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RESUMEN

El objetivo de esta investigacion fue comparar la respuesta a la seleccién usando el Modelo
Animal-BLUP con grupos genéticos, utilizando lavariancia genética aditiva de cada generacion
(024Q, con aquel que utiliza lavariancia aditivaen lapoblacion base (02a), mediante simulacion
estocastica de una poblacion animal con generaciones superpuestas. A diferencia de otros
estudios, el modelo de generacion de datos incluy6 efectos fijos como el sexo (variable
clasificatoria) y la edad del animal a la medicion del caracter (covariable), con el objeto de
asemejarse a los modelos de evaluacion en poblaciones reales. Los resultados corresponden a 20
afios de seleccion, tomando el promedio de 100 réplicas. La h2original en la poblacion fue 0,4.
Lapérdidade informacion consisti6é en omitir al azar relaciones de parentesco, afin de incorporar
los grupos al modelo de evaluacién animal. El 25% de los animales posefan ambos padres
desconocidos, 25% poseian lamadre desconocida, 25% el padre y el 25% restante poseian ambos
padres conocidos. En las condiciones simuladas no se observaron diferencias significativas
(p>0,05), en las variables estudiadas: respuesta a la seleccion, variancia aditiva, exactitud,
intensidad de seleccién, consanguinidad e intervalo generacional, para los casos de informacion
completa e incompleta con la inclusién de grupos, segin se considerd la®as la ¢ 2
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EFFECTS OF ADDITIVE GENETIC VARIANCE IN ANY GENERATION ON THE
COMPONENTS OF SELECTION RESPONSE IN POPULATIONS WITH
OVERLAPPING GENERATIONS

SUMMARY

The objective of this research was to compare genetic response to selection by predicted
breeding values calculated using BLUP, in an Animal Model with genetic groups. Predictions
were obtained either by employing additive genetic variance after each generation selection
(024Q), or additive genetic variance in the base population prior to selection (2. Data were
simulated for an animal population with overlapping generations. Fixed effects of sex (as a
classification variable) and age ofthe animal at the time the record was taken (as a covariate), were
included in the model so as to mimick real data. Results were calculated for 20 years of selection
and averaged over 100 replicates. The value of h2in the base population was taken to be 0.4. in
order to include genetic groups, pedigree relationships were lost at random such that 25% ofthe
animal had both parents missing; 25% had the dam unknown; 25% had their sire missing and'the
remaining 25% had complete information. There were no significant differences (p>0.05)
between selection using 024Q vs. 02, for all observed variables: genetic response, empirical
additive genetic variance, accuracy, selection intensity, inbreeding and generation interval, either
with complete or incomplete pedigree information.

Key words: selection response, additive genetic variance, stochastic simulation, overlapping
generations.
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INTRODUCCION

En las evaluaciones genéticas de las poblaciones animales, la predicciéon del valor de cria se basa
usualmente en datos que provienen de animales selectos. Paraque el modelo de evaluacién tenga en cuenta
el proceso de seleccion debe especificarse completamente ladistribucion de los datos luego de la seleccion.
Esto implica la inclusion de todas las relaciones de parentesco entre los individuos y de todos los registros
sobre los cuales se basé la seleccion (Henderson, 1975; Sorensen y Kennedy, 1984; Gianolay Femando,
1986). En la practica, esta situacion es dificil de hallar debido a la pérdida de informacién producida
durante la recoleccion de los datos.

Actualmente, en todo el mundo, en laevaluacion de los distintos caracteres productivos de los animales
se utiliza la teoria del Modelo animal-BLUP (Best Linear Unbiased Prediction) desarrollada por
Ihendersony Quaas (1976). Estateoria,generalizadaadecuadamene,seajustaaladinamicade lapoblacién
y explica los cambios en la media (Quaas, 1988) y, en ciertos casos, el cambio en la varianza (Sorensen
y Kennedy, 1984). Sin embargo, la situacidn es mas complejay se entiende menos cuando la informacion
se genera en presencia de seleccién. Como se indicé anteriormente la obtencion de un predictor insesgado
del valor de cria de un individuo en una poblacién selecta requiere contar con la matriz de relaciones
completa (Sorensen y Kennedy, 1984). Si la poblacidn muestra tendencia genética y/o no se conoce
completamente el pedigree, la evaluacidn estard sesgada (Gianola, 1987). Es en esta situacion donde se
hace necesario incorporar al modelo de evaluaciéon animal, los grupos, para asi tener en cuenta las
tendencias genéticas (Henderson, 1973; Famula, 1985). Los grupos genéticos tratan de reflejar el proceso
de seleccién ocurrido en la generacidn inicial y/o posteriores. La metodologia de agrupacion utilizada
actualmente (Westell et al, 1988), consiste en agrupar sélo padres desconocidos de individuos en el
pedigree. De modo tal que todas las relaciones conocidas se hallan en la matriz de parentesco. Esta
agrupaciéon conocida como de padres “fantasmas” (phanton grouping) permite ubicar a los animales
desconocidos en mas de una poblacion base.

