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Introduccion

La plasticidad fenotipica y la canaliza-
cién son importantes en genética cuantitati-
va y en evolucién. Ambos conceptos estdn
relacionados con la sensibilidad ambiental.
Una cuestién importante desde el punto de
vista de la mejora genética es la relacién del
rendimiento de plantas o animales domésti-
cos bajo ambientes homogéneos (a menudo
asociados con sistemas de produccion
intensiva) o bajo condiciones ambientales
muy variables. La sensibilidad ambiental
puede definirse como los cambios que se
producen en la media fenotipica de un
genotipo en diferentes ambientes, o como
las diferencias en la varianza residual de
diferentes genotipos en el mismo ambiente
(Jinks & Poonti, 1988). Estas dos definicio-
nes dan lugar a dos modelos estadisticos
diferentes. En el primero, se asume que la
expresion fenotipica de un genotipo deter-
minado depende del tipo de ambiente al que
esta expuesto.

En este estudio estamos interesados en la
segunda interpretacion de la sensibilidad
ambiental. En este caso se han estudiado

varios modelos. Al principio se asumieron
modelos donde la varianza residual decrecia
con el nimero de loci heterocigotos (LERNER,
1954; LEWONTIN, [1964; ZHIVOTOVSKY &
FELDMAN, 1992). Una extension de estos pos-
tula que un nimero finito de loci tienen efec-
tos pleiotrépicos en la media y en la varianza
(GAVRILETS & HASTINGS, 1994). Recien-
temente, SAN CRISTOBAL-GAUDY et al. (1998)
propuso un modelo infinitesimal con varian-
za residual con estructura genética. Este
modelo es una generalizacién del cldsico
modelo infenitesimal usado en genética cuan-
titativa (FISHER, 1918). Con excepcion del
trabajo reciente de GARREAU ef al. (2003) y
SORENSEN & WAAGEPETERSEN (2003), hay
pocos experimentos convincentes donde se
evidencie el control genético de la varianza
residual.

En este trabajo se presentan inferencias
basadas en un modelo mixto normal con
varianza ambiental heterogénea, que se
ajusta a datos de capacidad uterina prove-
nientes de un experimento de seleccién
divergente en conejo. El trabajo tiene dos
objetivos principalmente. El primero es
investigar si existen efectos genéticos aditi-
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vos afectando a la varianza ambiental, y si
estos estdn correlacionados con los efectos
genéticos que influyen en la capacidad ute-
rina a nivel de la media. Nuestro segundo
objetivo es comprobar si las predicciones de
la respuesta a la seleccidon basadas en el
modelo cldsico, son diferentes a las basadas
en el modelo de varianzas heterogéneas.
Los datos se han analizado utilizando méto-
dos Bayesianos. Para analizar los datos con
este modelo altamente parametrizado,
hemos usado el algoritmo de Markov chain
Monte Carlo (McMC) con algiin refina-
miento (SORENSEN & WAAGEPETERSEN,
2003).

Material y métodos

Datos

Los datos corresponden a un experimen-
to de seleccién divergente por capacidad
uterina en conejo durante diez generacio-
nes, llevado a cabo en la Universidad
Politécnica de Valencia. Los animales utili-
zados en el experimento provienen de una
linea sintética seleccionada por tamainio de
camada en la granja experimental de la
Universidad Politécnica de Valencia. La
seleccién se realizé utilizando las estimas
de los valores genéticos para el tamaiio de
camada. Los valores genéticos se estimaron
mediante BLUP con un modelo aditivo de
repetibilidad. La reproduccién fue organi-
zada en generaciones discretas. En cada
linea se usaron aproximadamente 40 hem-
bras y 12 machos por generacién. El nime-
ro de datos de la linea seleccionada por
capacidad uterina alta y de la linea seleccio-
nada por capacidad uterina baja fue aproxi-
madamente el mismo.

