Metadata, citation and similar papers at core.ac.uk

Provided by citaREA Repositorio Electrénico Agroalimentario

Fathallah et al. ITEA (2016), Vol. 112 (1), 45-56 45

Relaciones entre los efectos del gen BMP15 y los efectos
poligénicos sobre la prolificidad en la raza
ovina Rasa Aragonesa

S. Fathallah'”, J.L. Alabart?, L. Bodin!, M.A. Jiménez-Hernando3, B. Lahoz?,
E. Fantova?, I. David' y J.J. Jurado3

1 INRA, UMR1388 Génétique, Physiologie et Systemes d’Elevage, F-31326, Castanet-Tolosan, France
2 CITA de Aragon. Av. de Montanana 930. 50059 Zaragoza, Espafia

3 Departamento de Mejora Genética Animal. INIA. Ctra. La Corufia, km 7,5. 28040 Madrid, Espaia
4 UPRA-Grupo Pastores. 50014 Zaragoza, Espafa

Resumen

Los efectos del gen BMP15, localizado en el cromosoma X, sobre la media y la variabilidad de la prolifici-
dad fueron estimados en la poblacion Rasa Aragonesa, donde se analizaron 918.956 partos de ovejas de
distintos genotipos (heterocigotas para el alelo FecX® o ROA®; y no portadoras). En primer lugar, se utili-
zaron modelos umbral que incluian o no el efecto del gen para estimar el efecto del genotipo BMP15y
su contribucion a la variabilidad genética de la prolificidad en esta poblacién. También se utilizaron otros
dos modelos para estimar las interacciones entre el genotipo y los poligenes, asi como el efecto del ge-
notipo sobre la variabilidad de la prolificidad. Todos los analisis se hicieron con el programa ASReml. El
efecto del genotipo sobre la media fue de 0,32 corderos adicionales por parto cuando el alelo ROA® se
encontraba presente. Debido a que durante muchos afios la selecciéon por prolificidad en esta poblacion
se ha llevado a cabo desconociendo la presencia de esta mutacion, los animales selectos portadores tie-
nen un valor genético poligénico residual mas bajo que los no portadores. No se encontré interaccién sig-
nificativa entre el genotipo y los efectos poligénicos sobre el valor genético. Aunque la interaccién entre
el genotipo y el conjunto de umbrales fue significativa, la diferencia entre ambos genotipos en la varianza
de la prolificidad sobre la escala observada a una prolificidad media dada es escasa y muy poco relevante.
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Abstract
Relationship between the effects of the BMP15 gene and the polygenic effects on prolificacy in the
Rasa Aragonesa sheep breed

The effects of the BMP15 gene, located on the X chromosome, on mean prolificacy and its variability,
were estimated in the Rasa Aragonesa sheep population through the analysis of 918,956 lambing records
from ewes of different genotypes (FecX® or ROA® heterozygous ewes; and non-carrier ewes). Thresh-
old models including or not the gene effect were first run to determine the effect of the BMP15 geno-
type and its importance in the total genetic variability of prolificacy. Two other models were also run
to estimate the interaction between the BMP15 genotype and the polygenic background, as well as the
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effect of the genotype on the variability of prolificacy. All the models were run using the ASReml software.
The effect of the presence of the ROA® allele of the BMP15 gene on the mean prolificacy was 0.32 ex-
tra lambs per lambing. Due to the selection on prolificacy performed during many years in this popu-
lation ignoring the presence of this major gene, animals carrying the mutation were found to have lower
remaining polygenic estimated breeding values than non-carrier animals, and there was no interaction
between the BMP15 genotype and the polygenic background. Although the interaction between the
genotype and the set of thresholds was significant, the resulting between-genotypes difference of vari-
ance of prolificacy on the observed scale, at a similar mean litter size, was very low and not relevant.

Key words: BMP15, prolificacy, polygenic effect, breeding value.

