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INTRODUCCION

De todos los factoresque estánbajo el control del mejoradoren los programas de

mejoragenética,o del experimentadoren los experimentosde genéticacuantitativa,el censo

efectivoesel que tiene un rangomás amplio de consecuenciastanto a corto comoa medio

y largo plazo. El problemadel censoefectivoescrucial en determinadassituacionesdonde

sedisponede poblacionespequeñastalescomo:

- Núcleosde selecciónexperimental.

- Núcleosde selecciónparalíneasespecializadas.

- Programasde conservación- selección.

- Animalesde laboratorio.

- Programasde seleccióncon nuevastecnologías(esquemasMOET).

Además,la inseminaciónartificial en pruebasde evaluaciónde machosen cl ganado

bovino ha permitidoaplicaraltasintensidadesde selecciónpero con la contrapartidadc tina

alta reducciónde los censosefectivos.

1. Efecto del censoefectivosobre la respuestaa la seleccióna corto plazo

A cortoplazohay que distinguir entrelos efectossobrela mediay sobrela varían/a.

Los efectossobrela mediasedebena:

- Reducciónde la intensidadde selección.

- Reducciónde la varianzagenéticadebidoa deriva.

- Depresiónconsanguínea.

1



1.1. Efectosdel censosobrela media

1.1.1. Reducciónde la intensidad de selección

En una población infinita, con distribución normal del carácterseleccionado,al

seleccionaruna proporción ‘p ‘ la intensidadde selecciónserá:

I=z/p

Siendo:

p = proporciónseleccionada.

z = ordenadade la curvanormal tipificada en el punto de truncamiento

¡ = intensidadde selección.

Porel hechode tenerunapoblaciónfinita la intensidadde selecciónsereducerespecto

a una población infinita: estareducciónpuedesercalculadapromediandolos estadísticosde

ordennormal (Becker,1986).

La intensidadde selecciónen una población finita es, aproximadamente:

‘N/M = i0 - [(1 - p) 1 2 i~ p Ml (Burrows,1972).

Siendo:

N = númerode individuosseleccionados.

M = númerode individuosevaluados.

p = N 1 M = proporciónseleccionada.

= intensidadde selecciónen una población infinita.

‘N/M = intensidadde selecciónen una poblaciónfinita con proporciónseleccionadap.

Comoconsecuenciade la estructurade la poblaciónsurgeuna reducciónadicionalde

la intensidadde selección.Silos M individuosevaluadosprocedende k familias de tamaño

n, la intensidadde selecciónseráaproximadamente:

= - [(1 - N 1 kn)I 2i~ N (1 - Pi + Pi’ it)] (Hill,1976).

2



1
u Siendo:

1 i = intensidadde seleccióncorrespondienteaunaproporciónseleccionadap (p=N/kn).

¡ N = númerode individuosseleccionados(N = p M).

k = númerode familias.

¡ n = tamañode familia.

¡ = intensidadde seleccióncorrespondientea una poblacióninfinita.

p = correlaciónintraclaseparavaloresdel índice. Con selecciónindividual p = ib2.

1 r = correlaciónaditivaentrelos miembrosde una familia.

¡
1.1.2. Reducciónde la varianza aditiva.

Lavarianzaaditivasereducecomoconsecuenciade la seleccióny comoconsecuencia

¡ de la deriva.Al seleccionarsereducela varianzafenotípica,ya que el grupode progenitores

seleccionadosrepresentauna cola de la distribución fenotípicay por tanto su varian/asera

menor.SiendoV~ la varianzafenotípicade la poblacióny V’~ la varianzade los progenitores

u seleccionados.

Donde:

¡ k = i (i - x)

¡ i = intensidadde selección

x = abcisadel punto de truncamiento

¡ La varianzaaditivade los progenitoresseleccionadosV’A. tambiénsereducerespecto

¡ a la de la población (VA> y el factorde reduccióndependede la heredabilidaddel carácter

¡ y de la intensidadde selección:

V’A=VA(1-Kh2)

¡ 3

u
1



1
u La selecciónde los progenitoresafectaa la varianzagenéticade la progenieal generar

3 un desequilibriode fase gamnética.el cualcausauna covarianzanegativay por tanto reduce

¡ la varianza genética.Con loci no ligados la varianza reducida en los progenitoresse

manifiestaen la progeniecomo:

u
u Esteefecto se conocecomo efecto Bulmer y se producetanto en poblacionesImitas

como en poblacionesinfinitas (Bulmer.1971,1976).Perodicho efectosólo es importanteen

1 las primerasgeneracionesde selección.

u Asumiendo un modelo aditivo, la reducción en varianzagenéticapor deriva es
aproximadamenteproporcionala t/ N y la reducciónen respuestaacumuladaesproporcional

a fiN (Hill, 1985).

E (VAJ = (1-F1) VA = (1 - tJ2N) VA

Donde:

E (VAl) = Valor esperadode la varmnzaaditivaen la generación

¡ = Coeficientede consnguinidaden la generación

1
1.1.3. Depresiónconsanguínea

Si existe un componentedominanteen el carácterbajo selecciónla respuestaen la

3 generaciónt vienedadapor:

= t [i PA! ~A - D F, 1 2N]u . SiendoD la depresiónconsanguíneaparaF=l. y PAL la correlaciónentreel criterio de

3 seleccióny el valor aditivo.

Los efectosde la depresiónconsanguínea,asumiendodominanciay no epistasia,son

E linealmenteproporcionalesal coeficientede consanguinidad.

¡ 4
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1.2. Efectos del censosobre la varianza de la respuesta

3 Bajo un modelo de acción génicaaditiva y distribución normal bivariada para los

¡ valoresfenotípicosy genotípicosdel carácter,asumiendoquelas varianzasy la heredabilidad

permanecenconstantes,la varianzade la respuestavienedadapor:

U V(xj=t&d+Ct+b2&P/M

¡ Donde:

varianzade la deriva

varianzadel error

u ~72. varianzafenotípica

M : númerode individuosevaluados

La varianzade la deriva vienedadapor:

¡ &dh&P[1(lKp)hi/N

N : númerode individuosseleccionados

y la varianzadel error por:

¡ Gt=(1h2)&p

3 El término h2 a½1 M es debidoa que el valor mejorantede los padresseestimaa

partir del valor fenotípicomedio de la progenie.Estafórmula probablementesuhestimala

¡ varianza puestoque la varianzade la varianzaes ignorada(Hill,1977). De los tres términos

3 que formanpartede la varianzade la respuestael único acumulativoesel de la deriva. La

varianzade la derivaseacumulaproporcionalmenteal númerode generaciones.La selecciónu reducela varianzadebidoa la reducciónen varianzaentreindividuosseleccionados,pero se

¡ incrementadebidoa la variaciónenvarianzagenéticaentreréplicas,por tanto, la varian/ade

la respuestaseráaproximadamentet VA 1 N (Robertson,1977;Hill,1977).López-Fanjuly Domínguez(1982)realizaronselección,durantecinco generaciones.

U
5
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¡

en dos poblacionesde Drosophila melanogasterpara disminuir el número de quetas

1 esternopleuralescon proporcionesseleccionadasdel 10% y 35%. Estos autoresencontraron

¡ quela prediccióndelcoeficientede variaciónde la respuestaCV(R) sin selecciónproporciono

un buenajustea los CV(R) observados,mientrasque la prediccióncon selecciónsobreestima

U el CV(R) observadoen las líneascon proporciónseleccionadade 35% y lo subestimacuando

¡ la proporciónseleccionadaesdel 10%.

2. Efecto del censoefectivo sobre la respuestaa la seleccióna largo plazo

u A largo plazo el censoefectivo condicionael límite alcanzadopor la seleccióny la

forma de aprovecharla nuevamutación.

¡ 2.1. Respuestaa largo plazodesdela variacióninicial existente

La respuestaen el limite dependedel númerode genesque iníluyen en el carácter

seleccionado,de suáefectosy de sus frecuenciasiniciales. Si la mayor parte de la variación

¡ estádeterminadapor pocosgenesde efecto grandey frecuenciaintermediael tamafio de la

3 población tiene poca importancia y. en la mayoría de las líneas, se fijarán los alelos

favorables.u Para un modelo aditivo las frecuenciasgénicasen el límite vienen dadaspor la

3 probabilidadde fijación del alelo favorable:

u(q,s) = (1 - e .ZNsq) 1(1- e~s) Kimura (1957)

U Siendo : :: censoefectivo

¡¡ q frecuenciainicial del alelo favorable

s : ventajaselectiva

¡ 6
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1
u s = i a 1%

i : intensidadde selección

3 a : diferencia en efectoentre homozigotos

desviaciónfenotípica
p.1 La probabilidadde fijación del alelo favorable u(q,s)es función de Ns = Nia 1

u La contribuciónde los alelosfavorablesa la respuestaparaun caráctercuantitativo
en cadageneraciónesel productodel cambioen efectoy frecuencia.

3 La respuestaen el limite es

3 R = (n/2)f0” 4’ a [ u (q, ia/a~) - q 1 f(a,q) dq da Robertson(196<>).
Siendo

U n : númerode genescon efectosobreel carácter

u q frecuenciainicial del alelo favorable

f(a,q) : función de distribución conjunta de efectosy frecuencias

dq: diferencialde q

u da: diferencialde a

3 Considerandola variabilidadgenéticaexistenteen la población basey sin teneren

cuentala variabilidadgeneradapormutación,la probabilidadde fijación de alelosfavorables

¡ y, por tanto, el límite alcanzadoa la selecciónse incrementa al aumentarN. pero no

3 hnealmente,sólo para genesinicialmenteraros o de efectopequeñoel valor de N~ influye

notablementeen el límite alcanzadoa la selección.

¡ Asumiendoacción génicaaditiva, distribución de frecuenciasgénicasunitorme e

3 independenciade efectos y frecuenciasgénicas. para distribución de efectos £zenicos

exponencial,normalo gammael censoefectivo de la población tiene escasaimportanciaen

¡ el límite alcanzadopor la seleccióna menosque haya muchosgenesde efectosy ventaja

3 7
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1
u selectivapequeñosen el carácterbajo selección.En estecaso,si los genesfavorablestienen

3 frecuenciasiniciales bajasla probabilidadde fijación seve claramenteafectada(Hill, ¡985).

u Bajo un modelo infinitesimal aditivo la R,~ = 2 Ne ¡ h2 a~, (Robertson,1960).Este
máximo teórico estableceun límite superiora lo que podríaesperarse.La respuestamáxima

1 tiene una vida mediade 1.4 Ne si todos los genesson aditivos o 2 N~ si todos los genessonu recesivos.

Jonesy col. (1968)en un experiméntode selecciónparaaumentarel númerodc quetas

1 abdominalesen Drosophila melanogastercon diferentescensosy distintas intensidadesde

3 selecciónencontraronque,en general,la respuestatotal aumentacuandoaumentael producto

Ni (tamaño de la población por intensidadde selección). Algunas líneas mostraron un

comportamientoirregular debido a genescon efecto grande sobre el carácterligados a

u recesivosa frecuenciasinicialesbajasque puedenretrasarsu fijación.

Ruanoy col. (1975)realizaronselecciónfenotípicaindividual parapuestade hembras

vírgenesen Triboliurn casraneurndurante32 generaciones,mantuvieronconstanteel número

¡ de individuosevaluadospor generacióny aplicaroncincoproporcionesde seleccióndirerentes

3 (5%, 10%, 20%, 33% y 50%).A corto plazo obtuvieronmayor respuestaa la selecciónen

las líneas seleccionadascon proporcionesde 5% y 10%, mientras que a largo plazo

E obtuvieron mayor respuestaen las lineas con proporcionesdel 20% y 33%. La menor

3 respuesta,durante las 32 generacionesconsideradas,correspondióa las líneas donde la

proporciónseleccionadafue del 50%u
3 2.2. Respuestaenel límite debido a nuevamutación

Bajo un modelo de acción génicaaditiva y función de densidadde efectosgénicos

exponencialla varianzagenéticasurgidapor mutaciónvienedadapor:

U 8
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¡

= 2 N ~E [ (a2/2) (1 /2N) (1-1/2 N)] =XE (a2 )/2 (1+11,1985)

U SiendoX el númerode genesmutadoscon efecto sobreel carácterpor cromosomahaploide

3 por generación.El númerode nuevosmutantesen la poblaciónes2 N X y la frecuenciade

una mutaciónrecien aparecidaes 1 1 2 N

U Lavarianzamutacionalesindependientedel censode la población,puestoquecuando

¡ ésteaumentahay másmutacionespero a frecuenciamásbaja.

La probabilidadde fijación de la mutaciónvienedadapor

u (1/2N, iak~~) = i a/ o~ para a>0

3 u (1/2N, ia/a~) = O para acO

La respuestavienedadapor:

R = 2 NX I( a (1 aIa~) f(a) d(a) = (2 Ni 1%) E~(a2)

u DondeE(a2)esel valor esperadode a2, condicionadoa ‘a’>O. Si el efectode la mutaciónse

u distribuye simétricamentealrededorde cero, E~(a2) = E(a21 2) y la respuestaserá:
R = 2 N ¡ &M 1 a~ (Hill,1985)

U Clayton y Robertson (1955) mantienen que si el efecto de los genes es lo

3 suficientementepequeñoparaquela pérdida de varianzasedebaprincipalmentea la deriva,

una proporciónde 1 ¡ 2 N de la varianzaexistentese pierdepor derivacadageneración.pero

1 si hay un aporteconstantede la varianzade mutación(¿Mt la varianzaseestabiliza a 2N&M

3 y la respuesta,cuandosealcanzael equilibrio, vienedadapor:

R = 2 N i ~N1 ~

1 Esta respuestase refiere a la fijación de la mutaciónocurrida en una generación.~Si la

3 mutaciónfuerarecurrentetendríamosestatasaasintóticade respuestapor generación.

La respuestaa largo plazo debido a la nueva variación generadapor mutaciónes

3 claramentedependientede N. La probabilidadde fijación de genesaditivos o dominanteses

U 9
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independientede N, pero el númerode mutacionesy. por tanto, la respuestaes proporcional

aN.

Lópezy López-Fanjul(1993)realizaronseleccióndivergenteparanúmerode quetas

estemopleuralesen líneas de diferente tamaño de Drosophila ¡nelanogasterdurante47

generaciones.procedentesde una población basecompletamentehomocigota.Obtuvieron

respuestaen 25 de las 40 líneasdebido a una mutaciónde efecto grande,en las líneasde

mayor tamañoobtuvieronmayor respuestaa la selección.

3. Reducción del censoefectivo por selección

El hechode practicarselecciónartificial hacequeel censoefectivodisminuyarespecto

a una situación sin selección porque la probabilidad de encontrar parientesentre los

individuosseleccionadosparael carácteresmayorque entrelos individuos tomadosal azar.

Esteefectoseconocecomo efectoRobertson:

N/ N~ = 1 + Pi 12Q2 (Robertson,1961)

Siendo

N / Ne : reduccióndel censorespectoa una situaciónsin selección

Pi : correlaciónintraclaseparavaloresdel índice (con selecciónindividual Pi = r 1<)

¡ : intensidadde selección

Q factorde acumulaciónde ventajaselectivaen sucesivasgeneracionesde selección.

Q esuno paraunageneraciónde seleccióny aumentaen las sucesivasgeneracionescomo la

sumade una serie geométricade razón 1/2, cuyo valor limite es 2 cuandoel número de

generacionesesmuy grande.

La solución dadapor Robertsonsubestimael tamañoefectiv9 de las poblaciones

seleccionadasespecialmenteparaheredabilidadese intensidadesde selecciónaltas(Wray y

I0
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Thompson,199<)). Los citados autores,asumiendoel modelo infinitesimal de Bulmer y

3 generacionesdiscretas,desarrollaronun métodode recurrenciaparaestimarel CCfl5O electivo

(Ne) en función de la media y la varianza de las contribucionesde los ancestrosa la

descendenciaa largo plazo. PosteriormenteSantiagoy Caballero(1995)desarrollarontina

E tórmula para predecirel tamañoefectivo,bajo seleccióncontinua,que tiene en cuentalos

3 efectosde la seleccióny el apareamientono aleatoriosobreel censo. La ecuacióngeneral

paraigual númerode reproductoresde ambossexosesla siguiente:

U Ne= 4N/[ 2(1-a,) + (S2K + 4 Q2 C2) (1 +ct
1 + 2a)]

• Donde:

N~ = censoefectivo

N = númerode reproductores

3 S
2k = varianzadel tamañode familia debido al muestreou = término que tiene en cuentael efecto acumulativo de la selecciónsobre el

carácter.

3 Q = 2 / [2-G(1-r)]

3 G : proporciónde varianzagenéticaremanentedespuésde seleccionar

r : correlaciónentrelas ventajasselectivasesperadasde los miembrosde las pardas

• reproductoras

3 C2 = varianzade las ventajasselectivasentrefamilias

a
1 = desviacióndel equilibrio de Hardy- Weinberg

U a0 = correlaciónentregenesde los miembrosde las parejasde reproductores

3 Conapareamientoalazar:%-l/(N-l)

a0=O

U
Con una proporción6 de apareamientosentrehermanos:

¡ 11
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a0= a1
6”(4-36~

¡ Gallegoy García-Dorado(1986) en un experimentopara disminuir el númerode

3 quetasestemopleuralesen Drosophila melanogaster,por selecciónfenotípica individual,

encontraronunareduccióndel censoefectivo,respectoauna situaciónsin selección.del 56%

1 en las generacionescero y uno. Estadrásticareducción del censocorrespondióal período

U dondela respuestaala selecciónfue grandey la heredabilidad,las valianzasgenéticoaditivas
y las varianzasfenotípicas también se redujeron drásticamente.A partir de la segunda

¡ generaciónse produjola fijación de los loci quecontrolanel carácter.Los autoresconcluyen

que ésteestácontroladopor un númeropequeñode loci con efectosgrandesy a frecuencias

intermedias.