Las consecuencias de un proceso de seleccion de los individuos de lapoblacion base sobre laestimacién
de lavarianza genética aditiva son el tema de numerosas investigaciones recientes, dada laimportancia que
tiene este parametro en la prediccion del valor de criay respuesta a la seleccién. Van der Werfy de Boer
(1990) obtuvieron estimaciones sesgadas de la varianza aditiva cuando se omitian los datos de individuos
selectos en generaciones anteriores. Los grupos genéticos no fueron incluidos en el modelo. Posteriormen-
te Van der Werf(1992) informé que la seleccién de los descendientes de una poblacién base en un modelo
con grupos genéticos, generaba un sesgo al estimar lavarianza aditiva. Finalmente, Pieramatiy Van Vleck
(1993) reportaron que la varianza aditiva fue subestimada al incluir grupos genéticos en poblaciones con
animales base selectos. Todos estos informes demuestran que, en presencia de seleccién, laestimacion de
lavarianza aditiva se ve afectada, aln con lainclusion de grupos. En tales condiciones cabria pensar, como
lo sugieren Pieramatiy Van Vleck (1993), si lavariancia aditiva utilizada en BLUP deberia ser diferente
cuando se incluyen los grupos al modelo de evaluacion. Dichos autores analizaron el efecto de incluir los
grupos genéticos en un modelo animal, sobre laestimacion de lavarianza genética aditiva en unapoblacion
seleccionada. Cuando no se incluyeron los grupos lavarianza aditiva fue sobreestimaday al incluirlos fue
subestimada. Estos resultados se obtuvieron usando lavarianza genética aditiva de lapoblacion base. Sin
embargo, dicha varianza se redujo debido al efecto de la seleccion (Bulmer, 1985), como lo demuestran
los resultados del Cuadro N° 1, pag. 68. de Pieramati y Van Vleck (1993). En tales condiciones podria
hipotetizarse si el uso de la varianza genética aditiva disponible para cada generacion en las ecuaciones
BLUP, mejorana la respuesta respecto de aquella obtenida en relacién con el uso de la varianza aditiva
de la poblacion base.

Todos los estudios anteriormente mencionados fueron real izados mediante generaciones discretas. Sin
embargo, todas las poblaciones de animales domésticos son de generaciones superpuestas. Por lo tanto,
las consecuencias de la agrupacion en tales condiciones no han sido estudiadas en relacién a la respuesta
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alaseleccion cuando el modelo de evaluacion incluye grupos. El objetivo de esta investigacion es comparar
larespuesta a laseleccion usando el Modelo animal - BLUPcon grupos genéticos, empleando lavarianza
genética aditiva de cada generacion (g2a{g)), con aquel que utiliza la varianza aditiva en lapoblacién base
624, mediante simulacion estocastica de una poblacion animal con generaciones superpuestas.

MATERIALES Y METODOS

1- Simulacién

Se simulé una poblacidn base de animales no relacionados, con generaciones superpuestas. Dicha poblacién
consistia en 10 machos y 100 hembras. Sobre esos animales se aplicé un proceso de seleccion diferencial en ambos
sexo0s. Los machos fueron seleccionados en base a la prediccion del valor de cria mediante BLUP, dentro de los
animales de la Gltima generacién nacida y en base a la necesidad de reposicién. Para la seleccién de hembras se
eliminaron las diez madres mas viejas y se adicionaron aquellas necesarias para reponer por fertilidad y por edad, de
modo de mantener constante el nimero de hembras por generacion. Se considerd una tasa reproductiva de 0,90.

