OTROS MODELOS ANIMALES (7)








	Hasta el momento hemos presentado la teoría general del BLUP, y hemos estudiado las condiciones de aplicación y las peculiaridades de cálculo de modelos animales o simplificaciones de éstos, en los que únicamente se ha considerado un factor aleatorio, ligado al valor aditivo del animal o de algún antecesor inmediato - padre, padre-madre,  padre-abuelo materno. Si embargo el análisis de muchos caracteres de interés exige la consideración de más efectos aleatorios. Por ejemplo, cuando un animal tiene varios registros de un mismo carácter, resulta necesario, considerar en el modelo, además del efecto aditivo, el resto de efectos permanentes que afectan a todos los registros del carácter del animal. Este modelo es el que se llama modelo animal de repetibilidad y en principio sería adecuado para caracteres relacionados con la lactación en animales de producción de leche o con caracteres de tamaño de camada en especies como el porcino o el conejo. Lo normal es que de una vaca, oveja o cabra lechera tengamos datos de varias lactaciones y de una cerda o coneja datos de varios partos.





	En otro tipo de caracteres, especialmente  los relacionados con animales jóvenes de especies prolíficas, es frecuente que las crías compartan factores ambientales comunes, que para algunos de sus caracteres pueden ser muy influyentes y  que por tanto tenemos que considerar en el modelo. Un ejemplo es el peso de los conejos al destete que es muy dependiente de la camada concreta en que los gazapos han nacido. Es decir, en el análisis de este carácter habría que considerar un factor aleatorio ambiental añadido que sería la camada de origen y que sería compartido por todas las crías de la misma camada. En cualquier carácter, cuando la estructura de los datos sea tal , que para factores como el año-rebaño-estación, el número de datos por nivel sea muy pequeño, puede ser aconsejable el tratar como efecto aleatorio, en lugar de fijo, a este factor. 





	Por otra parte es bien conocida la influencia de los efectos maternales sobre algunos caracteres, como es el caso del tamaño de camada en especies prolíficas. Las hijas de hembras que tienden a tener camadas numerosas tienen un efecto negativo de sus madres que empieza a operar  durante  su  gestación y continúa, incluso, durante la lactación. Este efecto materno, que es ambiental en lo que se refiere al animal que produce el dato, es genético y ambiental por parte de la madre. Este hecho introduce complejidades en el modelo, que, en principio,  obligan  a considerar por separado los efectos maternales de componente genética de los de naturaleza ambiental. Por otra parte hay que hacer notar que la disponibilidad de estimas precisas de  los componentes de varianza que afectan a estos factores  aleatorios es infrecuente.





	En definitiva, el objetivo de este capítulo es presentar modelos con más de un factor aleatorio, que son una extensión del modelo animal simple y que representan situaciones comunes en el análisis de caracteres de interés en producción animal y por tanto suelen ser objetivos de selección en programas de mejora genética.





	1.  Repetibilidad





	Como hemos dicho en la introducción, este modelo es adecuado cuando de un carácter se dispone de varias medidas en un mismo animal. Este modelo es el que se utiliza para la evaluación genética y selección de dos líneas maternales, la línea V y la línea H en la Unidad  de Mejora Genética Animal del Departamento de Ciencia Animal de la E. T. S. I. Agrónomos de Valencia. Si lo ejemplificamos para la línea V, que se selecciona por tamaño de camada al destete, el modelo en forma escalar sería,





	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 





en el que yijk es un  dato de tamaño de camada de la hembra k, considerándose  los efectos fijos , año-estación (AE) en que se produce el parto y estado fisiológico (EF) de la coneja en el momento de quedar preñada - se tiene en cuenta si la hembra es nulípara o no, y en este caso si estaba o no amamantando  gazapos de la camada anterior -. Los efectos aleatorios que se consideran son,





	ak , valor aditivo de la hembra k para tamaño de camada al destete,  


	pk , efecto permanente, no aditivo, de la hembra k, sobre el tamaño de camada al destete de sus diversos partos, y


	ek o residual del modelo.





