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RESUMEN

Se han comparado dos métodos para controlar la consanguinidad en programas
de seleccién: la minimizacion de las contribuciones de padres a hijos y la minimiza-
cion del parentesco promedio entre los individuos seleccionados. En poblaciones
seleccionadas el segundo método es mas eficaz que el primero incluso aunque ja
poblacion base esté constituida por individuos no emparentados. Se concluye también
que los métodos son efectivos cuando se considera ligamiento estrecho, a menos que
éste sea total.
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SUMMARY
SELECTION STRATEGIES FOR CONTROLLING INBREEDING IN SELECTION
PROGRAMMES

Two methods for controlling inbreeding in selection programmes have been com-
pared: minimisation of contributions from parents to offspring and minimisation of
average coancestry of selected individuals. In selected populations the second method
is more efficient than the first one even if individuals m the base population are unre-
lated. [t is also concluded that the methods are effective when linkage is tight. unless
this is complete.

Key words: Genetic drift, Sefection, Inbreeding. Conservation.

Introduccién con ello, una mayor respuesta, pero tam-
bién conlleva un incremento paralelo ¢n la
consanguinidad. Es de todos conocido que

La seleccion con los métodos actuales de  |a consanguinidad produce efectos indesca-
evaluacion conlleva una mayor precision vy, bles, tales como la reduccién de variabili-
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dad genética, la depresidén consanguinea y
la reduccion en la probabilidad de fijacion
de genes favorables. Por ello, en los dlti-
mos anos se ha llevado a cabo un esfuerzo
investigador considerable en la busqueda
de métodos para controlar la consanguini-
dad en programas de mejora de animales
domésticos. Las estrategias investigadas
estan basadas en métodos de seleccion
(e.g., WRAY y GODDARD, 1994; BRISBANE y
GIBSON, 1995; MEUWISSEN, 1997), métodos
de apareamiento (e.g., CABALLERO y col.,
1996) o combinaciones de ambos (e.g., To-
RO y PEREZ-ENCISO, 1990). Todos los méto-
dos sugeridos estdn basados, de una manera
u otra, en el mismo principio. La eleccion
de los parentales debe llevarse a cabo pena-
lizando a aquéllos individuos que tienen un
mayor grado de parentesco con sus congé-
neres. Los métodos mds recientes y sofisti-
cados (por ejemplo el de MEUWISSEN,
1997), aunque muy eficientes, pueden re-
sultar dificiles de ejecutar por mejoradores
sin una base matematica sélida. En este tra-
bajo. investigamos uno de los métodos mas
simples y clasicos de control de la consan-
guinidad, la minimizacién de la varianza de
las contribuciones de ascendientes a des-
cendientes.

La tasa de incremento en consanguini-
dad viene reflejada por el inverso del doble
del censo efectivo de poblacién (Ne). Sin
seleccion y suponiendo apareamiento alea-
torio, la expresion del censo efectivo es

Ne ~ 16M
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(HiLL, 1979), donde M (F) es el nimero de
reproductores machos (hembras), Sfm (S_f/)
es la varianza del nimero de hijos (hijas)
con los que contribuyen los parentales de
sexo s (mof),y Sy o €812 correspondien-
te covarianza. Es bien conocido que
minimizando la varianza de las contribu-
ciones de padres a hijos se produce un
aumento del censo efectivo y, por tanto, un
descenso de la tasa de consanguinidad. Por
ejemplo, si cada padre contribuye con un
hijo y M/F hijas, y cada madre contribuye
con una hija, y con un hijo con probabili-
dad F/M, el censo efectivo se obtiene
mediante la expresion [/Ne = 3/16M +
I/16F (Gowe y col., 1959) y, si M= F,
Ne=2N, aproximadamente. Se pueden obte-
ner, sin embargo, censos efectivos auin
mayores si, ademds de minimizar la varian-
za de las contribuciones, también se lleva a
cabo apareamiento no aleatorio y subdivi-
sion de la poblacion (ver WANG, 1997).

