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RESUMEN

Con el objetivo de analizar la importancia relativa de los componentes de la respuesta a la
seleccion, se simul6 un nicleo con generaciones superpuestas durante 20 afios. Se estudié un caracter
medibleen ambos sexosy una Unica vez durante lavida del animal. Se estudiaron dosh2del caracter:
0,4 y 0,1. Los animales se seleccionaron mediante BLUP-modelo animal, incluyendo los efectos
fijos del sexo y la edad del individuo a la medicién. La respuesta a la seleccién fue siempre mayor
para el caso de h2= 0,4. La varianza aditiva @) observada o empirica, disminuyd en todos los
casos. La importancia relativa de los componentes de la respuesta fue: 0 2A= 86,5%, diferencial de
seleccion (intensidad x exactitud) = 5,7% e intervalo generacional = 12,2%.

Palabras clave: modelo animal-BLUP, seleccién, generaciones superpuestas, respuesta
genética, simulacion.

ANALYSIS OF RESPONSE TO SELECTION COMPONENTS IN ANUCLEUS WITH
OVERLAPPING GENERATIONS SELECTED UNDER AM-BLUP

SUMMARY

Twenty years selection for a single trait (h2= 0,4 or 0,1) in a nucleus herd of beef cattle with
overlapping generation were simulated. The trait was measured in both sexes and once in a lifetime.
The goal was to compare simulated genetic responses and additive genetic variance with standard
theoretical expressions lor prediction of response. Selection was on animal model-BLUP including
fixed effects of sex and age of animal at measure. Genetic response was always greater for h2=0,4.
Empiric additive genetic variance always decreased with time. The relative importance of the
selection response components was: (¥ = 86,5%vselection diferential = 5,7% and generational
interval = 12,2%.

Key words: BLUP, selection, overlapping generations,genetic response, simulation.

INTRODUCCION

La incorporacidn de la metodologia de predic-
cién del mérito genético BLUP-modelo animal (AM-
BLUP; Henderson y Quaas, 1976) en las evaluacio-
nes de animales ha revitalizado el interés en predecir
larespuestaa laseleccion (Dekkers, 1992; Vi llanueva
etal., 1994). Wray y Hill (1989) utilizaron la teoria
del indice de seleccién de modo de aproximar la
exactitud de prediccion de la respuesta cuando el
método de seleccion es AM-BLUP. Esta aproxima-

cién ha sido desarrollada para generaciones discre-
tas, si bien las generaciones de las especies de anima-
les domésticas son superpuestas.

Las predicciones BLUP requieren especificar las
variancias y covarianzas genéticas y ambientales. La
seleccion cambia la frecuencia génica en la genera-
cién de la progenie de los animales selectos, redu-
ciendo la varianza aditiva @4 (Bulmer, 1971).
Como larespuesta a la seleccion es funcion de®A
de la intensidad de seleccion (/), de la exactitud de
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la seleccion (r&) (Falconer, 1981), cualquier pre-
diccion de la respuesta a la seleccién requiere un
preciso conocimiento de estos pardmetros, luego
de varios ciclos de seleccion. Este hecho hademos-
trado ser un problema complejo (Hill, 1977), y aln
hoy no se encuentra completamente resuelto. Por lo
tanto, un enfoque alternativo para la prediccion de
la respuesta a la seleccién es la simulacién
estocastica. Mediante dicha técnica, van der Werf
y de Boer (1990) calcularon la o2A observada
durante cada una de diez generaciones de selec-
cion mediante AM-BLUP. La tasa generacional
de respuesta a la seleccién disminuy6 en relacion
a la disminucion de la o 2Aobservada. Resultados
similares fueron obtenidos por Pieramatti y van
Vleck (1993). Sin embargo, son escasas las inves-
tigaciones de este tipo realizadas simulando pobla-
ciones con generaciones superpuestas. Kerr et al
(1994) y Roden (1994) simularon dichos esque-
mas, pero ninguno de ellos incluyé efectos fijos en
el modelo de evaluacion, ni tampoco desarrollaron
una descripcion detallada de todos los componen-
tes que afectan la respuesta a la seleccion. Este
trabajo tiene como objetivo calcular laimportancia
relativa de estos componentes sobre la respuesta a
la seleccién en un nucleo con generaciones super-
puestas, seleccionando los individuos en base a su
valor de cria predicho bajo AM-BLUP, e incluyen-
do efectos fijos.

