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RESUMEN 

 Esta Tesis Doctoral se ha fundamentado en el análisis de los resultados 

de un experimento de selección divergente para variabilidad del peso al 

nacimiento de los ratones de una misma camada.  

 Se partió de una población con alto nivel de variabilidad genética de la 

que se seleccionaron los descendientes de los 10 mejores cruces de entre 60 

para el establecimiento de las líneas, y posteriormente 10 de 40 por cada línea 

y generación, siendo así la intensidad de selección teórica en el 

establecimiento de las líneas del 17% y del 25% en el resto de generaciones. 

Teniendo en cuenta la fertilidad conocida de la población, se decidió efectuar 

64 y 43 cruces en lugar de 60 y 40 respectivamente, escogiendo descendientes 

de los 11 mejores. El procedimiento de selección divergente para variabilidad 

ambiental del peso al nacimiento se realizó durante 13 generaciones más 

obteniendo un total de 18.626 datos de peso al nacimiento de 1.999 camadas, 

1.195 madres y 18.288 registros en el pedigrí que además de los registrados 

en el experimento incluía cinco generaciones más de la población fundadora. 

 El criterio de selección empleado durante el experimento fue el valor 

genético predicho para la variabilidad del peso al nacimiento obtenido tras 

ajustar a los datos un modelo estadístico que asume que la varianza ambiental 

es heterogénea y está parcialmente bajo control genético. Para el diseño de 

este experimento se tuvieron en cuenta las conclusiones obtenidas en un 

experimento anterior, entre las que destacaba la necesidad de asignar la 

variabilidad del peso al nacimiento a la madre de los animales que 

proporcionaban los datos. Así, el modelo asumía los mismos efectos afectando 

tanto a la media del carácter como a su variabilidad, incluyendo el efecto 

genético de la madre y el efecto de camada como efectos aleatorios, y el 

número de parto, el sexo (macho, hembra o desconocido), el tamaño de 

camada y la generación como efectos sistemáticos. Una vez se obtuvieron los 

valores genéticos de los candidatos, se utilizó un procedimiento de 

optimización que permitía maximizar la respuesta mediante selección 

ponderada al tiempo que se imponían restricciones en el incremento de la 

consanguinidad.  
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 Debido a que el número de partos fue reduciéndose y que los mejores 

animales resultaban ser más emparentados por generación, la intensidad de 

selección equivalente resultó ser en la mayoria de los casos inferior a la 

planificada del 25%. La intensidad de selección podría haber empeorado 

porque el tamaño efectivo de la población fue disminuyendo ligeramente a 

través de las generaciones aunque no se modificaron ni los criterios ni la forma 

de realizar la selección.  

 El núcleo principal de esta Tesis Doctoral está compuesto por tres 

artículos interrelacionados entre sí que han sido publicados en revistas 

internacionales especializadas. En el primer artículo se estudia la respuesta a 

la selección del experimento de selección divergente para variabilidad 

ambiental del peso al nacimiento en ratón durante las primeras siete 

generaciones. Los resultados mostraron que el éxito de la selección comienza 

realmente a partir de la segunda generación debido a estimaciones de 

parámetros genéticos poco fiables en la generación inicial, pudiéndose 

considerar válidos los estimados 

 En el segundo artículo se estudió cómo se ven afectados otros 

caracteres como el tamaño de camada, el peso al destete, la supervivencia al 

destete, y sus variabilidades ambientales, así como el peso total de la camada 

tanto al nacimiento como al destete, cuando se selecciona genéticamente por 

la variabilidad del peso al nacimiento. Los datos se analizaron mediante tres 

modelos estadísticos: homogéneo materno, homogéneo directo y heterogéneo 

dependiendo del carácter. Los resultados mostraron una evolución casi idéntica 

para el tamaño de camada y el peso al destete en los modelos homogéneo y 

heterogéneo. Al analizar las variabilidades de ambos caracteres en ambos 

modelos, los resultados fueron similares para el peso al destete pero no para el 

tamaño de camada debido al reducido número de datos disponibles para el 

segundo carácter. Respecto a las tendencias fenotípicas, todas se comportaron 

irregularmente en todos los caracteres durante todas las generaciones. 

a partir de la tercera, cuando se tiene una 

cantidad considerable de datos. Respecto a los resultados de las tendencias 

fenotípicas y genéticas se pudo concluir que el control genético de la varianza 

ambiental del peso al nacimiento era posible. 
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Respecto a la supervivencia, la línea de caja variabilidad presentó tendencias 

más favorables tanto fenotípicas como genéticas. La línea de baja variabilidad 

fue así mejor en términos de supervivencia y tamaño de camada, lo que 

conlleva beneficios en la productividad y en el bienestar animal. El mayor 

tamaño de camada y la mayor tasa de supervivencia resultan indicadores de 

una mayor eficacia biológica, lo que podría interpretarse como un signo de 

robustez. 

 Por último, en el tercer artículo se planteó la posibilidad de modular la 

heredabilidad cuando se selecciona para modificar la variabilidad ambiental del 

peso al nacimiento. Se obtuvieron distintas estimaciones de heredabilidades ya 

que la varianza ambiental varía dentro de los efectos sistemáticos y por tanto 

no existe una varianza fenotípica única. Se obtuvieron mayores 

heredabilidades en la línea de baja variabilidad en todas las generaciones. La  

estimación de la evolución de la heredabilidad fue irregular debido al elevado 

ruido estadístico que existe durante el proceso de selección. En la generación 

11 se obtuvo un 68% más de heredabilidad en la línea de baja variabilidad. 

Respecto a los efectos sistemáticos, se mostró la importancia de tener en 

cuenta el sexo en un hipotético modelo que se ajustara para el carácter peso al 

nacimiento, ya que se obtiene un 30% más de heredabilidad que si no se 

considera dicho efecto en la ecuación del modelo, con la consecuente mejora 

en respuesta a la selección. Los tamaños de camada pequeños presentaron 

una baja heredabilidad del peso al nacimiento, mientras que para los tamaños 

intermedios (3-7 crías) fue estable. Los tamaños de camada elevados 

presentaron heredabilidades elevadas, aunque para estos tamaños de camada, 

como para el caso de los tamaños de camada bajos, el resultado debe 

interpretarse con precaución dado que el número de camadas fue reducido. En 

este tercer artículo se concluyó que se puede modular la heredabilidad de un 

carácter escogiendo convenientemente los niveles de los efectos sistemáticos y 

seleccionando para reducir la variabilidad ambiental. 

 Finalmente cabe resaltar que si se analizan las respuestas a la 

selección, la línea de baja variabilidad pareció responder aproximadamente 

según lo esperado, mientras que en la de alta variabilidad, la respuesta 
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observada fue muy similar a la esperada en las 10 primeras generaciones 

pareciendo que a partir de esa generación se alcanza un límite a la selección. 

Esto se puede deber a varias razones si se comparan ambas líneas. En primer 

lugar a su menor robustez, que conlleva un menor número de animales 

nacidos, siendo asimismo más emparentados entre sí llevando a una menor 

intensidad de selección según avanzan las generaciones, aunque, dicha 

pérdida de intensidad de selección no pareció muy diferente entre líneas. Una 

explicación alternativa tendría una causa fisiológica, de manera que una 

elevada variabilidad implicaría la aparición de animales de un tamaño tan 

elevado que excedería la capacidad de alojamiento del útero de las madres, lo 

que constituiría un mecanismo natural de evitar un exceso de variabilidad que 

conduciría a individuos menos viables.  

 El desarrollo de esta Tesis Doctoral ha demostrado que la selección para 

modificar la variabilidad ambiental es posible, y se han encontrado ventajas 

concretas en la reducción de la misma relacionadas con la robustez y el 

bienestar animal. 
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SUMMARY 

This Doctoral Thesis has been developed using the results of a divergent 

selection experiment for birth weight environmental variability within litter in 

mice. 

The initial population was characterized by a high level of genetic 

variability. In order to establish the lines, the descendants of the best 10 

matings out of 60 were selected. Afterwards, the descendants of the best 10 

matings out of 40 were selected within line and generation, being the theoretical 

intensity selection 17% in the stablishing lines step and 25% in next 

generations. Considering the population fertility, it was decided to increase to 64 

and 43 matings instead of 60 and 40, in the establishment of the lines and next 

generations respectively, and to choose the descendants of the 11 best 

matings. The divergent selection experiment was developed during 13 

generations, giving a total of 18,626 birth weight records of 1,999 litters, 1,195 

mothers and 18,288 pedigree records that included in addition five generations 

of the founder population. 

The selection criterion of the animals was the predicted breeding value 

for birth weight  enviromental variability. Predictions were done using a model 

which assumes that the environmental variance is heterogeneous and partially 

under genetic control. According to the conclusions arisen from a previous 

experiment, this experiment was designed taking into account that 

environmental variability of birth weight should be assigned to the mother. So, 

the model assumed the same effects affecting both to the mean of the trait and 

its variability, including mother genetic effect and litter effect as random effects, 

and parity number, sex (male, female, unknown), litter size and generation as 

systematic effects. Once the candidates breeding values were predicted, a 

optimizing procedure was used to maximize the response while restricting the 

coancestry at the same time. 

In most generations, the selection intensity was less than the 25% initially 

designed because the number of births was decreasing and also because the 

best animals tended to be more closely related per generation. In addition, the 

genetic selection intensity could have been decreasing because the population 
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effective size was decreasing across generations, although selection criterions 

were the same in all generations. 

The body of this Doctoral Thesis is compounded by three related papers 

which have been published in specialized international journals. The first paper 

studied the selection response of the divergent selection experiment for birth 

weight environmental variability in mice during seven generations. The results 

showed that genetic trend started after the second generation when the number 

of records was enough, because the estimated genetic parameters became 

unreliable in the first generation. It was shown that genetic control of the birth 

weight environmental variability had been shown to be possible according to the 

genetic and phenotypic trends. 

The second paper aimed at studying the changes that selecting for 

environmental variability of birth weight could produce in other interesting traits 

such as litter size, weaning weight, survival at weaning and their variability, and 

also the total litter weight at birth and at weaning. Data were analyzed, 

depending on the trait, under three statistical models: maternal homoscedastic, 

direct-maternal homoscedastic and heteroscedastic. The evolution of litter size 

and weaning weight was equal in both homoscedastic and heteroscedastic 

models. In the case of the variability level, results were similar in weaning 

weight under both models, but not in litter size due to the lower number of data. 

All phenotypic trends were irregular during generations. Regarding survival at 

weaning, genetic and phenotypic trends were better in the low line. Considering 

litter size and survival, low variability line was preferable from productivity and 

welfare point of view. Positive results in litter size and survival are good 

indicators of a better biologic efficiency in this line, which could be understood 

as an evidence of robustness.  

In the last paper the possibility of modulating the heritability of birth 

weight was studied. There were several estimations of heritability for the trait 

because residual variance varies among levels of the systematic effects so 

phenotypic variance is not unique. Heritabilities were higher in the low line 

across generations. As a consequence of the high level of statistical noise 

involved in the selection process, the evolution of heritability was irregular. The 
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highest difference was in the 11th

 Finally, it is important to notice that observed selection response in the 

low variability line seemed to be as expected, while in the high line it only 

happened in the first ten generations. It seemed that a selection limit was 

achieved in the high variability line. The reasons could be: first, because in the 

high line the robustness decreased, so the number of newborns decreased, 

increasing relatedness and decreasing the selection intensity across generation 

despite this was not so different between lines. An alternative physiological 

reason could be given as in the high variability line the presence of too big fetus 

could exceed the mother uterus capacity. So, it could be a natural mechanism 

to avoid excess of variability leading to less viable animals.  

 generation being the heritability 68% higher in 

the low line. Regarding the systematic effects, the heritability was 30% higher if 

the sex was adjusted than if the sex was unknown. Fitting the sex effect would 

clearly increase the selection response. Smaller litter sizes had much lower 

heritability of birth weight, while the heritability in intermediate litter size (3-7 

pups) was similar. In the case of highest litter size, the heritability was higher, 

but this has to be interpreted with caution because the number of records of 

both small and high litter sizes was small. There is a possibility of modulating 

heritability by selecting to decrease the residual variability, or by choosing the 

specific levels of the systematic effects.  

 Summarizing, it has been proved in this Doctoral Thesis that selecting for 

modifying environmental variability was possible, and there are some 

associated advantages related with robustness and animal welfare. 
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La mejora genética animal constituye uno de los pilares básicos de la 

producción animal actual. Su aplicación ha permitido incrementar los niveles 

productivos mediante programas de selección y cruzamientos de la mayor 

parte de las especies de interés agropecuario. Las condiciones actuales de la 

producción animal implican un mayor conocimiento y dominio de conceptos 

biológicos, económicos, genéticos y/o técnicos por parte de los productores.  

Para conseguir una mejora genética sostenida, es necesario 

implementar las estrategias de selección de las poblaciones, que consisten en 

la identificación de los que mejorarían el comportamiento productivo de 

acuerdo a los objetivos del productor y utilizarlos preferiblemente como 

reproductores con el fin de aumentar la frecuencia de genes favorables en la 

expresión de un determinado carácter. Normalmente no se tiene suficiente 

información sobre los genes que poseen los candidatos a la selección, sino que 

se cuenta con información fenotípica del individuo o de sus parientes (Hill, 

2013). 

El principal objetivo de la mejora genética actual en especies prolíficas 

de ciclo corto y de aptitud cárnica, como son el conejo, el cerdo, la oveja o la 

gallina entre otros, es mejorar la media productiva de determinados caracteres 

como son el tamaño de camada, o el índice de conversión, por ejemplo en 

ganado porcino (Ibáñez-Escriche, 2006). En el conejo, una especie de intervalo 

generacional muy corto, también se han seleccionado líneas para mejorar la 

eficiencia alimentaria para la tasa de crecimiento post-destete y para el peso al 

sacrificio (Rochambeau et al., 1989; Lukefahr et al., 1996; Piles y Blasco, 2003; 

Larzul et al., 2005). Otros caracteres están siendo utilizados con éxito como 

criterios en los programas de mejora, ya sea en líneas maternas como la 

duración de la vida productiva, la tasa de ovulación y la supervivencia de los 

gazapos (Piles et al., 2006; Garreau et al., 2008b; Sánchez et al., 2008; 

Laborda et al., 2011; Ziadi et al., 2013; Larzul et al., 2014a, 2014b) o en líneas 

paternas como el rendimiento a la canal, volumen muscular, grasa 

intramuscular, tolerancia al calor, resistencia a la pasteurelosis y a otras 

enfermedades que causan trastornos digestivos (Eady et al., 2007; Garreau et 

al., 2008b; Sánchez y Piles, 2013; Zomeño et al., 2013; Matics et al., 2014).  
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Actualmente la producción animal está aumentando su interés sobre la 

calidad y la homogeneidad del producto final. De ahí la importancia del estudio 

de la variabilidad de los caracteres productivos y su posible disminución por 

selección. Una mayor homogeneidad influye en la mayoría de los casos en un 

coste de producción menor y por tanto se obtienen mayores rendimientos 

productivos (Bolet et al., 2007). La obtención de rendimientos homogéneos en 

la producción animal conlleva además una reducción de los costes de manejo y 

producción aumentando los beneficios y mejorando el bienestar animal 

(Argente et al., 2012). 

