El cociente entre incrementos de endogamia y de coascendencia como medida de subdivisión poblacional. Resultados preliminares
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Resumen
Uno de los factores que provocan incrementos de consanguinidad superiores a los que se esperarían en función del tamaño de la población es la subdivisión de las poblaciones. La medida de la subdivisión de poblaciones no resulta sencilla. Se presenta una medida de subdivisión de poblaciones que se obtiene a partir de la información de pedigree. Se basa en la comparación directa de los incrementos de coascendencia en relación a los incrementos de endogamia por generación discreta equivalente, establecidos ambos a partir de la media de valores individuales de esos parámetros. La utilidad del parámetro desde el punto de vista descriptivo se ilustra con la ayuda de una población simulada y de dos poblaciones reales con diferentes escenarios de subdivisión.
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Summary
Ratio between inbreeding and coancestry rates as a measure of population subdivision. Preliminary results

Subdivision is one of the factors leading to increase in inbreeding higher than those expected regarding population size. Measuring population subdivision is not straightforward given that it is established rather diffuse. A measure of population subdivision from pedigrees is presented. It is based on the direct comparison of the increases in coancestry and the increases in inbreeding computed over equivalent discrete generation. Coancestry and inbreeding rates were established from the average of individual values of those parameters. The usefulness of the new parameter from a descriptive point of view is illustrated using a simulated population and two real populations with an opposed scenario regarding subdivision.
Key words: Effective Size, Subdivision
Introducción
Entre los factores que más contribuyen al aumento de la consanguinidad en una población animal se encuentra la subdivisión (Falconer y Mackay, 1996). Todas las poblaciones reales de animales domésticos presentan algún grado de subdivisión, más o menos evidente, que se manifiesta en el apareamiento preferencial de individuos con los que se encuentran más próximos. Esta subdivisión se traduce en un incremento en la consanguinidad global por generación superior al correspondiente incremento en coascendencia, de manera que la comparación entre ambos puede proporcionar una forma sencilla de medir el grado de subdivisión equivalente. Esta comparación resulta factible cuando se dispone de medidas de ambos incrementos en función de la generación. Por desgracia, el solapamiento generacional es la norma en poblaciones de animales domésticos, dificultando obtener una medida fiable de dichos incrementos. En los últimos años han proliferado los intentos de obtener una estimación fiable del incremento en consanguinidad (y su parámetro relacionado de forma inversa, el tamaño efectivo) que permitiera tener en cuenta el solapamiento generacional. La metodología desarrollada por Gutiérrez et al. (2008), incorporada a la versión v4.5 del programa ENDOG (Gutiérrez y Goyache, 2005), determina el tamaño efectivo a partir de la media del incremento de consaguinidad individual (ΔFi) obtenido mediante 
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, siendo gi el número de generaciones discretas aproximado mediante el número de generaciones equivalentes (Maignel et al., 1996, Boichard et al., 1997). Esta metodología tiene la ventaja de tener en cuenta todas las causas de incremento de consanguinidad de forma indirecta sin tener que preocuparse de cuáles son, dado que se basa exclusivamente en el coeficiente de consanguinidad individual alcanzado en la cantidad de genealogía conocida para cada individuo. Presentamos aquí una forma paralela de obtener el incremento en coascendencia, lo que permite establecer una medida de subdivisión equivalente en poblaciones con estructura irregular. El método se ilustra con un sencillo ejemplo simulado y dos poblaciones reales.
Material y métodos
Paralelo al incremento en consaguinidad individual (∆Fi, Gutiérrez et al., 2008), se define el incremento en coascendencia entre dos individuos j y k como 
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, asumiendo que dicho coeficiente de coascendencia cij correspondería a la consanguinidad de un descendiente procedente del cruce de ambos en la generación siguiente a las de sus padres gj y gk. Si promediando el incremento de consanguinidad individual se puede acceder fácilmente al tamaño efectivo realizado (
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, Gutiérrez y col., 2008), promediando los incrementos en coascendencia se puede obtener el tamaño efectivo que resultaría si los individuos de la población se apareasen con igual probabilidad, como sería el caso de una población no subdividida: 
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. De este modo, el cociente entre ambos permite obtener una medida de número de subpoblaciones equivalente en la población: 
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El método se ilustra en primer lugar con la ayuda de un ejemplo simulado constituido por una población constante de 200 individuos por generación en las condiciones de la población ideal excluyendo el apareamiento entre individuos del mismo sexo. A partir de la generación 25 el ejemplo simula una subdivisión completa y permanente en cuatro subpoblaciones de 50 individuos.
En segundo lugar se usan dos poblaciones reales: a) Una población experimental de ratones en la que se parte de una población base común de la que después de dos generaciones se obtienen 9 líneas (Ibáñez-Escriche et al., 2008; Moreno, 1998) y b) el archivo genealógico de la ganadería de toro de lidia de Juan Pedro Domecq en la que se ha llevado una política de apareamientos muy controlada evitando el cruce de los individuos antecesores comunes en las tres generaciones previas.