Los apareamientos entre animales selectos fueron al azar salvo que, con el objeto de evitar un aumento importante
de la consanguinidad debido a la seleccién (Wray y Thompson, 1990), fueron evitados los servicios padre-hija 'y
madre-hijo.

2- Modelo de generacion de datos

2.1- Modelo en la generacion base

El modelo de generacion de informacion fue mas general que el de Sorensen y Kennedy (1984), también usado
por Pieramati y Van Vleck (1993), y se caracterizé por la inclusion de efectos ambientales fijos con el objeto de
asemejar condiciones reales de animales en pastoreo, con lo cual puede escribirse como sigue:

M\) = s + bxig + a, + e]-j [_2.1]J

siendo: yg el registro del j-ésimo individuo; sLes el efecto del sexo i (i=1,2); b es el coeficiente de regresién del
caracter sobre laedad x (en dias) del animal j a la medicidn del carécter; a, es el valor de cria del j-ésimo individuo,
yeyes el efecto ambiental sobre el animal j. Ademas:

aij - N(,0.0aZQ, eij ~N(/O*Oa2?/ Var\(Nyijg,: (/1+ FJ)OaZ + 02

siendo el coeficiente de consanguinidad del animal j y (72lavarianza residual. La asignacion de sexo se realizé
muestreando a partir de una distribucién uniforme [0,1]. Cuando el valor obtenido era superior a 0,5 se le asignaba
el sexo macho, caso contrario, se los consideraba como una hembra. La edad se obtuvo multiplicando por cien una
variable aleatoriauniforme [0,1]y sumandole 400 dias, de modo de obtener un valor cercano al afio de edad, momento
donde se consideré que comenzaba la vida reproductiva y los animales eran aptos para la primera seleccién. El
muestreo de los valores de criay de los efectos residuales se realiz6 mediante las subrutinas de generacién de nimeros
aleatorios uniformes y normales, TDIJIMy RAN3 (Press et al, 1992), respectivamente.
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Los coeficientes de consanguinidad del padre y de la madre (Fs,Fd) fueron calculados mediante la subrutina
INBRD del Departamento de Ciencias Animales de la Universidad de Guelph, Canada.
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En ambos casos, para armar las MME se implemento el algoritmo de Groeneweld y Kovacs (1990),
resolviéndose las ecuaciones mediante el empleo de la factorizacion para matrices ralas (Duffct aL 1986). Una vez
calculados los BLUP(a), fueron ordenados secuencialmente, previa separaciéon de hembras y machos para
seleccionar los individuos requeridos. Estos reemplazaron a los individuos refugados por la decision de la politica
de seleccion, para luego aparearse al azar y producir la generacién subsiguiente.

La a2AQ fue calculada como la varianza de muestreo empirica de los valores de cria verdaderos de todos los
individuos nacidos en cada generacion.

RESULTADOS

Los resultados corresponden a 20 afios de seleccién, promedio de 100 réplicas. La variancia genética
aditiva original de la poblacion fue de 200,00 kg2 correspondiendo a h2=0,4. Asimismo se simulé con
h2=0,1y h2=0,7, pero como los resultados fueron similares respecto de los objetivos de la simulacidn, s6lo
se informan los correspondientes a h2=0,4. Inicialmente, se corrieron 500 réplicas pero el error standard
nunca fue inferior en 5% al calculado con 100 réplicas, por lo cual se decidio emplear este Gltimo nimero
debido a que el uso de 500 aumentaba considerablemente el tiempo de computo.

1- Intervalo generacional

El intervalo generacional de machos y hembras respectivamente, se obtuvo como promedio de las
edades de los padres de los individuos nacidos en ese ciclo. El intervalo generacional (1G), al cabo de 20
ciclos de seleccion, fue de 3.423 afios para machosy de 6.729 afios para hembras. Los IG se estabilizaron
al cabo de 5y 11 afios en machos y hembras respectivamente. El menor 1Gpara machos se debi6 a lamayor
tasa de reposicion anual de los padres. Los resultados fueron similares en ambos modelos indistintamente
de la varianza considerada, sea la aZA(Ci) 6 lao2,

2- Varianza aditiva

Se observd una reduccién de la variancia genética debido a la seleccién como en el caso de
generaciones discretas (Sorensen y Kennedy, 1984; van der Werfy de Boer, 1990), o como en Kerr et al
(1994b) con generaciones superpuestas. Una ligera diferencia con dichos trabajos fue que la disminucién
no ocurrio desde el primer afio, sino luego de aumentar hasta un 8%, aproximadamente, entre los afios 3
y 10 con respecto a la variancia original (Figura 1). Este comportamiento también fue observado, para
generaciones superpuestas, por Roden (1994) y D. Maizén (1995, comunicacién personal).