La reducción de la heterogeneidad de un carácter puede abordarse 

desde distintos puntos de vista. Puede considerarse como un problema 

ambiental, modificando la homogeneidad a través del manejo (como por 

ejemplo en las adopciones al nacimiento homogeneizando el tamaño de 

camada, aumento del periodo del cebo, etc), o también podría abordarse desde 

un punto de vista genético. Reducir la heterogeneidad a través de la selección 

genética sería posible siempre y cuando una parte de la variación ambiental del 

carácter en cuestión estuviera controlada por genes (Waddington, 1960; 

Gibson y Bradley, 1974; Scheiner y Lyman, 1991; Ibáñez-Escriche, 2006). 

1.1. El peso al nacimiento en la producción animal  

La presente tesis doctoral se ha centrado en el carácter peso al 

nacimiento (PN) en ratones de laboratorio, concretamente en el manejo de su 

variabilidad. Aunque el PN no suele ser considerado de importancia económica 

en producción animal, resulta un carácter de interés en este contexto ya que se 

mide de forma temprana y es un indicador importante del vigor, supervivencia y 

crecimiento potencial de un animal. Como ya apuntó Alexander (1974) y más 

recientemente Gardner (2007), en todas las especies de mamíferos hay un PN 

teóricamente óptimo para que un parto natural se dé sin complicaciones, 

maximizándose la probabilidad de supervivencia neonatal. Por otro lado, un PN 

bajo es el principal factor determinante de la mortalidad pre-destete, siendo 

más relevante en los casos de tamaños de camada grandes (Banerjee y Jana, 

2010). Así, se ha visto que el PN está relacionado con la vitalidad y mortalidad 

de los corderos durante su desarrollo (Morris et al., 2000; Cloete et al., 2001; 
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Zapasnikiene, 2002; Berhan y Arendonk, 2006; Vatankhah y Talebi, 2009). 

También se ha comprobado que el PN influye directamente en la capacidad de 

crecimiento posterior en lechones. Los cerdos con bajo PN comienzan el 

crecimiento siendo más pequeños que sus hermanos de camada, por lo que 

crecen menos durante todas las fases de producción y son menos pesados al 

final del período de cebo (Václavková et al., 2012). Además, las fuertes 

relaciones entre el PN con el peso al destete y de éste con el peso al sacrificio, 

condicionan el rendimiento económico de la producción de carne de cordero. 

Estos pesos se ven afectados por factores genéticos, fisiológicos y ambientales 

(Combellas et al., 1980). Por tanto, la variación del PN afectaría a la salud y 

viabilidad inmediatas al nacimiento y a largo plazo de los animales (Cogswell y 

Yip, 1995; Godfrey y Barker, 2001), y 

resultaría interesante mantener el PN por 

encima de un valor mínimo con el fin de 

reducir los efectos adversos de los factores 

que influyen en él.  

Todo lo visto hasta aquí muestra que 

es preciso identificar los factores que 

determinan el PN, aunque también es 

conveniente comprender los mecanismos que 

influyen sobre el mismo y cómo y por qué lo afectan. El estudio de los factores 

que afectan al PN ha sido abordado frecuentemente en el contexto de la 

valoración genética en busca de un modelo que explique lo mejor posible su 

variabilidad. En este contexto Assan (2012) muestra que el valor del PN 

depende de factores no genéticos, genéticos, y de la interacción entre ambos.  

Así, en primer lugar, el PN depende de circunstancias no genéticas, que 

en el contexto de la descomposición fenotípica, son denominados 

habitualmente como condiciones ambientales. Por ejemplo, en diversos 

estudios realizados en corderos, se demostró que el año y la estación de 

nacimiento, la edad de la madre, el tipo de nacimiento y el sexo tenían efecto 

sobre el PN (Sormunen y Suvela, 1999; Hansen y Shrestha, 2002; Rosa y 

Bryant, 2003; Fisher, 2004;  Notter et al., 2005; Sušić et al., 2005). En cuanto al 

Figura 1.1: Camada de 
ratones recién nacidos. 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC1994721/#R16�
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC1994721/#R16�
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC1994721/#R31�


INTRODUCCIÓN  

 

18 
 

porcino, el número de parto y el tamaño de la camada son algunos de los 

factores que afectan al PN. Milligan et al. (2002) indicaron que el número de 

parto influye en el PN de forma que las cerdas de primer parto tienen menores 

rendimientos en PN que las cerdas multíparas. Por otro lado, existe una 

correlación negativa entre el tamaño de la camada y el PN, por lo que el 

aumento en el tamaño de la camada reduce el PN (Damgaard et al., 2003).  

 
Figura 1.2: Camadas de ratones recién nacidos lactando. 

En cuanto a la componente genética del PN, en la década de los años 

60, Kidwell y Howard (1969), basándose en el carácter métrico del PN en 

ratones, ya mostraron que su determinación genética era de tipo cuantitativo, 

corroborando lo descrito anteriormente por Roberts (1966) según el cual, el PN 

estaría controlado por 20 loci con aproximadamente el mismo efecto. 

Finalmente, el PN depende a su vez del ambiente materno, un efecto 

que resulta ambiental para el neonato, pero que tiene un componente genético 

desde el punto de vista de la madre junto con un posible componente materno 

no genético. Por ejemplo, se ha comprobado que la nutrición de la madre 

influye sobre el PN de los corderos, aunque se encontraron diferencias 

probablemente debidas al efecto raza y a los tamaños de las muestras 

utilizadas (Russel, 1971; Robinson, 1977; Mellor y Matheson, 1979; Wallace et 

al., 1996; Heasman et al., 2000). La importancia del efecto materno se ha 

comprobado también al estimar parámetros genéticos para el PN, de manera 
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que ignorar el efecto genético materno en el modelo conduciría a una 

sobreestimación de su heredabilidad (Bermejo et al., 2010). 

1.1.1. La importancia del peso al nacimiento y su variabilidad 

La homogeneidad del PN conduce a una reducción de la mortalidad de 

los animales jóvenes, incrementa la facilidad de manejo grupal, mejora el 

bienestar animal y conduce a la homogeneidad en los productos finales 

(Damgaard et al., 2003), lo que aumentaría su valor económico. Además, el PN 

es un carácter muy importante en las especies multíparas como el conejo 

(Bodin et al., 2010a, 2010b) o el cerdo (Berard et al., 2008; Václavková et al., 

2012) donde la homogeneidad dentro de la camada determina la competitividad 

entre los animales jóvenes y el porcentaje de supervivencia durante la lactación 

(Damgaard et al., 2003). Por otro lado, la variabilidad del PN es un carácter de 

alto interés económico cuya determinación presenta cierto componente 

genético, aunque posee heredabilidad baja (Wang et al., 2016). Este 

componente genético puede ser responsable de variaciones del PN, lo que 

podría conllevar valores bajos de PN en algunos animales, provocando mayor 

mortalidad neonatal, y también valores altos de PN en otros, originando 

complicaciones al parto que incluso podrían acompañarse de mortalidad de la 

madre.  

 

     
Figura 1.3: Camadas con peso al nacimiento heterogéneo (a) y homogéneo (b).   

Por estas razones desde hace más de 50 años se intenta reducir la 

variabilidad de caracteres cualitativos y cuantitativos en animales de 

experimentación y laboratorio inicialmente mediante la estandarización de sus 

genotipos, de las condiciones ambientales y del estado de salud. La reducción 

de la variabilidad justificaría la investigación experimental en estos animales 

(Gärtner, 2012). Por otro lado, el tamaño de camada al nacimiento se ha 

considerado como el índice más importante para evaluar la productividad en 

porcino en las últimas décadas (Wang et al., 2016) obteniéndose una exitosa 

 

a  b 
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mejora genética para este carácter en la mayoría de las razas comerciales 

porcinas (Blasco et al., 1998; Noguera et al., 2002). Sin embargo, la mortalidad 

pre-destete ha continuado siendo bastante alta (Roehe y Kalm, 2000). Ello hizo 

necesario encontrar un carácter más aplicable para evaluar la productividad del 

porcino como es el número total de lechones vivos al destete producidos por 

madre al año. La mortalidad pre-destete está influenciada por una serie de 

factores, y se ha demostrado que la variabilidad del PN es un factor esencial 

para la supervivencia de los lechones. Varios estudios han informado que la 

variabilidad del PN estaba positivamente relacionada con la mortalidad pre-

destete (Roehe y Kalm, 2000; Wang et al., 2016). Recientemente, se ha 

abordado la investigación acerca del efecto genético sobre la variabilidad del 

PN dentro de la camada, y se ha concluido que la selección de la capacidad de 

las cerdas para producir camadas más homogéneas puede reducir la 

mortalidad de los lechones, mejorar el crecimiento medio durante la lactación y 

obtener camadas más homogéneas al destete, lo que se traduce en la 

obtención de mayores beneficios económicos (Damgaard et al., 2003; 

Wittenburg et al., 2008).  

1.1.2. Relación entre el PN y su variabilidad con otros caracteres 

Gran parte de la relación entre el PN y su variabilidad con otros 

caracteres ha sido ya introducida en secciones previas, en las que se ha 

mostrado entre otras cosas que la supervivencia de lechones, gazapos o crías 

de especies prolíficas al destete, depende, entre otras cosas, de la 

competencia establecida entre ellas durante la lactación (Akdag et al., 2009; 

Allen at al., 2010). Dicha competencia es mayor cuando existen diferencias en 

el tamaño entre los animales, diferencias que se aprecian ya desde el 

nacimiento, pero que se incrementan durante la lactación como consecuencia 

de la propia diferencia inicial que favorece a los más grandes y perjudica a los 

más pequeños (Moreno, 1997). De esta forma, se ha comprobado que la 

mortalidad de las crías al destete es superior en camadas con más variabilidad 

(Formoso-Rafferty et al., 2015). En conejos se ha comprobado también que en 

general las líneas genéticas de baja variabilidad son consideradas más 

robustas (produciendo mayores tamaños de camada con una mayor 



 INTRODUCCIÓN 
 

21 
 

supervivencia de las crías) que las líneas de alta variabilidad (García et al., 

2012; Martínez, 2013). Consecuentemente, la presentación de camadas con 

PN más homogéneos, afectaría directamente a dos componentes muy 

importantes de la producción animal, como son una mayor productividad y un 

incremento del bienestar animal.  

 

Nacimiento 7 días 21días 30 días
 

Figura 1.4: Las diferencias de peso al nacimiento se mantienen durante varias 
edades. 

En producción porcina, el número de animales destetados y el peso al 

destete son parámetros importantes, y el PN está correlacionado positivamente 

con ellos, de manera que valores altos de PN tienden a aumentar el número de 

lechones destetados (Quiniou et al., 2002; Gondret et al., 2005) como 

consecuencia de la ya comentada relación inversa entre el PN y la mortalidad 

de los lechones que lleva a una alta tasa de mortalidad pre-destete en lechones 

con bajo PN (Damgaard et al., 2003). Por otro lado, Milligan et al. (2002) 

demostraron que una elevada variabilidad del PN se asocia con una alta 

variabilidad del peso al destete en porcino, pero no con el peso medio al 

destete. Es decir, los lechones con PN muy por debajo del rango de la mayoría 

de la camada tendrían más probabilidades de morir que sus hermanos de 

camada, pero posteriormente su ganancia de peso sería similar al resto de la 

camada si conseguían sobrevivir. La mayoría de las camadas tenían una 

distribución asimétrica negativa del PN, con más lechones muy por debajo de 

la media que por encima de ella. Los lechones más pequeños tenían una 

desventaja competitiva en comparación con sus hermanos de camada más 

grandes, una desventaja que se exacerbaba en camadas numerosas y 

camadas de cerdas más longevas. Por todo ello, estos autores concluyeron 

que la selección para aumentar el tamaño de la camada que da como resultado 

mayor número de lechones con bajo PN por camada, podría no ser beneficiosa 

a menos que se tomen medidas para mejorar igualmente la supervivencia de 

los lechones de bajo PN. Una vez más, una reducción de la variabilidad del PN 
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podría contribuir a reducir el número de animales que nacen demasiado 

pequeños. La magnitud del PN y su variabilidad están pues estrechamente 

relacionados con el tamaño de camada. Quiniou et al. (2002) demostraron en 

porcino que el peso corporal promedio de los lechones podría disminuir y que 

el porcentaje de lechones con bajo PN puede aumentar con el aumento del 

tamaño de la camada. En cambio, una disminución de la variabilidad del PN 

permitiría reducir el número de animales con bajo PN cuando el tamaño de 

camada fuera elevado. Y una elevada variación del PN dentro de las camadas 

podría afectar a la supervivencia de los lechones y a su posterior incremento de 

peso. 

Aunque ya ha sido comentado también anteriormente, es bueno recordar 

las consecuencias que el PN y su variabilidad tienen sobre el rendimiento 

económico de la explotación que en este tipo de especies procede del total de 

kilogramos de animales destetados. Así, la mortalidad antes del destete es una 

causa importante de las pérdidas económicas en la producción porcina (Herčík, 

2003). Finalmente, se ha demostrado que ligeras variaciones del PN de los 

lechones se ven amplificadas a lo largo de la lactación causando diferencias 

importantes que se manifiestan en el momento del sacrificio (Collel y Azlor 

2017). Por tanto, tratar de homogeneizar el PN de los lechones podría ser un 

factor clave para lograr un mayor número de cerdos más homogéneos en el 

momento del sacrificio.  