E.
3 4. Comparaciónde diferentesestrategias de selección para optimizar la respuesta

teniendo en cuenta el censo

La metodologíadel modelo mixto, basadaen el modelo animal BLUP (AM - BLUP)

U (Van Raden.1990), se utiliza actualmentepara predecir valores mejorantes y estimar

tendenciasgenéticasen poblacionesganaderas.Sehademostradoque la metodología AM -

BLUP tiene propiedadesóptimasrespectoa la gananciagenéticaesperadadespuésde una

-U generaciónde selección(Henderson,1975;Femandoy Gianola,1986;Kennedy y Sorensen,

3 1988). El mayorprogresogenéticose obtiene medianteevaluación BLUP. puestoque las

estimasson más precisas,ya que utiliza la informaciónde todos los parientesconocidosa

¡ través de la matriz de parentesco.La reducción del tamaño efectivo en poblaciones

1 seleccionadaspuedeser muy importantecuandose incluye informaciónde parientesen la

evaluaciónde los candidatosa seleccionarmedianteíndicesfamiliaresy. especialmente,enu, evaluaciónBLUP si la heredabilidaddel carácterseleccionadoes baja. La reducción del

• 12
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tamañoefectivosetraduceen un mayorincrementoen el coeficientede consanguinidady una

3 mayor variación de la respuesta.Por otro lado el diferencial de selecciónen poblaciones

tinitas, al incluir la matriz de parentescoen evaluacionesBLUP. se reducerespectoa]

esperadoporquetodaslas observacionesestáncorrelacionadasy la varianzasobrela que actúa

3 la selecciónesuna pseudovarianza(menorvarianzaque en observacionesindependientes).

3 El hecho de que el incrementode la tasa.de consanguinidades mayor cuando la

selecciónestábasadaen valoresmejorantesAM - BLUP que con índicesde seleccióno

1 selecciónfenotípica(Toro y col.,1988a;Belonskyy Kennedy,1988)puedeserespecialmente

¡ importanteen algunassituacionestalescomo:

- Pequeñosrebañosnúcleo

U - Selecciónen un sexo paracaracterescon heredabilidadbaja.

u - Selecciónparacaracterescon dominancia.

¡ Quinton y colaboradores(1992) sugieren que la selección fenotípica debería

compararsecon selecciónbasadaen estimasBLUP al mismo nivel de consanguinidad.Las

U diferenciasentremétodosde selecciónsonmenoresal mismo nivel de consanguinidadque

cuandono hay restriccionesen consanguinidad.La mayorintensidadde selecciónohtenida

con selecciónfenotípicapodríacompensarla mayorprecisiónde la evaluaciónBLUP. Si el

U objetivo de laselecciónesmantenerlos nivelesde consanguinidadbajoso moderados,como

¡ en líneas cerradaso de tamaño limitado, la selección fenotípica podría producir mayor

respuestagenéticaque la selecciónbasadaen estimasBLUP.

U
3 4.1. Seleccióny mantenimiento de la variabilidad genética

A corto plazo los métodosde selecciónmás eficientesson aquellosque utilizan la

E informaciónfamiliar a travésde la evaluaciónBLUP. Sin embargo.a medio y largo plazola
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alta tasa de consanguinidadque proporcionaeste método de selección podría tener

consecuenciaseconómicasnegativascomoresultadode la depresiónconsanguínea,la cual

afectaprincipalmenteacaracteresreproductivos.

El uso dé la informaciónfamiliar en la evaluaciónde los candidatosa seleccionar

proporcionamayorprecisiónde selección(GAl) y, por tanto, mayor respuestaa la selección

a corto plazo. Diferentestrabajosponen de manifiestoque la mayor precisiónde selección

conlíevaun mayorcoeficientede consanguinidad,mayorvariabilidadde la respuesta.mayores

pérdidasde la variabilidad genéticay una reduccióndel diferencialde selección.

Verrier y colaboradores(1993) indican que para un modelo poligénico aditivo la

selecciónbasadaen AM-BLUP maximizala respuesta,peroprocedimientosconmenoréntasis

en la informaciónfamiliar puedenseralternativasinteresantesa considerar.especialmenteen

poblacionespequeñasparaobjetivos de seleccióna largo plazo.

Avalos y Smith (1987) comparan los resultadosesperadoscon los obtenidos por

simulacióncuandoseleccionanparaprolificidadmediade los dosprimerospartosen porcino.

Los individuos fueron evaluadospor la prolificidad de la madrey se propusieronvanos

índicesfamiliárescomocriteriode evaluación.Con índicesmáscomplejosseesperanmayores

respuestasa la selección,si bien los resultadosde la simulaciónmuestranque las respuestas

observadasfueron menoresquelas esperadas,y las discrepanciasentrerespuestasobservadas

y esperadasaumentanconformeaumentala complejidaddel índice.

Toro y colaboradores(1988b) utilizan diferentesíndicesde selecciónparaaumentar

la prolificidad de las cerdasen poblacionesfinitas. Los resultadosde la simulaciónmuestran

que los índicesmáscomplejosproporcionanmayoresrespuestasa la selección.Sin emhargo.

las diferencias entre respuestasobservadasy esperadas.así como las diferencias entre

diferencialesde selección observadosy esperadosy el coeficiente de consanguinidad~
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aumentanconformeaumentala complejidaddel índice.

En un experimentode selecciónparanúmerode pupasenDrosophila rnelanogc¿ster,

Pérez-Encisoy Toro (1992) utilizan tres índices de selecciónfamiliar y obtienen mayor

gananciagenéticacon el indice mássencillo.

Wei y Lindgren (1991) comparancuatro métodosde selecciónpor truncamiento:

fenotípica,familiar, intrafamiliar y un índice de seleccióncombinada.El índice maxirnizala

gananciagenéticapara una intensidadde seleccióndada. La pérdida de diversidad [te

fuertementedependientedelmétododeseleccióny de la intensidaddeselección.La selección

fenotípicano reducemucho la diversidada menosque la heredabilidady la intensidadde

selecciónseanaltas.El indice disminuyela diversidadespecialmentecon heredabilidadbaja

y alta presión de selección.Para el mismo nivel de diversidadgenéticaobtuvieronmayor

gananciagenéticacon selecciónfenotípicaque con el indice.

Enlos últimos añosseharealizadoun considerabletrabajoen eldiseñode estrategias

para mantener la diversidad genética en poblacionesseleccionadas.Dichas estrategias

optimizan simultáneamentegananciagenéticay consanguinidad~bien reduciendola tasade

consanguinidadmientrasmantienenel mismonivel de gananciagenética,o bien aumentando

la respuestaa la selecciónbajo restricciónen la consanguinidad.Toro y Pérez-Enciso(199<))

clasificanestasestrategiasen tres gruposdependiendodel tipo de acciónque se realice:

1- Número de individuosseleccionadosy sucontribución a la descendencia.

2- Criterio de selecciónutilizado

3- Sistemade apareamientoimpuesto

Los citados autores proponen como objetivo de selección, en poblaciones pequeñas.

maximizar la respuestaperocon restricciónen la tasade consanguinidad.Paraconseguireste

objetivo proponendiferentesestrategias,talescomo:
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- Reducirla intensidadde selección

- Reducir el pesodadoa la informaciónfamiliar en un índice por debajodel óptimo

- Apareamientosde mínimo parentesco

- Selecciónde los apareamientos

Los resultadosobtenidospor los mencionadosautoresen un estudiode simulaciónpara

cinco generacionesde selecciónmostraronque la selecciónde los apareamientosmaximiza

el progresogenéticocon restricciónen la tasade consanguinidad.Cuandosereduceel peso

dado a la información familiar obtienen una considerableréducción en la tasa de

consanguinidadcon pocapérdidaenrespuesta.Con selecciónbasadaenestimasBLUP de los

valores mejorantes,se podría utilizar una heredabilidadsobreestimadapara evaluar los

candidatos,lo cualreduceel pesodadoa la informaciónfamiliar; en estecaso,primerohabrá

que corregir los datosparalos efectosfijos utilizando los parámetrosapropiados.

4.1.1. Estrategiasqueafectanal númerode individuosseleccionadosy a sucontribución

a la descendencia

Lindgreny colaboradores(1993) proponenun métodode selecciónpor truncamiento

dentro de familiascuyo objetivoes maximizar la gananciagenética manteniendoconstante

el númeroefectivode familias y la proporciónseleccionada.La probabilidadde contribución

a la descendenciade una familia se encuentraen el intervalo abierto 1 0.1 [. Las

contribucionesóptimasde las familias se resuelvenpor interpolacióncuadrática.

Wray y Goddard(1994) proponenla selecciónde los progenitoresbasadacii las

estimas de valores mejorantesponderadafrente a su contribución negativa a la futura

respuestagenética(determinadapor su contribucióna la consanguinidad).Propusierontres

estrategiasde selecciónparamachos:
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1- Número fijo de padresporgeneración

2- Número variablede machosasignadoscon igual númerode apareamientos

3- Númerovariable de machoscon una proporciónóptimade apareamientos

Compararonlas tres estrategiasde selección,mediantesimulaciónestocástica.con

selección basadaúnicamente en estimas de valores mejorantes.Con estas estrategias

consiguieron,al cabo de 30 generacionesde selección,mayor respuestaa la seleccióny

menorcoeficientede consanguinidadque con selecciónbasadaúnicamenteen estimasde

valoresmejorantes.

Dentro de estegrupode estrategiasseencuentrael métodode selecciónponderada

propuestoporToro y Nieto (1984)que seexplicaráposteriormente.

4.1.2. Estrategiasque afectanal criterio de selección

Villanuevay colaboradores(1994)modelaronporsimulaciónestocásticaunapoblación

cerradacon esquemanúcleoMOET y solapamientogeneracionalparavacunode carne. Se

seleccionóun carácter en ambos sexos con heredabilidadde 0,35 durante 25 años. Se

investigarondiferentesestrategiasparacontrolarla consanguinidad.El diseñofactorial dc los

apareamientosdisminuyóla tasade consanguinidadun 19% en comparacióncon los diseños

anidados,mientrasquela tasade respuestafue igual en ambossistemas.Con selecciónbasada

en estimas BLUP de valores mejorantesutilizando una heredabilidad deliberadamente

aumentada,la consanguinidadseredujo un 30% manteniendoconstanteel progresogenético.

Brisbaney Gibson (1995 a.b,c) proponenuna estrategiade selecciónque reducela

consanguinidadal incluir las relacionesde parentescoen el criterio de selección.El objetivo

de la selecciónes maximizarla función

M = G~ - D F~
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Donde:

= valor genéticomedio en la generaciónt

= coeficientede consanguinidadmedioen la generación

D = depresiónconsanguíneaparaF igual a 1.

El criterio de selecciónque maximizaesteobjetivovienedado por:

M = 0,5 EBV, + 0,5 EBVd - 0,5 K a.

Donde:

EBV, y EBVd = valores mejorantesmedios de los machos (s) y hembras(d)

seleccionados

a = parentescopromedioentreanimalesseleccionados

K = constanteque dependeráde la restricciónen consanguinidadimpuesta.

4.1.3. Estrategiasque afectanal tipo de apareamientoimpuesto

Toro y colaboradores(1991) proponenseleccionarlos apareamientosen esquemas

MOET. La selecciónde los apareamientosposibilita utilizar en cadageneraciónun número

variable de machos y una razón variable de apareamientos.Si la contribución a la

descendenciase hace intencionadamentedesigual,de acuerdocon sus valoresmejorantes

estimados,puedeser útil para mejorar la respuestao disminuir la deriva. Es un método

flexible quepermiteoptimizarun esquemade selecciónfactorial o jerárquicocon un número

variablede machos,hembraso descendientespor apareamientoy sepuedenusardiferentes

restriccionesen diferentesgeneraciones.

Toro y Silió (1992)en un estudiode simulaciónparacinco generacionesde selección

obtienen, por selecciónde los apareamientos.niveles de consanguinidadsimilares a los

obtenidoscon selecciónfenotípicay un progresogenéticosimilar al obtenido con BLUP y
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apareamientosaleatorioscon restricciónen la msa de consanguinidadde 0.02. Cuandola

restricciónen consanguinidadparaBLUP esde 0,03 la selecciónde los apareamientoslleva

a mayorprogresogenéticoque el BLUP con consanguinidadsimilar.

En nuestroexperimento,los apareamientosde mínimo parentescoserealizande modo

que entre las parejasde reproductoresel parentescosea mínimo. Las solucionesde los

apareamientosseobtienenpor técnicasde programaciónlineal como seexplicaráen Material

y Métodos.

4.2. Selecciónponderada

Toro y Nieto (1984)propusieron un métodode selecciónllamado selecciónponderada

en quelos individuosseleccionadostienenuna contribucióndesiguala la descendenciacon

lo cual semaximizael censoefectivo (Ne) manteniendoun diferencial de seleccióndado y

por tanto seesperamayorrespuestaa largoplazosin unadisminuciónde la respuestaa corto

plazo. El modelo incluye acción génica aditiva, generacionesdiscretas. M individuos

evaluadosy N individuosseleccionadoscadageneración.

La mediay la varianzade las frecuenciasgénicasen el nuevo ‘pooí’, ignorandolos

términoscuadráticos,vienedadapor:

E (q’1) = E (r f~ i) = SN f1 E (o.1) = q + (1-q) u f1 x1

V (q’) = [q (1 - q) 1 2] 1N

Siendo:

probabilidadde contribucióna la descendenciadel individuo ‘E

frecuenciadel alelo favorable

abcisadel valor esperadode la normal tipificada
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1
£ 2u : diferencia entre los doshomocigotosenel locusconsideradomedidaen unidades

de desviaciónestandar

¡ El tamaño efectivo de la población para genes que afectan al caráctermétrico

consideradoviene dadopor:

1 Ne = 1/ r~ f

£ Si los N individuos seleccionadoscontribuyen por igual a la descendencia,la

distribucióndel tamañode familia esunaPoisson,peroparaN’ individuosseleccionadoscon

¡ contribucióndesiguala la descendenciay directamenteproporcionala su valor fenotípicopara

£ el carácterseleccionado,dichadistribuciónesmultinomial.

El valor óptimo de N’ y f1 se obtiene minimizando la función SN f’ 2 lo cual

¡ maximizael censoefectivosometidoa dos restricciones:

¡
xr, =í

Al maximizarel censose esperamayorrespuestaen el límite.

¡ Por simulaciónMonte Carlo seobservaque la respuestaa largoplazomejoradel 5%

¡ al 20% respectoal esquemaclásicode seleccióncon igual contribucióna la descendencia.

Aquí no se tuvo en cuentaque en una población finita bajo selecciónartificial, el tamaño

1 efectivo para genesneutrospuedeser menorque el númerode reproductores(Robertson,

1961).El efectoRobertsonparagenesneutrosserámayorcon contribucionesdesigualesa la

descendencia,peroesteefectoesdifícil de cuantificar.Los resultadosde simulaciónmuestran

1 que, en general. la mayor reducción del censoefectivo debido al efecto Robertson,con

contribucionesdesigualesala descendencia,serácompensadapor las diferenciasentreN% y

N~. En el método de selecciónponderadaseesperaun incrementode la respuestaa largo

1 plazoy un menordeterioro de la eficaciabiológica.
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Nieto y colaboradores(1986)compararonporsimulaciónMonte Carloel métodode

selecciónponderadacon el métodoclásico(igualcontribucióna la descendencia).Asumiendo

loci aditivos e independientessimularon diferentes casos donde sólo se modificó un

parámetro.Con selecciónponderadaobtuvieronmayoresrespuestasa la selecciónque con el

métodoclásico,estasuperioridadfue mayorparaheredabilidadesbajas. frecuenciasgénicas

intermedias,tamañode población pequeño,intensidadde selecciónalta y númerograndede

loci. En un experimentode selecciónparadisminuir el númerode quetasesternopleuralesen

la placa izquierdade Drosoph¡la melanogastercompararonel métodode selecciónclásico A

(igual contribución a la descendencia)con el método B (selecciónponderada)durante 13

generacionesde selección.El númerode réplicasporcadamétodode selecciónfue de ¡2. El

diferencial de selecciónacumuladofue similar en las dos líneas. Al final del experimento

ambaslíneasmostraronmuy pocadiferenciaen la respuestay alcanzaronel mismo límite.

El porcentajede parejassin descendenciafue mayor en la línea A que en la línea B con

diferenciassignificativasal 10%. En la líneaA seperdieroncuatroréplicas, mientrasque en

la línea B no seperdió ninguna.La diferenciaen eficaciabiológicapuedeser debidaa las

diferenciasen censosefectivos(N~ =7,64en la línea A y 9,09 en la línea B).

Toro y colaboradores(1988,a)analizaronporsimulacióncuatrométodosde selección:

método clásico (RM), mínima consanguinidad(MC), selección ponderada(WS) y una

combinaciónde los dos últimos (MW). Asumiendoun caráctercontroladopor 10<> loci. dos

alelospor locus. accióngénicaaditiva y frecuenciainicial del alelo favorable0,5. simularon

lo. 20 y 30 generacionesde selección para dos intensidades de selección y dos

heredabilidadesdiferentes.La presiónde selecciónimpuestafue igual en los cuatrométodos.

En todos los casoscon el métodoRM seobtuvo menorrespuestaa la selección.el método

MW fue superior o igual a los otros dos. La relación entre MC y WS no estáclara, aunque
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el método WS fue superiorpara heredabilidadesbajas. El coeficiente de consanguinidad

medio fue evaluado todas las generacionesy, en todos los casos,el menor F medio

correspondióal método MW. Los métodosMC y WS alcanzaronmenor coeficiente de

consanguinidadqueel métodoRM,. aunquelas ventajasde MC semanifiestanen las primeras

generacionesde selecciónmientrasque el métodoWS esefectivoa medio y largoplazo. El

N~fue mayor en WS y MW. Los autoresconcluyenque los métodosMC y WS pueden

contribuir a reducirsustancialmentela consanguinidaden experimentosde N, pequeño.

