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RESUMO - Os objetivos neste trabalho foram comparar estimativas de pardmetros genéticos obtidas por meio de dois
modelos — um contendo apenas efeitos aditivos e de dominancia e outro que incluiu os efeitos aditivo-conjunto (complementaridade)
e epistatico — e testar alternativas de critérios objetivos para determinag¢do do coeficiente lambda na aplicagdo da regressdo de
cumeeira. Os resultados obtidos revelaram que a escolha de um critério para determinacdo do coeficiente lambda em regressao
de cumeeira depende ndo apenas do conjunto de dados e do modelo utilizado, mas, sobretudo, de um conhecimento prévio acerca
do fenémeno estudado e do significado pratico e da interpretacdo dos parametros encontrados. Pelo uso de modelos mais
completos para avaliagdo de efeitos genéticos em bovinos de corte, pode-se identificar a contribui¢@o dos efeitos aditivo-conjunto
e epistatico, que encontram-se embutidos no efeito de heterose estimado por modelos mais simples. A regressao de cumeeira ¢é
uma ferramenta que viabiliza a obtencdo dessas estimativas mesmo na presenca de forte multicolinearidade.
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Estimates of genetic effects in crossbred calves by different models and
estimation methods

ABSTRACT - The purpose of this study was to compare estimates of genetic effects obtained using the additive-dominance
model and another which included parameters for joint-additive (complementarity) and epistatic effects, as well as evaluate
alternative objective criteria for choosing the lambda coefficient in ridge regression implementation. The results indicated that
the criterion to be employed at the choice of lambda not only depends on the data set and the model used, but also on a previous
knowledge about the phenomenon under study and the practical interpretation of estimated coefficients. When performing
genetic effects evaluation, if other than additive and dominance effects are contemplated, it may be possible to identify and
separate joint-additive and epistatic effects, which are usually inlaid in the heterotic effect estimated by the additive-dominance
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model. The use of ridge regression method can make such analyses possible even under strong multicollinearity.

Key Words: biased estimation, epistasis, heterosis, multicollinearity, ridge regression

Introducao

Sistemas de cruzamentos sdo fundamentados na
exploragdo de efeitos raciais e de heterose. O uso eficiente dos
efeitos raciais se baseia no conhecimento das caracteristicas
raciais diretas e maternas. Adicionalmente, o uso efetivo da
heterose requer a caracterizagdo dos efeitos de heterose
nas vacas e nos bezerros cruzados (Roberson et al., 1986).

A heterose ¢ seus efeitos, geralmente benéficos ao
desempenho, tém sido atribuidos aos efeitos de dominancia
de genes de acdo melhoradora. Em muitas investigagdes,
essa hipotese mostra-se satisfatoria na explicacao da supe-
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rioridade observada em grupos de individuos cruzados,
como reportado por Gregory etal. (1991). Contudo, segundo
Sharmaetal. (2000), em alguns experimentos e investigagdes
em que individuos da geragdo F, ou sintéticos sdo estudados,
a hipdtese da dominancia tem sido insuficiente para ajustar
os resultados. Certas combinagdes de alelos em diferentes
locos interagem para determinar fenotipos extremamente dife-
rentes dos que seriam preditos considerando-se os efeitos
de cada alelo isoladamente, constituindo a agdo epistatica
(Phillips, 1998).

De acordo com Wright (1978), ao longo do processo
de formacdo das racgas, a selegdo natural deve, de algum
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modo, operar sobre sistemas interativos de genes, como
blocos, produzindo combinagdes mais eficientes. A quebra
de associagdes epistaticas favoraveis entre genes de ori-
gem parental parece ser a principal causa do declinio no
desempenho de caracteristicas de crescimento em geragdes
avancadas de cruzamentos Bos taurus x Bos indicus.
Logo, aepistasia parece ser um efeito genético importante
que ndo deve ser ignorado em avaliagdes de desempenho
de cruzamentos, particularmente quando a finalidade do
exercicio ¢ a predi¢ao de desempenho de gendtipos nao
testados, para decisdes em futuros programas de cruza-
mentos (Demeke etal.,2003).

Segundo Dickerson (1973), a perda dessa superiorida-
de epistatica observada nas ragas puras advém da
recombinagdo nos gametas produzidos por pais cruzados.
Em geragdes avancadas de animais cruzados, portanto,
todas as formas de acdo e interacdo génica e genotipica se
manifestam e o balango liquido entre efeitos de dominancia
e de epistasia ¢ o que, normalmente, acaba sendo estimado
e interpretado como heterose (Fries et al., 2000a).