La explicación de la variabilidad del PN puede ser debida a cuestiones 

relacionadas con el aparato reproductor femenino, ya que se ha demostrado 

que la variabilidad del PN en mamíferos debe ser atribuida principalmente a un 

efecto materno, existiendo hembras que producen camadas más variables y 

otras que dan lugar a crías de tamaño similar (Bolet et al., 2007). Estos autores 

sugieren que estas diferencias son atribuidas a las características anatómicas y 

fisiológicas del aparato reproductor de la hembra. Entre ellas están las 

diferencias en la morfología del útero, de manera que podrían ser debidas a 

asimetría bilateral, (el cuerno derecho es muy diferente del izquierdo), 

elasticidad (el útero se deforma o no para alojar embriones del mismo o 

diferente tamaño respectivamente), o diferencias entre el extremo distal y el 
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proximal de los cuernos uterinos (Bolet et al., 2007). Yuan et al. (2015) 

confirmaron que las causas de la variabilidad del PN dentro de la camada en 

porcino incluían las características de la raza que afectan al espacio uterino, la 

tasa de ovulación, el grado de maduración de los ovocitos, la duración del 

tiempo necesario para la ovulación, el intervalo entre la ovulación y la 

fecundación, la capacidad uterina para la implantación y la placentación, el 

transporte placentario de nutrientes, la comunicación entre la placenta y el feto, 

así como el estado nutricional y las influencias ambientales durante la 

gestación. Además, los factores que influyen en el desarrollo vascular 

placentario tendrán un impacto dramático en el crecimiento y desarrollo fetal, y 

por lo tanto en la mortalidad y morbilidad neonatal y por consiguiente en el PN 

y su variabilidad (Redmer et al., 2004). Durante la gestación, existen 

diferencias en el crecimiento y mortalidad fetal como resultado de las 

alteraciones de la placenta y del útero y de las interacciones madre-feto 

(Burgoyne et al., 1983; Ishikawa et al., 2006). Existe una correlación entre el 

peso fetal y el de la placenta en humanos (Thompson et al., 1969; Sanin et al., 

2001), cerdos (Wootton et al., 1977), conejos (Bruce y Abdul, 1973) y roedores 

(McLaren, 1965; Gilbert y Leturque, 1982; Ishikawa et al., 2006). Todos estos 

trabajos que relacionan la morfología del aparato reproductor femenino con el 

tamaño y la viabilidad fetal podrían afectar de igual modo al PN y a su 

variabilidad. 

En resumen, la reducción de la variabilidad del PN podría resultar 

ventajosa por diversas razones, como un aumento del rendimiento económico 

por una mayor homogeneidad que reduce los costes de producción y un 

aumento del número de animales que llegan a término, pero también por un 

incremento del  bienestar animal. 

1.2. Varianza ambiental y su control genético  

1.2.1.  Conceptos relacionados con la variabilidad 

Como ocurre en cualquier carácter cuantitativo, la mejora de la 

variabilidad de los caracteres, en particular el PN, se puede lograr cambiando 

las condiciones de la producción o por vía genética. Los objetivos de la 

selección se deben ir adaptando a los que demanda la producción animal en 
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cada caso y momento. Actualmente se busca una mejora en la calidad del 

producto final y la adaptación de los animales al medioambiente, mejorando los 

caracteres funcionales y el bienestar animal. Por ello, la relación de los 

animales con su entorno pasa a ser uno de los objetivos de selección 

principales. 

Existen varios conceptos relacionados entre sí con respecto a este 

objetivo, como la adaptación, robustez, sensibilidad ambiental o plasticidad, 

conceptos que conviene aclarar (Sauvant y Perez, 2010). Muchos de los 

conceptos descritos en este capítulo han sido revisados recientemente por 

Fathallah (2015). 

1.2.1.1. Robustez 

No existe una definición universalmente aceptada para la robustez. 

Según Knap (2005) es la capacidad de alcanzar un potencial productivo 

elevado soportando al mismo tiempo un cierto nivel de estrés, es decir, 

expresar un alto nivel productivo en diferentes condiciones ambientales. 

Mormede y Terenina (2012) la definen como la combinación de un elevado 

potencial de producción y una baja sensibilidad a los cambios ambientales. La 

importancia de la robustez dentro de los objetivos de cría está aumentando 

progresivamente hacia la producción de animales con un gran nivel de 

producción en una amplia gama de condiciones climáticas y sistemas de 

producción, junto con un considerable nivel de bienestar animal. Las 

estrategias actuales para aumentar la robustez incluyen la selección de 

características funcionales, como la integridad esquelética y cardiovascular, la 

resistencia a enfermedades y la mortalidad en diversas etapas de la vida del 

animal (Fathallah, 2015).  

1.2.1.2. Rusticidad 

Es un concepto que se confunde frecuentemente con la robustez. Se 

utiliza para caracterizar a los animales que están bien adaptados a los cambios 

ambientales y tienen una buena resistencia a enfermedades, o lo que es lo 

mismo, la capacidad de adaptarse y mantenerse en un entorno desfavorable. 
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La diferencia con la robustez, es que los individuos rústicos no tienen por qué 

mantener y/o producir un elevado nivel productivo (Fathallah, 2015). 

1.2.1.3. Flexibilidad 

Es la capacidad que tiene un sistema de adaptarse a las perturbaciones 

modificando su estructura o su propósito (Sauvant y Martin, 2010). Es un 

concepto muy utilizado para conocer la adaptación de los sistemas ganaderos 

a medio y largo plazo a las condiciones climáticas, económicas, sanitarias, etc 

(Dedieu y Ingrand, 2010). Es un concepto propio de los sistemas, no de los 

animales individualmente. 

1.2.1.4. Resiliencia 

Este término se ha definido de múltiples maneras y en ámbitos muy 

dispares siendo difícil de interpretar. Sin embargo, la mayoría de las 

definiciones lo consideran como la superación de un estrés o adversidad, o una 

relativa resistencia a un riesgo ambiental (Garmezy y Masten, 1994; Masten, 

2001; Rutter, 2006). El concepto de resiliencia requiere cierta variabilidad en la 

respuesta frente a un estresor ambiental. No todos los individuos se ven 

afectados por la exposición al riesgo de la misma manera, algunos son más 

resilientes mientras que otros son más vulnerables. Para poder comparar dos 

individuos es preciso que la medida a la exposición al riesgo sea la misma. No 

tiene sentido hablar de resiliencia si un individuo estaba simplemente expuesto 

a menos riesgo, ya sea en términos de intensidad o duración del mismo 

(Bowes y Jaffee, 2013).  

1.2.1.5. Plasticidad 

Es la capacidad que tiene un organismo para modificar su fenotipo 

cuando lo hacen las condiciones ambientales. Desde el punto de vista 

evolutivo, es la capacidad de un genotipo para producir diferentes fenotipos 

más adecuados en función del entorno en el que se encuentra (Gavrilets y 

Scheiner, 1993). De esta manera se define la norma de reacción como la 

relación entre los posibles fenotipos producidos por un genotipo y el rango de 

valores de una variable ambiental a la que está expuesto. Las normas de 
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reacción pueden ser lineales o polinómicas (Delpuech et al., 1995; Callahan et 

al., 1997) y son herramientas útiles para estudiar la plasticidad.  

1.2.1.6. Canalización 

Actualmente se define más específicamente la canalización como la 

acción de seleccionar para disminuir la sensibilidad a las variaciones 

ambientales y modificar la media de un determinado carácter (Falconer y 

Mackay, 1996). En este contexto, la disminución de la sensibilidad a las 

condiciones ambientales es parte del concepto más amplio de las interacciones 

genotipo-ambiente (Bodin et al., 2010a). 

Waddington (1940) fue el propulsor de este concepto, y lo definió como 

la robustez de un fenotipo a la perturbación ambiental. Para ello se basó en las 

manifestaciones de diferentes genotipos y sus reacciones a los cambios 

genéticos y ambientales. Posteriormente, otros autores como Meiklejonh y Harlt 

(2002) y De Visser et al. (2003), definieron la canalización como la escasa 

sensibilidad de un fenotipo a cambios en los efectos genéticos y ambientales 

que determinan esa expresión. Existen dos tipos de canalización en función de 

la naturaleza de los cambios a los cuales los fenotipos se mantienen 

constantes: canalización genética y canalización ambiental (Waddington, 

1942; 1957; Stearns y Kawecki, 1994; Wagner et al., 1997).  

La canalización genética se define como aquella en la que los cambios 

que se producen en un genotipo, como por ejemplo una mutación, producen 

escasas variaciones en el fenotipo. Las causas podrían ser: pleitropía, 

dominancia y epistasia (Ibañez-Escriche, 2006). La canalización ambiental (o 

estabilidad fenotípica (Wagner et al., 1997) se puede deber a la variación en 

micro y macroambientes (Via, 1994; Schlichting y Pigliucci, 1998; Debat y 

David, 2001). Al igual que ocurre sobre la media del carácter, las influencias 

ambientales por las cuales un fenotipo puede ser insensible a los cambios, se 

pueden deber a factores ambientales sistemáticos externos (macroambientes) 

por ejemplo: la temperatura o la alimentación, o a factores ambientales internos 

(microambientes) o a efectos aleatorios no sistemáticos, como por ejemplo, los 

efectos permanentes. Los microambientes son específicos para un individuo 

dado, difiriendo entre individuos y siendo impredecibles.  
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La heterogeneidad de un carácter depende de factores tanto 

ambientales como genéticos. La homogeneidad o la heterogeneidad de un 

carácter están relacionadas con los términos plasticidad fenotípica y 

canalización, muy estudiados a través de la biología evolutiva, ya que juegan 

un papel muy importante en los mecanismos responsables de la evolución y la 

adaptación.  

Un objetivo importante de la genética canalizadora es la búsqueda de 

animales más resistentes a los cambios de ambiente, lo que lleva a animales 

más robustos contribuyendo así a mejorar su bienestar animal (Bodin et al., 

2010a, 2010b; Mormede y Terenina, 2012). Por tanto, la selección para reducir 

la sensibilidad al ambiente a través de una disminución de la variabilidad 

ambiental, es uno de los nuevos objetivos planteados en la mejora genética 

animal. 

1.2.2.  Control genético de la variabilidad ambiental 

Uno de los aspectos que la genética animal trata de explicar es conocer 

qué factores mantienen la variabilidad fenotípica en los caracteres 

cuantitativos. El fenotipo de un individuo viene determinado por su genotipo 

(G), el ambiente en el cual se encuentra (E) y la interacción entre ambos 

( )G E× . 

 ( )P G E G E= + + ×      Ecuación 1.1 

A su vez la variabilidad fenotípica cuenta también con una componente 

genética, una ambiental y otra de interacción genotipo ambiente. La varianza 

fenotípica entonces se puede descomponer en varianzas de distinto origen:  

  2 2 2 2 2 2 2
P G e u D I eσ σ σ σ σ σ σ= + = + + +    Ecuación 1.2                                  

siendo 2
Gσ , 2

eσ , 2
uσ , 2

Dσ  y 2
Iσ  las varianzas genotípica, residual, genética 

aditiva, dominante y epistática respectivamente. Frecuentemente y a lo largo de 

esta Tesis Doctoral a la varianza residual también se la denominará varianza o 

variabilidad ambiental.  

La genética cuantitativa clásica normalmente asume que la variabilidad 

ambiental no se ve afectada por el efecto genético y que no hay correlación 



INTRODUCCIÓN  

 

28 
 

entre ambos (Falconer y Mackay, 1996; Lynch y Walsh, 1998; Bürger, 2000). A 

pesar de esto, en poblaciones naturales se ha demostrado que existen 

caracteres cuantitativos bajo selección estabilizante, es decir, los fenotipos 

intermedios son seleccionados mientras que los extremos se eliminan. Por lo 

tanto y según Bulmer (1985) y Shnol y Kondrashov (1993), bajo la selección 

estabilizante se puede predecir una disminución de la varianza fenotípica a lo 

largo de las generaciones. Además, estos modelos no permiten establecer 

cuáles son los factores que determinan la variación fenotípica o ambiental entre 

poblaciones y especies (Falconer y Mackay, 1996; Barton y Keightley, 2002; 

Zhang y Wang, 2004). 

Para reducir la variabilidad se pueden usar estrategias como el manejo o 

la selección, aunque esta última sólo es eficaz cuando hay diferencias 

genéticas entre los animales. Tras la corrección de los datos por sus efectos 

ambientales, la varianza ambiental restante es llamada varianza residual. En 

muchas ocasiones la varianza residual está bajo control genético (Mulder et al., 

2013; Calle, 2017). Otro aspecto a tener en cuenta, es que podría interesar 

reducir la variabilidad pero sin que ello afectarse a la media del carácter a 

mejorar. Esta posible interdependencia entre la variabilidad y la media del 

carácter vendrá determinada por su correlación genética. 

Otra cuestión relacionada con el control genético de la variabilidad, es 

cómo podría repercutir no tener en cuenta su existencia en modelos de 

valoración genética de varianza homogénea. En ocasiones podría producirse 

un sesgo en la predicción de los valores genéticos, reduciendo el progreso 

genético y aumentando la proporción de animales seleccionados cuando las 

varianzas ambientales son mayores (Weigel y Gianola, 1992; Hill, 1984; Núñez-

Domínguez et al., 1995; Ibáñez-Escriche et al., 2006). 
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1.3. Revisión de parámetros genéticos relacionados con 
variabilidad 

El interés sobre la estimación de parámetros genéticos relacionados con 

la variabilidad es relativamente reciente, pero poco a poco el número de 

estudios va en aumento. Hill y Mulder, (2010) realizaron una revisión de los 

valores de las estimaciones de heredabilidades de variabilidad, coeficientes de 

variación genéticos y correlaciones genéticas entre la media y la variabilidad 

para diferentes caracteres que se incluyen en la Tabla 1.1 junto con otros 

trabajos más recientes. De acuerdo con el creciente número de trabajos que 

estiman estos parámetros la existencia de una componente genética que afecta 

la variabilidad de un carácter parece haber sido demostrada, pudiendo ser 

distinta de la que controla la media del mismo, por lo que se podría hacer una 

selección genética sobre la variabilidad de un carácter reduciéndola y 

consiguiendo más homogeneidad (Scheiner y Lyman, 1991). SanCristobal-

Gaudy et al. (1998) propusieron un modelo que permite determinar 

simultáneamente los parámetros genéticos para la media y su variabilidad. 

Para su resolución mostraban la posibilidad de resolverlo mediante un 

algoritmo EM-REML. Sorensen y Waagepetersen (2003) utilizaron este método 

para obtener resultados bajo un enfoque Bayesiano e Ibáñez-Escriche et al. 

(2010) desarrollaron un software llamado GSEVM para realizar los cálculos. 