5. Objetivo del trabajo

El objetivodel presentetrabajo escomparar,en mamíferos,el métodode selección

ponderada,propuestoporToro y Nieto en 1984, y probadoexperimentalmenteen Drosoph¡la

melanogaster por Nieto y colaboradores(1986), con el método de selecciónclásico y un

tercer método de selecciónbasadoen apareamientosde mínimo parentesco.El carácter

seleccionadofue incrementode pesocorporal desdelos 21 días hastalos 42 días cii Mus

musculus. Se practicóselecciónfenotípicaindividual paramachos.
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MATERIAL Y METODOS

1. Material biológico

Hemoselegidocomomaterialexperimentalel ratónde laboratorio,Musinusculus.por

serun mamíferoquepuedeservircomoanimalmodeloadecuadoparael estudiode caracteres

de interésproductivoenespeciesdomésticaspolítocasya que,concretamentecaracterescomo

aumentode pesoy prolificidad de especiesdomésticascomoel cerdoy el conejo,pueden

teneren el ratón el animal modelo adecuadoparasuestudio(Eisen.1974).

Taxonomía

Clase:Mamifera.

Orden: Rodentia.

Familia: Muridae.

Género:Mus.

Especie:Mus musculus.

2. Condicionesde laboratorio

Las condicionesde alojamientoy manejo de los animalesse ajustana las normas

establecidasen el Real Decreto 233/88 referentesal uso y cuidadq de los animalesde

experimentación.asícomoa las directricesdel Consejode Europaen es~ sentido(B.O.E. 25-

10-90,ratificacióndelconvenioeuropeosobreprotecciónde los animalesutilizadoscon fines

experimentalesy otros fines científicos).

La temperaturay la humedadsemantienendentrode los márgenesadecuadosparaesta

especie.La temperaturasemantienea 220 C ±20 C medianteunasplacaseléctricasprovistas

de termostatos,y la humedadentreel 50 % y el 70 %. La renovacióndel aire se lleva a cabo
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medianteventiladores.Las salas de ubicación de los animalesse mantienencon ciclos

continuosde 12 horasde luz y 12 horasde oscuridad.

Los animalessealojan en cubetasde macrolónde 500 cc, provistasde una rejilla de

cierrede aceroinoxidabledondesedepositanel piensoy el biberóndel agua.Los animales

viven en lechosde viruta en condicionesde comiday bebidaad libirurn.

3. Formación de la población base

La poblaciónbaseseformó a partir de tres cepasconsanguíne~isde Mus musculus

procedentesdel CIEMAT y obtenidasporcruzamientoshermanox hermanaduranteal menos

20 generaciones.El coeficientede endogamiade las cepasse obtiene por la ecuaciónde

recurrenciadadaporWright (1933):

F~= 1/4(1 + 2 F1.1 + F12)

Según esta ecuación, el coeficiente de consanguinidadde, la generación 20,

suponiendoque no haya actuado la selecciónnatural será igual a 0.986, es decir, los

individuosseránprácticamentehomocigotosen todossus loci. Estascepasfueron: BALB/c.

CBA y C57BL. Se eligieronestastrescepasporserde origendiferenteidóneasparaconseguir

una alta variabilidaden la población base.Las característicasgeneralesde las cepassedan

en la Tabla 1.

De cadauna de las tres cepasconsanguíneasreseñadasanteriormenteadquirimos

cuatro machosy ocho hembras,constituyendola generaciónparental. En la generación

parentalse realizarontodos los cruzamientosposiblespara generarla máxima variabilidad

genética.

Denominando:

LíneaBALB/c = X
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TABLA 1

CARACTERíSTICAS GENERALES DE LAS CEPAS

BALB/c Pelaje blanco. Ojos rojos. Fácil aprendizaje. Agresivos. Poco activos. Fuerte
desarrollodel comportamientomaternal.Bajaincidencia de tumoresmamarios.
En ocasionespresentanespontáneamentetumoresováricosy otros de
localizaciónen la pituitaria. La incidencia de tumorespulmonareses del 26</e en
machosy 29% en hembras.

CBA Pelaje agouti. Homocigotospara el alelo Trf (Transferrina). Portador del gen de
degeneraciónretiniana (rd). Moderada resistenciaa la inducción de cánceren la
piel por agentescarcinogénicos.Alta longevidad. Necesitan dietas suplementarias
paraniantenersucapacidadreproductiva.Pocoagresivos.Muy sociables

C57BL Pelaje negro. Cola pigmentada. Extremidades finas y talla pequeña. Gran actividad
locomotriz. Alopecias espontáneasy reversibles. Nerviososy agresivos.
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Línea CBA = Y

Línea C57BL = Z

La formación de la población basefue como sigue:

3.1. Apareamientosde la generaciónparental

gy
d’Xx

Se realizarontres cruzamientos

dYx dZx

de cadatipo. Toda la Fi filie de capaagoutí.

3.2. ApareamientosFi x Fi

9YZ
dtXYx

~zx

*xz
d’YXx

ny

~zx
d’YZx

gxY

gxy
eZXx

~Yz

ny
d’XZ x

gy~

gYx
d’ZYx

gxz

De estosapareamientosseobtuvo una descendenciade 162 machos

La mediade tamañode carnadaen estosapareamientosfue de 8,5 crías.

y 198 hembras.

3.3. Apareamientos F2 x F2

Estosapareamientossehicieronal azarrestringido,esdecir,evitandoel apareamiento

de hermanox hermana,tomandode cadatipo de la F2 dos machosy cuatrohembrasy

apareandocadamachocon dos hembras.

26



3.4. ApareamientosF3 x F3

Los apareamientosserealizarontambiénal azarrestringidocomo en el caso anterior.

Se realizaron98 cruzamientosde un machocondos hembras.

La descendenciadel cruzamientoF3 x F3 se mantuvo en panmixia durantedos

generaciones;ladescendenciade la segundageneraciónde panmixiaconstituyóla generación

(>0 de la población base. En la citada generaciónse realizaron apareamientosal azar

restringido,cadamachoseapareócon doshembras,una de las cualessedestinóa cesáreas

con objeto de estimaralgún parámetrorelacionadocon eficaciabiológfra. La descendencia

constituyó la generaciónO de la población baseque sedistribuyó aleatoriamenteentre las

réplicas de los métodosde seleccióny constituyóla generaciónO de sélección.

4. Carácter seleccionado

El carácterobjeto de selecciónfue incrementode pesocorporLil desde los 2 1 días

(destete)hastalos 42 díasy seevaluósólo en machos.Los pesoscorporalesde los animales

fueron obtenidosutilizando una balanzadigital con una precisión de 0,1 g.. Estabalanza

promediacuatropesadasdel animal en movimiento.

El pesocorporal en ratoneses un caráctermétrico cuyo fenotipo varía de forma

continuaduranteel crecimientoy cuyadeterminacióngenéticaesde tipo cuantitativo(Kidwell

y Howard,1969).La mayorparte de la varianzagenéticaparaeste carácteres de origen

aditivo (Roberts.1965; Eisen,1974; McCarthy,1982) sobretodo para edadesposterioresal

destete (Roberts,1965).El carácterestá controlado por un elevado número de bU de

aproximadamenteigual efecto.Roberts(1966)estimó estenúmeroen alrededorde 20.

Los factoresambientalesqueinfluyenprincipalmenteenestecarácterson: edad,sexo

y efectomaterno.
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u
E - Sexo: el pesocorporalvaríacon el sexodel individuo, mayorpatamachosque para

hembras.Las diferenciasentre sexos aumentancon la edad. La relación de pesosentre

¡ machosy hembrases muy similar en diferenteslineasde ratones.Falconer(1973)encontró

una relación de 1.20.

1 - Efecto materno: en los mamíferosla madreejerce una gran influencia sobre el

¡ crecimientode las crías,tanto durantela etapade gestación(efectomaternoprenatal)como

despuésdel nacimiento(efectomaternopostnatal).Uno de los sistemasmásinteresantespara

E reduciresteúltimo, segúnla mayoríade autores,es la estandarizacióndé tamañode camada

3 en los días inmediatamenteposterioresal parto.

El peso corporal no se encuentraestrechamenterelacionado’con los caracteres

1 reproductivos,por lo que es de esperarque el incrementoen la tasade endogamiano tenga

3 efectoimportantesobreestecarácter.Eiseny Hanrajan(1974)encuentranun cierto gradode

depresiónendogámicaque originaunadisminuciónen el pesocorporal a diversasedades.El

efectode la depresiónendogámicasobreel pesoparecesermenor cuandoéstaserealizade

¡ forma lenta, en estecasola selecciónparecesermás eficienteen contrarrestarel erecto de

la depresión(Falconer,1989).

Las estimas de la heredabilidadpara el carácterpeso corporal en ratón varían

u considerablementesegunla edada la que semida el peso,tiendena ser-relativamentebajas

desdeel nacimiento hasta las cuatro semanasde edad y aumentanposteriormentehasta

valorescomprendidosentre 0.25 y 0,40 (Eisen,1974).Resultadossimilaresse obtienenen

¡ otras especiesde mamíferos(cerdos,ovejasy conejos)segúndiferentesautores.

3 En ratones,el destetese realizaa los 21 días, y la variaciónen el pesocorporalen

relación con la edadsigueuna curvasigmoidea.La faseanterioral destetesecaracterizapor

U un crecimientouniforme, mientrasque en la faseposterioral desteteel crecimientoaumenta
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E
¡ hastaalcanzarel punto de inflexión de la curva. Estepunto coincidecon la madurezsexual

que se alcanzaaproximadamentea los 42 días de edad. La mayor tasade crecimientose

¡ alcanzaaproximadamentehacia la mitad del pesodel adulto (Eisen.1974)coincidiendocon

la aperturavaginal de las hembras(Monteiro y Falconer,1966)

1
3 5. Diseñoexperimental

Los animalesfueronapareadosa las ocho semanasde edad.Cadamachoseaparcócon

1 dos hembrasen todas las generacionesexceptoen las generaciones4, 8, 13 y 16 en que

¡ tueronapareadoscon treshembrasunade las cualessedestinóa cesáreascon el tin de medir

parámetrosde eficacia biológica. Los machosse mantuvieron 13 días en la jaula de

E apareamiento.con lo cual aseguramosla cubrición de. al menos,dos períodosde celo de las

3 hembras.A partir de estafechalas hembrasfueronindividualizadasy los machosdesechados.

Transcurridos19 días desde la fechaen que se realizó el apareamiento,comenzaronlos

partos,registrándoseel máximo de los mismos entrelos 21 y 23 días.

3 Todas las camadasfueron estandarizadasa ocho críasel prime,r día del nacimiento,u identificando las críasque no pertenecíana la camadaestandarizada(Falconer,1955: Eisen.

1970; Schtiler,1987).

u En los mamíferos,la madreejercegraninfluenciaen el pesode lás crías,tanto durante

la etapade gestación(efectomaternoprenatal),comodespuésdel nacimiento(efectomaterno

postnatal).En especiespolítocasla estandarizaciónde la camada,en los díasinmediatamente

E posterioresal parto, es uno de sistemasmás apropiadospara reducir - los efectosmatemos

postnatales.

A los 21 díasdel nacimientoseprocedióal destetede las camadasy a la separación

U de los machosde las hembras.
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De la poblaciónbasese tomaron 144 camadasy se distribuyeron al azaren nueve

réplicas(tresparacadauno de los métodosde selección).De cadacamadaseevaluarondos

machos constituyendola generaciónO de selección.

5.1. Métodosde selección

En el presentetrabajo se comparan tres métodosde selección que llamaremos

respectivamente:

Método A ----* Selecciónclásica

Método B -----* Selecciónponderada

Método C ---—* Mínima consanguinidad

Se hicieron tres réplicaspor cada método de selección, en cada una de ellas se

evaluaron32 machos por generacióny se practicó selección fenotípica individual. Las

generacionesfueron discretas.La duracióndel experimentofue de 17 generaciones.

5.1.1. MétodoA

Los 32 machosevaluadospor réplica y generaciónse ordenaronpor su valor

fenotípicodecrecientey se seleccionaronlos ocho machoscon mayorvalor fenotípico para

el carácter,lo quecorrespondea unaintensidadde seleccióni,~ = 1,235(Becker,1986).Todos

los individuos seleccionadoscontribuyeroncon el mismo número de descendientesa la

generaciónsiguiente.Las hembrasno fueron evaluadasni seleccionadas.La intensidadde

selecciónaplicadaen estemétodo fue, por tanto. i = ~ 1 2.

Cada macho seleccionadose aparcócon dos hembrasy de la descendenciase

evaluaroncuatro hijos machospor macho seleccionado,constituyendolos 32 individuos

evaluadosde la generaciónsiguiente.De cadacamadasetomó una hembra(16 hembrasen
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u
3 total). Los apareamientosserealizaronal azarrestringido,evitandoel cruzamientohermano

x hermana, entre los ocho machosseleccionadosy las 16 hembras procedentesde cada una

• de las camadas.

El procesoserepitió durantelas 17 generacionesde selección.

U Por cadaréplica y generaciónlos tres machossiguientesen valor fenotípico a los

3 machosseleccionadostambiénseaparearonal azarrestringidocon seis hembras(cadamacho

con dos hembras)procedentesde las camadasdonde fueron evaluadoslos machos.Estos

U machosconstituyeronlas reservasy, solamentefueronutilizadoscuándoalgunode los machos

3 seleccionadosno tuvo descendencia.

¡ 5.1.2. Método B

¡ El diseño de estemétodo denominadoselecciónponderada(Toro y Nieto,1984) es

básicamenteigual al descritoparael métodoA, exceptoqueencadaréplicaseseleccionaron

los doce machoscon valor más alto para el carácter y, la contribución de los machos

1 seleccionadosa la siguientegeneraciónfue diferencialy directamenteproporcionala suvalor

fenotipicoparael carácter.Demodoqueel individuo con mayorvalor fenotípicocontribuyo

con seis descendientesa la siguiente generación,los dos siguientesen valor fenotípico

¡ contribuyeroncon cuatro, los tres siguientescon tres, los tres siguien~scon dos y los tres

3 ultimos con uno.

U 5.1.2.1.Solucionesde las contribuciones óptimas para el método B

3 La distribucióndel tamañode familia con contribucióndiferenciala la descendencia

sigueuna distribuciónmultinomial y la intensidadde selecciónviene dadapor la siguiente

¡ ecuación:
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i = S1i
1~ f’ x

1

Siendo:

¡ = intensidadde selección

N = númerode individuosseleccionados

= probabilidadde contribucióna la descendenciadel individuo i-ésimo

= valor de la abcisacorrespondienteal individuo i-ésimo de la distribuciónnormal

tipificada.

El censoefectivo de la poblacción(N,) se obtienecomo lii inversadel sumatoriode

la probabilidadde contribuciónal cuadrado:

Ne = 1 1 S,1
1N fi

Los valoresóptimosde N y f
1 fueron obtenidosminimizando la siguientefunción:

E~J=N’f~, (Maximizael censo)

Sometidaa dosrestricciones:

E1=11N f1 = 1 (La sumade las probabilidadesde contribuciónes igual a uno).

S1..iíN f1 x4 = i (Mantienela intensidadde selección)

La intensidadde selecciónquesequieremanteneres la correspondientea

A y C de selección,puestoque sequierecompararcon ellos. -

Las solucionesóptimasparaN y Z indicadasal comienzo

obtenidaspor técnicasde programacióncuadrática.

5.1.3.Método C

Estemétodosigueel mismo diseñoque el métodoA con la únicadiferenciade que

los machosseleccionadosno fueron apareadosal azar sino teniendoen cuentaque entre la

parejaexistieseel mínimo parentescoposible.
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u
3 5.1.3.1.Solucionesde los aparemientosde mínimo parentesco

La matriz de parentesco,paracadaréplica y generacióndondese llevan a cabo los

3 apareamientosde mínimo parentesco,seobtiene utilizando dosprogramasde fortran:

El primero de ellos construyela matriz de parentesco.entre todos los individuos de la

U generación,a partir de un archivode genealogía,utilizandolas ecuacionesde Wright (1922):

• fAB=1/4Cf.E+fcF+fuE+fnF]

Siendo:

U f = parentescoentrelos individuos indicadosen el subíndice

3 C,D padresde A

E,F padresde B

~AA = 1 1 2 [1 + FA]

fAA: parentescode un individuo consigomismo

FA: coeficientede consanguinidaddel individuo A.

FA = “CD

3 El segundoprogramaseutiliza paraeliminar informacióninnecesaria.- A partir de la matriz

de parentescoentretodos los individuosde la generaciónobtienela submatrizde parentesco

correspondientea los ocho machosseleccionadosy las 16 hembrasdisponiblespara el

L. apareamiento.

3 Por cada réplica y generaciónse seleccionanocho machos y cada uno de ellos se

apareacon doshembras,portantohay que decidir los 16 apareamientos,de los 128 posibles.

que minimizan la función de parentesco.

Las dimensionesde la matriz de parentescoson (8,16) donde las filas son entradas

paramachosy las columnassonentradasparahembras.La citadamatrizconstituyela función

U a minimizar sujetaa dos restricciones:
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- La sumade los elementosde cadauna de las filas es igual a dos(cadamachoseaparea

con dos hembras).

- La sumade los elementosde cadauna de las columnasesigual a uno (cadahembrasólo

seapareauna vez).

La expresiónmatemáticade estediseñoes la siguiente:

Función a minimizar: z = EI,íIN x1 f1

Siendo:

N = númerode elementosde la matriz de parentesco(N = 128; 8 d x 16 ~)

x = vector de unosy cerosque indican una decisiónde apareamiento.Uno si el

apareamientose lleva acabo,ceroen casocontrario.

= parentescoentreel machoi y la hembraj.

Restricciones:

Restriccionesimpuestasparafilas : 2 = EIJ~

vectorde unosy ceros.Uno para los elementospertenecientesa la fila del macho

i, cero parael resto.Ochorestricciones de estetipo, una por cadamacho.

Restriccionesimpuestasparacolumnas: 1 S11¡Nx1

vectorde unosy ceros.Uno paralos elementoscorrespondientesa la columnade la

hembraj, ceroparael resto.Dieciséisrestriccionesde estetipo, una porcadahembra.

Las solucionesaestesistemaseobtienenutilizandoel métodosimplexde programaciónlineal

(Pressy col.,1986).