MATERIALES Y METODOS
Generacion de los datos.

Lasimulacion - programada en lenguaje Fortran - se
realiz6 para una especie con ciclo reproductivo anual,
estudiandose un caracter medible en ambos sexos, en
unasolaocasion durante lavidadel animal (por ejemplo,
peso al afio de edad). El tamafio del rodeo, de 110
reproductores fue constante: 10 machos y 100 hembras
no consanguineosy no relacionados genéticamente en la
poblacion base. Estos se aparearon al azar para producir
los animales del primer ciclo reproductivo, o afio 1. Se
simulé una tasa de paricion igual a 0,90. El sexo se
asigno al azar al nacer el individuo, asumiendo una
relacion macho:hembra de 1:1. La edad de los animales
en el momento de medir el caracter se obtuvo
aleatoriamente de una distribucion uniforme (0,1)
(subrutina IDUM, Press et al (1992)) multiplicada por
una constante para obtener una cifra entera en dias.
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Los animales se evaluaron anualmente mediante el
AM-BLUP (ecuacién (1) ,y los datos sobre los cuales se
basaron las decisiones de seleccién y las relaciones de
parentesco entre los individuos se mantuvieron en

Y y A (matriz de relaciones de parentesco entre los
individuos). Los BLUP(a) = a se obtuvieron tomando en
cuenta el algoritmo desarrollado por Groeneveld y Kovac
(1990), manteniendo la matriz de los coeficientes de las
ecuaciones de modelo mixto (Henderson, 1984) en me-
moria RAM, utilizando la estrategia de matrices ralas. La
resolucién de las ecuaciones se realizé por factorizacion
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directa, mediante el programa FSPAK (Misztal y Pérez
Enciso, 1993). Una vez calculados, los & se ordenaron
en forma decreciente, y sélo se seleccionaron aquellos
individuos (machos y hembras) necesarios para cubrir
la reposicién anual. Para simular condiciones de gene-
raciones superpuestas similares a la produccién de
bovinos u ovinos de carne, se generd un sistema de
reposicion interna. Los machos mas viejos fueron elimi-
nados del rodeo. Por lo tanto, se desarrollaron distintas
situaciones de reemplazo de los padres. Asi, los 10
reproductores del rodeo fueron reemplazados anual-
mente por 3 0 10 padres de mejor a entre los nacidos en
el tltimo ciclo reproductivo. Todos los afios se elimina-
ron también las 10 madres reproductivas de mayor edad
(10%), quienes fueron reemplazadas, al igual que los
padres, por las de mejor . entre las nacidas ese afo.
Adicionalmente se simularon dos valores de h2: 0,4 y
0,1. Estas situaciones se describen en el cuadro N°I.

Los apareamientos entre los animales selectos se
realizaron al azar, evitandose los servicios de padres a
hijas, de hijos a madres y entre hermanos enteros. Todas
las situaciones se replicaron 100 veces, y los estadisti-
cos obtenidos se promediaron entre todas las réplicas.
Cada réplica simulé 20 ciclos reproductivos o afios
hasta obtener una poblacién de no mas de 2000 indivi-
duos debido a restricciones del computo.
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modelo lineal y se calcularon los coeficientes de corre-
lacion de Pearson para cuantificar la importancia rela-
tiva de cada uno de los componentes de AG.