Scharloo (1991) y Gibson y Dworkin (2004) demostraron 

experimentalmente la existencia de genes que afectan a la media del carácter y 

a la varianza ambiental a la vez. La posibilidad de seleccionar para modificar la 

variabilidad ambiental lleva a pensar en los cambios que ello llevaría 

aparejados en la medida del carácter. Esta respuesta correlacionada 

dependería de la magnitud y el signo de la correlación genética entre el 

carácter y su variabilidad ambiental. Los valores que se han encontrado para 

esta correlación han sido variados.  

Por un lado, algunos autores encontraron una correlación genética 

positiva entre la media del carácter y su variabilidad ambiental, como es el caso 

del peso adulto en caracol (Ros et al., 2004), en tilapia del Nilo (Marjanovic et 

al., 2016) y en trucha arco iris (Sae-Lim et al., 2015), la condición corporal en 
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pollos de engorde (Wolc et al., 2009), el tamaño de camada en ovino 

(SanCristobal-Gaudy et al., 2001) y el rendimiento y la calidad de la leche del 

vacuno lechero (Rönnegård et al., 2013; Vandenplas et al., 2013). En concreto 

para el PN, carácter objeto de esta Tesis Doctoral, varios autores obtuvieron 

correlaciones positivas en diferentes especies. Gutiérrez et al. (2006) para 

ratón, Sell-Kubiak et al. (2015) para cerdo y para distintas razas de vacuno de 

carne como Neves et al. (2011) y Fina (2013) para Nelore y Bruna del Pirineo 

respectivamente.  

Por otro lado, existen caracteres en los que se han encontrado 

correlaciones negativas entre la media y la variabilidad ambiental, como por 

ejemplo, el tamaño de camada en cerdo (Sorensen y Waagepetersen, 2003; 

Felleki et al., 2012), en conejo (Ibáñez-Escriche et al., 2008a) y en ratón, así 

como el peso de la camada al nacimiento (Gutiérrez et al., 2006). Ocurre de 

manera similar para el peso corporal en pollos de engorde (Rowe et al., 2006; 

Mulder et al., 2009; Wolc et al., 2009). 

Finalmente, también existen casos en los que no se encontró un valor 

relevante de correlación genética entre la media del carácter y la varianza 

residual. SanCristobal-Gaudy et al. (1998), no encontraron correlación en el 

contenido de grasa y proteína de la leche en cabra. Tampoco para el caso de la 

selección por variabilidad de PN de la camada en conejo (Garreau et al., 

2008a), ni para el peso al sacrificio en cerdos (Ibáñez-Escriche et al., 2008b), ni 

para la ganancia de peso y conformación en ganado vacuno (Neves et al., 

2011). 

Tabla 1.1: Estimaciones de la heredabilidad, coeficientes de variación 
genéticos (GCV) y correlaciones genéticas (ρ) entre efecto genético aditivo 
para la media del carácter y su varianza residual. 

Fuente Carácter Métodoa h2
v GCV ρ 

SanCristobal-Gaudy et 
al. (1998) 

Cabra: ratio grasa/proteína REML 0,000 0,00 - 

Cerdo: pH músculo REML 0,039 0,40 0,79 
SanCristobal-Gaudy et 
al. (2001) Oveja: tamaño de camada REML 0,048 0,51 0,19 

Sorensen y 
Waagepetersen (2003) Cerdo: tamaño de camada MCMC 0,026 0,31 -0,62 

Ros et al. (2004) Caracol: peso vivo MCMC 0,017 0,58 -0,81 



 INTRODUCCIÓN 
 

31 
 

a Métodos de  análisis: de varianza (ANOVA), de máxima verosimilitud restringida 
(REML) y Markov chain Monte Carlo (MCMC). b ganancia de peso desde el 
nacimiento al destete. c ganancia de peso desde el destete al año. d ganancia de peso 
al destete. e ganancia de peso al año. f en el núcleo de selección. g en el mar, h, i, j

 

 
longitud, espesor y ancho. 

 
 

Gutiérrez et al. (2006) Ratón: tamaño camada 
 peso camada MCMC 0,048 

0,039 
0,44 
0,37 

-0,93 
-0,81 

Rowe et al. (2006) Pollo: peso vivo machos 
          peso vivo hembras ANOVA 0,029 

0,031 
0,30 
0,32 

-0,17 
-0,11 

Garreau et al. (2008) Conejo: peso nacimiento REML 0,013 0,25 - 
Ibáñez-Escriche et al. 
(2008a) 

Ratón: peso destete  
 ganancia de peso MCMC 0,006 

0,018 
0,36 
0,47 

-0,31 
-0,19 

Ibáñez-Escriche et al. 
(2008b) Conejo: tamaño de camada MCMC 0,045 0,42 -0,74 

Ibáñez-Escriche et al. 
(2008c) Cerdo: peso al sacrificio MCMC 0,011 0,34 -0,07 

Mulder et al. (2009) Pollo: peso vivo machos  
          peso vivo hembras REML 0,046 

0,047 
049 
057 

-045 
-041 

Wolc et al. (2009) 

Pollo: peso vivo machos 
peso vivo hembras   
conformación machos 
conformación hembras 

REML 

0,030 
0,038 
0,023 
0,032 

0,32 
0,37 
0,25 
0,31 

-0,23 
-0,27 
0,40 
0,33 

Yang et al. (2011) 
Conejo: tamaño de camada  MCMC 0,041 

0,017 
0,37 
0,24 

-0,73 
 0,28 

Cerdo: tamaño de camada   MCMC 0,021 
0,012 

0,27 
0,19 

-0,64 
 0,70 

Neves et al. (2011) 

Vacuno carne: peso nacimiento  
ganancia de peso 
conformación  REML 

0,094 
 0,020
 0,012

b 

 0,019
c 

 0,006
d 

0,69 

e 

 0,23
 0,18

b 
c

 0,26
  

d

 0,15
  

e

 0,42 

  

-
0,02b

-0,09
  
c

 0,17
  

d

 0,06
  

e  
Felleki et al. (2012) Cerdo: tamaño de camada REML 0,040 0,41 -0,52 

Janhunen et al. (2012) Trucha arco iris: peso adulto REML 0,024 0,38 -0,16 

Fina et al. (2013) Vacuno carne: peso nacimiento   MCMC 0,130 -  0,44 

Rönnegård et al. (2013) Vacuno leche: producción láctea REML 0,003 0,25 0,60 

Felleki y Lundeheim 
(2015) Cerdo: número de mamas REML 0,060 0,48 0,80 

Sae-Lim et al. (2015) Trucha arco iris: peso adulto REML 0,011f

 0,010
  
g

0,21
  

f

0,19
  

g
0,30

   
f

0,79
  

g  
Sell-Kubiak et al. 
(2015a) Cerdo: tamaño de camada REML 0,006 0,09 0,49 

Sell-Kubiak et al. 
(2015b) 

Cerdo: peso nacimiento Landrace   
             peso nacimiento Large White REML 0,011 

0,008 
0,11 
0,10 

0,55 
0,62 

Marjanovic et al. (2016) 

Tilapia del Nilo: peso adulto 
morfología 

 
 

REML 

0,021 
 0,009h

0,012
  

0,014
i 

0,58 

j 

0,39
0,42

h 

0,45
i 
j

0,58 

  

0,11
0,37

h 
i

0,20
  
j  

Mulder et al. (2016) Gallina: color del huevo pura  
             color del huevo híbrida REML 0,010 

0,011 
0,28 
0,26 

-0,06 
0,43 
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1.4. Modelos de análisis genético de variabilidad ambiental 

Como ya se mencionó anteriormente, para un carácter cuantitativo, la 

varianza fenotípica tiene una componente genética y otra no genética, además 

de interacciones y covarianzas entre ellas (Falconer y Mackay, 1996; Lynch y 

Walsh, 1998). La proporción de cada componente es diferente para cada 

carácter, siendo habitualmente más alta la componente genética para 

caracteres morfológicos y menor para caracteres relacionados con la esfera 

reproductiva. Sin embargo, los valores suelen ser parecidos entre especies.  

La varianza genotípica se divide a su vez en una componente genética 

aditiva y otra no aditiva. El parámetro más utilizado para comparar ambas 

varianzas, genética y fenotípica, es la heredabilidad. La varianza ambiental 

(aquella variación en el fenotipo que no puede ser explicada por la varianza 

genética o por diferencias genéticas) se podría considerar que está 

parcialmente bajo control genético. En esta situación, la varianza ambiental 

podría modificarse de generación en generación, y podría interesar conocer 

cómo y cuánto se podría ver afectada la varianza ambiental por selección. La 

mejora genética animal actual podría centrarse en modificar la media de un 

carácter por selección, pero utilizando modelos heterogéneos que plantean la 

posibilidad de reducir la variación por selección hacia productos más 

homogéneos (Hill y Zhang, 2004; Mulder et al., 2007; 2009). 

Hill y Mulder (2010) afirmaron que en los modelos genéticos 

cuantitativos, se supone que la variación en el fenotipo dado el genotipo, es 

constante. Cuando diferentes genotipos difieren en su varianza ambiental, se 

puede decir que algunos genes afectan al fenotipo y otros a la varianza 

ambiental o a ambos. Por lo tanto, se pueden definir efectos genotípicos tanto 

para la media como para la varianza del carácter en estudio. Se han propuesto 

diferentes expresiones matemáticas para conocer el efecto de los genes sobre 

la varianza ambiental en función de sus propiedades matemáticas, propiedades 

estadísticas y su utilidad para predecir la respuesta a la selección.  

Los modelos de análisis genético se pueden clasificar en: modelos 

clásicos que se definen sobre ambientes diferentes pero controlados: modelos 

de norma de reacción y de estado del carácter, y modelos modernos. Entre los 
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modelos modernos están los basados en regresión aleatoria y los que 

modelizan la varianza residual.   

1.4.1.  Modelos de norma de reacción 

En los modelos de norma de reacción la expresión del genotipo en 

distintos ambientes es descrita como una función lineal de valores ambientales. 

Son los más utilizados frecuentemente en mejora genética clásica para el 

análisis de las interacciones entre el genotipo y el ambiente (Falconer y 

Mackay, 1996). Esto es debido a que estos modelos permiten tener un gran 

número de niveles teniendo pocos parámetros (Su et al., 2006).  

1.4.2.  Modelos de estado del carácter 

Son modelos multicarácter que asumen como caracteres diferentes pero 

correlacionados, los datos pertenecientes a un mismo carácter pero expresado 

en diferentes ambientes (Jong y Bijma, 2002). Asumen que una correlación 

genética inferior a uno entre ellos se explicaría como la existencia de una 

interacción genotipo por ambiente. Estos tipos de modelos han venido siendo 

muy utilizados en valoraciones genéticas internacionales del vacuno lechero 

por parte de Interbull (Interbull, 2000).  

1.4.3.  Modelos de regresión aleatoria  

Las regresiones aleatorias permiten definir distintas pendientes para 

cada animal en relación a una variable ambiental por lo que resultan 

interesantes para ajustar la interacción entre un genotipo particular 

correspondiente a un animal concreto y una variable ambiental. Dado que estas 

regresiones aleatorias pueden ser definidas para cualquier parámetro del 

modelo, también pueden aplicarse sobre la varianza residual permitiendo tratar 

la heterogeneidad de la varianza residual. Por ejemplo, se puede ajustar una 

trayectoria para el crecimiento de cada individuo, como una desviación de la 

curva de crecimiento promedio de la población (Meyer, 2000) y es posible 

predecir valores genéticos para cada punto de la curva de crecimiento 

(Albuquerque y Meyer, 2001; Nobre et al., 2003). Estos procedimientos se 

pueden utilizar en la evaluación genética de caracteres que se registran 

repetidamente durante un periodo determinado de tiempo o de otra escala 
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(temperatura, nivel productivo, etc). Los modelos de regresión aleatoria definen 

mejor los efectos aleatorios que los modelos de repetibilidad y los modelos 

multicarácter, ya que usan directamente los datos e información de cada animal 

sin transformaciones o ajustes arbitrarios (Sakaguti, 2003) y supuestos sobre la 

forma de la curva de crecimiento o la estructura de varianzas y covarianzas 

(Meyer, 1998). Existen ejemplos de su uso en muchas especies domesticas 

(Schaeffer, 2004). Menéndez-Buxadera et al. (2007a; 2007b) recomiendan su 

uso ya que permiten extraer una mayor cantidad de información de los datos 

disponibles lo cual permite mayor eficiencia en un programa  de selección 

(Menéndez-Buxadera et al., 2008). 

1.4.4.  Modelos sobre varianza residual  

Inicialmente se desarrollaron modelos donde se asumía que la varianza 

residual decrecía con el número de loci heterocigotos (Lerner, 1954; Lewontin, 

1964; Zhivotovsky y Feldman, 1992). Esta hipótesis permitiría explicar que la 

varianza residual pudiera estar determinada genéticamente, pero en el fondo 

una elevada heterocigosis implicaría mayor diversidad genética y no una mayor 

o menor sensibilidad al ambiente. De hecho, no se encontró experimentalmente 

ninguna relación entre heterocigosis y varianza residual (Scheiner, 1993; 

Schlichting y Pigliucci, 1998; Hedrick, 2004). Posteriormente se desarrolló un 

modelo que asumía la existencia de un número finito de loci con efectos 

pleiotrópicos tanto sobre la media como sobre la varianza (Gavrilets y Hastings, 

1994; Wagner et al., 1997; Zhang y Wang, 2004). Finalmente, SanCristobal-

Gaudy et al. (1998) propusieron un modelo infinitesimal con estructura genética 

en la varianza del que se han desarrollado variantes que se comentan en las 

siguientes secciones. Este modelo es el usado a lo largo de este estudio. 

1.4.4.1. Modelo aditivo 

Según este modelo, la componente genética para la varianza se 

modeliza como un efecto aditivo sobre la varianza ambiental (Hill y Zhang, 

2004; Mulder et al., 2007):  

 2
m E vP A Aµ χ σ= + + +     Ecuación 1. 3 
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donde µ y 2
Eσ  son la media del carácter y la varianza ambiental 

respectivamente de la población, Am y Av

(0,1)N 

 son los efectos genéticos aditivos 

para la media y la varianza ambiental y χ es una desviación normal  

para el efecto ambiental. Los efectos genéticos aditivos individuales se asume 

que siguen una distribución normal donde 2
mAσ , 2

vAσ , 

cov cov( , )
mv m vA m v A A AA A r σ σ= =  y rA son las varianzas y covarianzas aditivas y la 

correlación entre, Am y Av

2
E vAσ +

 respectivamente. Las covarianzas entre individuos 

están definidas por una matriz de relaciones aditivas. Si solo se define 

cuando 2 0E vAσ + >  entonces el modelo falla, hecho que puede ocurrir cuando 

2
vAσ  es muy alta, obligando a desarrollar el modelo de la siguiente sección cuya 

base se define sobre la desviación estándar en lugar de sobre la varianza. El 

modelo se puede ampliar fácilmente para incluir fuentes ambientales 

sistemáticas de heterogeneidad de la varianza ambiental, tales como el efecto 

del rebaño o la influencia de la generación. Los efectos ambientales aleatorios 

no sistemáticos sobre la varianza ambiental se observan como efectos de 

muestreo, pero no son explícitos en el modelo genético cuantitativo. 