Resultados y discusión
En la figura 1 se muestra la evolución por generación del tamaño efectivo realizado (
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), tamaño efectivo por coascendencias (
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) y medida de subdivisión (S) en la población simulada. Se observa cómo S presenta un valor aproximado a uno hasta la generación 25, momento en el que se simula la separación en 4 núcleos reproductivos, aumentando hasta alcanzar valores en torno a 3, intuyéndose que el valor alcanzará asintóticamente el número de poblaciones subdivididas. Obsérvese que el tamaño efectivo que se obtiene corresponde a la media armónica del verdadero número de reproductores por lo que la historia de la población previa a la subdivisión tiene un peso cada vez menos importante en el parámetro.
Esta medida de subdivisión equivalente no identifica posibles subpoblaciones, sino que nos informa del número de subpoblaciones que reproduciéndose al azar darían lugar a los incrementos de consanguinidad que se observan. Esta situación es más acentuada en poblaciones en las que, ya sea por dificultad técnica, económica o natural, los apareamientos entre núcleos reproductivos alejados no se llevan a cabo. Así, el apareamiento no se realiza al azar sino que la probabilidad del cruce entre un individuo y los de sexo contrario no es igual para todos ellos.

En la figura 2 se muestra la evolución, por generación (2A) o por año de nacimiento (2B), del tamaño efectivo realizado (
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), tamaño efectivo por coascendencias (
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) y medida de subdivisión (S) en las dos poblaciones reales utilizadas. En la población de ratones (figura 2A), se observa que 
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 se mantiene constante mientras que 
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 se incrementa como consecuencia de la subdivisión existente. Como consecuencia se produce un aumento de S, que se sitúa entre 6 y 7 en la generación 18. La población se encuentra de hecho subdividida en 9 líneas pero comparten genes de la población fundadora, por lo que el tamaño efectivo realizado, comparable al obtenido mediante la media armónica, aún se encuentra por debajo de ese valor. Sin embargo, el truncamiento del pedigree después de la separación llevaría a un valor de S próximo a 9. En la población de toro de lidia (figura 2B) se observa el resultado que se obtiene para una población en la que prácticamente todos los individuos tienen la misma probabilidad de aparearse con cualquiera de los disponibles de sexo contrario. Ambos tamaños efectivos mantienen un valor parecido de forma estable, lo que supondría una política de apareamientos con tendencia a evitar la subdivisión, manteniéndose S, el cociente entre ambos, muy próximo a 1. 