Quando se consideram caracteristicas de crescimento
de animais cruzados em ambiente tropical, imagina-se que
dois conjuntos de genes estejam atuando: um relacionado
ao potencial de crescimento e outro a adaptagdo. Esses dois
conjuntos podem ser tomados como caracteristicas que se
complementam e cujo produto (interacdo) forneceria uma
base tedrica para a heterose que ndo depende de dominancia
ou epistasia. Essa relacdo multiplicativa entre as acdes
aditivas para as duas caracteristicas foi definida por
Kinghorn (1993) como “profit heterosis” e pode ser inter-
pretada como um efeito de complementariedade entre as
caracteristicas que determinam crescimento.

O melhor conhecimento da magnitude de influéncia de
outros tipos de efeitos genotipicos, além da dominancia,
daria subsidios para predi¢do mais consistente dos valores
esperados para o desempenho de populagdes cruzadas. O
método mais aplicado para derivar equacdes de predigdo é o
dos quadrados minimos. Contudo, quando existem fortes
relagdes lineares entre as varidveis independentes
(multicolinearidade), a simples estimativa por quadrados
minimos dos coeficientes de regressao individuais tende a
ser instavel, geralmente com grande erro-padrdo, e pode
provocar inferéncias erroneas (Bergmann & Hohenboken,
1995).Kinghorn & Vercoe (1989), Cassady etal. (2002) e Roso
et al. (2005a) reportaram problemas de multicolinearidade
quando efeitos epistaticos foram adicionados ao modelo
aditivo-dominante.

Existem métodos alternativos de estimagao que forne-
cemuma analise mais informativa dos dados quando existe

a multicolinearidade (Chatterjee & Price, 1991; Draper &
Smith, 1998). Um desses métodos ¢ aregressao de cumeeira
(Hoerl & Kennard, 1970), que consiste na adi¢do de um
coeficiente lambda a diagonal principal da matriz de corre-
lagdes, visando quebrar as dependéncias lineares. Quanto
mais alto o valor de lambda, menores as correlagdes efetivas
entre as variaveis independentes, porém, maior o viés das
estimativas. O problema na regressao de cumeeira ¢ que o
valor de lambda ¢ definido por meio de argumentos relati-
vamente subjetivos (Freund & Littell, 2000).

Este trabalho foi realizado com os objetivos de compa-
rar estimativas de pardmetros genéticos obtidas por meio de
dois modelos — um contendo apenas efeitos aditivos e de
dominancia (Fisher, 1918) e outro que incluiu também os
efeitos aditivo-conjunto (complementaridade) e epistatico
—etestar alternativas de critérios objetivos para determina-
cdo do coeficiente lambda na aplicacdo da regressao de
cumeeira.

Material e Métodos

Foram utilizados dados de um programa de melhora-
mento de gado de corte (Conexao Delta G), contendo regis-
tros de 109.614 bezerros puros ¢ cruzados Hereford x Nelore
nascidos entre 1974 e 1999, distribuidos em 4.665 grupos
contemporaneos, e criados em 29 fazendas localizadas nos
estados de Mato Grosso, Goias, Mato Grosso do Sul, Sdo
Paulo, Parana e Rio Grande do Sul.

Agrupando-se os genotipos presentes no conjunto de
dados em oito classes (0a0,125;0,125a20,25;0,2520,375;
e assim por diante, em que 0 corresponde a puro Hereford
e 1 a puro Nelore), obtiveram-se as seguintes freqiiéncias
de observagoes: 51.308;658;9.801; 14.894,20.427,2.710;
3.578 ¢ 6.238, respectivamente.

Dois modelos foram empregados: o modelo 1 relacionava
o ganho de peso médio diario pré-desmama (em kg/dia) a
efeitos de agoes aditivas direta (AA) e materna (AM) e
heteroses direta (HA) e materna (HM). O modelo 2 incluiu
também os efeitos aditivo-conjunto direto (AAZ) e materno
(AMZ) e epistatico direto (EA) e materno (EM). Os efeitos
ambientais incluidos em ambos os modelos foram: grupo
contemporaneo; efeitos linear e quadratico de idade da
vaca de acordo com o sexo do bezerro; efeitos linear e
quadratico de idade a desmama; e polindmio segmentado
quadratico-quadratico de data juliana de nascimento. Os
grupos contemporaneos foram definidos como os bezerros
do mesmo sexo; nascidos nos mesmos ano, fazenda e
estacdo; criados no mesmo grupo de manejo (retiro); e
desmamados na mesma data juliana.
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Coeficientes para AA e AM foram definidos pela con-
tribui¢do dos genes Nelore na composicao genética de cada
individuo. Coeficientes para AAZ e AMZ entre Nelore ¢
Hereford foram calculados como AAZ=AA*(1-AA) e
AMZ=AM*(1-AM), respectivamente (Piccoli etal.,2002;
Britoetal.,2002).

