento até a desmama e sobre a eficiéncia reprodutiva
para as quais, conforme discutido anteriormente, a heterose residual foi explicada
principalmente (72% em média) pelo modelo de dominéncia. Entretanto, como a
epistasia fol importante, em termos relativos, para caracteristicas de crescimento apds
a desmama e o resultado final de qualquer sistema de produgédo é composto pelo
conjunto de caracteristicas, ou pelo menos deve ser visto dessa forma, a principal
conclusao é que nao se deve recomendar sistemas de cruzamento em bovinos de corte
com base apenas no desempenho das ragas paternas e do F1 entre elas. Por outro lado,
se o sistema de produgéo for limitado a fase de cria de bezerros (até a desmama), entdo
a heterose residual é proporcional a heterozigose na maioria das situagdes e a
recomendagao de sistemas de cruzamento ou formagao de ragas sintéticas pode ser feita
com base no desempenho das ragas paternas e dos animais da geragao F1. Nesse caso,
por razdes praticas, a formagdo de ragas sintéticas € uma alternativa que pode ser
considerada para o melhoramento da eficiéncia biolégica da produgéo de bovinos de
corte no Brasil.

Por ultimo, apesar da importancia da heterose para a maioria das caracteristicas
de bovinos de corte, pode-se concluir que a heterose residual nas geragdes secundarias
de cruzamento depende da idade em que a caracteristica é observada. A interagao entre
causas da heterose, heterose residual e idade do animal é sugerida com base nos
resultados experimentais sumarizados neste trabalho, principalmente para
caracteristicas de crescimento do nascimento a desmama e da desmama até a idade de
abate ou de entrada em reprodugao, e precisa ser estudada para a recomendagao de
sistemas de cruzamento em bovinos de corte.

6. RESUMO E CONCLUSOES

Vérias hipdteses tém sido propostas para explicar as bases genéticas e
fisiologicas da heterose. Evidéncias experimentais para todas as hipdteses podem ser
encontradas na literatura. Contudo, a explicagao genética mais comumente encontrada
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para a heterose é que existe dominancia em muitos locos, isto &, a heterose ¢ o resultado
da dispersdo de genes complementares, na maioria dos casos.

Os aspectos genético-quantitativos da heterose e os modelos propostos para
analise de dados resultantes de experimentos de cruzamentos, foram apresentados e
discutidos nesse trabalho com o objetivo de mostrar as diferengas entre as hipéteses
para a heterose. Embora parega haver linearidade entre a heterose e o grau de
heterozigose, a evidéncia experimental disponivel indica que o nivel de heterose em
geragdes secunddrias (isto é, outras que ndo a F1) é menor do que aquele que seria
previsto com base na porcentagem de heterozigose. Um exemplo desta situagdo é a
inferioridade das populagdes F2 em relagdo a média das primeiras retrocruzas, para
caracteristicas ndo influenciadas por efeitos maternos, embora haja identidade (50%)
quanto a quantidade de heterozigose. Com base em resultados desse tipo, varios
modelos foram propostos com o objetivo de descrever os desvios da associagao linear
entre heterozigose e heterose.

Os efeitos da interagdo entre locos sdo geralmente descritos em termos de
perdas (ou ganho) por recombinagédo ou perdas epistaticas nas situagdes onde ndo ocorra
recombinagdo. A heterose residual e os modelos sugeridos para explica-la, foram
discutidos em detalhes para alguns exemplos de sistemas de cruzamentos.

Evidéncias experimentais de heterose, heterose residual e efeitos de
recombinagéo, para caracteristicas de crescimento e de reprodugao em bovinos de leite
e de corte foram revisadas e sumarizadas neste trabalho. O objetivo dessa revisao foi
verificar a adequagao e a possibilidade de utilizagdo dos modelos propostos para explicar
a heterose residual nas geragdes secundarias, com a finalidade de se recomendar
sistemas de cruzamento para as condi¢des brasileiras, com base nos resultados do
desempenho de animais da geragao F1 e das ragas paternas utilizadas nos cruzamentos
para produgéo do F1. A recomendagao de sistemas de cruzamento, por outro lado, deve
levar em consideragéo as limitagdes discutidas por KOGER (1980), MADALENA (1989)
e BARBOSA (1990a). As principais conclusdes sobre niveis de heterose e de heterose
residual sdo apresentadas a seguir. ;

Para produgéo de leite por lactagdo, a média das estimativas de heterose foi
igual a 7,62 + 1,96%, com uma amplitude de variagdo de 30,8 pontos percentuais (-1,7
a 29,1%). Para cruzamentos entre ragas de Bos taurus, a heterose para producao de leite
foi, em média, de 5,1%. Para cruzamentos entre ragas de Bos taurus e Bos indicus a
heterose para produgédo de leite foi de 25,2%, indicando que as diferengas genéticas
entre as ragas de Bos taurus sdo muito menores do que aquelas entre ragas européias
e zebuinas.