Los resultados mostrados aquí, tanto para genealogías simuladas como para poblaciones reales, permiten concluir que, tanto el incremento individual en coascendencia como la medida del número de subpoblaciones equivalentes, parecen parámetros útiles en la descripción de poblaciones animales con registro genealógico.
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Figura 1. Evolución del Ne realizado (
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, cuadrados, eje izdo.), tamaño efectivo por coascendencias (
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, círculos, eje izdo.) y medida de subdivisión (S, línea continua gruesa, eje dcho.) en la población simulada. Las líneas discontinuas representan los valores esperados de Ne por incremento en coascendencias entre generaciones (rayas) o a partir de la media armónica del número de reproductores por generación (puntos)
Figure 1. Trends of Realised Ne (
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,squares, left axis), Effective size based on coancestries (
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,circles, left axis) and subdivision measure (S, continuous line, right axis) in the simulated example. Discontinuous lines show expected values of Ne regarding increases in coancestries between consecutive generations (hyphen) or from harmonic mean of reproductive animals per generation (dots)
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Figura 2. Evolución del Ne realizado (
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, cuadrados negros, eje izdo.), tamaño efectivo por coascendencias (
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, círculos blancos, eje izdo.) y medida de subdivisión (S, línea continua gruesa, eje dcho.) en la población de ratones (A) y en la población de toro de lidia (B).
Figure 2. Trends of Realised Ne (
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,squares, left axis), Effective Size based on coancestries (
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,circles, left axis) and subdivision measure (S, continuous line, right axis) in the mice (A) and bullfight (B) real populations.
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		Number of individuals:

		B		827

		1		508

		2		510

		3		506

		4		501

		5		504

		6		507

		7		506

		8		502

		9		501

		10		504

		11		508

		12		508

		13		495

		14		493

		15		492

		16		497

		17		283

		TOTAL in subpopulations		9152

		TOTAL in pedigree		9152

		Founder Genome Equivalents:

		B		48.15045

		1		26.82395

		2		27.73515

		3		24.48295

		4		22.5798

		5		20.63707

		6		19.36134

		7		18.29065

		8		16.74413

		9		15.86953

		10		14.87934

		11		14.21543

		12		13.39743

		13		13.00679

		14		12.2956

		15		11.9427

		16		11.78602

		17		11.34596

		TOTAL in subpopulations		21.43075

		TOTAL in pedigree		21.43079





		toros		n		bt		NeAFi		sd		NeAfi		sd		c		subd		t

		1950		178		40.7486		54.0973		12.1322		35.5448		1.3848		15753		0.6570531246

		1951		175		39.7451		74.7825		11.9637		36.6394		1.4872		15225		0.4899461772

		1952		150		17.6758		39.0495		7.2127		35.8671		1.3505		11175		0.9185034379

		1953		168		23.9698		38.7305		5.7112		25.4252		0.9443		14028		0.6564645434

		1954		147		20.5241		35.4926		5.3548		29.6875		1.1589		10731		0.8364419625

		1955		216		23.6594		30.1845		7.0421		29.1531		1.2752		23220		0.9658301446

		1956		200		92.885		27.4037		7.0212		24.7895		1.0372		19900		0.9046041228

		1957		196		31.6194		30.9956		6.6042		33.6773		1.084		19110		1.0865187317

		1958		200		22.4647		27.4137		4.4371		22.4288		0.7652		19900		0.8181602629

		1959		228		29.6734		26.1668		4.817		24.9316		0.8791		25878		0.952795145

		1960		240		134.2073		21.7543		3.9834		20.635		0.7926		28680		0.9485481031

		1961		240		119.8269		24.7818		4.887		26.7107		0.8992		28680		1.0778353469

		1962		324		32.7666		26.0293		3.9845		27.5686		0.8631		52326		1.0591372031

		1963		312		39.0437		39.0437		4.2846		30.8249		0.9312		48516		0.7894974093

		1964		274		26.4187		25.0694		3.9415		25.9648		0.8272		37401		1.03571685

		1965		217		15.9711		22.7755		3.501		23.5237		0.7271		23436		1.03285109

		1966		271		17.8479		23.5617		3.2619		24.523		0.7421		36585		1.0407992632

		1967		427		18.5818		26.1208		3.8111		28.0558		0.8821		95266		1.074078895

		1968		322		22.0469		24.3199		3.1302		26.2992		0.7209		51681		1.0813860254

		1969		391		16.725		24.4113		3.6068		27.5831		0.8377		76145		1.12993163

		1970		366		24.5147		23.5813		3.0517		26.6869		0.7466		66795		1.1316975739

		1971		429		17.2921		30.0166		3.9227		29.4967		0.7422		91806		0.982679584

		1972		300		17.6753		24.4479		2.9526		26.297		0.6675		44850		1.0756343081

		1973		395		14.6279		26.3792		2.9857		28.3118		0.6199		77815		1.0732622672

		1974		466		16.6869		26.6763		2.9486		30.1205		0.6553		108345		1.1291108587

		1975		360		13.1302		25.8423		2.9609		26.806		0.6466		64620		1.0372915723

		1976		379		14.4562		27.9333		3.3291		26.37		0.6349		71631		0.9440345394

		1977		269		15.3724		26.5585		2.2798		26.756		0.5299		36046		1.007436414

		1978		358		16.3417		26.4894		2.1825		26.9403		0.6016		63903		1.0170219031

		1979		378		16.2484		27.6135		2.4558		27.6684		0.5856		71253		1.001988158

		1980		309		14.2796		24.6489		2.53		25.9458		0.568		47586		1.052614924

		1981		316		17.9371		26.5252		2.5643		28.4587		0.5715		49770		1.0728929471

		1982		234		21.9324		26.3435		2.6278		28.2226		0.4915		27261		1.0713306888

		1983		355		20.1351		26.3891		1.9304		27.6226		0.5017		62835		1.046742784

		1984		446		16.134		28.5652		2.1681		29.5438		0.4699		99235		1.0342584683

		1985		470		15.7343		30.1618		2.2975		30.6485		0.4497		110215		1.0161363049

		1986		442		13.5031		27.1225		2.0773		28.9611		0.4683		97461		1.0677887363

		1987		499		15.1476		27.6019		1.8431		29.1831		0.4276		124251		1.0572859115

		1988		586		17.6751		30.974		2.6199		32.4069		0.5286		171405		1.0462613805

		1989		530		22.2289		29.555		1.8009		30.9052		0.4851		140185		1.0456843174

		1990		473		13.8562		30.0869		2.0306		30.3395		0.4349		111628		1.0083956805

		1991		523		16.3102		28.8		1.9449		30.2542		0.4471		136503		1.0504930556

		1992		599		18.0916		29.5152		1.863		31.3075		0.4226		179101		1.0607246436

		1993		717		15.6555		28.4201		1.9464		31.2051		0.3976		256686		1.0979940254

		1994		779		23.3631		28.9194		1.688		31.7377		0.3617		303031		1.0974536125

		1995		725		17.7624		26.9326		1.6513		29.538		0.3666		262450		1.0967377825

		1996		755		13.0299		30.0304		1.9045		32.0959		0.4		284635		1.0687803026

		1997		814		14.6906		29.0138		1.9009		32.4977		0.4237		330891		1.1200773425

		1998		873		23.1815		28.9535		1.4998		31.8275		0.3551		380628		1.0992626107

		1999		499		29.3447		26.588		1.4228		27.05		0.3319		124251		1.01737626

		2000		403		26.6592		26.0108		1.481		26.8152		0.3695		81003		1.0309256155

		2001		477		27.0869		25.2641		1.1218		25.9534		0.2793		113526		1.0272837742

		2002		388		30.0839		27.0448		1.2364		27.7362		0.3354		75078		1.0255649885

		2003		528		14.4153		27.6897		1.3661		28.1021		0.3031		139128		1.0148936247

		2004		523		42.0648		26.9815		1.0562		27.5249		0.2925		136503		1.0201397254

		2005		601		21.4548		27.0592		1.2062		28.0004		0.2812		180300		1.0347829943

		2006		557		13.1863		28.8813		1.698		29.6324		0.3244		154846		1.0260064471
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Gráfico2