Introduccion

Desde que Piper y Bindon (1982) descubrie-
ron el primer gen mayor que controla la pro-
lificidad en la especie ovina, se han publicado
hasta ahora 14 mutaciones localizadas en 4
genes distintos (8 mutaciones en BMP15; 4 en
GDF9; 1 en BMPR1b, 1 en B4GALNTZ2) con un
gran efecto sobre la tasa de ovulacion y por lo
tanto sobre la prolificidad de las ovejas (Fabre
et al., 2015). A pesar de esa multiplicidad, el
numero de poblaciones ovinas que realmente
manejan alguno de esos genes como herra-
mienta de mejora es escaso. Las situaciones de
la raza Lacaune en Francia y de la raza Rasa
Aragonesa en Espafia son destacables. Desde
el descubrimiento de las mutaciones FecL' (Bo-
din et al., 2002) y FecX® (Jurado y Calvo, 2007,
Martinez-Royo et al., 2008), los organismos de
seleccion de ambas poblaciones decidieron
aumentar el numero de hembras heterocigo-
tas en los rebafos: FecL!/FecL* (o L+) en el
caso de la raza Lacaune y FecXR/FecX* (o sen-
cillamente R+) en el caso de la Rasa Arago-
nesa. Pero debido a la hiperprolificidad de las
homocigotas FecL'/FecL" (o LL) y a la esterili-
dad de las homocigotas FecX®/FecX® (o RR)
estos organismos decidieron evitar la genera-
cion de tales animales (Folch et al., 2010; Mar-
tin et al., 2014). Si bien el efecto de esos genes
sobre la tasa de ovulacion y la prolificidad es
bien conocido (Bodin et al., 2002; Lahoz et al.,
2009), es preciso determinar las relaciones en-
tre estos efectos y los efectos del fondo poli-

génico para una gestion mas precisa y espe-
cialmente para mejorar la orientacion de la se-
leccion y lograr una evaluaciéon genética mas
eficaz. Estas relaciones no habian sido estu-
diadas por falta de datos suficientes. Sin em-
bargo, debido a la transmisién particular del
alelo ROA® del gen BMP15 en la poblacién
de produccion (localizaciéon en el cromosoma
Xy esterilidad de las hembras homocigotas),
se dispone ahora en Rasa Aragonesa de un
gran nimero de hembras con genotipo co-
nocido, obtenido bien por genotipado o por
deduccién a partir del genotipo de sus pa-
rientes. El objetivo de este trabajo es evaluar
las relaciones entre el efecto del alelo ROA®
del gen BMP15 y los efectos poligénicos so-
bre la prolificidad de la Rasa Aragonesa. La
metodologia de este estudio podra ser utili-
zada posteriormente para la raza Lacaune
cuando se disponga de una cantidad de da-
tos suficiente asi como para cualquier po-
blacion donde un gen mayor que controla un
caracter discreto esté en segregacion.

Material y métodos

Los datos proceden de la base de datos utili-
zada para la evaluacién genética de la po-
blaciéon Rasa Aragonesa de UPRA-Grupo Pas-
tores (Jurado, 2014) e incluyen: 1) los partos
procedentes de monta natural de 269.503
ovejas, que se componen de 918.956 registros
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de parto con sus caracteristicas recogidos du-
rante 15 afios en 309 rebafos; 2) el pedigri
tras 7 generaciones de dichas ovejas; 3) el ge-
notipo BMP15 de dichas ovejas y el de sus pa-
dres. Los efectos considerados en los analisis
de esa muestra global fueron: la combinacién
rebafio-afio-mes del parto (RAM: 15.704 ni-
veles), la edad al parto medida en afios (Edad:
9 niveles), el tiempo transcurrido entre el
parto anterior y la fecha de fecundacién (in-
tervalo post-parto; PostP: 5 niveles: <90 dias;
90-160 dias; 161-1000 dias; >1000 dias; primer
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parto), el genotipo (Genot: 3 niveles: no por-
tadora [++], n = 1.023; heterocigota [R+], n =
10.013; o desconocida [desc.] n = 258.467), el
efecto permanente ligado a cada oveja pro-
ductiva (Perm: 269.503 niveles), y finalmente,
el efecto genético aditivo que corresponde al
numero de animales en el pedigri (u: 305.703
niveles). En este estudio, los partos de mas de
3 corderos fueron agrupados en la categoria
“4+". La distribucién por genotipos en fun-
cion del tipo de parto observado en esta
muestra global aparece en la Tabla 1.