1.4.4.2. Modelo de la desviación estándar 

La componente genética para la varianza se modela como un efecto 

aditivo sobre la desviación estándar ambiental (García et al., 2009): 

,( )m E v SDP A Aµ χ σ= + + +     Ecuación 1.4 

siendo Av,SD

, 0E v SDAσ + >

 el efecto genético aditivo para la variabilidad ambiental convertido 

a partir de la desviación estándar. Es un modelo muy similar al anterior con la 

única limitación de ser definido sólo cuando .  

1.4.4.3. Modelo exponencial 

Este modelo es el que fue desarrollado por SanCristobal-Gaudy et al. 

(1998) que asume que la varianza ambiental es heterogénea y parcialmente 

bajo control genético y que ha servido de base para las variaciones 

comentadas anteriormente: 
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 ( )2
,exp

1
log( )

2 E vA

mP A e
σ

µ χ
+

= + + ⋅    Ecuación 1.5 

siendo ,expvA  el efecto genético aditivo para la variabilidad ambiental convertido 

a partir de la función exponencial. La modelización de las varianzas en la 

escala logarítmica es conveniente ya que el logaritmo de una estimación de 

varianza tiende a una distribución normal cuando los grados de libertad son 

elevados. Este procedimiento se ha aplicado en modelos estructurales para 

tener en cuenta la heterogeneidad de varianza entre unidades experimentales. 

Al ser éste el modelo desarrollado inicialmente, existe un software disponible, 

por lo que ha sido el modelo utilizado en el desarrollo de esta Tesis Doctoral. 

1.4.5.  Uso de las transformaciones de los datos 

Una de las alternativas para resolver las dificultades originadas por la 

heterogeneidad de las varianzas ha sido la transformación de los datos. Tanto 

las transformaciones aritméticas como las logarítmicas han sido utilizadas por 

diversos autores en producción láctea en vacuno (Everett et al., 1982; De Veer 

y Van Vleck, 1987; Short et al., 1990). La transformación de los datos puede 

tener un efecto diferente a niveles genéticos y ambientales. De Veer y Van 

Vleck (1987); Boldman y Freeman (1990); Visscher et al. (1991) demostraron 

que aunque las varianzas genéticas tendían a la homogeneidad, la 

transformación logarítmica no solucionaba la heterogeneidad de la varianza 

residual. Robertson (1977) y Mäki-Tanila (1982) demostraron que en algunos 

casos la transformación no elimina la relación entre la media y la varianza. Esto 

es debido a que la transformación logarítmica tiene sentido en el caso de que 

los genes y los efectos ambientales actuaran multiplicativamente para 

determinar el fenotipo. Sin embargo, si unos genes actuaran 

multiplicativamente y otros aditivamente, la transformación podría tener 

consecuencias que no se podrían conocer a priori (Mäki-Tanila, 1982). 

Además, un modelo lineal en la escala transformada no es lineal en la escala 

logarítmica (Lindley, 1947). 

Otra estrategia usada para abordar la heterogeneidad de varianza es 

escalar las observaciones dividiéndolas por las desviaciones estándar 

residuales o fenotípicas (Wiggans y Van Raden, 1991). Hill (1984); Meinert et 
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al. (1988); Visscher et al. (1991) demostraron que el uso de la desviación 

estándar residual y las varianzas residuales es apropiado cuando son 

proporcionales en todos los ambientes. Por otra parte, las estimaciones de las 

desviaciones estándar residuales suelen ser muy pobres, ya que en la mayoría 

de los casos se cuenta con pocos datos para cada nivel ambiental. Para saber 

cómo la escala de medida afecta a las inferencias, se intenta utilizar las 

transformaciones de Box-Cox para los modelos heterogéneos (Yang et al., 

2011). Trabajando con datos de tamaño de camada en cerdos y conejos, Yang 

et al. (2011) mostraron que una escala inadecuada del carácter conduciría a 

estimaciones erróneas de los parámetros genéticos y entre ellos la correlación 

genética entre los valores genéticos aditivos para el carácter y su variabilidad 

ambiental. Por lo tanto, bajo asimetría negativa, aquellos individuos alejados 

del valor medio estarán en el lado izquierdo de la distribución y el modelo 

proporcionaría una correlación genética negativa, como las obtenidas por 

Gutiérrez et al. (2006) para el tamaño de la camada y el peso de la camada y 

Pun et al. (2013) para el PN en ratones, pero serían solamente una 

consecuencia de la escala del carácter medido. Del mismo modo, bajo una 

asimetría positiva, como en el caso del PN en ratones (Gutiérrez et al., 2006; 

Pun et al., 2013) o en el de diámetro de fibra en alpaca (Gutiérrez et al., 2011), 

la distribución proporcionaría una correlación genética positiva originada por 

una distribución asimétrica. Este artefacto del modelo se reflejaría cuando la 

distribución de la asimetría residual no estuviera centrada en cero.  

Con el objeto de lograr valores nulos de asimetría, se pueden combinar 

un modelo heterogéneo con un parámetro de transformación Box-Cox (Box y 

Cox, 1964). El objetivo de estas transformaciones es conseguir la normalidad 

(pero no la homogeneidad de la varianza) del modelo de muestreo.  

Para corregir el artefacto del modelo es necesario encontrar un valor de 

un parámetro λ tal que la variable x transformada a λxλ presentaría una 

distribución simétrica. La variable transformada puede tener correlación 

genética de cualquier tipo con la media. Sin embargo, al no ser la variable 

inicial, no se puede saber con exactitud si los animales seleccionados en 



INTRODUCCIÓN  

 

38 
 

términos de variabilidad serían los mismos antes y después de la 

transformación. 

1.5. Experimentos de selección 

1.5.1.  Uso de animales de laboratorio en experimentación animal 

Durante las últimas décadas se ha avanzado mucho en materia de 

bienestar animal en la investigación y la experimentación animal. A nivel 

europeo y estatal, se han establecido normativas y protocolos que garantizan 

una regulación de la experimentación animal.  

Dichas regulaciones se pueden resumir con la filosofía: reemplazar, 

reducir y refinar (también llamado principio de las 3R) (Directiva 86/609/CEE y 

Real Decreto 53/2013). No se espera que se pueda evitar la experimentación 

en su totalidad porque algunas investigaciones, por su naturaleza, no son 

viables en sistemas alternativos. Esta legislación sobre la experimentación 

animal pretende, primeramente, sustituir el uso de animales cuando existen 

sistemas alternativos, como por ejemplo cultivos celulares, que permitan llevar 

a cabo la investigación con las mismas garantías. Cuando la investigación sólo 

se puede realizar en animales, la siguiente premisa es la de reducir el sacrificio 

de animales gracias a la optimización del número de animales necesarios para 

cada investigación. En este caso, además, hay que refinar las prácticas de 

experimentación a través de una serie de protocolos que eviten el sufrimiento 

de los animales. Actualmente la Comisión Europea ha presentado una 

propuesta de Directiva del Parlamento Europeo y del Consejo, relativa a la 

protección de los animales utilizados con finalidades científicas. Una vez 

aprobada, sustituirá la Directiva 86/609/CEE. 

La utilidad de la experimentación animal en selección artificial se 

comprueba por la multitud de experiencias que se encuentran en la bibliografía, 

por ejemplo en cerdos (Haley et al., 1988) y en conejos (Rochambeau et al., 

1989), siendo habitual encontrar resultados exitosos por selección en 

experimentos clásicos llevados a cabo en ratones (Hanrahan y Eisen, 1974; 

Joakimsen y Baker, 1977; Eisen, 1978; Bayon et al., 1988; Luxford et al., 1990). 

Todas estas experiencias muestran la utilidad de los animales de laboratorio 
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como modelos de experimentación en mejora genética animal, ya que los 

resultados obtenidos podrían ser utilizables para esas especies. Según lo visto, 

el ratón (Mus musculus) se utiliza frecuentemente como animal de 

experimentación debido a que es un buen modelo animal para el estudio de 

caracteres productivos en mamíferos, en concreto para especies prolíficas de 

interés ganadero como el conejo y el cerdo pero también para ovejas y otras 

especies (Hill y Caballero, 2000; Moreno et al., 2011). El ratón ofrece como 

principales ventajas: su fácil alimentación y alojamiento, tiene un período de 

gestación de tres semanas con elevada prolificidad y llega a la madurez en dos 

meses aproximadamente. Además de tener un intervalo generacional corto, su 

reducido tamaño permite mantener toda la población en un mismo ambiente, 

reduciendo así el ruido (varianza no explicada) proporcionado por efectos no 

identificados. 

1.5.2.  Experimentos de selección genética para la variabilidad 

La metodología desarrollada para trabajar con variabilidad ambiental 

puede ser ensayada mediante experimentos de selección en especies con un 

intervalo generacional corto que permiten analizar el comportamiento de las 

nuevas metodologías en cortos espacio de tiempo y con bajo coste. Sin 

embargo, en algunos casos se han realizado experimentos de selección 

directamente con especies de renta como en el caso de conejos y cerdos. 

Dentro de estos experimentos ha habido un buen número que han llevado a 

cabo directamente selección canalizante mostrando importantes respuestas a 

la selección que se atribuyen a la existencia de un control genético de la 

variabilidad ambiental (Garreau et al., 2004).  

Los trabajos con líneas de selección divergentes para sensibilidad al 

ambiente han demostrado la existencia de control genético también 

concretamente para el carácter PN (Waddington, 1960; Gibson y Bradley, 

1974; Scheiner y Lyman, 1991). Los experimentos de selección que buscan 

modificar la variabilidad ambiental se caracterizan porque normalmente 

plantean la realización de una selección divergente, ya que la varianza 

ambiental tiene mucho ruido y se trata de aumentar la respuesta para poder 
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apreciarla con mayor facilidad. A continuación se citan algunos experimentos 

de selección para variabilidad de varios caracteres en diferentes especies. 

1.5.2.1. Conejos 

Una especie a caballo entre la experimentación y la producción animal 

es el conejo, (Garreau et al., 2008a). Bodin et al. (2010a; 2010b) realizaron un 

experimento de selección canalizadora basado en la homogeneidad del PN en 

conejo. Las dos líneas divergentes tuvieron una diferencia de desviación 

estándar para el peso de camada al nacimiento de 0,61 g (mayor para el caso 

de la línea alta variabilidad que la línea de baja) en la primera generación. Está 

diferencia entre líneas se mantuvo a lo largo de tres generaciones más. A partir 

de la generación cinco está diferencia entre líneas aumentó siendo 

respectivamente de 11,26 g y 7,34 g para la línea de alta y baja variabilidad. 

Argente et al. (2014) llevaron a cabo un experimento de selección para 

variabilidad ambiental del tamaño de camada en conejo durante cinco 

generaciones. La varianza ambiental del tamaño de camada  se estimó como la 

varianza del tamaño de camada por hembra, pre-corrigiendo los datos de 

tamaño de camada por los efectos de generación y estado de lactación para 

evitar posibles interferencias de los efectos sistemáticos en la varianza. 

También calcularon la varianza residual del tamaño de camada sin pre-corregir 

los datos. La línea de alta variabilidad mostró un menor número de gazapos 

nacidos (-0,70) y nacidos vivos (-0,58) que la de baja variabilidad. Además de 

estos resultados también concluyeron que la línea de baja variabilidad parecía 

ser más robusta en términos de ser más resistente frente a enfermedades y 

soportar condiciones ambientales adversas. 

1.5.2.2. Porcino 

Larzur et al. (2005) realizaron un experimento de selección divergente en 

el que seleccionaron machos que daban como resultado un pH al sacrificio 

homogéneo en porcino. El criterio de selección fue el descrito por SanCristobal-

Gaudy et al. (1998) a través de la predicción de su valor genético. Este 

experimento no obtuvo buenos resultados ni fueron considerados concluyentes, 
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probablemente debido al escaso número de animales medidos en cada 

generación.  

1.5.2.3. Ratones 

Esta es la especie que ha sido utilizada en el desarrollo de esta Tesis 

Doctoral. En concreto, la población experimental utilizada se ha mostrado útil 

anteriormente en varias experiencias. Fernández et al. (1998) estudiaron la 

respuesta directa y correlacionada para el tamaño y el peso de la camada al 

nacimiento. Concluyeron que seleccionar por el peso de la camada produciría 

mayores respuestas en tamaño de camada que seleccionando por el propio 

tamaño de camada, lo que constituía una conclusión útil y extrapolable en otras 

especies de producción animal. Posteriormente, Moreno et al. (2011) llevaron a 

cabo un experimento en ratón para estudiar la eficiencia de tres métodos de 

selección que minimizaban la tasa de endogamia durante la selección. 

Concluyeron que la mejor respuesta a la selección se daría combinando 

selección ponderada con apareamientos de mínimo parentesco. Esta 

conclusión llevó a la implementación de estas metodologías en programas de 

mejora genética en la práctica (Avendaño et al., 2003; Kearney et al., 2004; 

Colleau y Tribout, 2008). 

En relación a selección para variabilidad ambiental, Gutiérrez et al. 

(2006) analizaron los parámetros genéticos para el carácter tamaño de camada 

(utilizando registros de 18 generaciones), el peso de la camada al nacimiento y 

el PN individual medio (de tres generaciones) en ratones. Su principal objetivo 

fue estimar los parámetros genéticos que están relacionados con la variabilidad 

ambiental para los caracteres estudiados. Los animales se seleccionaron para 

reducir la variabilidad ambiental del tamaño de camada. La aplicación de un 

modelo utilizado en el contexto de heterogeneidad de varianza residual tuvo 

una destacada influencia sobre los parámetros relativos al propio carácter. Así, 

las estimaciones de las varianzas genéticas aditivas se mantuvieron mientras 

que la varianza ambiental disminuyó cuando se ajustó un modelo 

heteroscedástico frente a uno homoscedástico. Se diseñó otro experimento de 

selección, esta vez divergente, para la variabilidad del PN que fue llevado a 

cabo por el mismo grupo y cuyos resultados, por haber servido de base al 
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experimento que constituye la base de esta tesis doctoral, merecen un 

apartado propio que se presenta a continuación.  