		1950		1950		0.6570531246

		1951		1951		0.4899461772

		1952		1952		0.9185034379

		1953		1953		0.6564645434

		1954		1954		0.8364419625

		1955		1955		0.9658301446

		1956		1956		0.9046041228

		1957		1957		1.0865187317

		1958		1958		0.8181602629

		1959		1959		0.952795145

		1960		1960		0.9485481031

		1961		1961		1.0778353469

		1962		1962		1.0591372031

		1963		1963		0.7894974093

		1964		1964		1.03571685

		1965		1965		1.03285109

		1966		1966		1.0407992632

		1967		1967		1.074078895

		1968		1968		1.0813860254

		1969		1969		1.12993163

		1970		1970		1.1316975739

		1971		1971		0.982679584

		1972		1972		1.0756343081

		1973		1973		1.0732622672

		1974		1974		1.1291108587

		1975		1975		1.0372915723

		1976		1976		0.9440345394

		1977		1977		1.007436414

		1978		1978		1.0170219031

		1979		1979		1.001988158

		1980		1980		1.052614924

		1981		1981		1.0728929471

		1982		1982		1.0713306888

		1983		1983		1.046742784

		1984		1984		1.0342584683

		1985		1985		1.0161363049

		1986		1986		1.0677887363

		1987		1987		1.0572859115

		1988		1988		1.0462613805

		1989		1989		1.0456843174

		1990		1990		1.0083956805

		1991		1991		1.0504930556

		1992		1992		1.0607246436

		1993		1993		1.0979940254

		1994		1994		1.0974536125

		1995		1995		1.0967377825

		1996		1996		1.0687803026

		1997		1997		1.1200773425

		1998		1998		1.0992626107

		1999		1999		1.01737626

		2000		2000		1.0309256155

		2001		2001		1.0272837742

		2002		2002		1.0255649885

		2003		2003		1.0148936247

		2004		2004		1.0201397254

		2005		2005		1.0347829943

		2006		2006		1.0260064471
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ratones

		ratones		n		bt		NeAFi		sd		NeAfi		sd		c		subd		t

		1

		2		508		-3.091		55.8567		27.5793		86.1803		3.313		128778		1.5428820535

		3		510		33.5539		55.2837		16.2569		121.0369		2.5418		129795		2.1893777008

		4		506		-29.8566		59.6169		10.8991		131.8513		2.2152		127765		2.2116430073

		5		501		5.6493		47.7316		4.4826		143.64		2.302		125250		3.0093271543

		6		504		6.1068		40.811		3.3554		150.8827		2.3361		126756		3.6971086227

		7		507		4.4202		38.2546		2.2225		159.7181		2.4292		128271		4.1751344936

		8		506		4.609		36.3228		1.9172		167.6447		2.5889		127765		4.6154123581

		9		502		4.2145		33.7964		1.9597		168.1991		2.6245		125751		4.9768348108

		10		501		5.5491		33.2532		1.6589		173.2292		2.7281		125250		5.2093993961

		11		504		5.2482		32.0778		1.4294		174.8507		2.808		126756		5.4508320396

		12		508		4.16176		31.9308		1.3442		179.0768		2.8647		128778		5.608277901

		13		508		3.0516		30.1479		1.138		179.3956		2.9387		128778		5.9505172831

		14		495		5.2306		29.7527		1.4837		185.0338		3.0026		122265		6.2190591106

		15		493		1.841		27.9571		1.2282		184.3834		3.0448		121278		6.5952262574

		16		492		12.2682		29.6167		1.1635		188.5227		3.0533		120786		6.3654188346

		17		497		12.0269		30.0268		1.553		193.3574		3.1254		123256		6.439494052

		18		283		12.3204		29.8864		1.3279		195.9954		3.1631		39903		6.5580130093
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ratonesRfij