Quando se considera gado de corte cruzado, envolvendo
ragas puras Bos taurus € Bosindicus e varias composicoes
intermedidrias, ¢ uma grande simplificacdo pressupor que
arelacdo entre o desempenho em determinada caracteris-
tica e composicdo genética sera linear na amplitude inteira
entre 0,0 e 1,0 (digamos que este valor indique a contribui-
¢do de zebuinos para o gendtipo do animal). E possivel
hipotetizar a ocorréncia de um efeito aditivo quadratico
(como um complemento ao efeito aditivo linear) sempre que
um 6timo intermedidrio seja vislumbrado. Em um ambiente
temperado, o efeito de alterar a composicao genéticade 0,0
para 0,25 Bos indicus ndo sera, necessariamente, equiva-
lente ao passar de 0,75 a 1,00.

Funcdes quadraticas de efeitos aditivos sdo geralmente
entendidas como efeitos epistaticos (interagdo nao-alélica)
ou de dominancia (interacdo entre alelos). Um problema
extra causado pela adicdo de um termo quadratico seria a
alta correlagdo entre as colunas correspondentes a AA e
AA*AA quando AA varia entre 0 e 1. Kinghorn (1993)
afirma que um modelo que inclua o produto de genes para
potencial de crescimento e genes para adaptagcdo ao ambi-
ente explicaria melhor o crescimento de gado de corte em
ambiente tropical. As funcdes definidas aqui como
AA*(1-AA) sdo usadas para estimar o efeito conjunto da
fracdo indicus do genoétipo (AA) e da fracdo taurus do
gendtipo (1-AA). Essa forma de estimar o efeito aditivo-
conjunto ajuda a minimizar colinearidades.

A férmula usada para calcular a heterozigose zebu-
taurino foi amesmausada por Bértoli (1991) e Schenkel (1993)
para o caso especifico de uma raga taurina e uma zebuina:

H =raca do pai + raca da mae — 2*(raca do pai*raga da
mae)
em que raga = fragdo zebuina do individuo.

Ovalorde H ¢ umamedidarelativaa méxima heterozigose
que se pode alcangar (F ) e esse maximo ¢ designado 100%
heterozigoto. Para o calculo das heterozigoses direta e
materna, foram necessarias as composicdes genéticas dos
pais e avoés maternos dos individuos. Quando ndo se
dispunha de informagao sobre a composicao genética dos
ancestrais maternos, foi assumido que o animal havia sido
produzido por acasalamento inter se.

Os efeitos de EA e EM foram modelados por
epistazigose, como em Fries et al. (2000a) e Roso et al.

(2005b), e calculados como a heterozigose média presente
nos gametas que geraram cada individuo ou como a
heterozigose média nos pais de um individuo. Segundo
esses autores, a verificagdo de mais heterozigose em uma
geracdo coincide com maior freqiiéncia de configuracdes
recombinantes nos gametas e, conseqiientemente, com
maior efeito epistatico na geragdo seguinte.

A verificacdo da existéncia de multicolinearidade foi
feita por meio do exame das correlagdes entre as variaveis
independentes e dos fatores de inflacdo de variancia (FIV),
segundo recomendagdes de Chatterjee & Price (1991) e
Freund & Littell (2000), respectivamente. Outro procedi-
mento para diagndstico de multicolinearidade consistiu do
exame dos autovalores da matriz de correlagdes e do nimero
de condigdo, que, para matrizes positivas definidas, pode
ser calculado como a raiz quadrada da razdo entre o maior
e o menor autovalor.

Naimplementagdo daregressao de cumeeira, trés crité-
rios alternativos foram testados objetivando definir o valor
mais apropriado de lambda: a soma dos FIVs; a soma dos
valores absolutos de t; e a média harmonica dos valores
absolutos de t. O uso da soma dos FIVs baseia-se no fato
de que, como indicativo da magnitude das correlagdes entre
as variaveis, ele pode ser tdo elucidativo no diagnostico de
multicolinearidade quanto na constatagao de sua auséncia.

A estatistica t é o resultado da divisdo da estimativa do
parametro pelo respectivo erro-padrdo. Segundo Fries etal.
(2000b), asoma dos valores absolutos de t ¢ uma estatistica
pragmatica e pode ser mais informativa que o simples exame
do comportamento das estimativas, uma vez que ha um
argumento objetivo apoiando a decisdo. Os valores dos
coeficientes de regressao linear tendem a diminuir com o
aumento de lambda, fazendo com que o ponto onde se
verifica a maior soma dos valores absolutos de t revele a
maior redugdo nos erros-padrao das estimativas.