Tabla 1. Distribuciéon (niumeros y %) del tipo de parto (TP) observado
para cada genotipo y prolificidad en la muestra global analizada
Table 1. Distribution (numbers and %) of the observed litter size (TP)
for each genotype in the global sample

Genotipo TP =1 TP=2 TP=3 TP =4+ Partos Prolificidad
totales observada

++ n 1.453 588 22 3 2.066 1,31

(1.023 @) % 70,3 28,5 1.1 0,15

R+ n 12.501 14.200 2.526 210 29.437 1,68

(10.013 ?) % 42,5 48,2 8,6 0,71

desc. n 608.755 268.218 10.035 445 887.453 1,33

(258.467 ) % 68,6 30,2 1,1 0,05

El tipo de parto (TP) es una variable discreta
que se analizé mediante el software ASReml
(Gilmour et al., 2009), utilizando varios mo-
delos umbral (Gianola, 1982). La parametri-
zacion utilizada para todos los modelos su-
pone que la variable subyacente sigue una
distribucion normal estandarizada / ~ N (0, 1)
y que el vector de umbrales t = (7, 7,, 73), que
determina las cuatro categorias de parto,
esta afectado por efectos ambientales y ge-
néticos. Todos los modelos incluyeron tres
efectos aleatorios: la interaccién rebano-afo-
mes de parto (RAM ~ N (0, 63,,,), un efecto
genético aditivo animal (u ~ N (0, 62 ® A))
asociado a la matriz de parentesco entre los

individuos, y un efecto ambiental permanen-
te ligado a cada oveja (Perm ~ N (0, 6 .,,,)-

El primer modelo (M1) consideré Unicamente
como efectos fijos la edad de la oveja al par-
to (Edad) y el intervalo post-parto (PostP):

t=u+ RAM + Edad + PostP + u + Perm

El segundo modelo (M2) también incluyé el
efecto fijo del genotipo (Genot), resultando
el modelo:

t=u+ RAM + Edad + PostP + Genot + u + Perm

A continuacion, se probé un tercer modelo
(M3) que incluyé la interaccion entre el
efecto genético aditivo y el factor genotipo,
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para tener en cuenta la interaccion entre los
efectos poligénicos y el efecto del genotipo
sobre la media del caracter:

t=u+ RAM + Edad + PostP + Genot.u + Perm

Donde: Genot.u es una variable normal Genot.u

2
Gu” Gu“ R+

~N (0, G® A), siendo G= 2“
c

uttuRt uR*

la matriz de varianza-covarianza entre los va-
lores genéticos u** y uf* de cada individuo y
A la matriz de parentesco entre los indivi-
duos. Debido a problemas de estructura de
datos, no se pudieron estimar los parametros
de este modelo sobre la muestra global; se
utilizdé entonces para este modelo una sub-
muestra que consideraba Unicamente los ani-
males de genotipo conocido con mas de tres
partos naturales (22.946 partos de 5.035 hem-
bras de genotipo ++ o R+). Finalmente, para
estimar un posible efecto del genotipo sobre
la variabilidad del caracter, se probo sobre la
muestra global un cuarto modelo (M4) con los
mismos efectos que el modelo M1y la inter-
accién entre el factor genotipo y los umbra-
les. Para ello se utiliz6 una posibilidad del
programa ASReml que consistié en considerar
un vector de umbrales para cada genotipo, en
vez de considerar un solo vector de umbrales
comun para los genotipos. Al igual que en el
modelo sin interacciones, el programa supo-
ne que estos vectores estan sometidos a efec-
tos ambientales y genéticos:

