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RESUMEN

La seleccidén para un valor Optimo y una reduccion de la variabilidad presenta
intereses técnicos y econémicos en muchas producciones. Un modelo heterosceddsti-
co estd propuesto: éste asocia un valor genético para la media y un valor genético para
el logaritmo de la vatianza a un fenotypo, cuya expresion puede ser continua o discre-
ta. A continuacion. se menciona la formulacion de varios objetivos de seleccidn. y el
andlisis de datos del tamafio de la camada en ovino ilustra la existencia de un efecto
genético sobre la variabilidad de ese cardcter. Finalmente, simulaciones permiten
apreciar [o que seria la repuesta de la media y de Ja variabilidad con una seleccion
canalizante para incrementar el porcentaje de partos dobles en ovino.

Palabras clave: Seleccidn, Optimo, Heteroscedasticidad, Tamaiio de la camada,
Ovino.

SUMMARY
CANALISING SELECTION: APPLICATION TO LITTER SIZE IN SHEEP

Selection for an optimum value and decreasing variability is of technical and eco-
nomtcal interest in several animal production. An heteroscedastic model is proposed.
It involves a genotypic value for the mean and a genotypic value for the log variance,
associated with a single phenotypic value which can be either continuous or categori-
cal. Several selection are mentioned and analysis of sheep data evidences the existen-
ce of a genetic effect contributing to the environmental variance of litter size.
Simulations are performed to determine the response on mean and variability of a
selection aimed to canalise the number of twins in sheep.

Key words: Canalising selection. Heteroscedasticity. Litter size. Sheep.
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Introduccion

El propésito principal de la mejora gené-
tica en produccién animal es aumentar (o
reducir) la expresién de los caracteres para
incrementar directamente o indirectamente
el rendimiento econémico de las ganaderias
o de otros segmentos de produccién. Por
eso, en produccion animal, la mayoria de
los esquemas de seleccién son direcciona-
les (aumento de la cantidad y la calidad de
la Jeche, incremento del nimeros de hue-
vos; aumento de la resistencia a enfermeda-
des etc...). Sin embargo, la homogeneidad
de la produccion es un factor importante de
la eficiencia econémica (por ejemplo, el
beneficio de un ganadero depende en parte
de su capacidad de mandar lotes de anima-
les homogéneos al matadero); ademds,
muchos caracteres presentan un éptimo que
proporciona una rentabilidad maxima. Asf,
existe un peso Optimo para los canales de
pollo, corderos o cerdos, existe también un
ph éptimo de la carne de cerdo, y reducir la
variabilidad del didmetro de la fibra de lana
presenta un verdadero interés econdémico.
En produccién de ovino, cuando los recur-
sos alimenticios no son demasiado escasos,
las ovejas que proporcionan mayor benefi-
cio son las que paren dos corderos puesto
que un solo cordero reduce mucho el mar-
gen por oveja y criar corderos nacidos tri-
ples o mds supone demasiado incremento
de gastos debido al exceso de mortalidad
de los corderos excesivamente ligeros al
nacer, a la necesidad de recurrir a la lactan-
cia artificial para criar los corderos super-
numerarios y a los efectos negativos del
modo de nacimiento sobre el crecimiento y
la duracion del engorde.

La estabilizacion de los fenotipos alrede-
dor de una expresion dominante es conoci-
da desde hace tiempo como decisiva para la
evolucién de las especies y varios autores

han propuesto modelos para explicar esa
estabilizacién natural. Algunos como FaL-
CONER (1989) hacen intervenir directa o in-
directamente genes de “fitness”, otros co-
mo RENDEL (1979) recurren a genes que
actian directamente sobre la variabilidad
del cardcter. Cualquiera que sea su origen,
la estabilizacién depende siempre del me-
dio, haciendo imprescindible discriminar
por una parte, la estabilizacién de un carac-
ter en un medio concreto (normalising se-
lection) y, por otra parte, la capacidad de
mantener un fenotipo constante, o por lo
menos con baja variabilidad, en medios va-
riables (canalising selection).