A média harmonica, reciproco da média aritmética dos
reciprocos de uma série de numeros maiores que zero, tende
a ser menor que a média aritmética desses numeros quanto
maior a varidncia entre eles. Como se aproxima do menor
valor contido na série, a média harmonica fornece melhor
conhecimento sobre a dispersdo observada para os valores
de t. Quanto maior amédia harmoénica, maior a uniformidade
nadistribuicdo dos valores de t e, conseqlientemente, maior
a freqiiéncia de estimativas significativas.

Para testar se a inclusdo de pardmetros para os efeitos
epistatico e aditivo-conjunto efetivamente melhorou o
modelo, em termos de ajuste, um teste F foi computado. O
valor de F, conforme descrito por Weisberg (1980), foi
calculado pela seguinte formula:

© 2006 Sociedade Brasileira de Zootecnia
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_ (SQR Ap —SQR spEc)/(glAp ~ 2laDEC)
SQR ADEC/glADEC

F

em que: SQR ,y € SQR y pg - s80 as somas de quadrados dos
residuos dos modelos 1 e 2, respectivamente; € gl,py €
glapgc 820 os graus de liberdade dos residuos dos modelos
1 e 2, respectivamente.

O teste F fornece evidéncia contra o modelo mais
simples (1) se o valor de F ¢ maior que o valor tabelado para
uma distribuicdo F(glyp — glappcs &lapgc, @)- Outro
método empregado para verificar se a exclusao de alguma
variavel explicativa comprometia significativamente o ajuste
do modelo foi o calculo das estatisticas C(p) de Mallows
(1973).

As estimativas dos paradmetros para o modelo 1 foram
obtidas pelo método dos quadrados minimos (MQM). Para
o modelo 2, que continha os efeitos epistatico e aditivo-
conjunto, considerando a constatagdo da existéncia de
multicolinearidade, optou-se por estimar os parametros por
regressdo de cumeeira (RC). Todas as analises foram
conduzidas utilizando-se o procedimento REG do programa
SAS (SAS, 1996).

Resultados e Discussao

OvalordeF (20,44) no teste conduzido para verificara
significancia da diferenca de ajuste entre os dois modelos
foi altamente significativo (P<0,01), indicando superioridade
do modelo 2 em relagdo ao 1, em termos de ajuste.

Conforme descrito por Freund & Littell (2000), a esta-
tistica C(p) de Mallows, uma medida da variancia do erro
mais o viés introduzido pela exclusdo de uma variavel do
modelo, ¢ calculada como segue:

C(p) = [SQR(p)/QME] - (N -2p) + 1

em que QME ¢ o quadrado médio do erro do modelo
completo; SQR(p), a soma de quadrados de um modelo

contendo um subconjunto de p variaveis explicativas; e N,
onumero de observacdes. Quando se observa que C(p)>(p+1)
para um modelo contendo p varidveis explicativas, existe
evidéncia de viés, em razdo da exclusdo de uma variavel
importante do modelo.

Os valores de C(p) observados para os modelos contendo
subconjuntos com 16 varidveis (1 a menos que o modelo
completo) foram todos superiores a 20, indicando que a
exclusdo de apenas uma variavel provocaria falta de ajuste.

Calculados os coeficientes de correlagdo simples entre
as covariaveis contempladas no modelo 2, constatou-se
que 86,7% deles diferiram de zero (P<0,05), sendo 12,5%
superiores a 0,50. As estimativas das correlagdes entre as
oito covariaveis genéticas (Tabela 1) foram todas estatis-
ticamente significativas (P<0,01).

Ressalta-se que muitas relagdes lineares observadas
na matriz de coeficientes podem ndo advir de correlagdes
entre pares de variaveis explicativas, mas de associagdes
entre trés oumais delas. Dos fatores de inflagdo de variancia
encontrados paraas 17 covariaveis (nove ambientais e oito
genéticas), 13 foram superiores a 15, dos quais quatro foram
maiores que 100. Por ser uma fung@o do coeficiente de
correlacdo multipla entre as varidveis explicativas, o FIV
pode representar um parametro mais informativo sobre a
presenca de multicolinearidade. Verificou-se ainda que oito
autovalores foram proximos de zero e que o nimero de
condigdo foi de 60,44.