6. Estima de la heredabilidad del carácter

6.1. Por regresión

La heredabilidaddel carácterincrementode pesocorporaldesdelos 21 hastalos 42
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días fue estimadaen la poblaciónbaseporregresiónde progeniede machossobreprogenitor

macho.El error típico del coeficientede regresiónfue estimadocomo:

ET (b) = (MCE 1 S,¿) i12

Ii2 ± e.t = 2 [b ± E.T(b)]

6.2. Por DFREML

La heredabilidadfue estimadapor máxima verosimilitud restringida usando un

algoritmo libre de derivadaspropuestopor Grassery colaboradorés(1987) y posteriormente

desarollado-por (Meyer,1989).

El modelo utilizado parael análisis fue un modelo animal con efectomaterno:

g
1 + a1 + m~ +Yíj~ =

Siendo:

= observacióndel carácter

= efecto debidoa la generación(fijo)

a1 = efectodebidoal valor genéticoaditivo del animal (aleatorió)

= efectodebidoal valor genéticomaterno(aleatorio)

= factor aleatorioresidual

La expresiónmatricial del modelo anterioresla siguiente

Y = Xb + Z1d + Z2m + e

Siendo:

Y

x

zI

z2

= vectorde observacionesdel carácterincrementode pesocorporal

= matriz de incidenciade los efectosfijos

= matriz de incidenciade los efectosgenéticoaditivos

= matrizde incidenciade los efectosgenéticomatemos
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E

b = vectorde efectosfijos

• d = vectorde efectosgenéticoaditivos

m = vectorde efectosgenéticomaternos

e = vector de efectosresiduales

1 E(y)=Xb E(d)=O E(m)=O

3 Asumiendola estructurasiguienteparala matrizde varianzasy covarianzas:

d A&0 A¿Ydm O

1 y m= Ao~ A&m O

3 e O O lot

¡ A = numeradorde la matrizde relacionesaditivas

1 = matriz identidad

3 = varianzade los efectosgenéticoaditivos

g ~m = varianzade los efectosgenéticomatemos

= varianzadel error

U <7md = <7dn, = covarianzade los efectosgenéticosaditivo-maternos

El métodoREML (máximaverosimilitud restringida)maximizael logaritmode una función

lineal del vectorde observacionesK’y siendo K’x = O.u Asumiendoqueel vectorde observacionestiene unadistribuciónnormalmultivariada,

¡ la- función de verosimilitud asociadaserá:

L(K’y) = (2~).O.5iN.r(X)) 1K’ V Kl .415 exp (-O.5(K’y)’ (K’ y K).í <K’ y)).

E Tomandologaritmosnaturalesde la función de verosimilitud:

¡ L2 = -0.5 (N - r(X)) log(2%) -0.5 log ¡ K’ V Kl -0.5 y’K (K’ V K).í K’y.

log 1K’ V K =Iog ¡VI + log IX’ v.í xi (Searle,1979)u
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Sustituyendoen L2

= (N - r(X) - q) log 9~ -0.5 S12 q1log cf1 -0.5 log ¡ C ¡ -0.5 y’Py

Donde:

y’ P y = N - r(X) = cte.

= numerode nivelesdel factor aleatorio

s = númerode factoresaleatorios

= varianzadel error

cf, = varianzadel factor aleatorio

= covarianzaentrelos factoresaleatoriosi j

Parala evaluaciónde la función de verosimilitud serequierenlas MME (ecuaciones

del modelo mixto) aumentadasconel vectordel lado derechoy su transpuesto.y el total de

la sumade cuadradosde los datos,paradespuésabsorbertodaslas filas y columnas(unacada

vez) dentro del último escalar.

X’X X’Z4 X’Zm X’y FC W’y

Z’dX Z’d Z’d+A~’kI, Z’dZm+A•’kii Z’j

Z’mX Z’mZd+A~’kil Z~mZm+A~ikii Z’mY

y’X y’Zd y’Z.~, y’y y’W y’y~

Siendo:

W’y = [ y’X y’Zd Y4, ]‘

k11=c9,/ ~d

= ~ í

= = ~2 j <7md
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PoreliminaciónGaussianade unafila cadavez, la sumade los elementosdiagonales

no nulos esel log ¡ C ¡ y (y’ P y) <72v.

La función de verosimilitud es evaluadasin calcularlas solucionesdel MME. sin

invertir la matrizde coeficientesy sin computarningunade las ay

La búsquedadel vectorde verosimilitud paralos valoresde a~ (~/<7¼)serealizapor

el métodosimplex de Nelder y Mead (1965). En cadapasoen la bú.squedadel máximo de

la funciónde verosimilitudsecuentacon un conjuntode valoresdel vectorde parámetrosque

definen una figura geométricaen el espacio de c+1 (número de parámetrosmás uno)

dimensiones.La forma de esta figura va cambiando sucesivamente,expandiéndoseo

encogiéndosesegúnque los nuevosvaloresse alejen o se aproximen.respectivamente,al

máximo.

7. Respuestaa la selección

La mediay la varianzafenotipicadel carácterincrementode pesocorporaldesdelos

21 díashastalos 42 días, fueron calculadasen la poblaciónbasey en todaslas generaciones

de selecciónparacadaunade las réplicasy parael conjunto de las réplicaspor métodode

selección.

Las mediasde las réplicasde la generaciónO de selecciónfueroncomparadascon una

de Studentdentro de métodos.

En la generacióncerode -selecciónlas mediasdel conjuntode las -réplicas,por método

de selección, fueron comparadasentre sí y con la media de la población hase. Las

comparacionesfueron realizadascon una t de Student.

La respuestamediaa la selecciónpor generaciónfue estimada,paralas réplicas de

seleccióny parael conjunto de las réplicas,por métodode selección,comoel coeficientede
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regresiónde lamediadelcaráctersobrela generación,siendola variabledependientela media

del caráctery la variable independientela generación.El error típico de la respuestase estimó

como el error del coeficientede regresiónaunqueéstepuedesubestimarel verdaderoerror

típico al no teneren cuentala correlaciónentrelas mediasde las distintasgeneraciones.

Los métodosde selecciónfueron comparadosmedianteanálisis de varianzade las

respuestasacumuladasporgeneración,métodoy réplica.El modelo utilizado fue un modelo

factorial de efectosfijos.

El modelo de análisis fue el siguiente:

X~lk =p + G1 + + M*GIJ + e~~k

Siendo:

XI~k=respuestaacumuladacorrespondientea la generacióni, método 1 y réplica k.

pi = mediageneraldel experimento.

= efectoflio debido a la generacióni (i = 1...17)

= efectofijo debidoal métodoj U = 1...3)

M*GJ, = efectodebido a la interacciónentreel métodode selecciónj y la

generacióni.

eÍJk = efecto debido al error

El cuadrocorrespondienteal análisisseda en la Tabla 2.

Las pruebasF fueron realizadascon el término del error. -

El coeficientede variaciónde la respuestafue estimadocomo la razónde la desviación

típica de la respuestaacumuladaentreréplicas,por métodode selección,a la media de la

respuestaacumuladadel conjunto de las réplicas. El modelo de análisis se muestraa

continuación:

pi + G~ + R, +
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TABLA 2.

ANALISIS DE
FACTORIAL,

VARIANZA DE LOS DATOS CORRESPONDIENTES A UN MODELO
DE LOS FACTORES METODO Y GENERACION.

F.V. G.L. SC E (CM)

METODO 2 Zx’1/ 51 - (iO / 153) + 51 a1

GENERACION 16 9 - (xL. /153) cf + 9 &«

M*G 32 Ex
2~I 3 - (1x2

1/51)- (Xx2~/ 9) + (x
2/ 153) + 3 &M.G

ERROR 102 Z0uk - (Zx2
1~I 3)

TOTAL 152 £x
2¡jk - 0 /153

TABLA 3.

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA POR
SELECCION, DE LOS FACTORES REPLICA Y GENERACION

METODO DE

FN G.L SC E(CM)

GENERACION 16 Ex2
1! 3 - 0 ‘ + 3 cf(

REPLICA 2 Exí~/17~xí /51 at+ 17c9~

ERROR 32 Ex
2~ -Ex2

1 1 3 - Ex
2~ /17

TOTAL 50 Ex2~ - x2/ 51
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Donde:

1 X~ = respuestaacumuladacorrespondienteal métodoi, generaciónj.

1 pi = mediageneraldel métodode selección.
efecto debidoa la generacióni (i = 1... 17)

1 R~ = efecto debidoa la réplica j U=l...3)

¡ e¡j = efecto debido al error

El cuadrocorrespondienteal análisissepresentaen la Tabla 3.

1 El diferencial de selecciónfue estimadocomodiferencial de selecciónponderadopor

¡ su contribucióna la descendencia:

£ Siendo:

5 Sp = diferencial de selecciónponderado

= valor fenotípicodel individuo seleccionadoi-ésimo

= n0 de hijos con los que contribuyea la descendenciael individuo seleccionado

5 i-ésimo

M = n0 total de descendientesque seevalúanen la generaciónsiguiente

pi = mediadel carácteren la población dondese realizala selección

¡ La heredabilidadrealizadafue estimadacomoel dobledel coeficientede regresiónde

la respuestaacumuladasobreel diferencial de selecciónacumulado.El error típico de la

citadaheredabilidadfueestimadosegúnla fórmulade Hill (1972). La variable independiente

-I fue el diferencialde selecciónacumuladoy la variabledependientela respuestaacumulada.

1
8. Censoefectivo

A partir de la informacióngenealógicasecalcularonlos coeficientesF~, F
15 y ~ por
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método de seleccióny generación(Wright,1969) que permiten distinguir los efectosdel

apareamientono aleatorioy del tamañofinito sobrela consanguinidad.

FIT representala consanguinidadabsolutade los individuos.Secalculó,a partir de la

genealogía(Wright,1922), como el coeficiente de consanguinidadmedio por método de

seleccióny generación.

FST cuantificaelefectodel tamañofinito. Se calculócomo el coeficientede parentesco

medio de todaslas posiblesparejasde padrespor métodode seleccióny generación.

F15 equivalea la desviaciónde las proporcionesde Hardy-Weinberg,expresael efecto

del apareamientono aleatorio.Se calculóa partir de la ecuaciónde Wright (1969)

(1 - F~.1.) = (1 - FST) (1 - F15)

El incrementomedio de FST por generación,se estimó medianteel coeticientede

regresiónde Ln (1- FST) sobret.

El censoefectivo (Ne) secalculóparacadauno de los métodosde seleccióncomo:

Ne = (1 1 2 A FST) - 2 (Falconer,1989)

Por otro lado el N~ se predijo a partir de la ecuacióndesarrolladapor Santiagoy

Caballero (1995). Cuandoel númerode reproductoresde cada sexoes diferenteel N, se

predice paracadauno de los sexospor separado.

Nes= 4N, 1 [1/Psm+ 1/pig~1 (1-a,) + [S
2,m’pi~m+ 25sm

44srnpiq + S
2,~/pi2« + 4Q2C2~]

(1.t-a,
4+2a)

Siendo:

= númerode progenitoresdel sexos

pirn, = Nm/Ns = númeromedio de machosprogenitorescon los que contribuyeel

progenitordel sexos

52 = varianzade la contribucióna la descendencia
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La contribucióna la descendenciasedistribuyecomo una hipergeométricacuya varianzaes:

~sni ~Ns (~ff [1 - nmlTm] (Tm~Nm/Tm~1)

Donde:

= númerode machoscon los que contribuyeel progenitori del sexos

Nm = númerototal de machosseleccionados

Tm = númerototal de machosevaluados

SIMII = <7tni NJN,-1 (correcciónGaussiana)

= covarianzaentre número de machosy número de hembrascon los que

contribuyeel progenitordel sexos. Estetérmino esceroen ausenciade cualquierotra causa

de variación del númerode descendientesque no seael error del muestreo.

a0 = correlaciónentrelos miembrosde las parejasde reproductores.

= desviacionesde las proporcionesde H-W, equivaleal F15

Con apareamientoal azar

a0 = O

= -1 1 2N,-1

términoque tieneen cuentael efectoacumulativode la selecciónsobreel censo

Q = 2 1 [2 -

r = correlaciónentrelas ventajasselectivasesperadasde los miembros de las parejas

r = -1/ [(N,,~+N~)/2]-l

G : proporción de varianzagenéticaremanentedespuésde la selección

G = (Gm+Gñ/ 2

Gm = 1 - k1,,h
2 (Bulmer,1971)

km = im (im -x,)

k = (k,~.s-k0I 2
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x = punto de truncamientode la normalestandarizada

= intensidadde selección

= varianzade las ventajasselectivasdel progenitordel sexos

e, = [(C,~+C~)1 2f

‘m ol

Q = correlaciónintraclasede familias del progenitorde sexos

al = VbS/ (VA + VE)

VbS = 1/4 VA (1 - k,,h2) + 1/4 VA (1 - kfh2) VN~

= VA / (VA + VE)

valor asintóticode la heredabilidad

(1+k) VA~ + (VE - VA) V¿ - VA VE = O

El censoefectivovienedado por:

1/Nr = 1/4 Nem + 1/4 NCf (Málecot,1948).

9. Estima de valoresmejorantes

Las estimas de los valores mejorantespara el carácter.se obtuvieron iterando

directamentesobrelos datos(Misztal y Gianola,1987).El método iterativoempleadofue el

de Gauss-Seidelo el de Jacobi,indistintamente.

El modelo utilizado parael análisis fue un modelo animal unicaráctercon electo

materno.

x=g+a+m+e

Siendo:

x = valor del carácter
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g = efectodebidoa la generación(fijo)

a = efecto debidoal factor genéticoaditivo (aleatorio)

m = efecto debidoal factor genéticomaterno(aleatorio)

e = efectodebido al factor aleatoriodel error.

El vectordel lado derechode las ecuacionesdel MME es ajustado para todos los

factoresdel modelo, restandolas solucionesde los otros factores.

RSH(g) = RSH(g). [BH(a) + BH (m)I

A continuación sesuma la razón de j l~t a la diagonal correspondiente al factor ¡ en las

de las MME y secomputan nuevas solucionesy el criterio de convergencia.

Criterio de convergencia:

CC = Suma (BH1 - BH1.1)
2 1 Suma(BHt)2

BH
1 = solucionesen la iteración

RF = Factorde relajación

BHmejoradn=BHt+ RF x (BH1- BH1.1)

Iteraciónde Jacobi:

= [RSH1- S~~nc~ b~<1.1j/ c11+b1~1.1>.

Siendo:

n = númerode ecuaciones

= coeficientesde la matriz de coeficientesde las MME

= solucióndel elementoi en la iteración

RSHJ = elementodel vector del lado derechode MME

-Las solucionesde la iteraciónt son computadasusandolas solucionesde la iteraciónt- 1.

Iteraciónde Gauss-Seidel:

= valor inicial del parámetro
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b1<~>= [RSH1— S~~’’ c~ b~<1> — ~ c~ b~<1.1>] /c~

10. Tendenciagenética

La tendenciagenéticadefinida como gananciagenéticamedia por generaciónfue

estimadaporel coeficientede regresiónde los valoresmejorantessobrelas generacionespara

los métodos de selección.La variable dependientefue el valor mejorantey la variable

independientela generación.

11. Parámetrosde eficacia biológica

Cuandose seleccionaartificialmente una población, seesperauna reducción en la

eficaciabiológicacomorespuestacorrelacionada.

Laeficaciabiológicaesun caráctercomplejocon múltiplescomponentes.de los cuales

fueron estimados:

- Mortalidad intrauterina= n
0 reabsorciones/ (n0 reabsorciones+ n0 fetos)

- Mortalidad al nacimiento= n0 crías nacidasmuertas 1 n0 total de críasnacidas.

La mortalidadintrauterinafue estimadaen la poblaciónbasey en las generaciones4,

8, 13 y 16 de todos los métodosde selección.En todoslos métodosde seleccióny en todas

las generaciones.cadamachoseapareócon doshembras,exceptoen las generaciones4. 8.

13, y 16 en las que los machosseleccionadosfueron apareadoscon una tercera hembra

(hermanade una de las dos anteriores)y a estahembrale fue practicadauna cesáreaen

estadode gestaciónavanzadocon objeto de medir la mortalidadintrauterina,evaluandoen

el útero de cadahembrael númerode fetos a término y el númerode reabsorciones.Las

comparacionesentremétodosde seleccióny poblaciónbaseconcadauno de los métodosde

selección fueron realizadascon un C 2 de contingencia,enfrentándo el número de

46



reabsorcionesal númerode fetos.

La mortalidadal nacimientofue estimadatantoen la población basecomo en todas

las generacionesde cadauno de los métodosde selección.Las comparacionesentremétodos

de seleccióny poblaciónbasecon métodode selecciónfueron llevadasa cabomedianteun

de contingenciade número de crías nacidasvivas frente al número de crías nacidas

muertas.

L
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RESULTADOS

1. Parámetrosde la poblaciónbaseparael carácterincrementodepeso.

La heredabilidaddel carácterseleccionadofue estimadaen la población base por

regresiónde progeniesobreprogenitor.Puestoque en nuestroexperimentosólo los machos

fueron evaluadosy seleccionados,la heredabilidaddel carácterjunto con su elTor típico

fueron estimadospor regresiónde progeniede machossobreprogenitor macho, corno se

explicó en Material y Métodos,utilizando66 progenitoresy una media de progeniede 3,45

hijos machospor progenitor.

En la Tabla 4 se presentanlos parámetrosde la población base.

TABLA 4

PARAMETROS DE LA POBLACION BASE PARA EL CARÁCTER INCREMENTO DE PESO

MEDIA FENOTIPICA 13,12±0,13

VARIANZA FENOTIPICA 5,18

HEREDABILIDAD 0.45±0,23

La mediay la varianzafenotípicadel carácterincrementode pésoseestimaronsobre

328 machosde la generaciónO de la poblaciónbase.

Porotro ladoseestimaronlos componentesde varianzautilizandotodala información

disponibleal final delexperimento,desdela generaciónO hastala generación17. El método

utilizado fue el de máximaverosimilitudrestringidautilizandoun algoritmolibre de derivadas

DFREML (Meyer,1989).El modelo utilizado fue el descritoen Material y Métodos(modelo

con efecto maternoy covarianzaaditivo-materna,y como único efecto fijo el debido a la
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generacióncon 18 niveles).