Modelos

En este trabajo hemos utilizado dos
modelos. El Modelo 1 es el clasico modelo
aditivo de repetibilidad en el que la varianza
ambiental es homogénea. El Modelo 2 es el
modelo introducido por SAN CRISTOBAL-
GAUDY et al. (1998), en el que se asume que
condicionando en los vectores de localiza-
cién y los pardmetros de dispersion, el vec-
tor de los n fenotipos y=(y,)",_, es Gausiano:

P B; o 7 b oy o » N3 duay((=2)" )

donde diag((—2,)" ._,)) es la matriz dia-
gonal con —?, en la diagonal,

==(=2)" _ = EB + Za +Qm;

(log—2)" _, = EB* + Za* +Qm*:

Los vectores  y B* contienen Jos efectos
asociados con el afio estacidn (30 niveles) y
el orden de parto (4 niveles), =, Z y Q son
matrices de incidencia conocidas. Los vec-
tores ; y m* contienen los efectos perma-
nentes aleatorios (929 niveles) y se asume
que son independientes con las distribucio-
nes a priori

Rj _211» N(Ov _znlv);
o J _2";*» N(O, _znf;l\,):

Los efectos genéticos (a; a* ) se asumen
Gausianos

2Jo(oed

cll 0. PO.C
2
pOnGL:* O’u*

donde A es la matriz de relaciones genéticas
y | es el coeficiente de correlacién genéti-
ca.
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En los andlisis estadisticos hemos usado
los métodos Bayesianos descritos en
SORENSEN & WAAGEPETERSEN (2003), donde
se pueden encontrar los detalles de los a
priori asumidos para 8, p*, para los pardme-
tros de la varianza —2a; —2a*; —m ;
—2* y el coeficiente de correlacion |. Las
distribuciones posteriores son calculadas
usando el algoritmo McMC propuesto por
SORENSEN & WAAGEPETERSEN (2003). El
vector b se muestreé usando Gibbs update,
los vectores (a, a ) y (3, w*) fueron repara-
metrizados con la intencion de reducir sus
correlaciones posteriores, y posteriormente
se muestrearon usando Metropolis-Hasting
con Langevin-Hastings proposal. También
el vector B* se muestre6 usando Metropolis-
Hasting con Langevin-Hastings proposal y
los componentes de la log-varianza se mues-
trearon usando Metropolis-Hastingscon ran-
dom walk proposals.

Resultados y discusién

Los resultados de cada modelo se han
calculado usando muestras McMC obteni-
das de 1.000.000 de iteraciones de los algo-
ritmos mencionados anteriormente, descri-
tos en SORENSEN & WAAGEPETERSEN (2003).
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El cuadro 1 muestra las estimas Monte
Carlo de las medias posteriores y de los
intervalos posteriores al 95% de los compo-
nentes de varianza y la heredabilidad para
cada modelo. Las estimas Monte Carlo de
la media posterior de la varianza aditiva
—ay de la heredabilidad h? (primer nivel
de afio estacién y el cuarto de orden de
parto) son mayores en el Modelo 2 que en
el Modelo 1. Las estimas de las varianzas de
los efectos permanentes son similares para
los Modelos | y 2.

Las distribuciones marginales posterio-
res de —2¢r ; —2m; —2a¥, y —2m* basados
en el modelo 2 se representan en la figura 1.
Las lineas continuas superpuestas en cada
una de las figuras son las densidades de las
distribuciones a priori, que corresponden a
una chi-cuadrado invertida escalada con
pardmetros X =4y S=0.45 (las cuatro figu-
ras de la derecha) y a una chi-cuadrado
invertida escalada con pardmetros X= 4y
S=0.1 (las cuatro figuras de la izquierda).
En la figura 1 podemos observar que las
distribuciones a priori estudiadas no intlu-
yen en las inferencias del modelo 2 para los
pardmetros —q ; —m; —ot, y —2m¥,

La distribucién marginal estimada en el
Modelo 2 para el coeficiente de correlacion
| se muestra en la figura 2. Los intervalos

Cuadro 1. Estimas Monte Carlo de las medias posteriores (primera fila de cada modelo)
y los intervalos posteriores al 95% (segunda fila de cada modelo) de los componentes de
varianza y la heredabilidad

Model —q —n | — ok —p# h?