Defini¢do do valor de lambda a ser empregado na regressdo
de cumeeira

Os coeficientes negativos para os efeitos heterdtico
materno e aditivo-conjunto direto e positivo para epistasia
direta revelados pela analise por quadrados minimos ordi-
ndrios reforcaram ainda mais as evidéncias de alto grau de
multicolinearidade. A obten¢do dessas estimativas também
pode explicar, de certa forma, porque sdo poucos os relatos
do uso de modelos mais completos para estimagdo de

Tabela 1 - Estimativas dos coeficientes de correlagdo entre as covariaveis genéticas*

Table 1 - Correlation coefficient estimates between genetic covariables*
AA AM AAZ AMZ HA HM EA EM
AA 1,00000
AM 0,34053 1,00000
AAZ -0,42190 -0,16820 1,00000
AMZ -0,20903 -0,17446 0,33979 1,00000
HA -0,39159 -0,03642 0,88894 0,02385 1,00000
HM -0,15008 -0,10538 0,26185 0,80746 0,01300 1,00000
EA -0,02444 -0,16609 0,35685 0,59128 -0,01054 0,70577 1,00000
EM -0,18123 -0,18183 0,27327 0,76106 0,02513 0,26947 0,22589 1,00000

*AA, AM, HA, HM, AAZ, AMZ, EA e EM correspondem aos efeitos genéticos diretos e maternos de agéo aditiva, heterose, efeito aditivo-conjunto e epistasia,
respectivamente.
* AA, AM, HA, HM, AAZ, AMZ, EA and EM correspond to direct and maternal additive, heterotic, joint-additive and epistatic effects, respectively.
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parametros de epistasia e de outros efeitos genéticos.
Nesses casos, a regressdo de cumeeira pode representar
uma ferramenta que viabilize a obtengao de estimativas mais
coerentes com o fendmeno em estudo.

Pela observacgao do grafico dos valores das estimati-
vas dos pardmetros contra valores de lambda variando de
0 a 1, verificou-se que as maiores alteracdes nos valores
das estimativas ocorreram no intervalode 0 a 0,5, ponto a
partir do qual as estimativas tenderam a se estabilizar.
Fendmeno semelhante pode ser observado no comporta-
mento dos valores de t para as estimativas, no mesmo
intervalo (Figuras lae 1b). Graficos dos valores do coefi-
ciente de determinagdo (R2), do quadrado médio do erro e
do trago da matriz de projecdo (X(X’X)!'X’) foram
construidos no intervalo de 0 a 1, porém, todas essas
estatisticas se mostraram monotdnicas em lambda.

Graficos dos valores da soma dos FIVs, da média
harmonica e da soma dos valores absolutos de t foram,
entdo, construidos contra valores de lambda variando de 0
a | (Figuras lc, 1d e le). Avaliando como critério para
determinacdo de lambda a soma dos valores absolutos de t,

Estimativas de efeitos genéticos em bezerros cruzados por diferentes modelos e métodos de estimacéao

encontrou-se para essa estatistica valor maximo de 87,23
para lambda igual a 0,76. Para a média harmonica, o valor
maximo de 7,49 foi determinado paralambdaigual a0,57. As
somas dos FIVs decresceram com o aumento de lambda,
sendo que 94,38% da redugdo foi observada entre lambda
0e0,1. A observacdo das mudancgas nos FIVs nesse inter-
valode 0a 0,1 revelou que, paralambda igual a 0,06, todos
os FIVs jad eram menores que dois.

Pela comparagdo entre os valores das estimativas dos
parametros encontrados pelo MQM (lambda=0) e por RC
com defini¢do de lambda pelos trés critérios (Tabela 2),
nota-se que, para lambda igual a 0,06, a estimativa do
coeficiente para efeito aditivo-conjunto direto permane-
ceu negativa. Constata-se também que os valores obser-
vados paralambdaigual a0,57 ¢ 0,76 foram muito préximos,
indicando que, para este conjunto de dados, as estimati-
vas dos parametros ndo seriam muito diferentes pela
adocdo da soma ou da média harmonica dos valores abso-
lutos de t como critério para determinagdo de lambda.
Pdde-se observar neste estudo que o procedimento da
regressao de cumeeira atuou em dois estagios: na quebra