AG se calculé como el cambio en la media de los
valores de cria verdaderos de los individuos de la
poblacion durante 2 ciclos reproductivos consecutivos,
es decir:
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Adicionalmente se calcul6 también la correlacién
entre los valores de cria predichos de los candidatos a la
seleccién.

siendo afel vector de los valores de cria verdaderos
para los n animales del afioty d un vector con todos sus
elementos iguales a 1

5) Consanguinidad

Los coeficientes de consanguinidad se calcularon
mediante el algoritmo de Quaas (1976), obteniéndose
ademas la tasa de consanguinidad promedio para cada
ciclo reproductivo a través de la expresion:

RESULTADOS Y DISCUSION

Importancia relativa de los componentes de la
respuesta a la seleccién

El andlisis de regresidn realizado sobre el
modelo linealizado en [4], mostr6 que el 97,9% de
la variacidon observada en el logaritmo de la res-
puesta a la seleccidn es explicado por el modelo.
En el cuadro N°2 se observan los coeficientes de
correlaciéon de Pearson obtenidos.
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Obsérvese que el 86,5% (r2= 0,92972 de la
variacion total es explicada por o 2a, el 5,7% por el
DSy el 12,2% por el L. Estos resultados remarcan
la importancia de 02A sobre la respuesta a la
seleccion. Ademaés enfatizan la necesidad de con-
tar con predicciones mas satisfactorias del
pardmetro para que la prediccion de la respuesta
tenga una precision satisfactoria.

Respuesta a la seleccion

La tasa de respuesta genética a la seleccion
(AG) observada por afio y promediada sobre 100
réplicas, expresada en o fenotipicos, puede obser-
varse en el Cuadro N°3.
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La AG aumentd hasta el afio 4-5 para luego
decrecer erraticamente hasta el afio 20. Este fue el
Gltimo afio observado en la simulacién, por lo
tanto no es posible indicar si el valor de AGD
corresponde a un valor asintéticamente estabilizado
para la respuesta con generaciones superpuestas
(Hill, 1974). En el cuadro N°4 se resumen los
resultados de AG acumulada (AGc durante 20
ciclos reproductivos, para todas las situaciones
simuladas.

La mayor AG se obtuvo cuando la h2 del
caracter seleccionado fue mayor y la reposicion
anual de machos fue total (10 padres de reemplazo
por ciclo, cuadro 3). La AGcminima ocurri6 en la
poblacién con h2= 0,1. Asimismo, la reposicion
anual de todos los machos produjo mayor respues-
ta, a un mismo valor de h2 Al reemplazar anual-
mente todos los machos, en una poblacién bajo
seleccion donde la progenie posee un valor de cria
promedio superior al de lageneracién nacida en un
ciclo anterior, se obtiene una mayor respuesta.
Debe recordarse que cuando la h2es muy baja los
mejores animales no difieren genéticamente de-
masiado entre si, ni del promedio, y la AG alcan-
zada por seleccién siempre serd minima.

La AG anual predicha mediante el método de
Hill (1974) result6 igual a 0,220, para el tiempo t
= 20 (es decir, para 20 afios de seleccién),
sobreestimando AG2 = 0.165, en la situacion
s.4,3. El método de Hill (1974) no parece ser un
buen predictor de AG debido a: 1) no tiene en
cuenta la reduccion de la g2a causada por la
seleccidn (Bulmer, 1971), y considera ademds que
todos los grupos de edades tienen la misma media
genética. 2) considera una distribucion de edades
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en equilibrio. En la poblacion simulada, este equi-
librio se alcanza entre los afios 4 a 5 para machos
y 10 a 12 para hembras.

Componentes de la respuesta a la seleccion

1) Intensidad de seleccion (/)

En el cuadro N°5 se pueden observar las i
realizadas para los dos sexos en las situaciones
simuladas. La i fue mayor en los casos en que la
proporcién de individuos machos seleccionados
era menor. Cabe comentar que la i de seleccion de
las hembras estd condicionada por la vida atil de
las mismas, dependiendo de su reposicidn anual,
por lo que resulté constante e independiente de la
h2del caracter. La i en los machos fue mayor que
en las hembras (Falconer, 1981), debido a que son
selectos en menor proporcién respecto de los anima-
les disponibles.