1 0.59 0.51 - - - 0.09
0.32;0.86 0.28;0.8 - 2 - 0.05;0.15

2 0.82 0.44 -0.74 0.16 0.12 0.15
0.48;1.28 0.20;0.72 -0.90;0.52 0.10;0.25 0.07:0.18  0.06;0.28
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posteriores en el cuadro 1 y las distribucio-
nes marginales estimadas para —a* y |
reflejan que hay valores genéticos aditivos
afectando a la varianza ambiental y que
estos estdn correlacionados negativamente
con los valores genéticos aditivos que afec-
tan a la capacidad uterina. Estos resultados
coinciden con los obtenidos por SORENSEN
& WAAGEPETERSEN (2003) utilizando el
mismo modelo en datos de tamafio de
camada en cerdo.

Las estimas posteriores estdn sujetas al
error de Monte Carlo. Los intervalos de
confianza para las medias de la posterior
obtenidas en el Modelo 2 son (0.78; 0.86)
—2a, (0.42; 0.46) —x, (-0.76; -0.73) |/,
(0.15; 0.16) —2a*; (0.12; 0.12) —m*. El
error de Monte Carlo no altera las conclu-
siones obtenidas anteriormente. Para cada
generacion j= 1,..,12 y linea I=1, 2, 3
(poblacién base, linea de capacidad uterina
alta y linea de capacidad uterina baja), la
figura 3 muestra las estimas de las medias y
los cuantiles al 25% y 97.5% de la distribu-
cién posterior de éj[ para el Modelo | (dere-
cha) y para el Modelo 2 (izquierda) donde
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a;es la media posterior de los valores aditi-
vos para cada generacién j y linea I

La figura 3 muestra una respuesta diver-
gente para las medias de |os valores aditivos
de capacidad uterina, siendo la respuesta en
el Modelo 2, sensiblemente menor que en el
Modelo 1.

Los modelos se compararon mediante el
calculo del DIC (SPIEGELHALTER et al.,
2002), el DIC para el Modelo 1 fue 785 y
para el Modelo 2 fue 768. El DIC da mayor
credibilidad posterior al Modelo 2 (modelo
de varianzas heterogéneas) que al Modelo 1
(modelo de varianzas homogéneas).

Conclusion

Este trabajo pone de evidencia que la
varianza ambiental de la capacidad uterina en
conejo esta en parte controlada genéticamen-
te. Esta conclusion esta basada fundamental-
mente en el criterio DIC (SPIEGELHALTER et
al., 2002). Ademas cabe mencionar que la
distribucién posterior de | no contiene el

10 20 30
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. &

010015020025 030 035
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Figura 1: Estimas Monte Carlo de —2a y —?nt (arriba) y —2a* y —2r* (abajo). La linea continua
representa la densidad de las distribuciones a priori correspondientes a una 9? invertida escalada con
pardmetros = = 4, S=0.45 (derecha) y = = 4, S=0.1 (izquierda).
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Figura 2: Distribucion posterior de la marginal para | en el Modelo 2.
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Figura 3: Estimas Monte Carlo de las medias de los valores aditivos para el Modelo | (derecha) y
para el Modelo 2 (izquierda).

cero. Nuestros resultados indican que los

valores genéticos aditivos que estdn afectan-
do a la varianza ambiental estdn altamente y
negativamente correlacionados con los valo-
res genéticos aditivos que estan afectando a la

capacidad uterina.

Los resultados de las medias de los valo-
res aditivos muestran en ambos modelos
una respuesta a la seleccion divergente,
siendo esta sensiblemente menor cuando se
ajusta el Modelo 2.
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