Numerosos experimentos han sido reali-
zados para entender los mecanismos subya-
centes a la canalizacion natural o para
medir las posibilidades de canalizar un
cardcter alrededor de un cierto valor. Todos
se refieren a animales de laboratorio como
drosophila, tribolium o incluso ratones.
Casi siempre la seleccidn era del tipo nor-
malizante (eliminacién de los extremos
observados en un solo medio) y era realiza-
da globalmente (PEINERO, 1992; CAMPO y
GiLL, 1993), intra familia (KAUFMAN et al.,
1977) o entre familias (CARDIN y MIN-
VIELLE ,1986). La seleccidn canalizante ha
sido experimentada por WADDINGTON
(1960), por SHEINER y LymaN (1991) y
GIBSON y BRADLEY (1974) quienes elimina-
ban animales extremos de una poblacién
criada en un medio variable (temperatura
variable entre 20 y 29°C).

Con esos experimentos se llega a las
siguientes conclusiones: 1) la seleccion es-
tabilizante es eficaz y permite una fuerte
reduccién de la varianza fenotipica; 2) las
estimaciones de heredabilidad hechas du-
rante y al final de los experimentos de se-
leccién indican que generalmente la varian-
za genética del caracter seleccionado dismi-
nuye; 3) En muchos casos se ha podido



208 Seleccion para un dptimo: aplicacion al tamaiio de la camada en ovino

mostrar que la varianza residual o la sensi-
bilidad de los individuos a fluctuaciones
del medio ha sido reducida con la selec-
cién. Sin embargo, en esos diversos experi-
mentos no hubo andlisis estadisticos de
pardmetros genéticos que necesitan utilizar
modelos en los cuales los términos de error
no siguen una distribucién con varianza
homogénea.

FOULLEY ef al., (1990, 1992, 1994), SAN
CRISTOBAL et al., (1993), FOULLEY y QUAAS
(1995), ROBERT ¢f al., (1995a,b), han desa-
rrollado métodos estadisticos para tener en
cuenta la heterogeneidad de varianzas en
mejora animal. Recientemente, SAN CRis-
TOBAL ef al., (1998a) han extendido esos
modelos para introducir efectos genéticos
como factores de heterogeneidad, para esti-
mar nuevos valores genéticos y para estu-
diar la eficacia de una seleccidn canalizante
basada en esos modelos. SAN CRISTOBAL et
al. (1998b) han adaptado esos modelos al
andlisis de pardmetros genéticos de caracte-
res discretos. Aqui se presenta una sintesis
corta de esos dos Ultimos articulos.

El modelo propuesto

El modelo propuesto por SAN CRISTOBAL
et al., (1998a) corresponde a la modeliza-
cion de las observaciones de RENDEL y
SHELDON (1960). Ellos demuestran que la
seleccion canalizante orienta efectivamente
el promedio de la poblacién hacia un pti-
mo y que la varianza residual es reducida.
Algunos individuos aparecen menos sensi-
bles que otros a las variaciones del medio,
estando esa particularidad bajo control
genético puesto que responde a la selec-
cion. Como en WAGNER er al. (1997), se
puede expresar el efecto de un tocus sobre
la varianza residual con un factor multipli-
cativo de esa varianza ligado a ese locus y

se puede extender ese modelo a un locus de
un modelo poligénico o infinitesimal. Esos
modelos se justifican también perfectamen-
te para caracteres discretos como el tamafio
de la camada si consideramos previamente
como GiaNoLA y FouLLEY (1983) una va-
riable subyacente de distribucién normal y
un conjunto de umbrales que definen las
clases de observacion.