	En este modelo se asume que los efectos de los genes no cambian con el orden del registro, es decir, que son los mismos para el primer parto, segundo, tercero o siguientes y que los efectos permanentes no genéticos afectan, también por igual a todos los registros del mismo animal, mientras que los otros efectos de tipo ambiental son específicos de cada dato e independientes entre sí.  Así, si llamamos � INCRUSTAR Equation.3  ���, � INCRUSTAR Equation.3  ��� y � INCRUSTAR Equation.3  ��� a las varianzas de los tres efectos aleatorios del modelo y � INCRUSTAR Equation.3  ��� a la varianza fenotípica del carácter, la matriz de varianzas-covarianzas de dos datos de una hembra k y otros dos de una hembra l, sería, si ambas hembras no estuviesen emparentadas,





� INCRUSTAR Equation.3  ��� 





En este modelo la relación de la heredabilidad, h2 , y de la repetibilidad, r , con las varianzas de los factores aleatorios es,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���     y   � INCRUSTAR Equation.3  ���





	En general, la forma matricial del modelo de repetibilidad sería,





� INCRUSTAR Equation.3  ���





en el que Z1 y  Z2 serán iguales si en p se consideran los mismos animales que en a. Ello es posible, si bien las componentes de � INCRUSTAR Equation.3  ��� que corresponden a animales sin datos serían cero. Estos animales se incluyen en a para tener la genealogía completa. La matriz de varianzas covarianzas de los efectos aleatorios será,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





y la de los datos,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





	Las correspondientes ecuaciones del modelo mixto son,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





en las que,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���  y     � INCRUSTAR Equation.3  ���





	En el sistema anterior, � INCRUSTAR Equation.3  ���es  diagonal lo que facilita la absorción (despejar y sustituir) de � INCRUSTAR Equation.3  ��� en las ecuaciones de � INCRUSTAR Equation.3  ���y � INCRUSTAR Equation.3  ��� consiguiendo una reducción importante del número de ecuaciones del sistema. Esto es igual a plantear un modelo equivalente en el que los efectos permanentes no aditivos se incluyen en el error. Es decir,





	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 





siendo





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





y





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





por lo que las ecuaciones del modelo mixto del modelo equivalente o, lo que es lo mismo,  tras la absorción de � INCRUSTAR Equation.3  ���serían,





	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 





	El proceso de absorción lo podemos visualizar en forma escalar, mostrando la expresión de � INCRUSTAR Equation.3  ���, al despejar del último bloque de las ecuaciones del modelo mixto inicial.





� INCRUSTAR Equation.3  ���





siendo n.k , el número de datos del animal k; y.k la suma de dichos datos y nrk el número de datos del animal en el nivel del efecto fijo correspondiente a la posición r en b. Correspondientemente  la matriz de coeficientes será:





	-en la línea correspondiente al nivel i de los efectos fijos, el término de la diagonal es,


	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 


el término (i,j) que relaciona dos niveles de efectos fijos, es,


	� INCRUSTAR Equation.3  ���


en el que nij. es el número de datos obtenidos en la combinación  (i,j) de efectos fijos. Si dicha combinación corresponde a niveles del mismo efecto fijo ( por ejemplo distintos año-estación), nij. será cero y si corresponden a niveles de distinto efectos fijos (por ejemplo, el i se refiere a un año-estación y el j a un estado fisiológico), nij. puede ser diferente de cero. El término (i,k), que corresponde a la relación de un nivel de los efectos fijos con el efecto aditivo del animal k es,


	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 


y el término independiente,


	� INCRUSTAR Equation.3  ���


en el que yi. representa la suma de los datos obtenidos en el nivel i de los efectos fijos.





	-en la línea correspondiente al valor aditivo del animal k , el término de la diagonal es,


	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 


el término (k, m) que relaciona valores aditivos de dos animales distintos, es,


� INCRUSTAR Equation.3  ���


y el término independiente


	� INCRUSTAR Equation.3  ���





Este modelo es ampliamente utilizado, si bien resulta dudoso si realmente las hipótesis que se han asumido en el modelo y que hemos enunciado anteriormente son realistas. Es probable que la correlación entre datos del mismo individuo sea mayor entre datos adyacentes que entre datos alejados y, por otra parte, es razonable asumir que los genes implicados en la variación de una medición no sean exactamente los mismos, en número y efecto que los que afectan a otra medición. Por ejemplo, en prolificidad en conejos, para el primer parto pueden ser importantes genes de precocidad, mientras que para el segundo parto pueden serlo genes que afecten a la recuperación de una hembra que tiene que seguir creciendo, pues no ha llegado todavía a su peso adulto y, a la vez, tiene que recuperarse del esfuerzo del parto anterior y amamantar a las crías de dicho parto. La solución teórica a esta cuestión sería el considerar las distintas medidas como caracteres diferentes y plantear un modelo multicarácter como explicaremos en el tema siguiente. No obstante, algunos estudios de riesgo han aconsejado seguir utilizando el modelo simple de repetibilidad  cuando no se tienen estimas fiables de los parámetros necesarios para implementar el análisis multicarácter, esencialmente las correlaciones genéticas, que según la naturaleza del carácter y la estructura de datos disponible son difíciles de estimar.