1.5.2.4. Experimento de selección divergente para variabilidad del PN en 
ratones 

Como experiencia previa al experimento que soporta esta Tesis 

Doctoral, Pun et al. (2013) desarrollaron un experimento de selección 

divergente para variabilidad del PN en ratones durante seis generaciones. El 

carácter fue asignado al propio individuo y se ajustó un modelo 

heteroscedástico (SanCristobal-Gaudy et al., 1998) a todo el conjunto de datos 

para obtener las predicciones de los valores genéticos y llevar a cabo con ellos 

la valoración genética. 

Inicialmente se aparearon un determinado número de machos y 

hembras de una población panmíctica preexistente con animales 

consanguíneos BALB/c para evaluarlos genéticamente. Al utilizar animales de 

líneas consanguíneas se asumía que las diferencias genéticas de la 

descendencia se atribuirían a las diferencias genéticas entre los parentales no 

consanguíneos de la población inicial. De esos cruces se realizó una valoración 

genética para obtener los mejores individuos en función de su valor genético 

para variabilidad ambiental del PN estableciéndose dos líneas divergentes. 

Posteriormente, en cada generación se evaluaron los machos mediante cruces 

con hembras consanguíneas y los mejores se aparearon con las hembras del 

núcleo. Este procedimiento se repitió durante cinco generaciones más. La 

población seleccionada se consideró el núcleo de selección, pero la selección 

genética se basó en la información procedente de los apareamientos de la 

evaluación en cruces con hembras consanguíneas. Para la valoración genética 

utilizaron toda la información de la descendencia independientemente de su 

origen, ya sea del núcleo o de la evaluación.  Las poblaciones del núcleo y de 

la evaluación se consideraban diferentes, porque el origen genético y 

estructura de la genealogía eran diferentes. Los datos de la población de la 

evaluación pertenecían a la descendencia de hembras consanguíneas, 

considerándose como una única madre, mientras que los datos del núcleo 

tenían la estructura de pedigrí clásica.  
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Una vez finalizado el experimento se analizaron los datos en busca de 

explicaciones a algunos resultados anómalos. Para ello, ambas poblaciones se 

estudiaron con un modelo homoscedástico y otro que supone que la varianza 

residual es heterogénea y está parcialmente bajo control genético. En el caso 

de la población del núcleo se intentó valorar si la variabilidad ambiental del PN 

se podría considerar un carácter materno. 

Los resultados del modelo heterogéneo en la población de la evaluación 

fueron inesperados. Los parámetros estimados cuando se asigna el dato al 

individuo no fueron coherentes. En concreto la varianza genética aditiva y la del 

efecto camada para la variabilidad del PN fueron sobreestimadas. La 

correlación genética estimada entre el PN y su variabilidad ambiental, tuvo un 

valor extremo (-0,97) por lo que durante el desarrollo del experimento se 

modificó le forma en la que se hacía la selección, y se ajustó otro modelo 

heterogéneo forzando la correlación entre el PN y su variabilidad a cero con el 

fin de hacer el valor genético de la variabilidad independiente del que afectaba 

a la media del carácter. En este experimento no se obtuvo respuesta excepto 

en la primera generación que fue la única en la que se seleccionaron hembras. 

En cambio los parámetros genéticos se obtenían dentro de valores razonables 

cuando el dato era asignado a la madre, probablemente debido a la existencia 

de datos repetidos en las madres frente a un solo dato por individuo. 

Otro punto que requirió aclaración fue la posible influencia de los 

animales consanguíneos presentes en el conjunto de datos, identificados todos 

ellos como el mismo individuo al realizar los análisis. Estos animales que 

estaban presentes en este experimento podrían estar interfiriendo en el modelo 

que proporciona una estructura irregular de datos. Lamentablemente, esta 

población aportó un escaso número de registros, y los resultados tuvieron que 

ser interpretados con extrema precaución debido a las discrepancias 

encontradas.  

Por otro lado, concluyeron que sería más conveniente no incluir líneas 

consanguíneas en un experimento de este tipo porque el uso de hembras 

consanguíneas no es adecuado para el análisis de un carácter materno. 

Incluso aunque el uso de una línea consanguínea para eliminar teóricamente 
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algunos efectos en la evaluación genética podría a priori proporcionar 

resultados interesantes al permitir estimar efectos genéticos directos libres de 

efectos maternos, cuando los resultados no son los esperados, el empleo de 

líneas consanguíneas se convierten en un elemento duda, por lo que conviene 

evitar su uso mientras no fueran claras otras cuestiones analizadas. Además, el 

intervalo generacional se ve incrementado debido a la necesidad de realizar 

previamente una evaluación genética a los candidatos a la selección.  

Los resultados del modelo homoscedástico materno mostraron que el 

PN parecía ser parcialmente dependiente de la madre. Dado que el PN no sólo 

está bajo control genético de la madre, sino también bajo el control de los 

efectos directos, puede esperarse que la variabilidad ambiental del PN también 

fuera controlada de manera similar por los efectos directos y maternos y no 

sólo por vía materna. Por lo tanto, la variabilidad del PN parece ser parcial y 

preferiblemente de carácter materno, y la selección artificial podría llevarse a 

cabo asignando el valor de PN a la madre considerándolo enteramente 

materno y teniendo varios registros para cada hembra. De hecho ya se había 

llevado a cabo un experimento de selección exitoso para la variabilidad del PN 

en conejos asignando el carácter a la madre (Garreau et al., 2008a). 

Por todo lo mencionado anteriormente y a partir de las conclusiones 

obtenidas en este experimento, se justificó el diseño de un nuevo experimento 

objeto de esta Tesis Doctoral. Dicho experimento se ha llevado a cabo teniendo 

en cuenta que: 

 El carácter variabilidad ambiental del PN debe asignarse a la madre.  

 El empleo de las líneas consanguíneas dificulta la interpretación de los 

resultados.  

 El diseño experimental debe prestar especial atención a los incrementos 

de consanguinidad para evitar posibles interferencias de la depresión 

consanguínea. 

Así, este nuevo experimento fue diseñado teniendo en cuenta todos 

estos puntos. La Tesis Doctoral que se presenta analiza los resultados 

transcurridos tras 15 generaciones de selección divergente. 
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El objetivo general de esta Tesis Doctoral fue llevar a cabo un 

experimento de selección divergente para variabilidad ambiental del PN en 

ratones. Dicho objetivo general se concreta en los siguientes objetivos 

específicos: 

 Demostrar que se puede modificar, mediante la selección de las madres, 

la variabilidad ambiental del peso al nacimiento en ratones.  

 Estudiar las respuestas correlacionadas que se obtienen en otros 

caracteres de interés productivo y de bienestar, al seleccionar por 

variabilidad del peso al nacimiento en ratones. 

 Estudiar si la heredabilidad del peso al nacimiento en ratones puede ser 

modulada escogiendo los datos de niveles apropiados de los diferentes 

efectos sistemáticos, así como por selección.  
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3.1. Diseño experimental 

Para diseñar un nuevo experimento se tuvo en cuenta los resultados que 

obtuvieron Pun et al. (2013), según los cuáles la variabilidad del PN sería un 

carácter dependiente principalmente de la madre, y por lo tanto bajo control 

genético materno. De esta manera, se planteó un experimento de selección 

divergente para variabilidad del PN basado en la selección de madres. 

 El origen de la población que se utilizó para el experimento de selección 

divergente fue una población mixta obtenida del cruce, aproximadamente en 

igual proporción, de tres líneas consanguíneas: BALB/c, C57BL y CBA. Esta 

población original se había mantenido en panmixia durante más de 40 

generaciones asegurando un alto nivel de variabilidad genética.  

 El planteamiento inicial del diseño se basaba en una intensidad de 

selección del 20% escogiendo los descendientes de los 12 mejores 

apareamientos de un total de 60, pero debido a las limitaciones de la 

instalación, se planteó finalmente seleccionar los descendientes de los 10 

mejores de un total de 40 por línea, lo que supondría una intensidad de 

selección teórica del 25%, contando únicamente con la intensidad de selección 

planteada originalmnete en la generación inicial. De este modo, al escoger los 

10 mejores apareamientos de 60, la intensidad de selección teórica en el 

establecimiento de las líneas fue del 17%. Para tener en  cuenta la fertilidad 

observada empíricamente en el apareamiento habitual de los ratones de esta 

población (no todas las hembras tendrán camada), en la práctica se efectuaron 

apareamientos entre 64 parejas en lugar de 60 para el establecimiento de las 

líneas, y a continuación, 43 parejas en lugar de 40 por línea y generación por 

las mismas razones. 

 De este modo, se escogieron aleatoriamente 64 hembras y 64 machos 

de la población inicial y se aparearon obteniéndose dos camadas de cada 

cruce. Para establecer las líneas divergentes se realizó una valoración genética 

y se llevaron a cabo los siguientes pasos:  

 Se definió un grupo de apareamientos con participación equilibrada de 

los animales de las camadas seleccionadas, solución que llamaremos 
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solución estándar. Para ello se ordenan las hembras por su valor 

genético para variabilidad del PN. Luego se van escogiendo 

secuencialmente en orden creciente o decreciente de valor genético 

dependiendo de la línea, 4 machos y 4 hembras de cada cruce mientras 

que haya suficientes animales en la camada y existan animales de sexo 

contrario con los que aparearse y con los que no compartan abuelos. En 

caso de existir suficientes animales que cumplieran estas restricciones, 

los 43 machos y 43 hembras reproductores para la siguiente generación 

procederían de los 11 mejores cruces, pero esta situación óptima nunca 

se da y para completar la solución estándar al final hay que seleccionar 

hijos procedentes de más de 11 apareamientos. 

 Se calcula la coascendencia media o parentesco medio (PM) de los 86 

animales (43 machos y 43 hembras) entre sí, como umbral de referencia 

que no habrá de superarse en la solución definitiva.  

 Para optimizar la respuesta, se busca una solución ponderada 

maximizando el valor genético medio de los animales que se cruzan 

pero liberando el número real de descendientes con los que cada pareja 

puede contribuir a la siguiente generación, siempre que el parentesco 

medio de los animales que se cruzan no supere el PM. Para la 

optimización, se empleó el algoritmo conocido como “Simulated 

Annealing” (Fernández y Toro, 1999) con el objetivo de maximizar la 

respuesta a la selección sin superar el valor máximo de PM. Ésta es la 

que llamamos solución óptima que determinó los apareamientos que 

se llevaron a cabo realmente en la práctica.   

 Este proceso se llevó a cabo durante 15 generaciones apareando en 

cada una 43 machos y 43 hembras para la línea de alta variabilidad y de baja 

variabilidad respectivamente (Figura 3.1). A lo largo del texto la línea de alta 

variabilidad será denotada como línea A (representada en color rojo en las 

Figuras) y la de baja variabilidad como línea B (representada en color azul en 

las Figuras).  



 EXPERIMENTO DIVERGENTE 
 

53 
 

64♀ * 64♂
Dos camadas por hembra

Descendencia: 43♀ + 43♂

11♀ selecionadas
BAJA variabilidad

Generación 1

Generación Inicial

Establecimiento de las líneas
Valoración Genética

BAJA variabilidad:  43♀ * 43♂
Dos camadas por hembra

ALTA variabilidad: 43♀ * 43♂
Dos camadas por hembra

11♀ mejores 11♀ mejores
Generación 2

Simulated Annealing

Generación n

11♀ selecionadas
ALTA variabilidad

Descendencia: 43♀ + 43♂

Valoración Genética

 
Figura 3.1: Diseño esquemático del experimento de selección divergente 
para variabilidad del peso al nacimiento. 

3.2. Evolución de la información registrada 

 Como aparece en el diseño experimental (Figura 3.1), después de la 

generación inicial, se partió de 43 hembras y 43 machos para cada línea y 

generación y se reprodujeron mediante apareamientos dirigidos, aplicando 

selección ponderada de acuerdo con lo descrito previamente. En la Figura 3.2a 

se puede observar el número de hembras que tuvieron al menos un parto y en 

la Figura 3.2b el número de camadas en cada línea por generación. Se puede 

apreciar una ligera tendencia a que el número de partos disminuya a partir de 

la novena generación, aunque el número de hembras que paren es más 

estable a lo largo de las generaciones. 
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Figura 3.2: Número de hembras con parto (a) y de camadas (b) por 
generación y línea.  

 En la Figura 3.3 se muestra cómo han ido creciendo el número de 

registros de PN y de pedigrí. También a partir de la novena generación se 

aprecia un ligero descenso en el número de animales que nacieron y en el 

número de animales registrados como consecuencia del menor número de 

partos descrito anteriormente. 
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Figura 3.3: Número de datos generados de peso al nacimiento y de pedigrí 
por generación.  

3.3. Intensidad de selección  

 Como ya se mencionó anteriormente (Apartado 3.2), no todas las 

hembras parieron, ni las que lo hicieron, tuvieron todas dos camadas. Por esta 

razón, en cada generación, no nacen todos los animales necesarios para 

completar la solución estándar con 11 hembras. Además los valores genéticos 

de los animales mejores tienden a pertenecer a animales que están 

emparentados, por lo que la intensidad de selección equivalente, incluso 

después de incrementar la respuesta mediante selección  ponderada, resulta 

normalmente inferior a la correspondiente al 25% planificado. 

 En las Tabla 3.1 y Tabla 3.2, se muestran, para cada línea y generación, 

los promedios de los predictores de los valores genéticos para la variabilidad 

del PN para todos los candidatos disponibles ( *ˆcu ), para los animales 

seleccionados bajo la solución estándar ( *ˆsu ), y para los animales 

seleccionados bajo la solución óptima ( *ˆou ). El diferencial de selección que se 

realizó finalmente de forma efectiva en cada línea y generación se obtuvo como 
* *ˆ ˆo cS u u= − , y la intensidad de selección como: 

  *ûc

Si σ=
                           

Ecuación 3.1 
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siendo *ˆcu
σ  la desviación típica de los predictores de los valores genéticos de 

los candidatos. La mejora en la respuesta en porcentaje lograda por la 

aplicación de la selección ponderada (ΔR) en cada línea y generación con 

respecto a la que se obtendría bajo la solución estándar se calculó como:
  

  

* *

* * 100
ˆ ˆ

1
ˆ ˆ

o c

s c

x
u uR
u u

 −
∆ = − 

−                  
Ecuación 3.2 

 Finalmente se obtuvo P, el porcentaje equivalente de animales 

seleccionados por selección por truncamiento (Falconer y Mackay, 1996). 