Modelo de base

Para un carécter continuo, el fenotipo y.
de un animal con medidas repetidas (y={v,,
e Yp oo v,}) es funcion de dos valores
genéticos 1 y v que contribuyen a la media
y al logaritmo de la varianza ambiental
segtin el modelo siguiente:

’7+_V)
Vi=putu+te g j=1..n (1)
yu media de la poblacién,
n media del logaritmo de la varianza,

g, variables normales independientes
con distribucién ~ N (0, 1)

De acuerdo al modelo infinitesimal de la
genética cuantitativa las variables u y v

son
u ol roo,
~ N |0
2 s 2
v ro,o, o
(rf, y o2 son las varianzas genéticas aditivas

.
y r es el coeficiente de correlacion entre u y
V.

El promedio y la varianza (varianza
fenotipica) de la variable Y son:

E(Y)=p (2)

2
an

—

Var(Y)=o0l+ e 2 /g2 (3)



M. SAN CRISTOBAL-GAUDY. L. BODIN. J.M. ELSEN. C. CHEVALET 209

Si los animales estdn medidos en distin-
tos ambientes, podemos escribir un modelo
mds general:

v=xB+Zu+exp[12(p' B +qgv)] 4
By [ efectos fijos,
uy v efectos genéticos aleatorios, y

los parametros de posicién son entonces
Byu

y los pardmetros de dispersién son /3 yVv

(x’, )y (p’, ¢’) matrices de incidencia

respectivas

en ese caso las variables u y v son

u ol ro,o)
) = N o) rogo. ol B &

(5)

con A la matriz de parentesco de los
animales incluidos en el andlisis.

Adaptacion para caracteres discontinuos

Se supone que los datos de K categorias
discretas que se observan en una clase i
(nivel de un efecto fijo o aleatorio) provie-
nen de poblaciones de variables aleatorias

o Nigs ooy Nyg) ~

i i

LA O U PRI | PR PO

donde n;, es el numero total de observa-

ciones de la clase i ; n, = 2z,

y Il, es la probabilidad de que una
variable inobservable Y, ~ N (u, , 67) esté
entre dos umbralest, , y T, :

[,=P(t,-w, ) o)-P(x,,-w)oc) (6)

Objetivos de seleccion

En el caso continuo, si queremos que la
media de la siguiente generacion de una
poblacion Y, se acerque a un cierto 6ptimo
v, con una variabilidad minima alrededor
de ese 6ptimo, podemos fijar a priori el ob-
jetivo siguiente:

min { E[(Y-v,)*] }

Para un individuo con diferentes obser-
vaciones y hechas sobre él o su descenden-
cia, un criterio de seleccién sencillo puede
escribirse:

I(y) = (y-yp? + S}, )

En el caso discontinuo, la canalizacion
se efectda sobre la escala subyacente, y el
objetivo es funcién de un cierto 6ptimo
fijado a priori

“0 = (H,IU, ...,nk.(,, ...,HK‘”)

Por ejemplo, pesos econémicos relativos
a cada categoria. En el caso del tamano de
la camada en ovino, si queremos que las
ovejas paran exclusivamente dos corderos,
el éptimo sera: [ =(0, 1,0, ...,0).

0

Hemos estudiado asi, un indice muy ele-
mental y que parece natural sobre la escala
observada: la proporcién de partos dobles

I(N) = N,/n (8)

Analisis del tamafio de la camada en
raza Lacaune

LLos datos provienen del control oficial
de produccién realizado en 57 ganaderias
de la raza Lacaune que participan en el es-
quema de seleccidn para la prolificidad.
Son 11.723 primeros partos realizados en 2



210 Seleccion para un optimo: aplicacion al tamaiio de la camada en ovino

épocas y a 4 edades distintas de las hijas de

[57 padres. Como son padres en testaje por

descendencia. cada padre tiene por lo me-
nos 30 hijas.

La prolificidad media es 1.72 y la distri-
bucion de los partos es la siguiente:

Tamano
de la camada |

[AS]
"
.
o
+

e 41,1 475 98 1.5 0.