{t+, tR+, 9% = u + RAM + Edad + PostP +
+ U+ Perm

Las comparaciones entre los modelos se rea-
lizaron a partir del criterio de informacién de
Akaike (AIC). Las estimaciones de la prolifici-
dad media y de su varianza sobre la escala
observada se calcularon a partir de las esti-
maciones de cada tipo de parto proporcio-
nadas con el modelo de umbrales: la proba-
bilidad de repuesta en la j-ésima categoria
del nivel i de un efecto (por ejemplo i = ++,
R+ o desc. para el efecto genotipo) fue esti-
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mada mediante IT} = <D('i'j) - ®(T!,) donde @
(x) es la funcién de distribucion acumulada
de la distribucién normal y el vector {T'} pro-
viene de las soluciones para el nivel j del efecto
en el modelo considerado. La media y la va-
rianza sobre la escala observada se calcularon
finalmente a partir de las formulas siguientes:

4 4
i R 2, _ S A
Mobs = z JHJI y Gobs - z JZHJI - ulobsz
j=1 j=1

Aunque los valores genéticos se estimaron
para todos los individuos del pedigri, se pre-
sentan Unicamente los de las ovejas que han
tenido por lo menos un parto.

Resultados y discusion
Justificacion del uso de un modelo umbral

Debido a la naturaleza discreta de la variable
“tipo de parto”, que ademas tiene pocas ca-
tegorias (TP4+ <1%), existe una relacién muy
fuerte entre su media y su varianza. Por lo
tanto, la metodologia clasica de andlisis de va-
rianzas no esta bien adaptada para estudiar
este tipo de caracter. El modelo umbral, desa-
rrollado por Gianola (1982), permite superar
una parte de los problemas pero, al ser un
modelo no lineal, crea otras dificultades. Sin
embargo, numerosos estudios demuestran
que bajo ciertas condiciones (calidad del pro-
tocolo experimental, porcentaje de cada ca-
tegoria, etc.) hay una escasa diferencia entre
los resultados obtenidos con estas dos meto-
dologias (David et al., 2007). Ademas, Jurado
y Espinosa (1996), mostraron precisamente
en la Rasa Aragonesa que la evaluacién ge-
nética de la prolificidad podia hacerse utili-
zando un modelo clasico lineal en vez del
modelo umbral. En el presente estudio, se ha
utilizado el modelo umbral porque, tal y
como lo han mostrado Martin et al. (2014) y
Bodin et al. (2015), la posibilidad de introdu-
cir una interaccion entre los umbrales y cual-
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quier otro factor del modelo (ambiental o ge-
nético), permite modelizar el efecto de ese
factor sobre la variabilidad del caracter.

Modelos que ignoran la presencia del gen
o suponen un simple efecto sobre la media

Los parametros genéticos de la variable subya-
cente y la media de los valores genéticos esti-
mados en los modelos que ignoran la presen-
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cia del genotipo ROA (M1) o que consideran
que este tiene solamente un efecto sobre la
media (M2), se presentan en la Tabla 2. Como
era de esperar, la varianza genética estimada
es menor cuando el efecto del gen mayor
ROA estd incluido en los modelos. En estos ca-
sos, la varianza genética es puramente poli-
génica (debido a los genes de pequeiio
efecto), lo que permite estimar que el geno-
tipo ROA representa alrededor del 20% de la
variabilidad genética en esta poblacion.

Tabla 2. Varianzas, parametros genéticos de la prolificidad y medias de
los valores genéticos estimados sobre la escala subyacente'
Table 2. Variance components of the models and genetic
parameters estimated on the underlying scale

Parametro Modelo M1 Modelo M2

(sin el factor genotipo) (con el factor genotipo)
62, imal 0,1202 (0,0038) 0,0967 (0,0039)
Gzpermanente 0,0228 (0,0037) 0,0394 (0,0039)

Heredabilidad: h2

Repetibilidad: r

Efecto del gen (escala observada)
- Valor genético: media de ++

- Valor genético: media de R+

— Valor genético: media de desconocido

0,105 (0,001)
0,125 (0,003)

-0,1719 (0,2273)
-0,5614 (0,3419)
-0,0113 (0,7520)

0,085 (0,003)
0,120 (0,001)
/ 0,32

-0,0147 (0,1195)
-0,0049 (0,1819)
-0,0104 (0,7263)

" Error estandar entre paréntesis.