De acuerdo a los indices simulados (90% de
paricion, una frecuencia de machos igual a 0,5 y
con un nimero de madres igual a 100), nacieron 45
machos y 45 hembras en promedio por afio, de
modo que las proporciones de machos selectos son
iguales a 3/45 y 10/45, coincidiendo éste ultimo
valor con la proporcion de hembras selectas. Los
valores tedricos tabulados para estas proporciones
de individuos selectos, considerando poblaciones
finitas y utilizando la distribucidn de estadisticos
de orden (Lindgren y Nilsson, 1985) son iguales a
1,8639 y 1,3117, respectivamente. Estas i estan
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tabuladas asumiendo que los candidatos a la selec-
cion poseen valores de cria predichos indepen-
dientes y que la poblacién esta sometida a algin
proceso de seleccién. Como esto no ocurre asi en
esta simulacion, los valores observados resultaron
menores a los tedricos, debido a que el uso de
informacion familiar para predecir los valores de
cria origina una correlacion positiva entre valores
de cria predichos (r..) de los candidatos a la
seleccion (Hill, 1976) y consecuentemente una
reduccion de i. Obsérvese que cuando la h2 fue
menor, y por lo tanto se hacia un mayor uso de la
informacion familiar (cuadro N°6), respecto del
registro propio en la prediccidn del valor de cria
(Falconer, 1981), r,. fue mayor. En general, a
mayor r menor es la i (Hill, 1976; Meuwissen,
1991), especialmente cuanto menor es el nimero
de animales selectos.

2) Intervalo generacional (L)

En el cuadro 5 se observa el L luego de 20 afios
de seleccion. El valor que figura en el cuadro se
alcanza en los afios 6 y 12 para machos y hembras
respectivamente. Cabe recordar que se partio de
una poblacion base de animales no emparentados
y sin seleccion previa, cuyas edades van entre 2y
12 afios. Al comenzar el proceso de seleccion, los
individuos fueron elegidos por su valor de cria
predicho en cantidad necesaria para cubrir el
reemplazo en el rodeo (3 y 10 machos, y 10
hembras por afio). Este sistema de reemplazo
produce que una vez alcanzada la vida atil, y
habiendo sido los animales de la base reemplaza-
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dos en su totalidad el L se mantenga constante. La
distribucién por edades de los animales en el
equilibrio figuran en el cuadro N°7.

El L observado fue menor cuando todos los
machos fueron reemplazados anualmente, y fue
siempre menor para machos que para hembras. La
cantidad de machos en el rodeo fue menor que la
cantidad de hembras, loque permiti6 que latasa de
reposicion sea mayor en los primeros (30% y 100%
vs 10% en machos y hembras respectivamente”), de
modo que éstos fueron reemplazados a una edad
mas temprana que las hembras. El porcentaje de
reemplazo fue el Unico factor que afectd L en este
trabajo, que no cambid para las distintas poblacio-
nes simuladas.

3) Exactitud de la seleccion (r.)

El cuadro N°8 muestra las M. calculadas como
la correlacion entre el verdadero valor de cria del
animal y el predicho, para las situaciones simula-
das. No se observaron diferencias importantes en
exactitud entre las distintas tasas de reposicion
para una misma h2 La r_aa la seleccion varia de
acuerdo con los diferentes caracteres y con el
método de seleccidn, pero siempre resulta ser
alguna funcion directa de la h2del carécter selec-
cionado, siendo mayor la exactitud cuanto mayor
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es la h2y, como se desprende del cuadro 8, se
obtiene una mayor exactitud de seleccion para
h2=0,4. No se encontraron diferencias entre sexos
ni entre las exactitudes dentro de una misma h2
para las distintas tasas de resposicion.

4) Varianza aditiva observada en el afio t

En el grafico de la Figura 1 se muestra la g2a
observada para todas las situaciones simuladas.