Rev. Facultad de Agronomia, 16 (3): 221 -230. 1996



226 ZULMA G. VTTEZICA et al

Se podria pensar que el aumento de la variancia se relaciona con el hecho de que clases selectas (los
individuos jovenes) y no selectos (los restantes individuos) coexisten en el rodeo durante los primeros
afios. Posteriormente, el reemplazo de los individuos no selectos viejos por losjovenes, cada vez con un
grado mayor de seleccion (y por lo tanto, menos variables), pondria en pleno manifiesto el efecto Bulmer
(Sorensen y Kennedy, 1984). El comportamiento fue similar en el modelo con grupos genéticos

3- Exactitud

La exactitud en machos y en hembras se calculé como la correlacién entre el valor de cria verdadero
y el valor de cria predicho mediante BLUP. Elvaloranual es el promedio de las exactitudes de los animales
nacidos en ese ciclo sobre las 100 réplicas. La Figura 2 presenta la exactitud de la progenie por afio. En
él se observa que la exactitud disminuy6 cuando en la poblacién se perdieron relaciones de parentesco y
se incluyeron en el modelo los grupos genéticos, para ambas varianzas consideradas.

Kerr et al (1994b) obtuvieron resultados similares. Esta reduccidon fue mayor en el caso de la 624G,
Dicho resultado podria explicarse por el hecho de que cuando se consideraen las ecuaciones BLUP la 024G
bajo seleccién, se produce una disminucidén de la h2y por lo tanto un incremento de a en las MME. Como
consecuencia de ello se produce un aumento del peso de la informacién familiar respecto de la individual.

4- Intensidad de seleccion

La intensidad de seleccion de machosy hembras, o el diferencial de seleccién en unidades de desvio
standard, se obtuvo como ladiferencia entre los valores de criapredichos mediante BLUP, de los animales
seleccionados respecto del promedio de los valores de cria de todos los animales candidatos a laseleccion
y nacidos el mismo afio. No se observaron diferencias en la intensidad para ambos modelos, sea

considerando la UZA(G’ 6lac2

5- Consanguinidad

Considerando la 02A la consanguinidad anu.al al cabo de 20 ciclos fue de 0,0065 y de 0,0041, para el
caso de informaciéon completa y para la seleccion usando BLUP calculados en el modelo con grupos
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genéticos, respectivamente. Este comportamiento también fue reflejado por laconsanguinidad acumulada,
la cual fue de 0,0836 y de 0,0557, para los mismos casos, respectivamente (Figura 3). Estos resultados
estan de acuerdo con a hipétesis que indica que, a una mayor exactitud le corresponde una mayor
correlacion de los valores de criapredichos entre candidatos a la seleccion (Dempfle, 1990), lo cual a su
vez produce un incremento en lavariancia del tamafio de familia de los individuos selectosy, por lo tanto,
una reduccién del tamafio efectivo y un aumento de la consanguinidad (Robertson, 1961). Similares
resultados se obtuvieron para lada(g).

6- Respuesta a la seleccién

La Respuesta a la Seleccidn se calculd como ladiferencia entre las medias genéticas de los verdaderos
valores de cria, de los individuos nacidos en dos ciclos reproductivos consecutivos. No hubo diferencias
significativas (p>0,05) en larespuesta a la seleccidn en el ciclo 20, para el caso de informacién completa
segln se considerd la 02Af) 6 la 02A(Figura 4).
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Kerretal (1994a) observaron que, al omitir relaciones sobre las cuales se habia basado la seleccion,
se redujo la exactitud y por lo tanto la respuesta a la seleccion disminuyé. Sin embargo, cuando se
incluyeron grupos genéticos y para cualquiera de las dos varianzas, larespuesta en el ciclo 20 no presenté
diferencias significativas (p>0,05) con respecto al caso de informacion completa (Figura 5).