2 Valores genéticos calculados sobre la escala de la variable subyacente. Los valores mas altos corres-
ponden a la prolificidad mas baja: cuanto mas altos son los umbrales, mayor es la proporcién de la va-

riable subyacente que estd por debajo (y viceversa).

El efecto medio del alelo FecX®, estimado co-
mo la diferencia entre las medias del tipo de
parto sobre la escala observada para los ge-
notipos ++ y R+, es de 0,32 corderos por oveja
y parto (1,62-1,29), lo que se corresponde con
las estimaciones previamente obtenidas por
Jurado et al. (2008) y Lahoz et al. (2011). Este
efecto es de la misma magnitud que la de

otros genes mayores, aunque ligeramente in-
ferior al efecto de los genes Booroola o La-
caune (Martin et al., 2014). Los valores gené-
ticos estimados con el modelo M1, que ignora
la presencia del gen mayor y que por lo tanto
incluye de manera oculta el efecto de ese
gen, son obviamente mejores para los indivi-
duos R+ que para los de genotipo descono-
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cidoy los ++ (Tabla 2). Notese que los valores
genéticos estan expresados en términos de la
variable subyacente, de forma que los valores
mas altos corresponden a la prolificidad mas
baja: cuanto mas altos son los umbrales, ma-
yor es la proporcion de la variable subyacente
que estd por debajo (y viceversa).

Los valores genéticos proporcionados por el
modelo M2 representan los valores exclusi-
vamente poligénicos y su media intra-geno-
tipo es préxima a cero. Sin embargo nétese
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que estos valores genéticos poligénicos son
significativamente mejores (P<0,001) para los
++ (4 =-0,0147) que para los R+ (u =-0,0049).
Este fendbmeno es debido sencillamente a la
seleccion de los individuos mas prolificos du-
rante mas de 35 afios (Perez-Almero y Valls
Ortiz, 1977) sobre un valor genético global
que era la suma del valor poligénico y del va-
lor del alelo del gen mayor. Para un valor
global dado, los individuos ++ tienen necesa-
riamente un mejor valor poligénico (Figura 1).

umbral de seleccién global

Figura 1. Distribucion teérica de los valores genéticos globales (linea continua) y media de los
individuos seleccionados de cada genotipo (++: Xy R+: +) sobre la escala observada, asi como la
distribucion de los valores poligénicos de cada genotipo con su media relativa (++: <- - - -> y R+: <-++:>).
Figure 1. Theoretical distributions of the global breeding values (solid line) and mean of selected
animals for each genotype (++: X y R+: +) on the observed scale, as well as polygenic
distribution for each genotype with its relative mean (++: <- - - -> y R+: <---->).
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La Tabla 3 presenta el porcentaje de las hem-
bras reproductoras ++ y R+ de la muestra glo-
bal que hay en distintos cuantiles de la dis-
tribucién de los valores genéticos estimados
con el modelo M1. Esta tabla indica también
el valor poligénico (modelo M2) de estos ani-
males y la diferencia de valores poligénicos
entre los ++ y R+ de cada grupo. Podemos
averiguar que, dentro de las 25% mejores
ovejas clasificadas sobre su valor genético
global, estan incluidas solo un 5% de las me-
jores ++, frente a un 44% de las R+. Como
consecuencia, las ++ tienen un valor poligé-
nico mas alto que las R+. Este fenémeno cla-
sico en un caso de seleccion de un caracter en
presencia de un gen mayor, explica los valo-
res poligénicos mas bajos de los machos R+
comparando con los ++ en el catdlogo de se-
mentales de la cooperativa UPRA-Grupo Pas-
tores (Jurado, 2014). Esta mera asociacion en-
tre genes, muy distinta de una interaccién
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entre genes, seguramente empez6 a evolu-
cionar desde el afio 2009 cuando la seleccién
sobre el valor poligénico reemplazé la selec-
ciéon sobre el valor genético global.