[72) 0 2 ( 30 T
3 ’ a) (b)
£ £ el
§g 01 ——AA S, 20 - ——AA
gg —a—AM 2 % —a—AM
2 38 ——AAZ T3 / ——AAZ
§ 3 0.0 ——AMZ o & 10 5 ——AMZ
8 & —>—HA oS 1 —%—HA
< 0,1 ——HM  £°% 0] —e—HM
.g —a—FEA § —a—FEA
i —EM & —=EM
Lu '072 T T T T T 1 '10 T T T T 1
0,0 02 04 06 08 1,0 0,0 02 04 06 08 1,0
Lambda Lambda
140 - (¢) 7,6 - (d) 87,5 - (e)
2 105 - . 12 _ 869 -
2 2 )
83 70 - 2’6,8— < 863 -
S = £
£ < 3
& 35 4 6,4 - 85,6 4
0 T I 6,0 T 1 85>0 T 1
0,0 0,5 1,0 0,0 0,5 1,0 0,0 0,5 1,0
Lambda Lambda Lambda

Figura 1 - Alteracdes nas estimativas dos parametros (a), nos respectivos valores de t (b), na soma dos FIVs (c), na média harménica
(d) e na soma dos valores absolutos de t (e) para valores do coeficiente lambda variando de 0 a 1. AA, AM, HA, HM, AAZ,
AMZ, EA e EM correspondem aos efeitos genéticos diretos e maternos de agéo aditiva, heterose, efeito aditivo-conjunto e

epistasia, respectivamente.
Figure 1 -

Changes on parameter estimates (a), respective Student t-values (b), sum of variance inflation factors - FIVs (c), harmonic mean (d) and sum of

absolute t-values (e) for lambda values ranging from 0 to 1. AA, AM, HA, HM, AAZ, AMZ, EA and EM correspond to direct and maternal additive,
heterotic, joint-additive and epistatic effects, respectively.
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da multicolinearidade, com valores de lambda inferiores a
0,1; e na mudanca efetiva nos valores das estimativas para
ointervalode 0,1 a 1.

Segundo Marquardt (1970), estimadores de regressao
de cumeeira podem ser vistos como uma espécie de média

Comparagdes entre as estimativas obtidas com os dois
modelos

Os resultados das analises pelos dois modelos sdo
descritos na Tabela 3. Os valores das probabilidades asso-
ciadas aos testes t de Student, sob hipotese de nulidade,

ponderada entre a informacgao contida nos dados e outra foram significativos (P<0,05) para todas as estimativas

informagdo (em termos Bayesianos, uma “informagao a apresentadas na tabela. O maior valor (P=0,0438) foi encon-

priori”’) para 15 quais os Vzlofresdatrlbuldos a variavel trado para HM estimada pelo modelo 2 por MQM, sendo
resposta sdo arbitrariamente definidos como zero. . .
P i i R todos os outros menores que 0,01. Ainda pelo método MQM,
O procedimento conduzido para determinacdo do valor ~ .
. i o observou-se alteragdo no comportamento (troca de sinal)
de lambda pode entdo ser interpretado, sob a oOtica . .
. L R da estimativa de heterose materna (HM) obtida com o
Bayesiana, como a especificacdo de 5 ou 10 distribui¢des . . . . o
. ) ; modelo 2. Além disso, sinal negativo para efeito aditivo-
a priori, por exemplo, com expectativa nula e cobrindo ] . o ] o
. , . L. conjunto direto (AAZ) e positivo para epistasia direta (EA)
uma amplitude plausivel, e acomparagdo de varias regres-
N . L g . foram observados. Especulou-se que esses resultados
sOes alternativas com as 5 ou 10 médias a posteriori. As ] ) o )
. estariam associados ao problema de multicolinearidade
duas abordagens oferecem certo esclarecimento sobre o ) ~ i j .
. - decorrente da inclusdo de maior niimero de covaridveis no
problema posto por um conjunto de dados: se a analise

correta depende do modelo e da informagdo externa ado- modelo. Espera-se que o efeito de heterose materna sejaum

tada, o pesquisador ndo deve esperar que algum procedi- dos mais atuantes na determinagdo do ganho de peso do

mento especifico seja automaticamente aplicavel (Dempster nascimento 4 desmama, de modo que a verificagdo de que

ctal., 1977). o maior erro-padrao relativo foi obtido para a estimativa de

Tabela 2 - Estimativas dos coeficientes (erros padréo) dos efeitos genéticos™* obtidos por regressédo de cumeeira com valores de lambda
variando de 0** a 1