		ratones		fii		Af		Nef		NeAFi		subd

		1		0.01038412		0.01038412		48.1504451027

		2		0.01864006		0.0083425703		59.9335678312		55.8567		1.0729879823

		3		0.01802767		-0.0006240218				55.2837

		4		0.02042237		0.0024386634		205.0303440932		59.6169		3.4391312546

		5		0.02214368		0.0017571961		284.5442221331		47.7316		5.9613384452

		6		0.02422824		0.0021317651		234.5474152819		40.811		5.747161679

		7		0.02582466		0.0016360588		305.6124829306		38.2546		7.9889080772

		8		0.02733638		0.0015517946		322.2075979679		36.3228		8.8706707073

		9		0.02986122		0.0025957998		192.6188629775		33.7964		5.6993899639

		10		0.03150692		0.0016963552		294.7495837637		33.2532		8.8637960787

		11		0.03360365		0.0021649406		230.9532176294		32.0778		7.1997835771

		12		0.03517305		0.0016239714		307.8872021155		31.9308		9.6423265974

		13		0.03732058		0.0022258188		224.6364311558		30.1479		7.4511468844

		14		0.03844146		0.0011643336		429.4301887802		29.7527		14.4333182797

		15		0.04066496		0.0023123917		216.2263413537		27.9571		7.7342192629

		16		0.04186657		0.0012525447		399.1873569627		29.6167		13.4784549583

		17		0.04242314		0.0005808899		860.7483604937		30.0268		28.6660037198

		18		0.04406856		0.0017183164		290.9825029476		29.8864		9.7362848301
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Nef
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ratonesfij

		

		55.8567		86.1803		1.5428820535

		55.2837		121.0369		2.1893777008

		59.6169		131.8513		2.2116430073

		47.7316		143.64		3.0093271543

		40.811		150.8827		3.6971086227

		38.2546		159.7181		4.1751344936

		36.3228		167.6447		4.6154123581

		33.7964		168.1991		4.9768348108

		33.2532		173.2292		5.2093993961

		32.0778		174.8507		5.4508320396

		31.9308		179.0768		5.608277901

		30.1479		179.3956		5.9505172831

		29.7527		185.0338		6.2190591106

		27.9571		184.3834		6.5952262574

		29.6167		188.5227		6.3654188346

		30.0268		193.3574		6.439494052

		29.8864		195.9954		6.5580130093
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toros

		fij		B		1		2		3		4		5		6		7		8		9		10		11		12		13		14		15		16		17

		B		0.01038412

		1		0.01296818		0.01864006

		2		0.01186273		0.01722826		0.01802767

		3		0.01197737		0.01740538		0.01826386		0.02042237

		4		0.01174742		0.01712733		0.0180482		0.02029367		0.02214368

		5		0.01179896		0.01723215		0.01813222		0.02037337		0.02223966		0.02422824

		6		0.01172438		0.0171278		0.01804571		0.02029936		0.02216356		0.02413025		0.02582466

		7		0.01152538		0.0168902		0.01785928		0.02012357		0.02200984		0.02399954		0.02566412		0.02733638

		8		0.01165663		0.01706198		0.01800626		0.0202727		0.02214883		0.02413038		0.02581983		0.02759846		0.02986122

		9		0.01157898		0.01696693		0.01792545		0.02019695		0.02208646		0.0240586		0.02574603		0.02752022		0.02978393		0.03150692

		10		0.01154399		0.01691869		0.01788458		0.02016984		0.02206845		0.02404656		0.02576354		0.02759265		0.02989473		0.03164618		0.03360365

		11		0.01151012		0.01687684		0.01785461		0.02014094		0.02203631		0.02401857		0.02573794		0.02757458		0.02988318		0.03159935		0.03353719		0.03517305

		12		0.01155723		0.0169347		0.01790517		0.02019353		0.02208778		0.02406851		0.0257958		0.02763019		0.02997762		0.03171105		0.03371414		0.03534163		0.03732058