El cambio en o 2¢fluctud en los primeros 10 afios
para luego disminuir su valor en forma estable. Estos
resultados son distintos a los observados por Sorensen
y Kennedy (1984), van der Werfy de Boer (1990),
Pieramatti y van Vleck (1993), para generaciones
discretas, donde g2 disminuy6 siempre. Ruane y
Thompson (1991) trabajando también con poblacio-
nes de generaciones discretas, obtuvieron una leve
reduccién de@ en la primer generacion. Esta
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aumento6 en la segunda generacion para luego dismi-
nuirc 2 =0,1849, 0,1998, 0,1927, 0,1781,0,1616,
0,1482 para las generaciones 1a 6 respectivamente,
siendo g 2a = 0,25 en la poblacion base).

Los resultados de este trabajo coinciden con los
Roden (1994), para una simulacion estocéstica de
una poblacién ovina con generaciones superpuestas.
En esta, los animales fueron seleccionados por sus
valores de cria predichos con BLUP, para un caracter
de h2= 0,2, medible sobre todos los individuos antes
de la seleccion. Los reemplazos se realizaron exclu-
sivamente por edad, como en este caso. Kerr et al
(1994) trabajando con poblaciones con generaciones
superpuestas obtuvieron también una leve oscilacién
ené en los primeros ciclos reproductivos.
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Lamatriz A deja de ser Iny se deben considerar
las covarianzas entre los progenitores del indivi-
duo i, que parece ser cuantitativamente mas im-
portante en los primeros afios de seleccidn. Luego
la reduccion de 02 debida al efecto Bulmer y al
aumento en la consanguinidad parecen afectar en
mayor medida a AG.

5) Consanguinidad

Los coeficientes de consanguinidad (F{ pro-
medio de los animales del afio t para las situaciones
simuladas pueden observarse en el Cuadro N°9.

Como también puede verse en el cuadro N°9 el
valor de Ftaument6 hasta un 8,5%, para la situa-
cion S. 4,3 al cabo de 20 afios de seleccion, a pesar
de no permitirse los apareamientos entre padres e
hijos ni entre hermanos enteros. En general se
observé que F fue mayor cuando la reposicién de
los machos fue menor (3 machos por afo) depen-
diendo mucho maés de latasa de reemplazo que de
la h2 como ocurre en general en los caracteres
cuantitativos, para los cuales predomina la accion
génica aditiva. Ruane y Thompson (1991) obtu-
vieron coeficientes de consanguinidad menores
cuando seleccionaron un mayor nimero de indivi-
duos.
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Se debe recordar también que, cuando la selec-
cién se realiza mediante AM-BLUP, los valores de
cria predichos de los individuos emparentados
estan correlacionados (Wray et al, 1994), con lo
que F es mayor. En el cuadro N°9 puede observar-
se que a menor h2se alcanzaron mayores niveles de
consanguinidad, debido al mayor uso de la infor-
macion de los parientes por lo que la probabilidad
de elegir animales emparentados es mayor. Estos
resultados son coincidentes con los de Kerr et al
(1994), quienes observaron una disminucion en la
consanguinidad promedio con el aumento en h2
cuando los individuos fueron seleccionados me-
diante BLUP. Quinton etal(1992) trabajando con
una poblacion simulada, seleccionada durante 10
generaciones obtuvieron porcentajes de consan-
guinidad mayores cuando la h2fue igual a0,1 (48%
y 28% seleccionando 4 o 10 padres respectivamen-
te) que cuando la h2fue igual a 0,5 (37% y 20%,
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respectivamente). Belonsky y Kennedy (1988)
reportaron resultados similares.

CONCLUSIONES

De igual modo a lo observado en generaciones
discretas, la 02A fue el componente de mayor
importancia en la prediccion de la respuesta a la
seleccion mediante AM-BLUP. La simulacion de
un rodeo de manejo tradicional no permitié reali-
zar inferencias importantes en relacion a los
parametros de la respuesta a la seleccion. La
complejidad de la interaccion entre respuesta a la
seleccion, 02 y F(Wray etal, 1994), y ladificultad
en predecir cualquiera de estos pardmetros sugiere
el uso alternativo de un enfoque estocastico dina-
mico (procesos autorregresivos, series de tiempo,
etc) para predecir respuesta 0 02
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