En el contexto de la seleccidon artificial,
la minima varianza de las contribuciones de
padres a hijos se consigue con la seleccién
intrafamiliar, pero la precision de la selec-
cion y la respuesta se ven muy reducidas
con este método (ver HiLL y col., 1996). Se
puede, sin embargo, reducir la varianza res-
tringiendo la pérdida en respuesta a un
valor aceptable, por ejemplo el 5% de la
respuesta que se obtendria sin ningtin con-
trol en la consanguinidad (TORO y PEREZ-
Enciso, 1990). Este es el método que |la-
maremos de aqui en adelante, método MV.

No cbstante, ia férmula (1) no es una
prediccién valida de la tasa asintdtica de
consanguinidad en programas de seleccidn,
ya que no sélo depende de las varianzas de
las contribuciones en una generacion, sino
de las contribuciones a largo plazo. Esto
ocurre porque con seleccién sobre un
cardcter heredable la ventaja selectiva se
fransmite a generaciones sucesivas exacer-
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bando las asociaciones fortuitas entre genes
neutros y seleccionados (ver WOOLLIAMS y
col., 1993, SANTIAGO y CABALLERO, 1995).
Las contribuciones de ascendientes a des-
cendientes se hacen constantes al cabo de
unas pocas generaciones (cuatro o cinco sin
ligamiento) y la varianza de estas contribu-
ciones determina el censo efectivo. De esta
forma, la ecuacion (1) puede validarse si se
sustituyen las varianzas y covarianzas de
una generacion por las correspondientes
varianzas y covarianzas de las contribucio-
nes de ascendjentes en una generacion a
descendientes en futuras generaciones.
Estas varianzas a largo plazo se pueden
predecir en funcién de la varianza de una
generacidn, la intensidad de seleccion, y la
correlacién genética y ambiental entre
parientes.

De la discusién anterior parece evidente
que la minimizacién de la consanguinidad
pasa por la minimizacién de las varianzas
de las contribuciones de ascendientes a des-
cendientes. Esto implicaria la minimizacion
simultdnea de la varianza de las contribu-
ciones de todas las generaciones anteriores
a la presente generacion ¢, es decir, de la -1
alaf, delar2alar,delat-3alat, etc. Un
resultado equivalente se obtendria seleccio-
nando aquéllos individuos que presentan un
menor parentesco entre ellos, en razon del
siguiente argumento. Seleccionar indivi-
duos minimizando la varianza de las contri-
buciones de la generacién parental, -1, a la
actual, ¢ (0 sea, maximizar el censo efectivo
expresado en la ecuacién 1) equivale a
seleccionar aquéllos individuos que tienen
un parentesco menor en relacién a sus
padres, es decir, equivale a minimizar el
nimero de hermanos y medios hermanos.
Analogamente, seleccionar individuos mi-
nimizando la varianza de las contribuciones
de la generacion -2 a la f equivale a selec-
cionar aquéllos individuos que tienen un

parentesco menor en relacién a sus abuelos,
es decir, equivale a minimizar el nimero de
primos; y asi sucesivamente. Por tanto, la
seleccion de individuos con minimo paren-
tesco equivale a la seleccién con minima
varianza de las contribuciones a largo plazo
y, con ello, a la forma tedricamente mas
efectiva de controlar la consanguinidad.

La seleccidn de individuos con el mini-
mo parentesco (que llamaremos método
MP) ha sido estudiada mediante métodos
aproximados por BRISBANE y GIBSON
(1995) y otros autores, y por BALLOU y LaA-
cy (1995) en el contexto de poblaciones no
seleccionadas. Cuando la poblacién base es
una poblacién de individuos no emparenta-
dos (o con igual parentesco entre ellos) y
no hay seleccién, los métodos MV y MP
deben ser equivalentes. Cuando la pobla-
cién base presenta parentescos desiguales
entre los individuos, sin embargo, el méto-
do MP es mas efectivo hasta que el paren-
tesco medio se uniformice en la poblacion
(ver Ballou y Lacy, 1995). Con seleccién,
sin embargo, se espera que la ventaja de
MP sea general, ya que la propia seleccion
producira continuamente parentescos desi-
guales en la poblacion.