En la Tabla 5 se presentanlas estimas de componentesde varianzaobtenidascon

DFREML.

TABLA 5

ESTIMA DE COMPONENTES DE VARIANZA CON DFREML PARA EL CARACTER INCREMENTO

DE PESO

VARLANZA GENETICO ADITIVA 2,20

VARLANZA GENETICO MATERNA 1,85

COV ADITIVO - MATERNA - 1.09

VARL4NZA DEL ERROR 1.84 -

VARIANZA FENOTIPICA 4,81

HEREDABILIDAD 0.46 -

VAR MATERNA 1 VAR FENOTIPICA 0,39

El número de animalesevaluadosfue 5187 con un archivo de pedigrí de 8931

animales.Este método proporcionauna estima de los parámetrosde la población baseal

corregirel sesgoproducidopor la selección.

Tanto la varianzafenotipicacomola heredabilidadson muy similaresa las obtenidas

considerandoúnicamentelos datos de la poblaciónbase(Tabla 4).

2. Respuestaa la selección

2.1. Método A

Laevoluciónde las mediasfenotípicasdel carácteren estudiopor réplicay generación
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semuestraen la figura 1 y en la Tabla 1 del apéndice.

No se encontrarondiferenciassignificativas entre réplicas en la generaciónO de

selección.

Las respuestasmediaspor generacióny réplica fueron calculadaspor regresiónde

mediade respuestasobregeneracióny seconsideraroncomoerroresde las respuestasmedias

los errores de los coeficientesde regresión. Las respuestasmediasconsiderandolas 17

generacionesde selecciónfueron0,30 ±0,04 parala réplica 1. 0,22 ± (>,(>4 parala réplica 2.

y 0,41 ± 0.03 parala réplica 3.

Como se observaen la figura 1 el experimentopresentó dos fases claramente

diferenciadas:unaprimerafase,hastala generación8, con respuestalineal en las tresréplicas

y una segundafase,desdela generación8 hastala generación17, conmayordispersiónentre

réplicas y en la cual prácticamenteno se observórespuestaen las réplicas 1 y 2. Las

respuestasmediasporgeneraciónfueron calculadasparalos dos periodos.En el periodo de

respuestalineal las respuestasmediaspor generaciónfueron0,44 ±0.07, (>,47 ± ().(>7 y 0,52

±0,06 paralas réplicas 1, 2 y 3 respectivamente.De las generaciones8 a la 17 las respuestas

medias por generaciónfueron 0,07 ± 0,09 y -0.02 ± 0,10 para las réplicas 1 y 2

respectivamente.Sin embargola réplica 3 presentóuna respuestamediade (>,34 ± (>,08.

Las mediasfenotípicasdel carácterseleccionadoparael conjuntode lasréplicasse dan

en la Tabla IV del apéndicey en la figura 4.

La evolución de la mediaparael conjuntode las réplicas mantieneel mismo patrón

de comportamientoquelas réplicaspor separado.La mediadelcarácterseleccionadoaumentó

linealmentehastala generación8 y a partir de dichageneraciónse mañtuvoprácticamente

constante.

La respuestamediaporgeneraciónfue 0,31 ±0,03considerandolas 17 generaciones
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de selección.La respuestatotal observadafue 4,89 g., lo cual supusoún incrementodel

carácterdel 37,28%respectode la poblaciónbase.

Las respuestasmedias por generaciónfueron calculadaspara las dos rases del

experimento.En el periodode respuestalineal la respuestafue de 0,46 ±0,07, mientrasque

de las generaciones8 a la 17 la respuestafue de 0,13 ± (>,08.

2.2. Método B

La evoluciónde las mediasfenotípicasdél carácterobjetode estudiopor generación

y réplica se muestraen la figura 2 y en la Tabla II del apéndice.

Las réplicasno difirieron significativamenteentresí en la generación(> de selección.

La evolución de las mediasmuestraun comportamientosimilar al del método A.

aunquecon menor dispersióna partir de la generación11. Al final del: procesoselectivo la

mediasalcanzaronel mismo valor en las tres réplicas. -

La respuestatambiénfue lineal hastala generación8 de seleccióny a partir de esta

generaciónfue prácticamentenula.

Considerandolas 17 generacionesde selecciónlas respuestasmediaspor generación

fueron de 0,30 ±0.02 parala réplica 1, 0.29 ±0,03parala réplica 2. y (>.27 ± 0.04 parala

réplica 3.

Las respuestasmediaspor generaciónparael periodo de respuestalineal, desdela

generación(> hastala 8. fueronde 0,43 ±0,06, 0,51 ±0,06 y 0,47 ± (>,07 paralas réplicas 1.

2 y 3 respectivamente.En el segundotramo(desdela generación8 hastala 17) las respuestas

mediasfueron de 0,21 ±0,04.0,09 ±0,06 y 0,08±0,07 respectivamenteparalas réplicas1.

2 y 3.

La evoluciónde las mediasdel carácterseleccionadoparael conjuntode las réplicas
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1
u se presentaen la figura 4 y en la Tabla IV del apéndice.

3 La media del carácteraumentóde forma lineal hastala generación8, a partir de la

I cual semantuvo prácticamenteconstante,y en las tres últimas generacionespresentópicos

de diferentesigno aunquemenosacusadosque en el métodoA. -

U La respuestamediaobservadapor generaciónfue de 0,29 ± (>,(>3. La respuestatotal

¡ observadafue de 4,82 g., lo cual representael 36,75%de la poblaciónbase.

La respuestamediapor generaciónparaelperiodode respuestalineal fue (>,46 ±0.05,

U mientrasqueen la segundafasedel experimento.de las generaciones8 a la 17, la respuesta

3 mediapor generaciónfue de 0,13 ± 0,04.

2.3. Método C

3 La evolución de las mediasfenotípicasdel carácterseleccionado,por generacióny

¡ réplica,sedan en la figura 3 y en la Tabla III del apéndice.

El comportamiento-de las réplicas fue muy similar al de los otrosmétodos:respuesta

3 lineal hastala generación8 seguidode una faseplana.

g Las respuestasmediaspor generaciónfueron de 0,22 ± (>,(>4 patala réplica 1. 0.36

±0.03 parataréplica 2 y 0,23 ± 0,03 parala réplica 3 considerandolas 17 generacionesde

¡ selección.Duranteel periodode respuestalineal las respuestasmediasfueron de (>,44 ±0.08,

3 0,54±0,08 y 0,37± 0.07 respectivamenteparalas réplicas 1. 2 y 3. En la segundataselas

respuestasmediaspor generaciónfueron de 0,11 ±0,10,0,13 ±0,04y 0,08 ± (>,(>7 para las

¡ réplicas 1. 2 y 3 respectivamente.

3 La evoluciónde las mediasdel carácterseleccionadoparael conjuntode las réplicas

se muestraen la figura 4 y en la Tabla IV del apéndice.

3 La respuestamediapor generaciónfue de 0,27 ± 0,03 para las 17 generacionesde
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selección.La respuestatotal observadafue de 5,25 g., lo cual supusoun incrementodel

carácterdel 40% respectoa la poblaciónbase.

Durantela fasede respuestalineal la respuestamediapor generaciónfue de

0,46 ± 0,04 mientrasque en el segundotramodel experimento.desdela generación8 hasta

la generación17, la respuestamedia por generaciónfue (>, 11 ±04>6. -

2.4. Comparación de los tres métodosrespectoa la respuestaa la selección

Laevoluciónde las mediasfenotípicasparael carácterseleccionadosepresentaen la

figura 4 y en la TablaIV del apéndiceconjuntamenteparalos tres métodosde selección.En

todos los casosse observórespuestaa la seleccióny éstafue similar en los tres métodos.

Los métodosde selecciónfueron comparadosmedianteun análisisde varianzade la

respuestaacumuladapor generación.método de seleccióny réplica. El modelo de análisis

utilizado sepresentaen la Tabla 2 y los resultadosdel mismo,paralas 17 generacionesde

selección,semuestranen la Tabla 6.

TABLA 6

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION PARA EL CARACTER

INCREMENTO DE PESO CORPORAL

F.V. G.L. SC CM F PR>F

GENERACION 16 350,73 21,92 36,99 - 0,0001

METODO 2 4,33 2,17 3,63 0.0301

G*M 32 10,77 0,34 0,56 0,9673

ERROR 102 60,94 0,60
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Fig.4 EVOLUCION INCREMENTO

A --A-- METODO

GENERACION

57

—1--- METODO

PESO CORPORAL

20

19

18

B —- METODO o

17

1
u
u
E
u
E
u
E
E
u
u
u
u
u
u
1
u
u
u
u
u

o,

o
w

16

e

jt

15

14

13

12

r --a

-s
¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ ¡ 1 ¡ ¡ ¡

0123456 7 8 91011121314151617



El efecto generaciónfue significativo al 1o/~ puesto que la media de la ¡~espuesta

acumulada(Ra) aumentócon el númerode generacionestranscurridascomoconsecuenciade

habertenido respuestaa la selección.Encontramosdiferenciassignificativasentremétodos

de selecciónsiendolas R~ medias3,13 ±0,42,2,76 ±0,12y 2,78 ±0,19paralos métodos

A, B y C respectivamente.La interacciónmetodo-generaciónno resultó-significativa lo cual

nos indica que el comportamientode los métodosdeselecciónfue similar en las distintas

generacionesde selección.

Análisis idénticosal anteriorserealizarontanto parala fasede respuestalineal como

parala segundafase(de las generaciones8 a la 17). Los resultadosde los citadosanálisisse

muestranen las Tablas7 y 8 respectivamente.

TABLA 7

ANALISIS DE VARIANZA DELA RESPUESTAACUMULADA A LA SELECCION PARA EL CARÁCTER

INCREMENTO DE PESO CORPORAL (1)

F.V. G.L. Sc CM F PR>I~

GENERACION 7 103,48 14,78 43,83 0,0001

METODO 2 0,65 0,32 0,96 0,3905

G*M 14 2,66 0,19 0,56 - 0,8803

ERROR 48 16,19 0,34

R2 = 0,87

pi = 1,62

<1) Desdela generación1 hastala generación 8
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Duranteel períodode respuestalineal no seencontraronditerenciassignificativasentre

métodosde selecciónsiendolas R, medias1,73 ± 0,21 (métodoA) 1,5<> ± 0,14 (métodoB)

y 1,62 ±0,29 (métodoC).

TABLA 8

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCI(>N PARA EL CARACTER

INCREMENTO DE PESO CORPORAL <1)

F,V. G.L. SC - CM E - PR>f

GENERACION 9 28,18 3,13 4,01 0,0005

METODO 2 5,14 2,57 3,29 0,0441

C.*M 18 6,92 0,38 0,49 0,9519

ERROR 60 46,88 0,78

= 0,46

ji = 3,98

(1> Desdela generación8 hasta la generación 17

De las generaciones8 a la 17 las diferenciasentre métodosde selección fueron

significativasal 5% siendolas R~ medias1,43 ± 0.58 (métodoA), 1.(>7 ± <>,12 (métodoB)

y 1,00 ± 0,28 (métodoC).

La diferenciaentreréplicasy el efectogeneraciónseanalizaronparacadauno de los

métodosde selección.El modelo de análisisseda en la Tabla 3. Los resultadosdel análisis

de varianza paralas 17 generacionesde selecciónse presentanen las Tablas9, 1<> y II para

los métodosA, B y C respectivamente.
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TABLA 9

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION

METODO A

E.V G.L SC CM E PR>F

GENERACION 16 142,46 8,90 17.86 - 0,0001

REPLICA 2 18,64 9,32 18,69 0,0001

ERROR 32 15,96 0,50

TABLA 10

ANALISIS DE VARLALNZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION

METODO B

F.V G.L SC CM E - PIbE

GENERACION 16 115,37 7,21 36,00 0,0001

REPLICA 2 1,96 0,98 4,90 0,0139

ERROR 32 6,41 0,20

TABLA 11

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION

METODO C

F.V CL SC CM E PR>F

GENERACION 16 86,54 5,41 12,95 0.0001

REPLICA 2 4,69 2,34 5,61 0,04)82

ERROR 32 13,37 0,42
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El efectogeneraciónfue significativo paralos tres métodosde selecciónal 10/00. En

los tres métodoshubo respuestaa la selección.

El efectoréplicafue significativoen los tresmétodos.La mayorvarianzaentreréplicas

correspondió al método A (diferencias significativas al ~ seguido del método C

(diferenciassignificativasal 1%) y, por último, el método E con diferenciassignificativas

entreréplicas al 5%.

El mismo tipo de análisis fue realizadoparacadauno de los métodosde selección.

Los resultadosparalas ocho primerasgeneracionesde selecciónsemuestranen las Tablas

12, 13 y 14, y de las generaciones8 a la generación17 los resultadosse presentanen las

Tablas 15, 16 y 17.

TABLA 12

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION (1)

METODO A

F.V G.L SC CM E - PRE

GENERACION 7 38,35 5,48 17,86 0,0001

REPLICA 2 2,31 1,16 18,69 0,0008

ERROR 14 1,32 0,09

= 0,97

(1) Desdela generación 1 hasta la 8
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TABLA 13

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA

METODO B

A LA SELECCION (1)

F.V G.L SC CM F PR>E

GENERACION 7 35,58 5,08 22,54 0,0001

REPLICA 2 1,33 0,67 2,95 0.1)851

ERROR 14 3,16 0,23

= 0,92

(1) Desdela generación1 hasta la 8

TABLA 14

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION (1>

METODO C

F.V G.L SC CM E PR>E

GENERACION 7 32,20 4,60 17,96 0.0001

REPLICA 2 4,48 2,24 8,74 0,0034

ERROR 14 3,59 0,26

= 0,91

(1) Desdela generación 1 hastala 8

Durante las ocho primeras generacionesde selección el efecto generación- fue

significativo para los tres métodosde selección, y las diferenciasentre réplicas fueron

significativasen los métodosA y C pero no en el métodoB.
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TABLA 15

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION (1)

METODO A

E.V G.L SC CM- E - PIbE

GENERACION 9 16,40 1,82 3,03 0,0218

REPLICA 2 21,07 - 10,53 17,50 0,0001

ERROR 18 10,84 0,60

= 0,77

(1) Desdela generación8 basta la 17

TABLA 16

ANALISIS DE VARLALNZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION (1>

METODO B

E.V G.L SC CM E PIbE

CIENERACION 9 8,14 0,90 4,50 0.0033

REPLICA 2 1,30 0,65 3,24 - 0,0630 -
ERROR 18 3,62 0,20

= 0,72

(1) Desdela generación8 hasta la 17
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TABLA 17

ANALISIS DE VARIANZA DE LA RESPUESTA ACUMULADA A LA SELECCION (1)

METODO C

F.V G.L SC CM F PR>E

GENERACION 9 10,56 1,17 4,43 0.0035

REPLICA 2 5,28 2,64 9,96 0,0012

ERROR 18 4,77 0,26

= 0,77

<1) Desdela generación8 hasta la 17

Los resultadosdel análisisde varianzaparala segundafasedel ‘experimentoindican

que el efecto generaciónfue menosimportantey las diferenciasentreréplicas mayoresque

en el períodode respuestalineal, asimismolos ajustesde los datosexperimentalesal modelo

propuestofueron claramenteinferioresen el segundotramo. -

Las varianzasde la respuestaen el períodode respuestalineal fueronpequeñasen los

tres métodosde selección0,044 (Método A), 0.018 (Método B) y 0,083 (Método C), y los

coeficientesde variación de la respuesta12,1% (Método A), 8,9% (Método B) y 17,8%

(Método C). En la segundafasedel experimentola varianzade la respúestaen el métodoA

(0,331) fue mayor que en los métodos B (0.015)y C (0.079) y los coefientesde variación de

la respuestafueron40,2%(Método A), 11,4% (Método B) y 28,1% (Método C).

2.5. Diferenciales de selección

Los diferencialesde selecciónacumuladospormétodode seleccióny generaciónse

presentanen la Tabla 18. A lo largo del procesode selecciónéstosfueron del mi~mo orden
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paralos tres métodos.

TABLA 18

DIFERENCIAL DE SELECCION PROMEDIO ACUMULADO POR MET<)DO

GENERACION

GENERACION

o

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

12

13

14

15

16

METODO A

2,07 ±0,30

3,83±1,01

5,76 ±0,90

7,69 ±1,14

9,69 ±1,04

11,80 ± 1,20

13,79 ± 1,11

15,71 ± 1,04

17,56 * 1,07

19,48 ± 1,05

21,55 ±1,44

24,15 * 1,41

25,76 ±1,52

27,71 ± 1,62

29,75 ± 1,40

31,16 ± 1,62

34,41 * 1,51

METODO B

2,00 ±0,14

4,03 * 0,32

6,23 ±0,18

8,43 ±0,59

10,73 * 0,87

12,60 * 0,65

14,22* 0,72

15,98 ±0,67

18,25 ±0,51

20,54 * 0,73

22,45 * 0,28

24,39 ±0,03

26,18 ±0,15

28,34 ±0,13

30,29 ±0,40

31,95 ±0,47

33,97 ±0,81

DE SELECCION Y

METOD() U

-1.76±0,20

4,07 ±0.32

-6,20±0,27

-7,77±0.25

9,68 ±0,37

11,56±0,48

13.18 ±0,49

15,07 ±0.53

16,98 ±0.59

18,72 * 0.78

-20,67 ±0,69

22,59 ±0,76

24,62 ±0,85

-27.04 * 0.78

29,39 ±1.22

30,85 ±1.42

32,79 ±¡.48
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Las intensidadesde selecciónsecalcularonpormétodoy generacióncomoel cociente

entreel diferencial de selecciónaplicadoy la desviacióntípica fenotípicadel carácter.Los

valoresmediosparalas 17 generacionesde selecciónfueron 1,02 ± (>,04, 1,09 ±0,03 y

1.03 ± 0,04 en los métodosA, B y C respectivamente.EstosvaloresreMultaronligeramente

inferioresal valor esperadode 1,235 (Becker,1986).

2.6. Heredabilidad realizada

Las figuras 5. 6 y 7 muestranla evolución de la respuestaacumuladafrente al

diferencialde selecciónacumuladoparalos métodosde selecciónA. B y C respectivamente.