La heredabilidad de los efectos poligénicos
sobre la escala subyacente (Tabla 2) es bajay
consistente con los valores encontrados en la
literatura, pero ligeramente superior a las
estimaciones obtenidas por Jurado et al.
(2008) en esta raza. Sin embargo, en el citado
trabajo analizaron los partos como un carac-
ter continuo y Gianola (1982) mostré que la
heredabilidad sobre la escala subyacente es
siempre superior a la heredabilidad de los da-
tos observados. Por otra parte, se considera-
ron los partos procedentes de celo natural y
de celo inducido por tratamiento hormonal
como el mismo caracter mientras que hoy
sabemos que son dos caracteres distintos con
una correlacion genética de 0,75 (Baelden
et al., 2005).

Tabla 3. Porcentajes de las hembras ++ y R+ de la poblacion en diversas muestras de individuos
elegidos sobre valores genéticos globales (modelo M1); valores genéticos poligénicos
medios de estos individuos (modelo M2) y diferencia entre genotipos
Table 3. Percentages of the ++ and R+ ewes form the population in samples chosen
on the global genetic value (Model M1); polygenic breeding values of
these females (Model M2) and difference between genotypes

Porcentajes de Porcentajes de ++ y R+ Valor genético Diferencia de valor genético

individuos incluidos en la muestra poligénico' poligénico (R+) — (++)
(incluyendo

los desconocidos) ++ R+ ++ R+

10% 1% 18% -0.437 -0.193 0,244

25% 5% 44% -0.286 -0.092 0,194

50% 32% 75% -0.125 -0.022 0.103

75% 69% 91% -0.052 0.003 0,055

100% 100% 100% -0.006 0.027 0,033

" Valores genéticos poligénicos (modelo M2) calculados sobre la escala de la variable subyacente. Los
valores mas altos corresponden a la prolificidad mas baja; diferencias positivas entre R+ y ++ indican
que los ++ tienen mejores valores poligénicos (ver Figura 1).
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Interaccion entre el efecto del genotipo
ROA y los efectos poligénicos sobre la media

Desafortunadamente, la estructura de la mues-
tra global no permitié estimar la interaccion
entre el genotipo del animal y su efecto po-
ligénico, cualesquiera que fueran los otros
factores del modelo. La transmision particu-
lar del geny su modo de gestion en la pobla-
cién introducen confusiones entre el geno-
tipo del animal, su valor poligénico y su valor
de efecto permanente. De hecho, la mayor
parte de la informaciéon que permite estimar
los efectos poligénicos (separados de los efec-
tos permanentes) viene de las relaciones en-
tre medias hermanas de padre (sobre todo de
los padres usados en inseminacién con un
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gran numero de hijas). Como intrafamiliar-
mente tienen casi todas el mismo genotipo
(excepto algunas hijas de los machos ++), no
se puede medir la interaccion. El hecho de
que los machos portadores no transmiten la
mutacion a sus hijos machos no permite evi-
tar la confusion, puesto que estos hijos tien-
den a tener un valor poligénico mas bajo que
la media (ver parrafo anterior), y por lo tanto
son muy poco utilizados y tienen poca des-
cendencia. Sin embargo, considerar una sub-
muestra limitada, construida Unicamente con
los partos de ovejas de genotipo conocido
que tienen por lo menos 3 partos naturales,
permite obtener pardmetros satisfactorios
con el modelo que incluye la interaccién alelo
ROA-poligenes (Tabla 4).

Tabla 4. Varianzas (02) y parametros genéticos de la prolificidad sobre la escala subyacente
en un modelo con interaccién entre los efectos poligénicos y el genotipo ROA'
Table 4. Variance (6?) components and genetic parameters of litter size on the underlying scale
in a model including the interaction between the polygenic effects and the ROA genotype

Parametro ++ R+
Gzpermanente 0,0306 (0,028)
G2 0,163 (0,062) 0,167 (0,035)

animal.genotipo

Heredabilidad: h2
Repetibilidad: r

Correlacién genética

0,137 (0,046)
0,163 (0,039)

0,136 (0,050)
0,165 (0,010)
0,983 (0,293)

" Submuestra limitada a partos de individuos de genotipo conocido y con mas de 3 partos.