DISCUSION

En las condiciones simuladas no se observaron diferencias en la respuesta a la seleccion y sus
componentes, cuando se emplearon los valores de cria calculados mediante el Modelo Animal-BLUP, al
considerar la variancia aditiva de la poblacion base o la generacional. No pudieron encontrarse en la
literatura otros estudios que emplearan la varianza aditiva generacional, desarrollando comparaciones
similares a las realizadas en la presente investigacion. Esto podria deberse al uso masivo de Maxima
Verosimilitud Restringida (REML; Patterson y Thompson, 1971) en la estimacion de la varianza aditiva
en el mejoramiento genético animal. Dicho método produce estimaciones insesgadas de lavarianza aditiva
de lapoblacién base cuando se especifica correctamente la distribucién de los datos y los valores de cria,
incluyendo todas lasrelaciones de parentesco en lamatrizA(Henderson, 1975; Sorensen y Kennedy, 1984;
Gianolay Femando, 1986). No es esa la situacién que se produce en una poblacién bajo seleccién, donde
ademas se pierden relaciones de parentesco. En este caso es necesario la inclusién de los grupos genéticos
en el modelo de evaluacién, de modo de atenuar el sesgo producido (Quaas, 1988). Sin embargo, Pieramati
y Van Vleck (1993) observaron que en presencia de seleccion y pérdida de informacién, los estimadores
REML de lavarianza aditiva, calculados empleando modelos con grupos genéticos, fueron sesgados. La
motivacion para la presente investigacién fue responder a la inquietud de dichos autores, respecto de qué
valor de la varianza aditiva deberia ser empleado en las MME para predecir los valores de cria. Los
resultados aqui obtenidos sugieren que una pequefia subestimacion de la varianza aditiva de la poblacion
base, tal como lo es la varianza aditiva generacional en esta simulacién, no modificaria sustancialmente
larespuesta a la seleccién y sus componentes en una poblacion con generaciones superpuestas. Es dificil
generalizar estos resultados apoblaciones de tamafio mayor, tales como las empleadas en las evaluaciones
genéticas nacionales. Esto se debe a que larespuesta a laseleccion con generaciones superpuestas depende
de factores tales como la estructura poblacional (Hill, 1974) o el modelo de evaluacion (Villanueva et al,
1994), lo que genera infinitas posibilidades de comparacién.

Rey. Facultad de Agronomia. 16 (3): 221-230, 1996



Efecto de la varianza aditiva.. 299

Asimismo, larelacién entre el tamafio de la poblacién simuladay la respuesta a la seleccion merece
un comentario adicional. Las variables que constituyen la respuesta a la seleccién mas afectadas por el
tamafio de lapoblacién simulada, son lavarianza aditivay la intensidad deseleccién. Laprimera es Jaméas
importante debido a su impacto sobre la respuesta a la seleccidn en esta poblacién simulada (Avila,
comunicacion personal). Es dable esperar un aumento de lavarianza aditiva disponible para la seleccion
con el aumento del tamafio poblacional (Bulmer, 1985; Falconer y Mackay, 1996). La relacién entre
tamafio poblacional e intensidad es mas compleja (Meuwissen, 1991). Sin embargo, el cambio en la
respuesta a laseleccion sera similar en ambas poblaciones (02XG6 02A), no esperandose unamodificacion
sustancial de las conclusiones en la comparacidon dec 2a(c) 6c2adebida a un aumento de tamafio.

Por otra parte, considerar la varianza aditiva generacional en las ecuaciones BLUP, es similar a
subestimar la h2 o porcentaje de la variacion total en el caracter que es explicado por lavarianza aditiva.
Grundy et al (1994) observaron mediante simulacion, que dicho efecto afectdo poco la respuesta a la
seleccién y modificé en mayor medida la consanguinidad. Estos resultados fueron obtenidos simulando
una situacion con informacion de parentesco completa. Se puede especular si tales resultados son
generalizables a la situacion de pérdida de relaciones aditivas entre individuos. Este es el tema central de
una investigacion actualmente en curso.
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