Hasta la octava generaciónde selección la respuestaacumulada(Ra) se puede

considerarqueaumentólinealmentefrenteal diferencialdeselecciónacumulado(~a)~ A partir

de la citadageneraciónen el métodoA presentópicos de distinto signomuy acusadosen las

tres últimas generacionesde selección.En los metodosB y C prácticamentese mantuvo

constanteexceptoparalas tresy cuatroúltimas generaciones,respectivamente,dondetambién

presentósaltos.Los picosde las tresúltimasgeneracionesfuerondel mismo signoen los tres

métodosde selección.

Las heredabilidadesrealizadas(h2~), considerandolas 17 generacionesde selección,

fueron 0,31 ±0.08, 0,29 ±0,06 y 0,27 ± 0,07 paralos métodosA, B ~ C respectivamente.

Puestoquela evoluciónde la R~ frenteal 5, presentóal-menosdostramosclaramente

diferenciados,la h2, fue estimadaen cadauno de ellos.

Las h2~ para el períodode respuestalineal, hasta la generación8. fueron altas y

significativamentediferentesde ceroen los tres métodosde selección,con valorespróximos

a la heredabilidadde la población base,0,53 ± 0,12 (MétodoA). 0,52 + (>1<> (Método 8) y

0,53 ±0,11(Método C).
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Las h2r de las generaciones8 a la 17 fueron de 0,13 ±0,1<),(>.13 ±0,(>8y (>, LI ±0,09

en los métodosA, B y C respectivamente.

3. Justificación de la respuesta

Las respuestasacumuladasobservadaspor réplica y método de selecciónpara las

generaciones8 y 17 se dan en la Tabla 19. Los valoresfenotípicos individuales fueron

desviadosdel valor medio de la poblaciónbase.

Las respuestasobservadas(R
0) por método de selección junto con sus valores

esperados(Re) se presentanen la Tabla 20.

TABLA 19

RESPUESTAS ACUMULADAS OBSERVADAS POR REPLICA Y METODO DE SELECCI()N

C.ENERACION REPLICA METODO A METODO B METODC) C

1 3,13 ±0,21 2,64 ±0,25 3,30 * 0,27

8 2 3,72±0,28 4,20±0,29 4,24 * 0,30

3 3,85 * 0,27 3,15 * 0,36 3,45 ±0,27

1 4,60 * 0,25 4,88 * 0,26 4,89 * 0,29

17 2 3,91 ±0,31 5,11 * 0,22 5,68 * 0,28

3 6,54±0,28 4,97 * 0,28 5,15 ±0,32
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TABLA 20

RESPUESTAS OBSERVADAS Y ESPERADAS POR METODO DE SELECCION

0(1> METODO A METODO B METOD() C

R.O(2) 3,56 * 0,17 3.33 * 0,42 3,66 ±0.24

8 R.E(3) 4,46 ±0,29 4,46 * 0,23 4,46 * 0,28

R.O(2) 5,03 ±0,78 4,99 * 0,00 5,25 ±045

17 R.E<3) 9,47 ±0,43 9,47 ±0,34 9,47 ±0,41

(1) Generación

(2) Respuesta observada

(3> Respuesta esperada

Los erroresde lasrespuestasobservadasfueronestimadosa partir de la varian/aentre

réplicas(raíz cuadradade la varianzaentreréplicas dividida por tres).

Los erroresde las respuestasesperadasfueronestimadoscomo la raízcuadradade la

varianzade la respuestaesperada.Dicha varianzaseestimó a partir de la ecuación

VR = t VA 1 N (Robertson,1977).pero teniendoen cuentaque la varianzade la respuestaen

una línea replicada de tamañoN es la misma que la varianzade la respuestamedia en n

líneasde tamañoN/n (Hill,1971: Nicholas,1980)seestimó como:

VR = [t VA/ Nx3] /3

Donde VA es la varianzaaditiva, t el númerode generacionestranscurridasy N el censo

efectivo medio por réplica.

Las respuestasfueron comparadasdos a dos con una t de Student.

No se encontrarondiferenciassignificativasen respuestasobservadasentremétodos

de selecciónen ningunade las generacionescitadas.
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Las R~ y sus varianzasfueron estimadasutilizando los valores asintóticos de la

varíanzay de la heredabilidad,el censoefectivo (No) predichocon selección(Santiagoy

Caballero,1995)y la intensidadde selecciónesperada(Becker,1986).Las R~ fueron mayores

quela observadasen ambasgeneracionesen los tres métodosde selección.En la generación

8 seencontrarondiferenciassignificativasentreR~ y R0 al 5% en los métodosB y C. y al 1%

en el método A. Parala generación17 la predicciónresultóinadmisible, los valoresde las -

R~ fueron el doble de los valores de las R0, y, las diferencias entre ambas, significativas al

en los tres métodosde selección. -

4. Tendencia genédca

La evoluciónde los valoresmejorantesmediosporgeneracióny métodode selección

sepresentaen la figura -8 y en la Tabla V del apéndice.

Los valoresmejorantesfueron estimados,considerandolas 18 generaciones.sobre

2742 animalesen el métodoA, 3118 en el métodoB y 2776 en el métodoC. La inedia de

los valoresmejorantesaumentóde forma lineal y paralelaen los tres métodosde selección,

alcanzandoprácticamenteel mismo valor al final del proceso de selección. La ganancia

genéticamediapor generación,considerandolas 17 generacionesde selección,fue de (>.3 1

+0011 en el método A, 0,29 ± 0,010 en el métodoB y 0,28 ± (>.(>(>7 en el métodoC.

Estos valores coinciden tanto con los estimadospor regresión de la respuesta

acumuladasobre generacióncomo con los de las heredabilidadesrealizadasen los tres

métodosde seleccióncuandoseconsideró-todo el procesoselectivo(17 generaciones).

Considerandoúnicamentede las generacionesO a la 8 de selección,las ganancias

genéticasmediaspor generaciónfueron 0,25 ± 0,035 en el método A, 0,23 ± (>,035 en el

método B y 0,26 ± 0,026 en el método C. De las generaciones8 a la 17 las ganancias
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u
u genéticasmediaspor generaciónfueron 0,30 ± 0,019 en el métodoA. 0,30 ± (>1)05 en el

3 métodoB y 0,29 ± 0,013 enel métodoC.u
5. Tendencia ambiental

3 La evoluciónde la tendenciaambientalse presentaen la figura 9 y en la Tabla VI del

3 apéndice.

Los efectosambientalesfueronestimadoscon el modeloy el programautilizadospara

U estimarlos valoresmejorantes.Seconsiderócomoefectoambientalel efectofijo del modelo,

u es decir, la generacióncon 18 niveles. La tendenciaambiental fue estimadacomo el
coeficientede regresiónde la estimadel efectofijo sobreel númerode generaciones.

Cuando se consideródesde la generaciónO hasta la generación 17 la tendencia

u ambientalno fue significativañientediferentede cero (- 0,03 ± (>4)26). De la generación(>

hastala generación8 la tendenciaambientalfue positiva (0,15± (L(>4), mientrasque de la

generación8 a la generación17 la tendenciaambientalfue negativa(-0.15± (>,05), en ambos

u casossignificativamentediferentesde cero (pcO,O5).

E
6. Censoefectivo

u El coeficiente de parentescopromedio (FST) observadose calculó a partir de la

3 genealogíacomoel parentescopromediode todas las posiblesparejasde reproductoresep

cadauno de los métodosde selección.Los resultadossemuestranen la figura 1<>.u En todaslas generacionesel menorFST observadocorrespondióal método B El FST

3 de los métodosA y C coincidió hastala tercerageneraciónde seleccióny en las sucesivas

generacionesde selecciónel FST del métodoA fue mayor que el del métodoC. A partir de

la octavageneraciónla diferenciaentreel F~ observadoen el métodoA y el observadoen
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el método C (FST A > FST C) fue de la misma magnitud que la diferenciaentre el ~sT

observadoen los métodosC y B (FST C > F51 B). Por tanto el mayor censo efectivo

corresponderáal métodoB y el menoral métodoA, mientrasque el métodoC presentaráun

N~ intermedioentreel de los métodosA y B, aproximadamenteigual al promediode los Ne

de los dos métodos.

Los censosefectivos(Ne) observadospor réplicay métodode selección¡unto con sus

promediosy los valoresesperadoscon y sin selecciónsemuestranen la Tablas21 y 22.

El N, observadosecalculóa partir de la genealogíasegúnseexplicó en Mateilal y

Métodos.

El Neesperadoconselecciónsepredijo a partir de la fórmulade Santiagoy Caballero

(1995).La intensidadde selecciónutilizada fue 1,235 (p = 8/32 Becker,1986).

TABLA 21

CENSO EFECTIVO OBSERVADO POR REPLICA Y METODO DE SELECCION

REPLICA METODO A METODO B METOD() U

1 14,95 30,32 22,03

2 17,27 26,26 23.42

3 22,01 25,90 22,21

PROMEDIO 18,08 ±2,08 27,49 ±1,42 22,55 ±0,44

En el métodoC (apareamientosde mínimo parentesco)seprobarondiferentesvalores

de Q
2 y finalmente se utilizó el valor de Q2 = 1 por ser el que proporcionóestimasmás

próximasrespectoa los valoresobservados,y a~ = -1 1 (2 Ns - 4) que correspondea

familias de medio hermanos(t = 1/4) y se evitaron los apareamientosentre parientes
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próximos; y r = -1/ [(Nm + Nf) 1 2] - 2].

El Ne esperadosin seleccióntambiénsepredijo utilizando la fl5rmula de Santiagoy

Caballero(1995),pero haciendo4Q2C2, = O.

El mayorN~ observadocorrespondióal métodoB, seguidodel métodoC y por dítimo

del métodoA. Estosresultadosseajustana lo esperadocon selección(N~ B> N~ C> N~ A),

mientrasque cuandono hay selecciónseesperaqueel mayor N~ siga siendoel del método

B, pero que los N~ de los métodosA y C seanaproximadamenteiguales.

TABLA 22

CENSO EFECTIVO (N.) OBSERVADO Y ESPERADO POR METODO DE SELECCION

METODO N, OBSERVADO N, ESPERADO (1) Nr ESPERAD<> (2>

A 18,08 19,80 23,37

B 27,49 31,49 38,41

C 22,55 21,86 23,32

<1> N, esperadocon selección

(2) N~ esperadosin selección

Los censosefectivosobservadosno fueron diferentesde los esperadoscon selección

en los métodosA y C, mientrasque en el método B el N~ observadofue menor que el

esperadoquizá debido a que en el citado método no siemprefue posible mantenerlas

contribucionesimpuestasa la descendencia.Los N~ observadosfueron el 91%.el 87% y el

103% de los esperadoscon selecciónen los métodosA, B y C respectivamente.

Comparandolos N~ esperadoscon selecciónfrente a los esperadossin selecciónse

esperaque la selección reduzca el N~ un 15,28% y 18,02% en los métodos A y B
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¡
¡ respectivamente,mientrasqueen el métodoC sólo seesperauna reduccióndel 6,2&Z.

3 La prediccióndel N~ sin selecciónresultóinaceptableparalos métodosA y B. donde

los N~ observadosfueronel 77%y el 72% respectivamentede los N, esperadossin selección.

En el método C el N~ observadofue el 97% del N~ esperadosin selección,lo cual parece

3 indicar que el método C no experimentaa efectosprácticos reducción del Ne debido al

• procesode selección.

Los valoresdel FST esperados[ 1 - (1/ 2Ne)t] utilizando las dosprediccionesdel Ny~

3 con y sin selección,junto con los valoresdel FST observadossepresentan,en las figuras II,

¡ 12 y 13 paralos métodosA, B y C respectivamente.

La evoluciónde los FST observadosy esperadosfue muy regularen los tres métodos

U de selección.

¡ En los métodosA y B el FST observadocoincidió con el FST esperadocon selección,

mientrasque el FST esperadosin selecciónfue menorque los dos anteriores.Por tanto la

¡ prediccióndel N~ con selecciónfue una buenaprediccióndel N~ observado,mientrasque la

¡ prediccióndel N~ sin selecciónresultóinadmisible.

¡ En el métodoC no pareceapreciarsediferenciasimportantesentrelos FST esperados,

con y sin selección,y el FST observado,por tanto las dos prediccionesdel N~ fueron buenas

u aproximacionesdel N~ observado.

3 El coeficientede consanguinidad(Fa)medio por generaciónsecalculó a partir de la

genealogía-utilizando la ecuaciónde Wright (1922).

u La evolucióndelF~ por métodode seleccióny generaciónsepresentaen la Tabla VII

• del apéndicey en la figura 14.

La primerageneracióndondeapareceun valor de F~ claramentedistinto de cero tue

U en la generación2 en los métodosA y B, y en la generación4 en el métodoC. debidoa que
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en los métodosA y B se evitaron los apareamientosentrehermanosy en el método C se

¡ realizaronapareamientosde mínimo parentesco.

£ En todas las generacionesde selecciónel F~ del métodoA fue mayor que el de los

métodos B y C. Las diferencias entre los métodos B y C no fueron muy grandes

1 (FA»FB>FC). A partir de la cuartageneraciónel Fff del métodoA fue significativamente

-I mayor que el de los métodosB y C (p <0,005).En cuantoa los métodosB y C. el F¡T del

métodoC fue significativamentemayorque el del métodoB (p<0,005)a partir de la cuarta

1 generaciónde selección.

¡ La evolución del Fff por réplica se presentaen las figuras 15, 16 y 17, para los

métodosde selecciónA, B y C respectivamente.

1 La evolucióndel F~ fue lineal, los picoso cambiosen lapendientese debierona que

¡ no siemprefue posible mantenerla estructurareproductivadel diseño.En el métodoC los

F~ prácticamentecoincidenporqueen todaslas generacionesserealizaronapareamientosde

mínimo parentescoy por tantoel Ne fue muy similar en las tresréplicas.La réplica 1 presentó

3 un pico convexoen la generación14 probablementedebidoa que en la generación12 sólo

¡¡ 12 hembrascontribuyeroncon descendenciaa la generaciónsiguiente.-

En el métodoB seobservópocadispersiónentreréplicasparalos valoresdel F[T, ya

¡ que los N~ de las réplicas2 y 3 fueron prácticamenteiguales.La réplica 1 presentómayor N~

y por tanto menorF~.

En el método A se observarondiferenciasimportantesentre los FIT de las réplicas

¡ debido a que los Ne de las mismasfueron bastantediferentesy menoresque los del método

f B.

La evolución del F
15 observadopor métodode seleccióny generaciónjunto con su

U - valor esperadosepresentanen la figura 18.
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El F1~ sepredijo como F15 promediode machosy hembras.

Paralos métodosA y B: a~, = -1 /(2N5 - 1)

Parael métodoC: a = -1/ (2N, - 4)

SiendoN5 el censoefectivodel sexos y ct15 equivalenteal F1~.

Los valorespredichosfueronde -0,049,-0,027 y -0,059para los métodosA, 8 y C

respectivamente.La predicciónes unabuenaaproximacióna los valoresobservados.El E15

observadofue pequeñoy negativoparalos tres métodosde selección.El menorF1~ en valor

absolutocorrespondióal método B, seguido del método A y el valor más alejado del

equilibrio correspondióal métodoC. Los valoresnegativosnosindicanqueel FST serámayor

que el F~ en los tres métodosde selección,y la mayor discrepanciaentreel ~ y el FST

correponderáal método C con mayoresvaloresabsolutosdel F15.

7. Componentesde eficacia biológica

7.1. Parámetros de la población basepara componentesde eficacia biológica.

Los valoresde los parámetrosde los componentesde eficaciabiológicaestudiadosen

la población basesepresentanen la Tabla 23.

La mediadel tamañode camadafue estimadacon datos de 114 camadas.El valor

obtenidocoincidecon el valor de estandarización.

La mortalidadintrauterina fue de 11,14%( 86 reabsorcionesy 686 fetos a ténnino)

y se calculó realizando87 cesáitasen hembrascon gestacionesa término de la población

base.

La mortalidadal nacimiento,medidacomonúmerode criasnacidasmuertasrespecto

al número total de críasnacidas,seevaluóen 114 camadas( 21 críasnacidasmuertasfrente

a 917 críasnacidas).
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TABLA 23

PARAMETROS DE EFICACIA BIOLOGWA EN LA POBLACION BASE

MEDIA TAMAÑO CAMADA - 8,04±0,22

MORTALIDAD INTRAUTERINA 11,14 %

MORTALIDAD AL NACIMIENTO 2,29 %

7.2. Evolución de la eficacia biológica a lo largo del procesode selección

La mortalidadintrauterinafue medidaen la poblaciónbasey en las generaciones4,

8, 13 y 16 de los métodosde selección.La medidano sehizo en la generación12 porqueno

sedisponía,en estageneración.de suficienteshembras.Los resultadosse danen la Tabla24.

En las generacionescuartay l3~ de selecciónlos métodosno fueronsignificativamente

diferentesy ningunode ellos difirió significativamentede la poblaciónbase.

En la octavageneraciónde selecciónla menormortalidadintrauterinacorrespondió

al método B, siendo estemétodo significativamentediferentedel método A al 1 0/00 del

métodoC al 5 0/ y de la poblaciónbaseal ~ No seencontrarondiferenciassignificativas

en ningún otro casoparala citada generación.

En la generación1& de selecciónel métodoA presentómayormortalidadintrauterina

que los métodosB y C, y quela poblaciónbase.El métodoA fue significativamentediferente

de la poblaciónbaseal 1%, del método B al 5% y del métodoC al 1%. No seencontraron

diferenciassignificativasentrelos métodosB y C, ni entre éstosy la población base.
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TABLA 24

- EVOLUCION DE LA MORTALIDAD INTRAUTERINA POR METODO DE SELECCI<)N

METODO A - METODO B METOD<) U

GEN. NC(í) %M(2) NC(l) %M<2) NC(l) %M(2)

4 12 9,82 23 8,21 14 ¡2,41

8 28 11,82 42 4,53 31 10.41

13 28 11,11 41 - 14,58 28 9,40

16 - 23 19,16 29 12,27 9 6.18

(1) Número de cesáreasrealizadas.