Table 2 - Coefficient estimates (standard errors) of genetic effects* obtained by ridge regression with lambda values ranging from 0** to 1
Lambda AA AM AAZ AMZ HA HM EA EM
0,00 -0,03694 0,11699 -0,29742 0,34847 0,11266 -0,03102 0,03300 -0,07061
(0,00481) (0,00478) (0,04619) (0,05706) (0,01215) (0,01538) (0,01148) (0,01377)
0,06 -0,02743 0,11520 -0,04348 0,10332 0,04810 0,02639 -0,01727 -0,02617
(0,00434) (0,00436) (0,01249) (0,01296) (0,00348) (0,00467) (0,00615) (0,00452)
0,10 -0,02500 0,11126 -0,01584 0,08075 0,04071 0,02848 -0,02026 -0,02173
(0,00409) (0,00416) (0,00908) (0,00927) (0,00262) (0,00384) (0,005406) (0,00378)
0,20 -0,02098 0,10181 0,00990 0,05760 0,03289 0,02728 -0,02007 -0,01661
(0,00359) (0,00373) (0,00616) (0,00616) (0,00188) (0,00299) (0,00448) (0,00308)
0,30 -0,01821 0,09365 0,01945 0,04678 0,02912 0,02484 -0,01814 -0,01390
(0,00321) (0,00340) (0,00511) (0,00503) (0,00160) (0,00256) (0,00387) (0,00273)
0,40 -0,01611 0,08665 0,02408 0,03998 0,02663 0,02256 -0,01627 -0,01208
(0,00292) (0,00312) (0,00454) (0,00441) (0,00144) (0,00226) (0,00343) (0,00249)
0,50 -0,01445 0,08062 0,02654 0,03513 0,02475 0,02060 -0,01467 -0,01073
(0,00268) (0,00289) (0,00415) (0,00401) (0,00132) (0,00205) (0,00310) (0,00230)
0,57 -0,01349 0,07687 0,02755 0,03245 0,02366 0,01939 -0,01370 -0,00997
(0,00253) (0,00275) (0,00394) (0,00380) (0,00126) (0,00193) (0,00291) (0,00219)
0,60 -0,01311 0,07537 0,02786 0,03143 0,02324 0,01891 -0,01333 -0,00968
(0,00248) (0,00270) (0,00387) (0,00372) (0,00123) (0,00188) (0,00284) (0,00214)
0,70 -0,01201 0,07076 0,02852 0,02849 0,02196 0,01747 -0,01219 -0,00882
(0,00231) (0,00253) (0,00364) (0,00349) (0,001106) (0,00174) (0,00263) (0,00201)
0,76 -0,01144 0,06826 0,02871 0,02699 0,02128 0,01669 -0,01160 -0,00838
(0,00222) (0,00244) (0,00352) (0,00337) (0,00112) (0,00167) (0,00251) (0,00194)
0,80 -0,01109 0,06669 0,02877 0,02607 0,02086 0,01622 -0,01124 -0,00811
(0,00216) (0,00238) (0,00345) (0,00330) (0,00110) (0,00163) (0,00245) (0,00189)
0,90 -0,01030 0,06306 0,02876 0,02405 0,01989 0,01513 -0,01042 -0,00751
(0,00203) (0,00225) (0,00328) (0,00314) (0,00105) (0,00153) (0,00229) (0,00179)
1,00 -0,00963 0,05981 0,02858 0,02233 0,01902 0,01417 -0,00971 -0,00700
(0,00192) (0,00213) (0,00314) (0,00300) (0,00100) (0,00145) (0,00216) (0,00170)

*

AA, AM, HA, HM, AAZ, AMZ, EA e EM correspondem aos efeitos genéticos diretos e maternos de agéo aditiva, heterose, efeito aditivo-conjunto e epistasia,
respectivamente.

** Lambda=0 equivale a implementagdo do método de quadrados minimos.

* AA, AM, HA, HM, AAZ, AMZ, EA and EM correspond to direct and maternal additive, heterotic, joint-additive and epistatic effects, respectively.

**Lambda=0 corresponds to the implementation of the ordinary least squares method.
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Tabela 3 - Estimativas dos parametros* (erros-padréo) pelos modelos 1 e 2, por quadrados minimos ordinarios (MQM) e por regressao

de cumeeira (RC) com lambda 0,57, respectivamente

Table 3 - Parameter estimates* (standard errors) obtained with models 1 and 2, by ordinary least squares (MQM) and ridge regression (RC) with lambda
0.57, respectively
AA AM AAZ AMZ HA HM EA EM
Modelo 1 -0,03513 0,12719 0,03631 0,04738
MQM
(0,00466) (0,00460) (0,00290) (0,00370)
-0,03694 0,11699 -0,29742 0,34847 0,11266 -0,03102 0,03300 -0,07061
MQM
Modelo 2 (0,00481) (0,00478) (0,04619) (0,057006) (0,01215) (0,01538) (0,01148) (0,01377)
-0,01349 0,07687 0,02755 0,03245 0,02366 0,01939 -0,01370 -0,00997
RC
(0,00253) (0,00275) (0,00394) (0,00380) (0,00126) (0,00193) (0,00291) (0,00219)

*AA, AM, HA, HM, AAZ, AMZ, EA e EM correspondem aos efeitos genéticos diretos e maternos de agao aditiva, heterose, efeito aditivo-conjunto e epistasia,

respectivamente.