Todos estos parámetros se presentan resumidos en las Tabla 3.1 y Tabla 3.2.  

Tabla 3.1: Predictores de los valores genéticos de la variabilidad del PN de 
los candidatos a la selección, de la solución estándar y óptima en la línea A. 

 ALTA 

Generación *ˆcuσ  

*ˆcu  

*ˆsu  

*ˆou  
ΔR S i P 

Inicial 0,181 0,000 0,294 0,350 19% 0,349 1,93 7% 

1 0,170 0,128 0,311 0,340 16% 0,212 1,24 26% 

2 0,117 0,215 0,313 0,352 39% 0,136 1,16 30% 

3 0,112 0,224 0,344 0,367 19% 0,143 1,28 25% 

4 0,097 0,221 0,332 0,340 7% 0,119 1,23 27% 

5 0,092 0,240 0,340 0,354 14% 0,114 1,24 27% 

6 0,108 0,253 0,371 0,411 34% 0,158 1,46 18% 

7 0,094 0,359 0,456 0,460 4% 0,101 1,08 34% 

8 0,071 0,408 0,488 0,501 16% 0,093 1,32 23% 

9 0,101 0,398 0,509 0,537 26% 0,139 1,38 21% 

10 0,070 0,409 0,471 0,489 30% 0,080 1,15 31% 

11 0,070 0,431 0,505 0,524 26% 0,093 1,32 23% 

12 0,092 0,518 0,571 0,591 37% 0,074 0,80 50% 

13 0,084 0,466 0,567 0,582 15% 0,116 1,38 21% 

14 0,086 0,519 0,582 0,600 28% 0,081 0,94 41% 

*ˆcu
σ = desviación típica de los predictores de los valores genéticos para la variabilidad del PN 

de los candidatos a la selección. *ˆcu = media de los predictores de los valores genéticos de la 

variabilidad del PN de los candidatos a la selección. *ˆsu = media de los predictores de los 

valores genéticos de la variabilidad del PN de la solución estándar. *ˆou = media de los 
predictores de los valores genéticos de la variabilidad del PN de la solución óptima. S= 
diferencial de selección. i= intensidad de selección. ΔR= porcentaje de mejora de respuesta 
esperada de la solución óptima con respecto a la solución estándar. P= porcentaje 
equivalente de individuos seleccionados por truncamiento. 
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Tabla 3.2: Predictores de los valores genéticos de la variabilidad del PN de 
los candidatos a la selección, de la solución estándar y óptima en la línea B.  

 BAJA 

Generación *ˆcuσ  *ˆcu  *ˆsu  *ˆou  ΔR S i P 

Inicial 0,181 0,000 -0,216 -0,248 15% -0,248 -1,37 21% 

1 0,243 -0,025 -0,283 -0,314 12% -0,289 -1,19 29% 

2 0,127 -0,201 -0,313 -0,360 42% -0,159 -1,24 26% 

3 0,132 -0,200 -0,346 -0,375 20% -0,175 -1,33 23% 

4 0,064 -0,215 -0,288 -0,292 5% -0,077 -1,20 28% 

5 0,094 -0,215 -0,297 -0,316 23% -0,102 -1,08 34% 

6 0,073 -0,219 -0,300 -0,310 13% -0,091 -1,25 26% 

7 0,125 -0,328 -0,415 -0,440 28% -0,111 -0,90 44% 

8 0,093 -0,361 -0,458 -0,463 5% -0,102 -1,15 31% 

9 0,080 -0,346 -0,431 -0,445 15% -0,098 -1,23 27% 

10 0,095 -0,352 -0,422 -0,442 28% -0,090 -0,94 41% 

11 0,074 -0,403 -0,468 -0,487 28% -0,084 -1,13 31% 

12 0,065 -0,461 -0,506 -0,521 33% -0,061 -0,93 42% 

13 0,071 -0,436 -0,496 -0,508 19% -0,072 -1,01 38% 

14 0,079 -0,482 -0,570 -0,585 18% -0,103 -1,30 24% 

*ˆcu
σ = desviación típica de los predictores de los valores genéticos para la variabilidad del PN 

de los candidatos a la selección. *ˆcu = media de los predictores de los valores genéticos de la 

variabilidad del PN de los candidatos a la selección. *ˆsu = media de los predictores de los 

valores genéticos de la variabilidad del PN de la solución estándar. *ˆou = media de los 
predictores de los valores genéticos de la variabilidad del PN de la solución óptima. S= 
diferencial de selección. i= intensidad de selección. ΔR= porcentaje de mejora de respuesta 
esperada de la solución óptima con respecto a la solución estándar. P= porcentaje 
equivalente de individuos seleccionados por truncamiento. 

 En la Figura 3.4 aparecen representados las proporciones seleccionadas 

equivalentes realizadas y teóricas para ambas líneas y generaciones. La 

evolución de las proporciones seleccionadas equivalentes realizadas fue 

superior a la teórica en casi todas las generaciones. La intensidad de selección 

podría haber estado empeorando porque, como se verá más adelante, el 

tamaño efectivo de la población fue disminuyendo ligeramente a través de las 

generaciones aunque no se modificaron ni los criterios ni la forma de realizar la 

selección. 
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Figura 3.4: Proporciones seleccionadas equivalentes (%) teórica y realizada por 
línea y generación. 

En la Figura 3.5 se representan las intensidades teórica y de selección para la 

línea A (a) y para la línea B (b) junto con sus respectivas líneas de tendencia , y 

la ecuación de la regresión lineal correspondiente por generación. En ambas 

líneas de selección la intensidad de selección pareció ir empeorando 

ligeramente con el paso de las generaciones de forma muy similar en ambas 

líneas en el correspondiente sentido de la selección de cada línea.  
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Figura 3. 5: Intensidades de selección teórica y realizadas para la línea A 
(a) y la línea B (b) por generación. 

3.4. Optimización del proceso de selección 

 Se han propuesto diferentes estrategias para reducir el incremento de 

consanguinidad en los programas de mejora intentando mantener las 

ganancias genéticas. La aplicación de la selección ponderada mediante la 

optimización llevada a cabo en este experimento permitió mejorar la respuesta 

sin incrementar el parentesco medio de la descendencia. La mejora en la 

respuesta se logra mediante la aplicación de un algoritmo que tiende a 

seleccionar más descendientes de una hembra cuanta mayor sea la diferencia 

entre su valor genético y la siguiente mejor. En la Figura 3.6 se muestra un 

ejemplo con el valor genético de las hembras candidatas a dejar descendientes 

seleccionados para reproducirse en la generación 15 en ambas líneas. En la 

figura se representa en color verde el valor genético para la variabilidad 

ambiental del PN (û*). En el caso de la línea A, la mejor hembra es mucho 

mejor que la segunda y ésta a su vez es mucho mejor que la tercera y así 

sucesivamente, lo que hará que el procedimiento de optimización intente 

seleccionar el máximo de cada una de las hembras, siempre y cuando se 

respeten las restricciones impuestas inicialmente. Sin embargo en la línea B, 

entre las dos mejores hembras hay mucha diferencia pero no entre la segunda 

y las dos siguientes, por lo que el proceso de optimización tenderá a dar 
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preferencia a la primera hembra pero no diferenciará mucho a las siguientes 

entre sí. 

 Como se mencionó en el diseño experimental (Figura 3.1) en cada línea 

y generación se define inicialmente una solución estándar (en oscuro en la 

Figura 3.6) según la cual las mejores hembras por su valor genético para la 

variabilidad del PN (más alto en la línea A y más bajo en la línea B), dejan 

como máximo 4 hijos y 4 hijas como reproductores para la siguiente generación 

con la restricción de que no haya apareamientos entre animales que compartan 

algún abuelo. A continuación se obtiene la solución óptima (en claro en la 

Figura 3.6) permitiendo que las mejores hembras puedan dejar mayor número 

de descendientes siempre que el parentesco medio entre los animales 

seleccionados no supere el de la solución estándar y manteniendo la restricción 

impuesta también en la solución estándar con respecto a que no haya ningún 

apareamiento entre animales que compartan algún abuelo. 

 Si se observa el número de descendientes seleccionados bajo la 

solución estándar y para la línea B se logra encontrar 4 hembras y 4 machos 

de las cuatro primeras hembras cumpliendo las restricciones impuestas, pero a 

partir de la quinta hembra ya no es posible. En cambio, en la primera hembra 

de la línea A no se pudieron encontrar 8 hijos para seleccionar, porque esa 

hembra sólo tuvo 6 hijos (Figura 3.6a), lo que obliga a buscar animales para 

seleccionar entre los hijos de las siguientes hembras. A diferencia de la 

solución estándar, la solución óptima tiende a seleccionar todos los 

descendientes que existen de las mejores hembras si se cumplen las 

restricciones impuestas, particularmente si son mucho mejores que las que les 

siguen en orden, como ocurre con la segunda hembra en la línea A y la primera 

en la línea B. 

 Finalmente, aunque en la mejor de las situaciones se podría encontrar 

43 animales que cumplieran todas las restricciones con las 11 mejores 

hembras, en la práctica la desigual prolificidad y fertilidad hace que la solución 

estándar alcance hasta la hembra 19 de la línea A y la 18 de la línea B, 

reduciendo así la eficiencia del proceso de selección. Además, es frecuente 

que se necesiten descendientes de hembras que no son las mejores en valor 
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genético para que se cumplan las restricciones impuestas de consanguinidad y 

parentesco. Esto se agrava bajo la solución óptima porque para mantener el 

parentesco medio por debajo de la solución estándar, al seleccionar muchos 

parientes cercanos, la solución ponderada termina incorporando animales que 

van más allá de los que se utilizaban en la solución estándar para compensar, 

llegando en ambas líneas en este caso hasta la hembra 21, cuando el número 

total de hembras con descendientes está en torno a 40. Como consecuencia de 

todo ello, en la práctica se selecciona algunos descendientes de hembras de 

valor genético medio. 
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Figura 3.6: Número de descendientes necesarios para reproducir en la 
generación 16 para la solución estándar y la óptima en función del valor 
genético para la variabilidad del PN (û*) en la línea A (a) y B (b). 
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 Otro punto a destacar es que los valores genéticos que se utilizan para 

optimizar los apareamientos se usan como si no tuvieran error. Así, una 

hembra con un valor genético extremadamente bueno (dependiendo de la 

línea) tendería a ser muy utilizada cuando tal vez esa hembra sólo ha tenido 

una camada con pocas crías. Esto contribuiría a aumentar el ruido de la 

selección. 

3.5. Estructura genética a partir del pedigrí 

 El complejo diseño que se ha establecido en este experimento dificulta la 

valoración sobre el mantenimiento de la diversidad genética necesaria para 

llevar a cabo procesos de selección artificial. Así, aunque el número de 

animales que se reproducen por generación en cada línea es de 86, la desigual 

eficacia biológica entre ellos lleva a que ese número sea aproximadamente 

equivalente a 80, que a su vez, bajo la intensidad de selección teórica 

planteada, descienden únicamente de 20 animales (10 machos y 10 hembras) 

por generación. Esta reducción de variabilidad genética se agrava por el hecho 

de que, bajo selección, los animales reproductores tienden a ser escogidos 

entre parientes cercanos. Afortunadamente, las medidas citadas que han sido 

tomadas para contrarrestar los posibles efectos de la consanguinidad permiten 

contar con un tamaño efectivo superior. En estas condiciones se hace 

necesario monitorizar la evolución de dicha variabilidad genética a través de las 

generaciones que se desarrollan en el experimento. Tal y como ha sido 

descrito, como consecuencia de las limitaciones obligadas por el tamaño de la 

población, se han establecido criterios de apareamientos orientados a 

minimizar el incremento de consanguinidad dentro de un esquema de selección 

artificial. El criterio general ha sido el de evitar apareamientos entre individuos 

que compartan algún abuelo, manteniendo el criterio cuando se busca la 

solución óptima en la que además se añade el criterio de no poder superar el 

umbral de parentesco medio definido por la solución estándar.  

 Por todo ello, con el fin de monitorizar la variabilidad genética se ha 

calculado el censo o tamaño efectivo de una población (Ne), parámetro 

desarrollado por Wright (1931, 1938a, 1938b, 1939) como la mejor manera de 

tratar cualquier desviación de la estructura reproductiva ideal. El Ne de una 
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población es considerado actualmente el criterio de elección para clasificar las 

poblaciones de animales para conocer los grados de peligro de extinción (FAO, 

1998; Duchev et al., 2006). Sin embargo, su interpretación no es sencilla 

porque su cálculo depende de la estructura del pedigrí de la población 

estudiada. Además se ve afectada indirectamente por los efectos de la deriva, 

la política de apareamientos, la superposición de generaciones, la selección, la 

migración o la subdivisión de la población. Así, las poblaciones reales difieren 

de las teóricas a la que se refieren las herramientas genealógicas (Falconer y 

Mackay 1996). 

 El pedigrí utilizado para calcular el tamaño efectivo incorpora todo el del 

experimento más cinco generaciones previas, en las que el incremento de 

consanguinidad era menor al no estar aún sometida a selección artificial. Ello 

ha hecho que Ne

( )iF∆

 se haya mantenido algo más alto en las primeras 

generaciones perdiéndose este efecto a medida que se han ido incrementando. 

A partir del pedigrí previo y la información de todos los individuos por 

generación, se obtuvieron los resultados de los incrementos de consanguinidad 

individual (Gutiérrez et al., 2009) y los incrementos en coascendencia de 

cada par de individuos ( )jkc∆ (Cervantes et al., 2011) por línea y generación y 

promediando estos valores se calcularon los Ne

11 1it
i iF F−∆ = − −

 correspondientes: 

     Ecuación 3.3 

1( )
2eN F

F
=

∆
  (Gutiérrez et al., 2009) Ecuación 3.4   

( )
21 1

j kg g

jk jkc c
−

∆ = − −      
Ecuación 3.5 

1( )
2eN c

c
=

∆   
(Cervantes et al., 2011)  Ecuación 3.6   

 La diferencia entre el Ne (F) y el Ne (c) informa sobre la ganancia en 

censo efectivo que se logra al restringir los apareamientos a animales que no 

compartan ningún abuelo. Para calcular el tamaño efectivo se utilizó el 

programa ENDOG v4.8 (Gutiérrez y Goyache, 2005). 
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 En la Figura 3.7 se muestra la evolución del censo efectivo por 

generación desde el inicio del experimento. En dicha figura se observa cómo el 

tamaño efectivo se va reduciendo a lo largo de las generaciones y por línea 

como consecuencia de la selección llevada a cabo y de las restricciones 

impuestas, siendo menor el basado en incrementos en coascendencia. En 

concreto, en la generación 12, se obtiene un Ne (F) de 39 y 40; y un Ne (c) de 35 

y 36 para la línea A y para la línea B respectivamente. De cara a evaluar los 

posibles efectos negativos de la consanguinidad, entre los dos posibles 

tamaños efectivos el valor de referencia debe ser Ne 

30
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1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
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(F), el obtenido a partir de 

incrementos en consanguinidad aunque si el experimento continuara 

indefinidamente, ambos valores convergerían hacia el mismo punto, alrededor 

de 35. 