(2) Porcentaje de mortalidad intrauterina.

Los resultadosde la mortalidadal nacimi¿ntopor método de selección para las

generaciones4, 8. 12 y 16 de selecciónsepresentanen la Tabla 25.

Los métodosB y C no fueronsignificativamentediferentesen ningunade las citadas

generaciones. En la generación 16, ambos métodos presentaron una mortalidad

significativamentemás alta que la población base,el métodoC al 5% y el B al 1% . No se

encontrarondiferenciassignificativascon la población basepara el resto de generaciones

analizadas.

La mortalidaden el métodoA fue significativamentemayor que en la poblaciónbase

para las generaciones8 (p c 0,001). 12 (p c 0,05) y 16 ( p <0,(>(>l) y significativamente

mayor que en los métodos B y C al i%~ en la generación8, y al lo/~ y al 5%,

respectivamente,en la generación16.
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TABLA 25

EVOLUCION DE LA MORTALIDAD AL NACIMIENTO POR METODO DE SELECCION (1>

GENERACION METODO A METODO 8 METODII C

4 3,41 1,97 3,75

8 6,40 1,87 1,38

12 4,67 2,96 2,86

16 9,05 4,85 4,46

(1) Los datos se dan en porcentaje

1
£
£
1
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DISCUSION

1. Parámetros de la población base

La heredabilidaddel carácterobjeto de selecciónestimadaen la población basepor

regresiónde progeniede machossobreprogenitormacho(Tabla4) fue de <>,45, que resultó

serprácticamenteigual a la obtenidacon DFREML (0,46) utilizando toda la informaciónde

las 17 generacionesde selección,5187 animalescon medidadel caráctery 8931 animalesen

el archivo de genealogía.A pesarde que los diferentesmétodosde estimación pueden

proporcionardiferentesestimas de la heredabilidad,el resultadoobtenido es el esperado

puestoque la estimaDFREML, al incluir la informaciónde párientes(matriz de relaciones

aditivas),corrigeel sesgoproducidopor la seleccióny las estimasobtenidasson estimasde

los parámetrosde la poblaciónbase.Los erroresde las estimas fueron de 0,2322 para la

heredabilidadobtenidapor regresión,el cual fue muy alto probablementedebido a que la

estimaestábasadaen pocosdatos;el error obtenidoconDFREML fue de (>,(>62 peroéste fue

sólo aproximativo,puestoque, al utilizar un métodoiterativo parala estimano obtenemosla

inversade la matriz de los coeficientes,la cual esnecesariaparacalcularlos erroresde las

estimas.

La varianza fenotípica para el carácteren estudio obtenidacon los datos de la

poblaciónbase(328 machos)fue 5.18, mientrasque la predicciónde la varianzafenotípica

con DFRML. utilizando toda la información disponible. desde la generaciónO hasta la

generación17 de selección,ambasinclusive, fue 4,81. La discrepanciaentre estos valores

puedeserdebidaal diferentenúmerode datos en que estánbasadaslas estimas.Por tanto,

asumimosque la varianzafenotípicadel carácterfue de 4,81 obtenidacon DFREML que

correspondea la generaciónO de seleccióny la varianzaaditiva fue igual a 2,2<) también
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obtenidacon DFREML.

La heredabilidadobtenidafue moderadamentealta como se esperanaparaun carácter

de accióngénicaaditiva. Nuestrosresultadosfueron similaresa los obtenidospor Fuentey

San Primitivo (1983) parael mismo carácteren ratones,los citadosaujoresobtuvieronuna

heredabilidadde 0.49 por correlación intraclasecon datos de medio hermanosy unas

varianzasfenotipicasy aditivas de 5,26 y 2,56 respectivamente.Las heredabilidadesde peso

corporal,comosecomentóen la Introducción,varíancon laedada la quese midael carácter,

asíparapesoa los 21 días las heredabilidadesestimadassuelenserbajas0,15 paramachos

y 0.(>6 parahembras(Fuentey San Primitivo.1983).0,05 (Eiseny Prasetyo,1988).Mientras

que las estimasde la heredabiidaddel pesocorporal a los 42 días tiendena sermoderadas

(>,35 (Rutíegey col.,1973).0,27 (Falconer,1953).0,34 (Eiseny Prasetyo.1988).(>,42 (Fuente

y SanPrimitivo,1983).Eiseny Prasetyo(1988)obtuvieronunaestimade la heredahilidaddel

pesoa los 12 semanasde 0,43.

2. Respuestaa la selección

2.1. Comparación de los tres métodosde selección

Se esperaque la respuestaa la selecciónseasimilar en los tres métodospuestoque

el experimentoseha diseñadomanteniendola misma intensidadde selección.

Los diferenciales de selección acumuladosrealizadospara los tres métodos de

selecciónno fueron significativamentediferentesy las intensidadesde selecciónmedias

aplicadastampocolo fueron.

Los tres métodosrespondena la selección.La respuestatotal fue de 4.89 g. en el

métodoA, 4,82 g. en el métodoB y 5,25 g. en el métodoC. Al final del procesoselectivo

los tres métodos de selección llegan al mismo punto, no encontrándosediferencias
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significativas entre métodos de selecciónpara las mediasfenotípicasdel carácteren la

generación17 (Tabla IV del apéndice).Las respuestasmediaspor generacióncuandose

3 consideraronlas 17 generacionesde selecciónfuerondel ordende 0,3<> g. en los tres métodos

de selección.Las heredabilidadesrealizadascoincidencon estevalor, 0,30 g.. puestoqueson

1 una estima- de la respuestamedia por generación.Sin embargo,estas heredahilidades

¡ realizadasfueron inferioresa la obtenidaen la poblaciónbase0.3<) versus(>.46.

En nuestroexperimento,en el periodode respuestalineal, las respuestasmediaspor

1 generaciónfueron significativamentediferentesde ceroen todaslas réplicasde los métodos

¡ dc selección.Las heredabilidadesrealizadasfueron del ordende 0,53 en los tres métodosde

selección.

U Estos resultadosson similares a los obtenidospor Falconer(1953). al seleccionar

¡ durante11 generacionesparaaumentode pesocorporala lasseissemanas,en que obtieneuna

heredabilidadrealizadade 0,27 ±0,05 frentea 0,27 ± 0.06 obtenida en la población base.

La respuestadisminuyeconformeavanzael procesoselectivo.Las respuestasmedias

£ porgeneraciónduranteel períodode respuestalineal fueronsuperioresa las obtenidascuando

¡ seconsiderótodo el procesoselectivo. Estos resultadosson similares a los obtenidospor

Eisen(1978)que encontróunah2r parapesocorporala los 42 díasen ratón de (>.6 1 hasta1<>

1 generacionesde seleccióny de 0,55 hastala generación12 de selección.Wilson y col. (1971)

1 al seleccionarparapesoa los 60 díasen ratón estimaronuna h2, de <>.32 en las 1<> primeras
generacionesde selección,valor quedisminuyóprogresivamentehastahacersenulo a paitir

5 de la generación30.

En la segundafasedel experimento. de las generaciones8 a la 17, los coeficientesde

regresiónde la respuestaacumuladasobreel diferencialde selecciónacumuladono fueron

U significativamentediferentesde cero en los métodosA y C, pero si en el método B
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(p <0,05),esdecir, no seobservórespuestaa la selección.En cuantoal comportamientode

fi las réplicassolamenteseobservaronrespuestassignificativamentediferentesde cei-o en la

3 réplica 2 del métodoC (p <0,05) y en las réplicas 1 del métodoB y 3 del método A (p <

0,005).

1 Estos resultadosparecen indicar que se alcanzó el límite a- la selección en la

3 generación8, si esto fuese así, no se podría aceptarel modelo de acción génica asumido

infinitesimal aditivo.

¡ Gallegoy López-Fanjul (1983) en un experimentode selecciónpara disminuir el

¡ númerode quetasesternopleuralesen unapoblaciónde Drosophilamelanogaster.encontraron

que la respuestáa la selecciónse agotó rápidamente.alcanzándoselas 3/4 panesde la

respuestafinal en la generación7 de selección,al mismo tiempo se produjo un descenso

5 paraleloen la varianzafenotípica,y la varianzade la respuestaentreréplicasfue menorque

¡ la predichabajo un modelo infinitesimal. Los citados autoresconcluyen que la varianza

genéticadelcarácteren estudioen lá poblaciónesesencialmentedebidaa la segregaciónde

3 un númeropequeñode locí.

fi En nuestroexperimento,la respuestasepredijo paralas generaciones8 y 17.

La respuestaesperadafue estimadacomo:

5
1 Siendo:

t = númerode generacionesde selección

E i = intensidadde selección( i =1,235).

¡ h = raíz cuadradapositiva de la heredabilidad(h2 = 0,4579).

= 0A = ‘
desviaciónaditiva 2 2 20
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La respuestaobservadaen la octavageneraciónfue del ordendel 8(>% de la esperada

en los tres métodosde selección(80% en el método A, 75% en el método B y 82% en el

métodoC).

En la generación17 las respuestasobservadasfueron del orden del 50% de las

esperadasen los tres métodosde selección(53% en los métodosA y B, y 55% en el método

C). Ello es debido a que la respuestaesperadapuede predecirse para un corto número de

generacionesdurantelascualeslos parámetrosgenéticosen los que estánbasadaslas estimas

no cambiandemasiadorápidamentey la respuestaes lineal. Las prediccionesseránválidas

parano másde diez generaciones.Los parámetrosgenéticoscambiancomo consecuenciade

la seleccióny la derivay la respuestaa largo plazodependeráde la distribuciónconjuntade

efectosy frecuenciasde los genescon efecto sobreel carácterseleccionado(Hill. 1977).

Toro y col. (1988 a), en un estudiode simulación,predicenuna mayor respuestadel

métodoB respectoa los métodosA y C cuandolas heredabilidadesdel carácterson bajasy

las intensidadesde selección altas. Para una heredabilidaddel carácterde 0.40 ellos

encuentranunarespuestamuy similaren los tres métodosde selección.Segúnestosresultados

de simulación,en nuestroexperimentoesperaríamosno encontrardiferenciasentremétodos

de selecciónrespectoa la respuesta,puestoque la heredabilidaddel carácteres similar a la

utilizadaen simulacióny la intensidadde selecciónmenorque la del citadoestudio.

Los resultadosdel análisis de varianzaindican que duranteel períodode respuesta

lineal los métodos de selección no fueron significativamentediferentes en - cuanto a la

respuestaa la selección,si bienenel segundotramoseencontrarondiferenciassignificativas

entremétodos(p <0,05).

Los resultadosdel análisisde varianzaparalos métodosde selecciónmuestranque la

diferenciaentreréplicasesmayoren el segundotramoque en el períodode respuestalineal
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en los tres métodos.

La varianzade la respuestaentreréplicasfue mayoren el segundoperíodo, lo cual se

3 ajustaal modelo infinitesimal que asumemayorvarianzaentre réplicasconformeavanzael

procesoselectivodebidoa la deriva.

1 La varianzafenotípicadel carácterno disminuyóen el segundotramo.

1
2.2. Estimas de valores mejorantes

1 Las estimasde los valoresmejorantesson estimasBLUP obtenidas,como seexplicó

3 en Material y Métodos,porel métodoMisztal (Meyer.1989).Los valoresmejorantesmedios

por generacióny métodode selecciónsemuestranen la Tabla V del apéndice.Los valores

mejorantesmediosal final del procesoselectivofueron muy similaresen los tres métodosde

¡ selección:5,(>I parael métodoA, 4,90 parael métodoB y 5,23 parael métodoC. Como se

m observaen la figura 8. - los valores mejorantesmedios por generaciónson prácticamente

- - igualesen los tres métodosde selección.La tendenciagenéticafue calculadapor regresión

3 de valoresmejorantesmediossobregeneraciónparacadauno de los métodosde selección.

3 Las pendientesde regresiónfueron 0,31 parael métodoA (R2 =0,98), 0,29 para el método

B (R2 = 0,98) y 0,28 para el método C (R2 = 0,99) y estosvalores coincidencon las

¡ respuestasmediasobservadaspor generación.

1 Estosresultadosponende manifiestoqueno seha alcanzadoel límite a la selección

ya que la tendenciagenéticafue lineal durantetodo el procesoselectivo.

E Considerandolas 17 generacionesde selecciónla respuestafenotípica media por

generacióncoincidiócon los valoresobtenidosparala tendenciagenéticaen los tres méwdos

de selección,debidoaque la tendenciaambientalno fue significativamentediferentede cero

U (-0,03 ±0,026).

3 94

¡
1



u
Cuandoseconsideróel periodode respuestafenotípicalineal, de las generaciones(>

a la 8. las respuestasfenotípicasmediaspor generaciónfueron mayoresque las respuestas

genéticasen los tres métodosde selecióndebidoa que la tendenciaambientalfue positiva.

Puestoque de las generaciones8 a la 17 no se observórespuesta.fenotípicaa la selección

U pero sí hubo respuestagenética, la discrepanciaobservadaentre respuestagenética y

¡ tenotípicaesdebidaal cambioproducidoen la tendenciaambiental,siendoéstanegativapara

el último tramo.

¡ Por tanto en los tres métodoshubo respuestaa la seleccióny ésta fue - lineal. La

¡ ausenciade respuestafenotípicaobservadaen el segundotramofue debidaala disminución

de la tendenciaambiental.

¡ 2.3. Variabilidad de la respuesta

g En el métodoB no seencontraron diferenciassignificativas entre réplicasen respuesta

- - - acumuladaen ninguno de los dosperíodosdel experimento,mientrasque en los métodosA

3 y C seencontrarondiferenciassignificativasen ambosperíodos.La menor varianzade la

3 respuestay el menorcoeficientede variaciónde la respuestacorrespondióal métodoB en las

dos fasesdel experimento.La varianzade la respuestaen el método A fue mayor en el

1 segundoperíodoque en el primero.El coeficientede variaciónde la respuestafue mayoren

¡ el métodoC queen el A en el primer tramo,pero no en el segundodondeel coeficientede

variaciónde la respuestafue mayoren el métodoA aunqueambosfueron muy grandes.

¡ La menor variabilidad de la respuestacorrespondeal método B con mayor censo

fi efectivo.

Estosresultadosponende manifiestoque en poblacionespequeñasla principal causa

de variabilidadde la respuestaa la selecciónes la deriva,como señaló’Robertson(1977).
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3. Censoefectivo y evolución del coeficientede consanguinidad -

E La selecciónreduceel censoefectivo de las poblacionesporquedeterminaque tinos

3 individuos tengan mayor probabilidad que otros de contribuir con descendientesa la

generaciónsiguiente.

U El mayorFST observadocorrespondióal métodoA, el menoral métodoB y el F~-~ del

3 métodoC fue intermedioentrelos dosanteriores(figura 10). Puestoque el censoefectivoestá

inversamenterelacionado con el coeficiente de parentesco,- el mayor N~ observado

correspondióal método B seguidodel métodoC y por último del métodoA. La- evolución

¡ del ~ fue muy regularen los tres métodosde selección.

El Ne predichocon selecciónutilizando la ecuaciónde Santiagoy Caballero(1995)

esuna buenaprediccióndel N~ observadocalculadoa travésde la genealogía.Las pequeñas

¡ discrepanciaseñtre el Ne observado y el N, predicho con selecciónen el método B

probablementeseandebidasa queno siemprefue posiblemantenerel tipo de contribuciones

impuestaspor el diseñoexperimental.

U El Ne predichosin seleccióna partir de la ecuaciónde Santiagoy Caballero(1995)

¡ y haciendo 4Q
2C2S nulo, fue mayor que el N~ observadoen los -métodos A y E, y

prácticamenteigual al observadoen el métodoC.

¡ En los métodosde selecciónA y B el FST observadocoincidiócon el FST esperadocon

selección(figuras 11 y 12). En el métodoC el FST observado,apartir de la generaciónsiete,

fue ligeramenteinferior al FST esperadocon seleccióny las diferenciasaumentaronen las

¡ últimasgeneraciones(figura 13). El coeficientede parentescoesperadosin seleciónfue menor

que el observadoen los métodosA y B. En el método C, el FST esperadosin selecciónse

aproximó más al FST observadoque el predichocon selección.Estos resultadosparecen

indicar que los apareamientosde mínimo parentescoreducenel efecto acumulativo de la

u 96

u
fi



U
E

selecciónsobreel censoen el intervalo de tiempo considerado. -

E Asumimosun coeficientede consanguinidad(Fff) medio de cero en la generación(>

3 de los métodos de selección. En todas las generacionesde selecciónel coeficiente de

consanguinidaddel métodoA fue mayorqueel de los métodosB y C (TablaVII del apéndice

U y figura 14).

3 A partir de la cuartageneraciónde selecciónel menorcoeficientede consanguinidad

observadofue el del métodoB seguidodel métodoC y por último el A (FA> Fr-> Fa), puesto

E que el incrementodel coeficientede consanguinidadesinversamenteproporcionalal censo

¡ efectivo(N~ B> Ne C >Ne A). Estasdiferenciasfueron significativas(p <0,005)en todaslas

generaciOnes.

El FST observadoenel métodoC presentóvaloresintermediosentrelos valoresdel ~sT

U observadosen los métodosA y B (figura 10). sin embargoel F~ observadoen el métodoC

- se aproximó más al valor del Fff observadoen el método B que al valor observadoen el

- método A (figura 11), debido a que al forzar apareamientosde mínimo parentescoen el

3 métodoC retrasamosla aparicióndel coeficientede consanguinidaddos generaciones.

¡ Toro y col. (1988 a) encontraronen un estudio de simulaciónque la selección

ponderadalleva a un menorcoeficientede consanguinidadque los apareamientosde mínimo

u parentescoy que los apareamientosaleatorios,despuésde 30 generacionesde selección.Los

3 métodosB y C conllevanun menorcoeficientede consanguinidadqueel métodoA, pero las

ventajasdel métodoC semuestrandesdela primerageneraciónde selecciónmientrasque el

U métodoB sedaefectivo a medio y largo plazo. -

En cuantoa la evolucióndelF~ por réplicadentrode métodode selección,señalarque

los F~ observadoscoincidenen las tresréplicasen el métodoC, exceptoen la generación15,

E debido a que los censosefectivos fueron prácticamenteigualesen las tres réplicas.En el
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método B se observópoca dispersiónentreréplicas, aunquela réplica 1 presentóun F[T

E ligeramentemenor que las otras dos réplicas debido al mayor N~ de dicha réplica. En el

3 métodoA seobservómayor dispersiónentreréplicas en los coeficientesde consanguinidad

debidoa las diferenciasen los censosefectivosde las réplicas (Tabla 2 1).