* AA, AM, HA, HM, AAZ, AMZ, EA and EM correspond to direct and maternal additive, heterotic, joint-additive and epistatic effects, respectively.

HM refor¢a ainda mais essaidéia. Conforme mencionado
anteriormente, a estratégia adotada procurando contor-
nar este problema foi a ado¢do do método de regressao
de cumeeira. Os valores das estimativas dos parametros
do modelo 2 foram determinados pela atribui¢do do valor
0,57 para o coeficiente lambda, ponto em que o maior
valor para a média harmonica dos valores absolutos de t
foi observado.

Observou-se que as estimativas de heterose obtidas
pelo modelo 1 foram superiores as encontradas quando
se consideraram os efeitos aditivo-conjunto e epistatico,
no modelo 2, pelo método RC. Os coeficientes estimados
para HA (0,03631) e HM (0,04738) pelo modelo 1 se
aproximam numericamente do obtido pela adig¢do dos
coeficientes estimados pelo modelo 2, por regressao de
cumeeira, para HA, AAZ e EA (0,03751), ¢ HM, AMZ ¢
EM (0,04187), respectivamente. Isso ¢ um indicativo de
que os parametros para heterose sdo superestimados
quando calculados por modelos mais simples, fato que
advém da diferenca em magnitude entre o coeficiente
positivo (para efeito aditivo-conjunto) e o negativo (para
epistasia). Fries et al. (2000a) compararam o uso de trés
modelos na predigdo do peso a desmama de bezerros
Hereford x Brahman: o modelo chamado “Benchmark”,
contendo covariaveis para AA, AM, HA e HM; o modelo
completo, incluindo covariaveis para AAZ, AMZ,EA e
EM; e o modelo genotipico, incluindo efeitos para os 15
genotipos existentes na populagdo, representando 100%
de ajuste. O primeiro modelo explicou 75,7% da variancia
entre os genotipos e o segundo, 90,1%. Nesse caso,
aproximadamente 60% da falta de ajuste do modelo mais
simples pdde ser reduzida pela inclusdo das covariaveis
para efeito aditivo-conjunto e de epistasia.

Neste estudo, as estimativas dos coeficientes de AA
(-0,03513) e AM (0,12719) para o modelo 1 foram muito
proximas das obtidas por quadrados minimos ordindrios
pelomodelo2(-0,03694 AAe0,11699 AM), o quelevaacrer
que essas covariaveis ndo estavam tdo fortemente envol-
vidas no problema de multicolinearidade. Quando compa-
radas as estimativas obtidas por regressdo de cumeeira
(-0,01349 AA ¢0,07687 AM), adiferenca aumentou consi-
deravelmente. Esse resultado indica que a aplicacdo do
mesmo lambda a todas as covaridveis do modelo impde um
viés desnecessario aquelas que ndo fazem parte da condi-
¢ao de multicolinearidade, evidenciando a necessidade de
um método que permita a adigdo de coeficientes lambda
condizentes com o envolvimento das respectivas covariaveis
nas relagdes lineares entre as variaveis independentes.

A implementagdo da regressao de cumeeira permitiu a
obteng¢do de estimativas biologicamente mais coerentes no
modelo 2, sendo observados sinais positivos para efeito
aditivo-conjunto (AAZ e AMZ) e heterose (HA e HM) ¢
negativos para epistasia (EA e EM) sobre a caracteristica
estudada (Tabela 3).

Conclusoes

A escolha de um critério para determinagao do coefici-
ente lambda em regressdo de cumeeira depende nao s6 do
conjunto de dados e do modelo utilizado, mas, sobretudo,
de um conhecimento prévio acerca do fenomeno estudado
e do significado pratico e da interpretacdo dos parametros
encontrados.

O uso de modelos mais completos para avaliagdo de
efeitos genéticos em bovinos de corte permite identificar a
contribuicao dos efeitos aditivo-conjunto e epistatico, que
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parecem estar embutidos no efeito de heterose estimado
por modelos mais simples.

A regressdo de cumeeira € uma ferramenta que viabiliza
a obtencdo de estimativas dos efeitos aditivo-conjunto e
epistatico mesmo na presenca de forte multicolinearidade.

Os coeficientes lambda empregados na implementagao
daregressao de cumeeira devem ser adicionados apenas as
covariaveis envolvidas em problemas de multicolinearidade.
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