El analisis que hemos hecho consistié en
modificar poco a poco un modelo cldsico
con umbrales hasta poder estimar los com-
ponentes de varianza y los valores genéti-
cos de un modelo mixto heteroscedastico
con umbrales.

A) Primero hemos ajustado un modelo
cldsico considerando los efectos afio, reba-
o, época y edad como efectos fijos y el
efecto padre (1) como aleatorio (incluyendo
la matriz de parentesco entre los padres).

ﬂ{/’l\lm = (0, Ex i’(f/?(l/l()./. <+ é‘.\‘f(l('!()l)k +

+ edad, + u
m

o’

2 —
o ijkim — e

El proceso de estimacion GF-HM de
FOULLEY y MANFREDI (1991), da una esti-

macién de la componente padre de of, =
0.109 y una heredabilidad del tamafo de la
camada de h? = 0.39

B) Después hemos ajustado un modelo
heteroscedastico considerando todos los
efectos como fijos para ver cudles eran los
efectos significativos sobre la variabilidad.
Por eso se analizé el cociente entre los lo-
garitmos de la verosimilitud del modelo de
base

Wi = @0, + rebaiio, + estacion, +

+ edad, + u,,
2
lOg O{i»(‘/m =1

y el modelo que incluye el factor conside-
rado (por ejemplo factor afo)

HW\"’” = (ll?()l- + I"t‘.’b(//l(?l. + e,s‘fa('[()/zk +

+ edad L+,

2

log 05, = N+ wio;

Ese cociente sigue asintoticamente una
distribucién de x* con grados de libertad
iguales a la diferencia entre el ndmero de
pardmetros estimados en cada modelo. El
cuadro siguiente presenta la probabilidad
de ese test para los distintos efectos e indi-
ca que solo el factor padre (considerado
como efecto fijo) tiene un efecto significa-
tivo sobre el logaritmo de la varianza.

Efecto Valor el test adl Prob.
Ao 19.82 10 0.031
Rebano 58.52 56 0.38
Edad 3.8 2 0.15
Padre 235.06 156 0.00004
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C) Finalmente, se ha ajustado un modelo
mixto heterosceddstico con umbrales para
estimar los valores genéticos y los compo-
nentes de varianza. En ese Gltimo modelo,
se ha anadido la matriz de parentesco entre
los padres y, los efectos fijos fueron los que
previamente habfan sido detectados signifi-
cativos.

/'I{/klm = [IiI()I. + I’(.’/)C(Il()‘/- + L‘.S‘f{IC'I()IZA +

+ ed(/(/, + 1
m

2

lOg o ifklm

=N + Vm

donde u, y v, representan los efectos
padre respectivamente sobre la media y el
logaritmo de la varianza del carécter.

o

La estimacién de los componentes
2 =0.64 y 02, =0.25 permite calcular una
heredabilidad de h? = 0.36. Ese valor es li-
geramente inferior a lo que da el modelo
homosceddstico con umbrales e informa
sobre el sesgado que puede existir en la

v
-to
u
05 A
o2
0 4 > .
X \
@
® .‘“. i
”» o
*
o o*
0.5 - .
-1 .
1.5 -1 0.5

estimacion de la heredabilidad de la media
si no se considera el efecto genético sobre
la heterogeneidad de las varianzas. Las esti-
maciones son relativamente altas lo que
indica una buena posibilidad para canalizar
ese cardcter alrededor de un optimo. En la
figura |, se muestra una representacion de
it y ¥ para los 157 machos que nos permite
apreciar su capacidad de producir hijas con
alta o baja prolificidad y con alta o baja
variabilidad.

Simulaciones

Hemos hecho varias simulaciones para
estudiar la repuesta de la media, de la
varianza y del porcentaje de cada tipo de
partos, cuando se realiza durante varias
generaciones una seleccion basada sobre un
indice para una variable continua (7) y
cuando se considera un indice muy sencillo
pero adaptado a la variable discreta (8).