En esta submuestra, el efecto del gen sobre la
escala observada es de 0,34 corderos por
parto, lo que es muy préximo al efecto en-
contrado sobre la muestra global y confirma
de cierta forma la validez de ese muestreo. Se-
gun este modelo, es posible estimar efectos
poligénicos para cada genotipo o en los dos
ambientes genotipicos (++ y R+). Las varianzas
genéticas y las heredabilidades (Tabla 4) son li-
geramente mas altas que en la muestra global

con el modelo sin interaccién (Tabla 2). Esto es
debido al escaso porcentaje de individuos de
genotipo desconocido de quienes se conoce
por lo menos la madre (45%) en la muestra
global, mientras que estos porcentajes son
del 63% y 91% para los ++ y R+ en la sub-
muestra. Sin embargo, estos parametros son
casi iguales en los dos ambientes genotipicos
y la correlacion genética es muy alta y no di-
fiere de 1. Por lo tanto, se puede concluir que
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no hay interaccién relevante entre el genotipo
ROA 'y los otros genes. Este resultado debera
confirmarse mas adelante cuando la gestion
del geny el uso de los valores genéticos poli-
génicos haya aumentado los vinculos entre
individuos de genotipo diferente.

Efecto del genotipo ROA sobre la media
y la variabilidad de la prolificidad

La introduccion en el modelo de una inter-
acciéon entre el genotipo del animal y los um-
brales de la variable subyacente permite ajus-
tar a la vez un efecto del genotipo sobre la
media de los tipos de parto y sobre su varia-
bilidad. El modelo umbral clasico supone la
existencia de una variable subyacente normal
estandar N (u = 0, 62 = 1) y unos umbrales
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que varian conjuntamente segun los factores
de variacion. Estas variaciones (traslacion del
vector de umbrales) cambian las proporcio-
nes de las categorias delimitadas por los um-
brales; y por lo tanto cambian, de manera to-
talmente ligada, la mediay la varianza sobre
la escala observada. La mayor parte de los
cambios de varianza de los tipos de partos
entre razas de ovino es una consecuencia di-
recta de la variacién de la prolificidad media
(Bodin y Elsen, 1989). En nuestro estudio, la
interaccion entre el genotipo y los umbrales
(Figura 2 y Tabla 5) es significativa (P<0,001)
y produce dos efectos: un cambio de la me-
dia sobre la escala observada y un cambio
adicional de la variabilidad. El efecto sobre la
media es parecido al encontrado en el mo-
delo sin interaccién. La existencia de umbra-

++ 1 2 3 4+
70,9 286 |04 €
-40
0,55 2,59 3,48
R+ 1 2 3 4+
44,3 50,7 | 4,9 0.1
-40 4f0
0,14 1,64 2,98

Figura 2. Distribucion de la variable subyacente Normal (0, 1) y valores de los umbrales
de cada genotipo que delimitan las distintas categorias del tipo de parto.
Figure 2. Distribution of the underlying variable N(0,1) and threshold
values delimiting the litter size values for each genotype.
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les especificos a cada genotipo modifica mas
la distribucién que si fuera solamente una
traslacion del conjunto de umbrales y con-
Ileva un incremento de variabilidad adicional
al meramente ligado al aumento de la me-
dia. Puede apreciarse (Tabla 5) que para unas
medias de la variable subyacente que pro-
porcionan la misma media en ++ y R+, la va-
rianza sobre la escala observada es siempre
superior para los animales R+. Sin embargo,
esta diferencia debida a un solo gen es muy
escasa. Por otra parte, la distancia entre los
dos primeros umbrales es superior para las ++
(A%, = 2,04) que para las R+ (ARY, = 1,78)
mientras que la distancia entre el sequndo y
tercer umbral es inferior para los ++ (A} =
0,88) que para los R+ (A%, = 1,34).