		13		0.01138634		0.01672303		0.01770994		0.0199959		0.02189206		0.02388126		0.0255918		0.02744152		0.02975906		0.0314848		0.03346629		0.03512027		0.03699982		0.03844146

		14		0.01154197		0.01692493		0.01790182		0.02019487		0.02209979		0.02408686		0.02583189		0.02766349		0.03002074		0.03175282		0.0337503		0.03540222		0.03737459		0.03869151		0.04066496

		15		0.01159309		0.01696693		0.01792094		0.02019614		0.02206817		0.02404404		0.02575969		0.02753948		0.02990718		0.0315978		0.0335518		0.03520304		0.03712094		0.03842812		0.04040137		0.04186657

		16		0.01142228		0.01669938		0.01765416		0.01989953		0.02174907		0.02369541		0.025386		0.02717009		0.02951592		0.03119061		0.03312359		0.03477083		0.03666672		0.03798288		0.03989783		0.04130491		0.04242314

		17		0.01129984		0.01655461		0.01750638		0.01975805		0.02162072		0.02355662		0.02526083		0.0270531		0.02936063		0.03103741		0.03299424		0.03462272		0.03651047		0.03780267		0.03974287		0.04110848		0.04212527		0.04406856

		Number of individuals:

		B		827

		1		508

		2		510

		3		506

		4		501

		5		504

		6		507

		7		506

		8		502

		9		501

		10		504

		11		508

		12		508

		13		495

		14		493

		15		492

		16		497

		17		283

		TOTAL in subpopulations		9152

		TOTAL in pedigree		9152

		Founder Genome Equivalents:

		B		48.15045

		1		26.82395

		2		27.73515

		3		24.48295

		4		22.5798

		5		20.63707

		6		19.36134

		7		18.29065

		8		16.74413

		9		15.86953

		10		14.87934

		11		14.21543

		12		13.39743

		13		13.00679

		14		12.2956

		15		11.9427

		16		11.78602

		17		11.34596

		TOTAL in subpopulations		21.43075

		TOTAL in pedigree		21.43079





		toros		n		bt		NeAFi		sd		NeAfi		sd		c		subd		t

		1950		178		40.7486		54.0973		12.1322		35.5448		1.3848		15753		0.6570531246

		1951		175		39.7451		74.7825		11.9637		36.6394		1.4872		15225		0.4899461772

		1952		150		17.6758		39.0495		7.2127		35.8671		1.3505		11175		0.9185034379

		1953		168		23.9698		38.7305		5.7112		25.4252		0.9443		14028		0.6564645434

		1954		147		20.5241		35.4926		5.3548		29.6875		1.1589		10731		0.8364419625

		1955		216		23.6594		30.1845		7.0421		29.1531		1.2752		23220		0.9658301446

		1956		200		92.885		27.4037		7.0212		24.7895		1.0372		19900		0.9046041228

		1957		196		31.6194		30.9956		6.6042		33.6773		1.084		19110		1.0865187317

		1958		200		22.4647		27.4137		4.4371		22.4288		0.7652		19900		0.8181602629

		1959		228		29.6734		26.1668		4.817		24.9316		0.8791		25878		0.952795145

		1960		240		134.2073		21.7543		3.9834		20.635		0.7926		28680		0.9485481031

		1961		240		119.8269		24.7818		4.887		26.7107		0.8992		28680		1.0778353469

		1962		324		32.7666		26.0293		3.9845		27.5686		0.8631		52326		1.0591372031

		1963		312		39.0437		39.0437		4.2846		30.8249		0.9312		48516		0.7894974093

		1964		274		26.4187		25.0694		3.9415		25.9648		0.8272		37401		1.03571685

		1965		217		15.9711		22.7755		3.501		23.5237		0.7271		23436		1.03285109

		1966		271		17.8479		23.5617		3.2619		24.523		0.7421		36585		1.0407992632

		1967		427		18.5818		26.1208		3.8111		28.0558		0.8821		95266		1.074078895

		1968		322		22.0469		24.3199		3.1302		26.2992		0.7209		51681		1.0813860254

		1969		391		16.725		24.4113		3.6068		27.5831		0.8377		76145		1.12993163

		1970		366		24.5147		23.5813		3.0517		26.6869		0.7466		66795		1.1316975739

		1971		429		17.2921		30.0166		3.9227		29.4967		0.7422		91806		0.982679584

		1972		300		17.6753		24.4479		2.9526		26.297		0.6675		44850		1.0756343081

		1973		395		14.6279		26.3792		2.9857		28.3118		0.6199		77815		1.0732622672

		1974		466		16.6869		26.6763		2.9486		30.1205		0.6553		108345		1.1291108587

		1975		360		13.1302		25.8423		2.9609		26.806		0.6466		64620		1.0372915723

		1976		379		14.4562		27.9333		3.3291		26.37		0.6349		71631		0.9440345394

		1977		269		15.3724		26.5585		2.2798		26.756		0.5299		36046		1.007436414

		1978		358		16.3417		26.4894		2.1825		26.9403		0.6016		63903		1.0170219031

		1979		378		16.2484		27.6135		2.4558		27.6684		0.5856		71253		1.001988158

		1980		309		14.2796		24.6489		2.53		25.9458		0.568		47586		1.052614924

		1981		316		17.9371		26.5252		2.5643		28.4587		0.5715		49770		1.0728929471

		1982		234		21.9324		26.3435		2.6278		28.2226		0.4915		27261		1.0713306888

		1983		355		20.1351		26.3891		1.9304		27.6226		0.5017		62835		1.046742784

		1984		446		16.134		28.5652		2.1681		29.5438		0.4699		99235		1.0342584683

		1985		470		15.7343		30.1618		2.2975		30.6485		0.4497		110215		1.0161363049

		1986		442		13.5031		27.1225		2.0773		28.9611		0.4683		97461		1.0677887363

		1987		499		15.1476		27.6019		1.8431		29.1831		0.4276		124251		1.0572859115

		1988		586		17.6751		30.974		2.6199		32.4069		0.5286		171405		1.0462613805

		1989		530		22.2289		29.555		1.8009		30.9052		0.4851		140185		1.0456843174

		1990		473		13.8562		30.0869		2.0306		30.3395		0.4349		111628		1.0083956805

		1991		523		16.3102		28.8		1.9449		30.2542		0.4471		136503		1.0504930556

		1992		599		18.0916		29.5152		1.863		31.3075		0.4226		179101		1.0607246436

		1993		717		15.6555		28.4201		1.9464		31.2051		0.3976		256686		1.0979940254

		1994		779		23.3631		28.9194		1.688		31.7377		0.3617		303031		1.0974536125

		1995		725		17.7624		26.9326		1.6513		29.538		0.3666		262450		1.0967377825

		1996		755		13.0299		30.0304		1.9045		32.0959		0.4		284635		1.0687803026

		1997		814		14.6906		29.0138		1.9009		32.4977		0.4237		330891		1.1200773425

		1998		873		23.1815		28.9535		1.4998		31.8275		0.3551		380628		1.0992626107

		1999		499		29.3447		26.588		1.4228		27.05		0.3319		124251		1.01737626

		2000		403		26.6592		26.0108		1.481		26.8152		0.3695		81003		1.0309256155

		2001		477		27.0869		25.2641		1.1218		25.9534		0.2793		113526		1.0272837742

		2002		388		30.0839		27.0448		1.2364		27.7362		0.3354		75078		1.0255649885

		2003		528		14.4153		27.6897		1.3661		28.1021		0.3031		139128		1.0148936247

		2004		523		42.0648		26.9815		1.0562		27.5249		0.2925		136503		1.0201397254

		2005		601		21.4548		27.0592		1.2062		28.0004		0.2812		180300		1.0347829943

		2006		557		13.1863		28.8813		1.698		29.6324		0.3244		154846		1.0260064471
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