Figura | : Plot de los valores genéticos i1 y v de los 157 machos Lacaune



212 Seleccion para un dptimo: aplicacion al tamaiio de la camada en ovino

Esas simulaciones nos han permitido tam-

bién, ver cémo reaccionaba la seleccidn

seglin varias combinaciones de los pardme-
2 2

tros h’ ., nyo:.

Modelizacién de la poblacion

Los valores genéticos i1 y v de p machos
y de m hembras fueron representadas por
variables aleatorias que siguen una distri-
bucidn conjunta (5), suponiendo A: matriz
de identidad (ausencia de relaciones de
parentesco) y r igual a 0.

a) Cada uno de los p machos estd apa-
reado al azar con 1 hembras

b) Cada pareja (i, j) produce una hija
cuyo resultado en su primer parto esta so-
bre la escala subyacente:

yy=mn+ 12 +u)+ a;+

+exp[(n+1/2(v+v)+ 01":,.,,)/2] &

donde el término de error &Y los términos
®; ¥ g"‘ij que repr§septan. los efectos de
meiosis siguen distribuciones normales
N (0, ), N (0, (62/2)) y N (0, (62 /2)) res-
pectivamente.

Para las simulaciones de la variable dis-
creta se pasa de esa escala continua subya-
cente a la escala observada mediante 4
umbrales que definen 5 categorias. Esos
pardmetros corresponden a la distribucién
del tamano de la camada observada en
Lacaune.

c) esos resultados de descendencia per-
miten estimar un indice (7 ¢ 8) para el
macho

d) los mejores s machos se seleccionan.
Esos padres “elite’ apareados a una muestra
de las hembras de la etapa (a) producen p
hijos

e) iterativamente, esos p machos se apa-
rean al azar con las n hembras nacidas en la
etapa (b) para producir la nueva generacioén
de hijas de testaje.

Las etapas b, ¢, d y e se repiten asi hasta
la décima generacion.

Parametros del modelo

Hemos examinado un esquema que con-
sidera en cada generacion 500 machos en
testaje con 100 hijas cada uno. De esos
machos, 100 padres ‘elite’ se seleccionan
por indice para producir cada uno 5 hijos
para la generacion siguiente. Hemos consi-
derado también dos valores para oi (0.033
y 0.114) que corresponden a una baja
(h?=0.10) o alta (h2=0.35) heredabilidad:
asi como dos valores para 0% (0.03 y 0.25)
y tres valores para la media inicial (I, [.8 y
2), teniendo un Optimo p, fijado a 2. Para
cada conjunto de pardmetros hemos hecho
100 simulaciones y calculado el promedio
y la varianza de los resultados.

Resultados de las simulaciones

La figura 2 indica, en el caso de una
seleccion sobre una variable continua, la
evolucién de la media y de la varianza
fenotipica en el transcurso de las genera-
ciones. SE han considerado varias combi-
naciones de la media de la poblacion al
principio de la seleccién y de las varianzas
de los efectos genéticos sobre la media
(Oi) y el logaritmo de la varianza ambien-
tal (02).

Esas simulaciones muestran que la se-
leccion es eficaz: la media se acerca al Op-
timo definido y la varianza fenotipica se va
reduciendo poco a poco. Comparando las
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ool 2 3 a4 5 6 7 8 g9 1wlonw tz.oo 1t 2 3 4 5 6 7 8 9 10lgy
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var(u) 0,03 var(v) 0,15 eta -1,3 hZu 0,10

var(u) 0,11 var(v) 0,15 eta -1,6 hu 0,35

Figura 2. Evolucién de la media en desviacidn al objetivo (rombos) y de la desviacion tipica
(circulos) durante 10 generaciones de seleccion en dos poblaciones (media cerca (linea) o lejos
(puntos) del 6ptimo y varias combinaciones de o}, y 0%y

distintas combinaciones de parametros se
observa que;

La media de la poblacién varfa mds rapi-
damente cuando oi es alta. Por otra parte,
aunque esa media varia poco con los cam-
bios de o2, los mayores cambios se obser-
van cuando o es baja y o? alta.