En consecuencia, no se puede establecer una
transformacion lineal entre estos dos conjun-
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tos de umbrales, lo que no permite pasar de
un conjunto al otro por un simple cambio de
escala (scaling factor), lo que podria inter-
pretarse como un cambio de varianza de la
variable subyacente (Martin et al., 2014).
Aunque la interaccién entre el genotipo y los
umbrales es altamente significativa y los con-
juntos de umbrales de las ++ y R+ son signi-
ficativamente diferentes, como se ha visto en
Bodin et al. (2015), el efecto adicional del gen
sobre la varianza del tamafo de camada es
muy escaso y parece carecer de relevancia.
Por otra parte, el criterio AIC, que mide la ca-
lidad relativa de los modelos estadisticos, es
mejor para el modelo simple M2 (AIC =
123.324) que para el modelo con la interac-
cion entre el efecto del gen y los umbrales
(AIC = 123.400) lo que nos hace rechazar de-
finitivamente el modelo mas complejo.

Tabla 5. Umbrales estimados para cada genotipo y distribucion de los tipos
de partos segun distintos parametros de la variable subyacente
Table 5. Estimates of the threshold values for each genotype and litter size
distribution for different values of the parameters of the underlying variable

Umbrales Genotipo ++ Genotipo R+

T, 0,5517 (0,0347) -0,1445 (0,0164)
T, 2,5955 (0,0936) 1,6358 (0,0184)
T, 3,4764 (0,2366) 2,9777 (0,3340)

Parametros de la variable subyacente

V] 0 0,271 0,502 0,741 -0,710 -0,447 -0,225 0
c? 1 1 1 1 1 1 1 1
Distribucion de los tipos de partos sobre la escala observada

Hobs 1,296 1,400 1,500 1,610 1,296 1,400 1,500 1,610
02,1 0,219 0,263 0,292 0,314 0,228 0,278 0,315 0,346
%TP1 70,9 61,1 52,0 42,5 71,4 61,9 53,2 44,3
%TP2 28,6 37,9 46,2 54,3 27,6 36,2 43,7 50,7
%TP3 04 0,9 1,7 2,9 0,9 1,8 3,1 4,9
%TPA4+ 0,03 0,07 0,15 0,31 0,01 0,03 0,07 0,15
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Conclusiones

La presencia del alelo ROA en la poblacién
Rasa Aragonesa aumenta la prolificidad de
una manera muy favorable para los ganade-
ros puesto que no proporciona porcentajes
muy elevados de corderos nacidos de parto
triple o de orden superior. La separaciéon en-
tre el efecto del gen y los efectos puramente
poligénicos muestra la inferioridad poligé-
nica de los animales portadores de la muta-
cioén, pero dicha inferioridad no es debida a
una interaccion o efectos epistaticos entre el
alelo ROAy los poligenes. Esta asociacion del
alelo ROA a valores genéticos poligénicos
mas bajos se puede separar facilmente me-
diante seleccién. Aparte de esta ausencia de
interacciéon, la ausencia de efecto relevante
del gen sobre la variabilidad del tipo de parto
es también particularmente interesante. To-
dos estos argumentos refuerzan aun mas el
interés de este gen para la gestion actual y fu-
tura de la prolificidad. Sin embargo, se plan-
tea ahora la cuestion de determinar cémo
utilizar las informaciones genotipicas y poli-
génicas en el proceso de seleccion. Una cierta
presion de seleccion tiene que estar orientada
hacia las cualidades maternales de las ovejas,
puesto que tienen que asegurar el creci-
miento de los corderos suplementarios, pero
no se puede eliminar la prolificidad del obje-
tivo de seleccion. De hecho, dejar de selec-
cionar poligénicamente la prolificidad o apli-
car la misma presion de seleccion para los ++
que la presién actual sobre los R+ llevaria a un
descenso en la prolificidad. Existen varias so-
luciones (Manfredi et al., 1998) que permiten
no fijar la mutacién sino mantenerla a una
cierta frecuencia y gestionar los apareamien-
tos conociendo los genotipos y los valores
poligénicos. Si bien la soluciéon éptima, des-
crita por Manfredi et al. (1998), es complicada
de aplicar, la seleccién Unica utilizando la
suma de los valores poligénicos y genotipicos
es relativamente facil. Una solucién interme-
dia seria seleccionar los ++ y los R+ sobre su
valor poligénico, pero utilizando reglas de
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gestion de los animales especificas para cada
genotipo; por ejemplo, utilizando simple-
mente presiones de seleccion distintas.
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