Efectos ambientales comunes  





	Ya hemos dicho en la introducción del tema que hay caracteres en que la parte no aditiva del modelo no se reduce exclusivamente a un efecto aleatorio peculiar de cada medición y, por tanto, independiente entre los diferentes datos. Por contra hay conjunto de datos que comparten efectos ambientales comunes como sería el caso de animales nacidos en la misma camada o en el mismo año-rebaño-estación , cuando este factor se considera aleatorio. 





	El modelo se escribiría,





	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 





en el que c representa el vector de efectos ambientales comunes. La matriz de varianzas covarianzas de los efectos aleatorios es,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





y las ecuaciones del modelo mixto,


	


	� INCRUSTAR Equation.3  ���





siendo 


� INCRUSTAR Equation.3  ���    y     � INCRUSTAR Equation.3  ���





	El bloque � INCRUSTAR Equation.3  ���es  diagonal, como en el modelo anterior y facilita, igualmente, la absorción de � INCRUSTAR Equation.3  ��� a través de un proceso similar al explicado anteriormente. 





	Es evidente que todos los hijos de una misma madre comparten algún efecto común imputable a ella y que para algunos caracteres, puede ser importante. Este hecho, a primera vista, estaría contemplado por el modelo que acabamos de presentar pero la consideración de que el efecto maternal (capacidad de una madre para atender a sus crías, cantidad de leche que les ofrece, etc…) tiene una componente genética  por parte de la madre genera la necesidad de un tipo de modelos especial, que trataremos en el apartado siguiente.   





	3. Efectos maternales





	En los caracteres influidos por los efectos maternos, ya hemos comentado, que su expresión depende, entre otros factores,   de los genes del individuo, la mitad de los cuales provienen de la madre, y del efecto ambiental que proporciona la madre y que favorece o dificulta, según los casos, dicha expresión. Un tipo de caracteres en que el efecto materno puede ser especialmente importante es el del peso al destete, incluso, en especies como el vacuno, que suelen tener partos de una sola cría. En este caso el peso al destete  depende de los genes del ternero que determinan su capacidad de aprovechar la leche materna y del suministro de leche por parte de la madre que dependerá de los genes de la madre y del ambiente más o menos favorable que la madre haya tenido para producir leche y atender a su cría.





 En este caso, es conveniente introducir la terminología específica y en este sentido, los efectos debidos a los genes del individuo se llaman efectos genéticos directos y los debidos a los genes de la madre responsables del efecto materno, se llaman efectos genéticos maternos. Estos efectos genéticos pueden estar correlacionados entre si, de tal manera que la estructura de varianzas covarianzas entre ellos se recoge en la matriz,





� INCRUSTAR Equation.3  ���





donde,





� INCRUSTAR Equation.3  ��� es la varianza de los efectos directos aditivos, � INCRUSTAR Equation.3  ��� es la varianza de los efectos aditivos maternos y � INCRUSTAR Equation.3  ��� es la covarianza entre los anteriores.





	Se denominará � INCRUSTAR Equation.3  ��� a la varianza de los efectos maternales que no son genéticos aditivos.





	De acuerdo con la terminología anterior, el modelo de efectos maternales, puede escribirse como sigue:





	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 





siendo la matriz de varianzas covarianzas entre los efectos aleatorios la siguiente,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





siendo � INCRUSTAR Equation.3  ��� 





	La expresión anterior de la matriz de varianzas covarianzas entre efectos aleatorios, en lo que concierne a los efectos aditivos directos y maternales supone que los vectores ad y am  se refieren a los mismos animales, igualmente ordenados en ambos. Si pm se refiere solo a los individuos que han sido realmente madres Z2 es igual a Z3 pero ampliada con columnas de ceros que corresponden a los animales incluidos en am pero que no han sido madres.  El que ad y am se refieran a los mismos animales nos permite considerar una única matriz de parentesco A y la utilización de la operación algebraica llamada producto directo (� INCRUSTAR Equation.3  ���) para el cálculo de las varianzas-covarianzas entre sus elementos. Así,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





que como vemos afecta a dos matrices y el resultado es una nueva matriz , que tiene una estructura de bloques definida por la matriz izquierda, siendo cada bloque el resultado de multiplicar escalarmente el elemento correspondiente de la matriz izquierda por la matriz derecha. La matriz resultante tiene un número de filas igual al producto de las filas de las dos matrices que intervienen en el producto directo y como número de columnas el producto de los respectivos números de columnas. En nuestro caso Gdm es una matriz 2,2 y A n,n , si es n el número de animales considerados en ad y am, por lo que la matriz producto directo de ambas será 2n,2n. Es conveniente tener presente algunas propiedades del producto directo, que serán útiles cuando tratemos modelos multivariantes. Entre ellas están,





� INCRUSTAR Equation.3  ���


� INCRUSTAR Equation.3  ���





	La última propiedad requiere  que las dimensiones de A y C , así como las de B y D sean las adecuadas para que puedan multiplicarse.





	En nuestro caso, por ejemplo, la primera de las propiedades es útil para formar las ecuaciones del modelo mixto, pues





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





y las correspondientes ecuaciones del modelo mixto serán,





� INCRUSTAR Equation.3  ���





	En el caso de que un elevado número de datos corresponda a individuos que no son genitores es posible aplicar el concepto de modelo animal reducido a este caso, con la consiguiente reducción en el número de ecuaciones. Esto lo vamos a tratar en el apartado siguiente.





Modelo animal reducido con efectos maternales





	Procediendo como hicimos en el capítulo del modelo animal reducido, se ordenan los datos, primero los que corresponden a los genitores (yp) y luego los de los no genitores (yn), de tal manera que podemos escribir el modelo del siguiente modo,





	� INCRUSTAR Equation.3  ��� 





en donde adp es el vector de los efectos aditivos directos de los genitores, Pn  la matriz que indica para los no genitores qué genitores son sus padres y � INCRUSTAR Equation.3  ���el muestreo mendeliano de los no genitores correspondiente a los efectos aditivos directos. Igualmente que ocurría antes de plantear el modelo reducido � INCRUSTAR Equation.2  ��� , vector de valores aditivos de efectos maternos se refiere a los mismos animales que � INCRUSTAR Equation.2  ���es decir a individuos genitores. Para ellos no es necesario considerar el muestreo mendeliano , pues las columnas de � INCRUSTAR Equation.2  ��� correspondientes a individuos no genitores eran columnas de ceros ya que un no genitor no puede haber sido madre de individuos con datos.





	Tal como hemos definido la matriz de varianzas covarianzas de los efectos aleatorios en el apartado anterior,





	� INCRUSTAR Equation.3  ���








y





	� INCRUSTAR Equation.3  ���





en donde � INCRUSTAR Equation.2  ��� es la matriz diagonal de la varianza del muestreo mendeliano de los no genitores para los efectos aditivos directos y  � INCRUSTAR Equation.3  ��� .


	De acuerdo con las expresiones anteriores, las ecuaciones del modelo mixto serían,





� INCRUSTAR Equation.2  ���





en las que,





	� INCRUSTAR Equation.2  ���


	� INCRUSTAR Equation.2  ��� 


� INCRUSTAR Equation.2  ���





El cálculo de las predicciones de los valores aditivos directo y maternal de un no genitor j hijo del macho s y de la hembra r se haría del siguiente modo.





� INCRUSTAR Equation.2  ��� 





fórmula análoga a la deducida en el modelo animal reducido sin efectos maternos, y





� INCRUSTAR Equation.2  ���





que se basa en utilizar el muestreo mendeliano de los efectos aditivos directos como predictor del correspondiente muestreo mendeliano de los efectos aditivos maternales, siendo el coeficiente de regresión � INCRUSTAR Equation.2  ��� .


Otra forma de deducir la fórmula anterior es fijarnos en la ecuación que corresponde a � INCRUSTAR Equation.2  ��� en el modelo animal no reducido. Esta es





� INCRUSTAR Equation.2  ���


luego 





	� INCRUSTAR Equation.2  ���


fórmula idéntica a la anterior dado que � INCRUSTAR Equation.2