La varianza de la poblacién disminuye
en el transcurso de la seleccién y mas rapi-
damente cuando o es altay 02 baja. Exis-
te asi una relacion entre el progreso sobre

una variable y la variabilidad sobre la otra
que traduce el hecho que cuando la presién
de seleccion sobre una variable es minima,
la seleccidon opera mas sobre la otra.

Para una combinacién de varianzas (o’
y 02), se observa que la disminucién de la
varianza fenotipica es mayor cuando la
media inicial de la poblacién estd préxima
al 6ptimo . Eso se debe al hecho de que,
cerca del optimo, los indices varian mads a
causa de v que de u.
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Las simulaciones para la canalizacion de
una variable discreta muestran que es posi-
ble modificar la distribucion de los partos
acercdndose al 6ptimo. En la figura 3 se
puede comparar la evolucién del porcentaje
de partos simples, dobles, triples y cuddru-
ples o superior cuando se selecciona con un
indice sencillo y cuando se selecciona con
un indice cldsico que no cambia la varianza
subyacente. Diez generaciones de seleccidn
para un 6ptimo producen una distribucion
con mas partos dobles que lo que da la
seleccion clasica (a prolificidad media
comparable), y con menos partos triples.
cuddruples y superiores. Sin embargo, ma-
ximizar el porcentaje de partos dobles no
impide que el porcentaje de partos triples
aumente también durante la primeras gene-
raciones de seleccion lo que no cuadra con
el propésito real de los ganaderos. El por-
centaje de dobles es sin duda un criterio
demasiado sencillo aunque se observa una
disminucién de los partos superior a 4 des-
pués de la generacién 5. Si a largo plazo el
objetivo parece adecuado, su definicién no
es suficiente a corto plazo.

%(p_1yp_2)
700 1 190

5 —//_/ 17,0
15,0

500 + ¥ X 13,0

300 e ]

200 |

100 44 et
65 175 185 195 rolificidad
—0--p_ 1 ———p2 ==Ne=p3 aepmop 44

%(p_3yp_a+) |

Conclusiones

Las varianzas del tamano de la camada
en raza Lacaune presentan una heterogenei-
dad debida parcialmente a factores genéti-
cos. La introduccién de la matriz de paren-
tesco en los andlisis permite estimar los
valores de varianza genética aditiva para la
media y el logaritmo de la varianza. Con
las simulaciones, se puede apreciar que
buscar un 6ptimo reduciendo la varianza
fenotipica es posible. Sin embargo, el peso
relativo de cada variable (media y varianza)
para conseguir el objetivo final depende de
la situacién en cada generacion. Para un
objetivo final tnico, existe un gran nimero
de caminos (combinaciones de los pesos
sobre « y v en cada generacion) para al-
canzarlo. Existe en particular un camino
mas rapido, y un camino mds rentable;
desde luego fijarse un objetivo constante
(igual al objetivo final) a cada generacién
no dara el progreso mas rapido, ni el mas
rentable. Estamos desarrollando otros estu-
dios para optimizar la canalizacion.

%(p_1yp_2) %(p_3yp_d+) |
700 190
80.0 17,0
15,0
500 130
400 10
9,0
300 70
200 50
? 30
100 + } + + 1,0
1.65 175 1.85 195 e @
prolificidad
—p ] ——p2 —p3 pa+ |

seleccion para un optimo

seleccion clasica

Figura 3. Evolucion de los porcentajes de partos simples. dobles. triples y mds cuando se selecciona
con un indice sencillo que reduce la varianza y con un indice cldsico
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