Quanto aos modelos propostos para explicar a heterose residual nas geragoes
secundarias de cruzamentos entre ragas de bovinos de leite, a maioria (70%) dos
experimentos mostrou que os modelos convencionais (dominancia e sobredominancia)
nao sdo adequados para predigdo do desempenho de outros grupos genéticos, com base
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respectivamente, a epistasia foi significativa na metade dos resultados experimentais,
indicando que os nives de heterose residual para crescimento apés a desmama néo sdo
proporcionais a heterozigose residual dos animais cruzados. Dessa maneira, sugere-se
a existéncia de interages entre causas da heterose, heterose residual e idade, para
caracteristicas de crescimento em bovinos de corte. Até a desmama, a heterose seria
devida a dominancia e apds a desmama a heterose seria causada principalmente pela
agdo génica epistatica, isto &, pelas interagdes génicas entre alelos de locos diferentes.

Para as caracteristicas de reprodugdo, carcaga e produtividade, a heterose
residual foi proporcional a heterozigose em mais da metade dos resultados
experimentais. No entanto, como o sistema de produgdo de bovinos de corte deve ser
considerado como um conjunto (concepgao-consumo), a principal conclusdo é que nao
se deve recomendar sistemas de cruzamento e formagao de ragas sintéticas em bovinos
de corte com base nas informagdes obtidas nas geragdes primarias (F1 e reciprocos) e
nas ragas paternas.

Por outro lado, se o sistema de produgéo for limitado a fase de cria, isto é, do
nascimento até a desmama, entdo a recomendacgédo de sistemas de cruzamento e de
formagdo de ragas sintéticas pode ser feita considerando-se os desempenhos dos
animais das ragas puras e da geragao F1, uma vez que a heterose residual é proporcional
a heterozigose residual nas geragdes secundarias. Por razdes praticas, e considerando
as limitagdes descritas por KOGER (1980), a formagéo de ragas sintéticas ¢ a estratégia
mais adequada para o melhoramento da eficiéncia bioloégica da produgdo de carne,
através da utilizagdo da diversidade genética existente. Nesse caso, a utilizagdo de
procedimentos desenvolvidos para otimizar a composi¢ao genética das populagdes
compostas de duas ou mais ragas pode ser de grande valia (MACNEIL, 1987). A avaliagédo
das diferentes estratégias deve ser feita nas condi¢des de produgao existentes, como
demonstrado experimentalmente por MORGAN (1986) e sumarizado por VENTER et al.
(1986). Os procedimentos para o delineamento de experimentos de cruzamento, tendo
em vista a eficiéncia da avaliagdo dos efeitos genéticos aditivos, da heterose e dos efeitos
maternos foram descritos por CUNNINGHAM e CONNOLY (1989).

Finalmente, considerando as conclusdes obtidas para a heterose residual em
bovinos de leite e bovinos de corte, a conclusao geral é que a heterose nas geragoes
secundarias ndo é, na maioria dos casos, proporcional a heterozigose residual e, por
isso, ndo deve ser estimada com base apenas nos desempenhos dos animais das ragas
puras e dos F1 entre elas. Experimentos de cruzamentos devem ser delineados de forma
adequada, para que seja possivel a geragao de tecnologias apropriadas aos diferentes
sistemas de produgdo de bovinos de leite e de bovinos de corte. Nesse sentido,
recomenda-se a incluséo e a avaliacdo de animais das ragas puras, da geragao F1, dos
retrocruzas e das geragdes Fz e F3 nos experimentos de cruzamentos e a avaliagdo de
todos os grupos genéticos simultaneamente (grupos contemporaneos), com repeti¢do
e, se possivel, em pelo menos dois niveis de ambiente nutricional. Além disso, todas as
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fases da vida produtiva dos animais devem ser avaliadas, incluindo a longevidade das
fémeas. A avaliagdo da eficiéncia econémica dos diferentes sistemas de utilizagao dos
recursos genéticos, de ambiente e manejo é fundamental para a recomendagdo de
sistemas de cruzamento entre ragas de bovinos.
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