U En una situación de apareamientosaleatoriosse esperaque el F15, que cuantifica el

3 efecto del apareamientono aleatorio.sea pequeñoy negativodebido al censo poblacional

finito (Kimura y Crow.1963).En nuestroexperimentolos F1~ fueron pequeñosy negativosen

U los tresmétodosde selección,aunqueel mayorvalor absolutocorrespondióal métodoC. Esto

¡ nos indica que el F~ será mayor que el FST. En los métodosA y B el F~ observadotue

retrasadodos generacionesrespecto al FST porque se evitaron los apareamientosentre

hermanós.En el métodoC al forzarapareamientosde mínimo parentescoel F~ seretrasótres

¡ generacionesrespectoal F5~.

U
4. Evolución de los parámetros de eficacia biológica

U Cualquier proceso de selección conlíeva un incremento - del coeficiente de

consanguinidady, por tanto, esde esperarun deteriorode la eficaciabiológica. Esteefecto

será más acusadocuantomenor seael censoefectivo. La experiencia, tanto en especiesu domésticascomo en animalesde laboratorio,concuerdacon estaideade que la selección

artificial a largo plazoproduceun deterioro de la aptitud biológica.

Existen dos razonesa las que cabeatribuir estedeterioro.La primerade ellases la

U depresiónendogámicaque surgecomoconsecuenciadel censo finito de la población. La

segundaeslaposiblecorrelaciónentrecaracteresproductivosy eficaciabiológica,biendebido

al ligamiento(genesde efectonegativoparaeficaciaque sehallen muy próximosa los que

U estemosseleccionando)o debido a la pleyotropía (genesque por sí’ mismos tenganunau
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u
E influencianegativarespectoa la aptitud).

Weber(1996)en un experimentode selecciónparavelocidadde vuelo-en Drosophila

melanogasterencontróque la respuestaa la selecciónno seagotóen 100 generacionesde

selección. La eficacia biológica fue evaluada, en las generaciones5<) y 85. como

U supervivenciade la progenie.El test de competitividadde eficacia mostróque la pérdidade

3 eficaciaen las líneasseleccionadasrespectoal control fue muy pequeña,6% en la generación

50 y 7% en la generación85. Puestoqueenesteexperimentolos censosefectivosfueron muy

1 altos(500 < Nc <1000),el autorconcluyeque la pérdidade eficaciaesdebidaa la derivay

¡ no inevitablementea la selección.

En nuestroexperimentolos tres métodosde selecciónalcanzarondiferentecoeficiente

de consanguinidady esde esperarqueello setraduzcaen un deteriorodiferentede la eficacia

¡ biológica.

Los cambiosen la tasade pérdidasprenatales.comoconsecuenciade la selecciónpara

pesocorporal,sonmuy variables,de forma que Bradford (1971) indica que en estecarácter

3 no esposibleestableceruna asociacióncon el peso.En algunoscasosno sehan encontrado

3 alteracionesen la supervivenciaprenatalal realizarestaselección(Durrant y col.. 198<)). Sin

embargo.otros autoresobservanque el aumentodel pesocorporal origina un descensoen

¡ dicha tasa(Fowlery Edward,1960; Bradford,1971;Barria y Bradford,1981).

3 Bradford (1971)resumelas posiblescausasdel incrementoen las pérdidasprenatales

en:

U a) fallos en la fecundación.Este factor no pareceintervenir de forma importante ya -

3 que la tasa de fecundaciónresultó ser similar en la línea seleccionaday en el control

(Legates,1969;Bradford,1971)

1 b) fallos en la implantación: Fowler y Edward (1960) atribuyen a fallos en la
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u
u implantación el aumentode pérdidasprenatalesque detectaronen su línea. Estos auto¡es

indican que el mayornúmero de fallos en la implantaciónse debería,posiblemente.a la

3 presenciade un mayor número de cigotos para implantar, más que a diferenciasen la

viabilidad de los mismos.Estahipótesisencuentraapoyoen los resultadosexperimentalesde

U Bowmany Roberts(1958), queobservaronque, en general, las líneasde tasade ovulación

3 máselevadapresentantambiénmayorespérdidaspreimplantación.

c) mortalidadpostimplantación.A veces,el aumentoen dichamortalidadparecehaber

U contribuido al incremento de las pérdidas prenatales al aumentar el peso corporal

3 (Legates,1969;

En cuantoa la respuestacorrelacionadaen el casode la seleccióndescendente.los

E resultadosvaríansegúnlos casos.Fowler y Edward(1960)no encontraronalteraciónen la

¡ tasade pérdidasprenatales,mientras que Legates (1969) observaun aumentoen dichas

pérdidascausado,en su mayorparte,por un descensoen la fertilidad de la línea.

En nuestroexperimento.en cuantoa la mortalidadintrauterina, no se encontraron

diferenciassignificativasentre los métodosB y C. ni entre éstos y la población baseen

ningunade las generacionesanalizadas.El método A presentóuna mortalidadintrauterina

significativamentemayor que la población basey que los métodosB y C -en la generación

¡ 16. Por tanto, en este caso, no es posible estableceruna asociaciónentre mortalidad

intrauterinae incrementode pesocorporal,puestoque los métodosde selecciónno fueron

diferentesparael incrementode pesocorporal.En este experimentola mayor mortalidad

¡ intrauterinadel método A respectoa los métodosB y C pareceestarasociadaal mayor

coeficientede consanguinidaddel métodoA (0.30) frentea los métodos8 y C (<0.25). Estos

resultadosparecenindicarquecon coeficientesde consanguinidadde hastaaproximadamente

3 0,25 no se produce deterioro para este carácter, pero con coeflentesde consanguinidad

• loo
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mayotesde 0.30 el deterioroes significativo.

U - La mortalidadal nacimientopuedeser debidaa dificultadesal parto o a mortalidad

3 postimplantación.En nuestro experimento,entre los métodosB y C no se encontraron

diferenciassignificativasen ningunade las generacionesanalizadas.Ambos presentaronuna

U mortalidad significativamentemayor que la población base al final del experimento

rn - (generación16). Por tanto no sepuedeestableceruna asociaciónentreincrementode peso

corporaly mortalidadal nacimiento.El incrementoen mortalidadal nacimientopareceestar

asociadoa coeficientesdeconsanguinidadmayoresde 0,20,aunqueel métodoA presentóuna

3 mortalidad significativamente mayor que la población base con un coeficiente de

consanguinidadde 0,15.

El deterioro en eficacia biológica para los componentesanalizadosparece estar

¡ asociadoa depresiónendogámicapara dichos caracteres.El deterioro de la eficacia es

- significativo para coeficientesde consanguinidadmayoresde (>,26 ó 0,3<) para mortalidad

- intrauterinay, para coeficientesde consanguinidadmayoresde (>.2<>. para mortalidad al

U nacimiento. Estos resultadosconcuerdancon lo señaladopor Eisen y col., (1973) quienes

indican que la selecciónparacaracteresde crecimientotiene consecuenciassobrecaracteres

reproductivosdebidoa la depresiónendogámicaparacaracteresde eficacia,manifestandose

U esteefectoprincipalmenteen lineasde pequeñotamaño.

En cuantoa los componentesde eficaciaanalizadosa corto plazono seencontraron

diferencias significativas entre métodosde selección. Al final del proceso selectivo el

TI
deteriorode la eficaciabiológica fue claramentemayoren el métodoA que en los rnétodo~
B y C, mientras que estosúltimos no fueron significativamente diferentes.

Nieto y col. (1986)obtuvieronresultadossimilaresen un experimentode seleccióncon

1 Drosophilamelanogaster.Estosautoresencontraron quetanto el porcentaje de apareamientos
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u
sin descendenciacomo el número de réplicas perdidas fue mayor en un sistema de

U apareamientoclásicoque en un sistemade selecciónponderada.

u
u
E
u
U
u
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u
u
u
d
u
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U
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u
U CONCLUSIONES

U
1.- La respuestaa la selecciónparael carácterincrementode pesofue positiva en los tres

métodosde selección.

U
2.- Hastala generaciónocho la respuestafue lineal en los tres métodos,no encontrándose

diferenciassignificativasentreellos. A partir de estageneración.la respuestafue

¡ prácticamentenula. -

¡
3.- La tendenciagenéticafue lineal en los tres métodosde seleccióndurantelas 17

u generacionesde selección.

¡
4.- No sealcanzóel límite a la selección.La ausenciade respuestafenotipicaobservadaen

la segundafasedel experimentofue debidaal cambioproducidoen la tendenciaambiental.

¡
5.. El mayorcensoefectivoobservadocorrespondióal método B (selecciónponderada),

seguidodel métodoC (apareamientosde mínimo parentesco)y. por último al métodoA

U (métodoclásico).

U
6.. Al final del procesoselectivoel métodoA presentómayorcoeficiéntede consanguinidad

U y un mayordeterioroen la eficaciabiológica que los métodosB y C.

3
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TABLA 1

EVOLUCION DE LA MEDIA FENOTIPICA
POR REPLICA Y GENERACION.

DEL CARACTER SELECCIONADO,

METODO A.

GENERACION REPLICA 1 REPLICA 2 REPLICA 3

0 12,99±0,36 13,00 ±0,28 12,42±0,41

1 12,13±0,37 12,49±0,35 12,63 ±0,29

2 13,56±0,30 13,60±0,31 13,62 ±0,31

3 13,52±0,36 13,27±0,27 13,51±0,33

4 15,48±0,27 14,90±0,30 14,88±0,30

5 14,72±0,31 15,04±0,30 14,29±0,31

6 14,78 t 0,28 14,75t 0,29 14,70±0,32

7 15,49 t 0,45 15,45 * 0,34 16,15 ±0,33

8 16,16t 0,25 16,83±0,28 - 16,97±0,27

9 17,01 * 0,27 16,95±0,32 16,42 ±0,44

10 16,44±0,33 15,88±0,20 15,79±(>,54

11 17,87±0,32 16,65* 0,45 17,31±0,37

-12 17,17t 0,25 16,11±0,37 18,28±0,28

13 17,87±0,38 16,14±0,24 18,34±0,37

14 17,32 * 0,33 14,96±0,53 18,33±0,43

15 18,70±0,31 17,80 ±0,27 19,45 ±0,35

16 15,77±0,64 15,44±0,53 17,75±0,58

17 17,30±0,43 17,02 ±0,30 19,66 ±(5,28

1



TABLA II

EVOLUCION DE LA MEDIA FENOTIPICA
POR REPLICA Y GENERACION.

DEL CARACTER SELECCIONADO,

METODO B.

GENERACION REPLICA 1 REPLICA 2 REPLICA 3

0 12,96±0,29 -13,00±0,37 12,93±0,33

1 12,51±0,30 12,54±0,33 12,13 ±0,33

2 12,58* 0,38 14,09±0,27 13,68 * 0,31

3 13,15±0,43 14,00±0,44> - 14,38±0,22

4 14,53±0,34 14,15±0,45 13,30±0,31

5 14,49±0,28 14,78±0,21 - 14,91 ±0,32

6 14,56±0,27 15,47±0,27 15,40±0,22

7 15,67 * 0,31 15,87 * 0,23 ¡ 15,67±0,28

8 15,76±0,25 17,22 ±0,33 16,26±0,36

9 15,71 * 0,52 16,57 ±0,37 17,06 ±0,26

10 15,82 * 0,17 17,05±0,23 15,86±0,39

11 16,26±0,29 16,81 ±0,31 16,85±0,36

12 16,63±0,29 16,71±0,28 16,71±0,31

13 16,92 * 0,30 16,94 * 0,34 16,23±0,36

14 17,27±0,32 16,89±0,26 16,59 ±0,31

15 16,83±0,50 18,07±0,26 17,89±0,25

16 16,72* 0,28 16,68 * 0,23 15,93±0,61

17 17,87±0,33 18,22±0,22 17,73 t 0,43
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TABLA Ifl

EVOLUCION DE LA MEDIA FENOTIPICA

POR REPLICA Y GENERACION.

DEL CARACTER SELECCIONADO,

METODO C.

GENERACION REPLICA 1 REPLICA 2 REPLICA 3

0 12,85±0,26 13,58±0,29 13,24 * 0,28

1 13,15 * 0,32 12,07 * 0,38 12,90 ±0,36

2 14,53 * 0,34 13,40±0,52 14,08 ±0,29

3 14,45 ±0,24 14,40* 0,26 14,01±0,24

4 14,95 * 0,30 14,24±0,30 15,41 ±0,25

5 15,01 * 0,35 15,19 ±0,28 14,55 ±0,25

6 15,86±0,23 15,17±0,34 14,63 ±0,25

7 16,16* 0,27 16,46 * 0,27 15,41 ±0,30

8 16,42±0,27 17,35 ±0,30 16,48 * 0,30

9 16,54 * 0,23 17,97 * 0,36 16,29±0,28

10 16,42* 0,34 17,19 * 0,31 16,32±0,30

11 16,95 * 0,27 17,42 * 0,30 16,96±0,27

12 16,48±0,26 18,00 * 0,32 15,88±0,28

13 15,86* 0,54 17,95 * 0,29 16,54±0,31

14 15,21±0,79 17,18* 0,31 15,67 * 0,39

15 18,27±0,27 18,43 * 0,30 16,06 ±0,50

16 16,64 * 0,38 18,52 * 0,35 16,67 ±0,27

17 18,01 ±0,29 18,79±0,28 18,27 ±0,32

III



TABLA IV

EVOLUCION DE LA MEDIA FENOTIPICA DEL CARÁCTER SELECCIONADO,
POR METODO DE SELECCION Y GENERACION.

GENERACION METODO A METODO B METODO C

0 12,81 * 0,21 12,96 * 0,19 13,22±0,17

1 12,42 * 0,20 12,39* 0,18 12,70 * 0,21

2 13,59 * 0,18 13,45 * 0,20 14,01±0,23

3 - 13,43 * 0,19 13,85±0,21 - 14,29 ± 0,14

4 15,09* 0,17 13,99 * 0,22 14,87 * 0,17 --

5 14,68±0,18 14,73* 0,16 14,92 * 0,17

6 14,74±0,17 15,14* 0,15 15,22 * 0,17

7 15,70* 0,22 15,73* 0,16 16,01 * 0,17

8 16,65±0,16 16,41 * 0,19 16,75±0,17

9 16,78±0,21 16,45 ±0,23 16,93±0,18

10 16,04 * 0,22 16,24 * 0,17 16,64 ±0,18

11 17,28 * 0,23 16,64* 0,19 17,11 ±0,16

12 17,18±0,20 16,69 * 0,17 16,79±0,19

13 17,51* 0,22 16,70* 0,19 16,78±0,24

14 16,87±0,29 16,92 * 0,17 16,03±0,32

-15 18,63 * 0,19 17,60* 0,21 17,59 * 0,24

16 16,32 * 0,35 16,44 * 0,24 17,21 * 0,21

17 18,01 * 0,23 17,94±0,20 18,37 * 0,18

IV



TABLA V

MEDIA DE VALORES MEJORANTES, PARA EL CARACTER
POR METODO DE SELECCION Y GENERACION.

SELECCIONADO,

GENERACION METODO A METODO ti METODO C

0 0,73 0,73 0,79-

1 0,25 0,15 0,37

2 0,40- 0,41 0,74

3 0,68 0,68 1,06

4 1,12 0,93 1,31

5 1,35 1,32 1,63

6 1,64 1,62 1,93

7 2,00 1,85 2,21

8 2,36 2,17 2,53

9 2,69 2,47 2,85

10 3,04 2,83 3,13

11 3,49 3,10 - 3,31

12 3,86 3,41 3,50

13 4,18 3,66 - 3,74

14 4,42 4,07 4,10

15 4,74 4,32 4,50

16 4,62 4,52 - 4,82

17 5,01 4,90 5,23

y



TABLA VI

ESTIMAS BLUE DEL EFECTO AMBIENTAL, POR GENERACION, PARA EL
CARACTER SELECCIONADO.

GENERACION EFECTO AMBIENTAL

0 12,40

1 12,36

2 1223

3 13,15

4 13,58

5 13,35

6 13,34

7 13,79

8 14,25

9 14,06

10 13,35

11 13,68

12 13,35

13 13,16

14 12,43

15 13,39

16 11,98

17 13,03

VI



TABLA VII

EVOLUCION DEL COEFICIENTE DE CONSANGUINIDAD MEDIO POR METODO
DE SELECCION Y GENERACION.

GEN. METODO A METODO B METODO C

1 0,0046±0,002656 0 0

2 0,0324±0,005341 0,0165±0,004236 0,0042±0,001239

3 0,0380±0,003263 0,0241±0,004306 0,0022±0,000682

4 0,0616±0,063584 0,0297±0,002049 0,0328±0,001348

5 0,0897±0,004058 0,0430±0,001778 0,0545±0,001334

6 0,0980±0,002657 0,0661±0,002492 0,0738±0,001234

7 0,1202±0,062542 0,0842±0,002632 0,0868±0,000949

8 0,1536±0,003720 0,0967±0,002506 0,1056±0,000547

9 0,1716±0,003202 0,1100±0,002380 0,1205±0,000464

10 0,1923±0,003037 0,1258±0,001926 0,1383±0,000627

11 0,2063±0,003068 0,1383*0,061804 0,1538±0,000580-

-12 0,2285*0,002525 0,1607±0,002008 0,1764±0,000875

13 0,2565±0,004223 0,1676*0,002307 0,1900±0,000650

14 0,2666±0,002860 0,1958±0,002284 0,2264±0,003441

15 0,2818±0,002814 0,2036±0,002583 0,2200±0,000754

16 0,3024±0,003972 0,2152±0,002446 0,2384±0,000692

VII
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