Mediante simulacién estocdstica por
ordenador Ilevamos a cabo una compara-
cion entre los métodos MV y MP en una
poblacién con 16 machos y 16 hembras, de
los que se seleccionan durante 10 genera-
ciones los mejores 4 machos y 8 hembras
de acuerdo con su fenotipo, y cada macho
seleccionado se aparea con dos hembras
para obtener de nuevo los 32 individuos
evaluados en cada generacidn. El cardcter
seleccionado esta controlado por un mode-
lo infinitesimal con heredabilidad 0,1 6 0.4.
En cada generacién, de entre los 32 indivi-
duos evaluados se buscan todas las posibles
combinaciones de machos y hembras selec-
cionados cuya media fenotipica (desviada
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de la media de la poblacidn) no sea inferior
en una cierta proporcion (la maxima res-
puesta que estamos dispuestos a perder) a
la media obtenida seleccionando a los indi-
viduos con el mejor fenotipo. A continua-
cion se calcula la varianza de las contribu-
ciones de padres a hijos y el parentesco
promedio para la combinacidn correspon-
diente. L.a combinacién con minima varian-
za (MV) o parentesco (MP) constituye la
poblacion parental de la siguiente genera-
cién. Puesto que se utilizan todas las posi-
bles combinaciones de individuos, ambos
métodos son exactos, a diferencia de estu-
dios anteriores, en los que se usan procedi-
mientos aproximados.

Resultados y discusion

La siguiente figura muestra la reduccion
porcentual en la tasa de consanguinidad, asi
como la reduccion porcentual en respuesta
en la generacién 10 para poblaciones con
heredabilidad 0,1 y 0,4 y una restriccion en
el diferencial de seleccién del 1%, 2,5% y
5%. Los resultados con MV se representan
con trazo continuo y los de MP con trazo
discontinuo. Mientras que la pérdida en
respuesta fue similar para los dos métodos
(no hay diferencias significativas), la
reduccion en la tasa de consanguinidad fue
significativamente mayor con el método
MP que con e] método MV. Estos resulta-
dos indican que en poblaciones selecciona-
das la minimizacién del parentesco es un
método mds eficaz que la minimizacion de
la varianza en una generacion, incluso aun-
que la poblacién base esté constituida por
individuos no emparentados. Con heredabi-
lidad alta, la pérdida en respuesta fue simi-
lar a la pretendida, pero con heredabilidad
baja la pérdida fue mayor, probablemente
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por una reduccion en la precisiéon de la
seleccion.

Los resultados anteriores refieren a la
situacién en la que los genes seleccionados
y neutros son independientes. Con liga-
miento y seleccién se espera que Jos méto-
dos anteriores sean ineficientes, ya que
ambos utilizan la informacion genealdgica,
y el coeficiente de consanguinidad obteni-
do a partir de las genealogias no es un fiel
reflejo de la probabilidad de homocigosis
por descendencia (ver SANTIAGO y CABA-
LLERO, 1998 y CABALLERO y SANTIAGO
1993).

Para contrastar los métodos en presencia
de ligamiento, se corrieron simulaciones
similares a las anteriores (con h°=0,4) en
las que el cardcter seleccionado estaba con-
trolado por un numero elevado de genes
aditivos (300) con igual efecto, y 300 genes
neutros intercalados entre los primeros. Se
investigaron distintos niveles de ligamien-
to, con un Gnico cromosoma sin recombi-
nacién (L=0), y uno (L=1) o cinco (L=5)
cromosomas de un Morgan de longitud
cada uno. La tasa de consanguinidad de
evalu6 a partir del incremento observado en
la varianza de las frecuencias génicas de los
genes neutros.

El siguiente cuadro indica la respuesta
en las generaciones 5 y 10, y la tasa de con-
sanguinidad obtenidas para cada modelo de
genoma cuando se aplica seleccion fenoti-
pica sin ningin método de control de la
consanguinjdad (primera columna en cada
caso), asi como las correspondientes reduc-
ciones porcentuales cuando la seleccion se
lleva a cabo utilizando el método MV y
MP. Como es de esperar, la respuesta a la
seleccién es mucho menor, y la tasa de con-
sanguinidad es mucho mayor cuando hay
ligamiento estrecho que cuando hay recom-
binacion libre (L= ).
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Los resultados indican que tanto MV
como MP son ineficaces en reducir la tasa
de consanguinidad cuando existe ligamien-
to total (L=0,) pero, sorprendentemente,
con una minima recombinacién (L=]) el
efecto desaparece, y las eficiencias de los
métodos son similares a las que tendrian en
un genoma con recombinacion libre (L= ).
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