 
Figura 3.7: Evolución del tamaño efectivo Ne (F) y Ne (c) para cada línea y 
generación. 

 No es fácil concluir si los valores encontrados en esta población deben 

considerarse suficientemente elevados o no de cara a medir la pérdida de 

varibilidad genética que se está produciendo. Ha sido ampliamente discutido el 

término del tamaño mínimo viable de una población. Oficialmente se ha 

propuesto utilizar valores de Ne de 50 y 500 como umbrales que definen el 

riesgo de extinción a corto o a largo plazo, respectivamente (Harmon y Braude, 

2010). Según la FAO (2007), una raza puede clasificarse como en estado 

crítico si el número total de hembras reproductoras (Nh) es menor o igual a 100 
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o el número total de machos reproductores (Nm

1 1 1
4 4e m hN N N

= +

) es menor o igual a 5, y en 

peligro de extinción si el número total de hembras reproductoras es menor o 

igual a 1000 o el número total de machos reproductores es menor o igual a 20. 

La definición de estos umbrales de forma arbitraria en realidad obedece a que 

la información de los pedigrís no siempre suele estar disponible. Por ejemplo 

en el caso de razas en países en vías de desarrollo o poblaciones silvestres, la 

FAO ha basado sus recomendaciones en la cantidad de reproductores de cada 

sexo para determinar el nivel de peligro de una raza, obteniendo el tamaño 

efectivo a partir de la siguiente expresión:  

     
Ecuación 3. 7 

 Los umbrales que se citan más arriba se encuentran actualmente en 

discusión. Según Martyniuk et al. (2010) y Leroy et al. (2013) las cifras 

propuestas por la FAO relativas al estado de riesgo de la raza no proporcionan 

una imagen completa del nivel de la diversidad genética. Aunque el número de 

machos y hembras reproductores sea un factor explicativo importante para la 

variación en el Ne de una población, otros parámetros como el desigual número 

de descendientes pueden diferir mucho dependiendo de la raza. Por lo tanto, 

debe tenerse precaución al interpretar el Ne estimado de una población. Leroy 

et al. (2013) sugieren que se tenga en cuenta el conocimiento de todo el 

pedigrí. Sin embargo, esto significa que para las razas con diferentes niveles 

de pedigrí, el período de tiempo considerado variará. Además habría que 

considerar la muestra y por lo tanto la precisión de la estimación de Ne. Otros 

métodos para medir el Ne

 En este caso, aunque la población fue mantenida de modo que se 

minimice la pérdida de variabilidad, el reducido tamaño de la población la hace 

similar en tamaño efectivo a poblaciones más grandes sometidas a selección, 

por lo que los resultados obtenidos serán comparables a los esperados en 

 de una población, como son los enfoques 

moleculares, podrían constituir una opción interesante, especialmente si hay 

muchos marcadores disponibles, pero, dado el elevado coste que conlleva el 

genotipado, el conocimiento del pedigrí continuará representando una valiosa 

fuente de información en muchos casos. 
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poblaciones reales. Cervantes et al. (2008) realizaron cálculos de Ne utilizando 

el pedigrí completo, así como una subpoblación que sólo incluía cuatro 

generaciones equivalentes, para diferentes especies obteniendo valores 

similares. Los resultados de Ne

 Los valores encontrados en este experimento de 39 y 40 para las líneas 

A y B respectivamente, están en el rango de los valores citados aquí, por lo que 

se podría suponer que la pérdida de variabilidad genética en el experimento es 

razonable dadas las limitaciones de espacio con que se cuenta. 

 medio cuando está disponible todo el pedigrí 

fueron: para una población de ratones 39,4; en toro de lidia 38,8; en caballo 

español 52,4; en caballo Cartujano 26,4; en caballo árabe-español 46,6 y en 

caballo anglo-árabe-español 210,0.  
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 Como se vio en el Capítulo 1, la reducción de la variabilidad ambiental 

proporciona numerosos beneficios. Entre ellos estarían la obtención de 

producciones más homogéneas (Mulder et al., 2009) y heredabilidades 

mayores (Argente et al., 2010 en conejos), además de una mejora en el 

bienestar animal, reduciendo la mortalidad y probablemente la obtención de 

animales más robustos (Formoso-Rafferty et al., 2016 en ratones). Por todo 

ello, ha ido creciendo el interés en la selección para modificar la variabilidad 

ambiental (Morgante et al., 2015; Sørensen et al., 2015).  

 Sin embargo, la posibilidad de seleccionar para modificar la variabilidad 

de un determinado carácter se ha puesto en duda en numerosas ocasiones. En 

esta Tesis Doctoral se ha demostrado que, al menos para el PN, sí es posible. 

A pesar de que aquí se ha demostrado que se puede lograr la canalización, 

hay diversas razones que se comentan en los siguientes apartados, que 

dificultan obtener y apreciar la respuesta por selección. 

7.1. Factores que limitan la respuesta a la selección 

7.1.1.  La limitación derivada del tamaño de la población seleccionada 

 Después de la división de una población en líneas con un censo más 

reducido, los individuos de las distintas líneas son cada vez más diferentes, 

como consecuencia de la deriva genética que ocurre de manera independiente 

en cada una de ellas. Sin embargo, dentro de cada línea, la variación genética 

se reduce progresivamente siendo los individuos cada vez más parecidos entre 

ellos (Falconer y Mackay, 1996). Por lo tanto, el tamaño de la población es muy 

importante, particularmente en el caso de la selección artificial, escenario en el 

que los individuos nacidos en una generación descienden sólo de la proporción 

seleccionada en la anterior, de manera que la respuesta obtenida será mayor 

cuanto más pequeña sea esta proporción, reduciéndose así la variabilidad 

genética disponible. La reducción de la variabilidad genética, a su vez, puede 

producir depresión consanguínea cuyo principal efecto es la reducción del valor 

fenotípico medio que muestran los caracteres relacionados con la capacidad 

reproductiva o la eficiencia fisiológica (Falconer y Mackay, 1996). 
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 A pesar de las medidas tomadas para evitarlo, la población experimental 

objeto de esta Tesis Doctoral podría haberse visto afectada por su pequeño 

tamaño, ya que su censo efectivo es limitado (39 y 40 en la línea A y B 

respectivamente). Es posible que ésta sea una de las causas por las que se 

aprecia en la Figura 3.2 un ligero descenso a partir de la octava generación, 

tanto en el número de hembras que parieron como en el de camadas. Según lo 

citado anteriormente dicho descenso podría ser debido en parte al incremento 

de consanguinidad que daría lugar a una depresión consanguínea que a su vez 

se podría haber manifestado en varios factores como fisiológicos, 

reproductivos, o mortalidad de la camada completa o incluso debidos al macho 

con el que la hembra se apareó. 

 Como consecuencia de un menor número de partos, el número de 

animales que nacieron fue disminuyendo ligeramente por generación, dando 

lugar a una reducción en la intensidad de selección y a una menor respuesta 

obtenida. Con el objetivo de minimizar el impacto negativo de la 

consanguinidad, en el experimento se han diseñado los apareamientos de 

manera evitando aquéllos entre individuos que tuvieran abuelos comunes, 

restricción que se ha aplicado tanto en la solución estándar como en la óptima. 

Sin embargo, esto obliga en muchos casos a buscar animales de peor valor 

genético, reduciendo así la máxima intensidad de selección posible. 

 Por último, aunque el tamaño real de la población se encuentra limitado 

por el espacio disponible en la instalación y por tratarse de una población 

experimental, las medidas tomadas para minimizar la pérdida de variabilidad 

han permitido mantener un censo efectivo similar al de poblaciones más 

grandes sometidas a selección, por lo que los resultados obtenidos serán 

comparables a los esperados en poblaciones reales. En cualquier caso los 

valores finales de tamaño efectivo resultan demasiado ajustados como para 

poder garantizar que no se esté dando el efecto de pérdida de variabilidad 

genética en esta población, aumentando la dificultad para apreciar respuesta a 

la selección. 
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7.1.2. Las dificultades de seleccionar por la varianza  

 La solución óptima se basa en la aplicación de la selección ponderada 

maximizando la respuesta, lo que podría provocar una amplificación del ruido 

en el caso de existir camadas con elevada varianza cuya base genética sea 

ajena a la hembra que la produce, como podría ser el caso del nacimiento de 

una cría anormalmente más pequeña que el resto de la camada. 

 A continuación se presentan como ejemplo dos hipotéticas camadas que 

muestran esta situación. En la línea B, las hembras son seleccionadas por su 

menor valor genético, es decir, aquellas hembras que han tenido una camada 

muy homogénea para el PN (todas las crías tienen PN similares), al contrario 

que en la línea A en la que los animales tienden a presentar PN muy diferente. 

En la Figura 7.1(a) aparece una típica camada variable mientras que la Figura 

7.1(b) se representa una camada tipicamente homogénea en la que nace un 

animal con un peso anormalmente diferente por una cuestión probablemente 

no atribuida a la madre. En este ejemplo, la varianza del PN de la Figura 7.1(b) 

termina resultando idéntica a la de la Figura 7.1(a). La varianza entre los PN de 

la segunda camada llevaría a una elevada valoración genética de la hembra, 

siendo descartada en la línea B pero escogida en la línea A, con el agravante 

de que la optimización del procedimiento seleccionaría muchos de los hijos de 

esa hembra. 
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Figura 7.1: Ejemplos de dos camadas con sus respectivos PN de las crías 
y sus varianzas. 

7.2. Evidencias de respuesta a la selección divergente para 
variabilidad 

 Aunque en los anteriores capítulos se han mostrado evidencias 

estadísticas de la respuesta a la selección al comparar la varianza entre las 

líneas, y más adelante se va a comparar la respuesta observada con la 

esperada, es interesante mostrar cómo se refleja la respuesta lograda por 

selección en las varianzas de cada una de las camadas. En la Figura 7.2 se 

muestran las varianzas ordenadas de todas las camadas de la última 

generación en ambas líneas A y B, y en la Figura 7.3 igualmente pero 

ordenadas dentro de cada línea y en la octava generación. Se ha escogido esta 

generación en lugar de una más reciente por presentar un número equilibrado 

de camadas en ambas líneas, pero la imagen sería incluso más llamativa en 

generaciones posteriores en caso de disponer de la misma cantidad de 

información. Se observa cómo las camadas de la línea A tienen mayores 

varianzas que las de la línea B. Además, las de la línea A son más 

heterogéneas ya que el rango de varianzas va desde un valor de 0,001 hasta 

0,133, mientras que las de la línea B son más constantes, desde 0,001 hasta 

0,055. Un efecto curioso que no puede apreciarse en la Figura 7.2, es que en 

casi todas las generaciones las camadas menos variables fueron también de la 

línea A. Este hecho es debido a que las camadas con tamaño de camada 
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menor de 4 son casi siempre de la línea A. En estas camadas puede darse que 

las crías tengan PN similares sólo por cuestión de azar, dando lugar a 

varianzas pequeñas.  
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0,09

0,12

Varianzas del PN de 107 camadas en la generación15 

Alta (47 camadas) Baja (60 camadas)
 

Figura 7.2: Varianzas ordenadas por su valor de todas las camadas de la 
línea A y la línea B en la generación 15. 

 En cuanto a los signos de respuesta, las Figuras 7.2 y 7.3 confirman que 

ésta ha sido evidente, pero también muestran que la divergencia no es 

completa, existiendo un buen número de camadas que por el valor de su 

varianza podrían pertenecer a cualquiera de las dos líneas, confirmando así, la 

dificultad de seleccionar para modificar la variabilidad ambiental. 
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Figura 7.3: Varianzas ordenadas dentro de línea, por su valor de todas las 
camadas de la línea A y la línea B en la octava generación.  
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7.3. Evolución de los parámetros genéticos estimados 

 Cuando se realiza la valoración genética en cada generación, se 

obtienen también las estimaciones de la varianza genética aditiva tanto para el 

carácter PN como para su variabilidad ambiental, la correlación genética entre 

ambos efectos genéticos y las varianzas entre camadas también tanto para el 

PN como para su variabilidad ambiental. En la Figura 7.4 se representan cómo 

han evolucionado estas estimaciones a medida que se ha ido aumentando el 

número de datos.  

 A partir de la tercera generación, como se muestra en la Figura 7.4, la 

situación se estabiliza, lo que sugiere que la cantidad de información utilizada 

en el modelo hasta ese momento ha podido resultar insuficiente para 

proporcionar estimaciones fiables. Una vez alcanzado un número de datos 

suficiente, aún hay parámetros que oscilan más que otros a través de las 

generaciones, como la varianza del efecto camada sobre la variabilidad 

ambiental que muestra más oscilaciones y la correlación genética entre el PN y 

su variabilidad. 

 Es importante destacar la evolución que se ha producido en la 

estimación de la correlación genética con el paso de las generaciones por su 

repercusión en el proceso selectivo. Así, el valor obtenido en la generación de 

mayor intensidad de selección, la primera, fue de 0,73 provocando que los 

valores genéticos que se obtienen para la variabilidad ambiental estén 

fuertemente afectados por el valor del carácter, más aún cuando el ruido 

estadístico afecta mucho más a la variabilidad que al propio carácter. El valor 

de la estimación de este parámetro se redujo a valores alrededor de 0,20 a 

partir de la segunda generación, valores que se han mantenido después, lo que 

lleva a pensar que en la generación inicial se seleccionó accidentalmente el 

carácter PN y no su variabilidad lo que justificaría la ausencia de respuesta en 

la generación inicial en la que se establecen los animales de cada línea. La 

insuficiente cantidad de información se refleja en la evolución de todos los 

parámetros de la Figura 7.4 donde se observa que todos ellos sólo mantienen 

un valor aproximadamente estable desde la tercera generación. 
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Figura 7.4: Media de las distribuciones posteriores de los 
parámetros genéticos para PN por generaciones. (a) σ 2

u y σ2
c: 

varianza genética del carácter y del efecto aleatorio camada 
respectivamente. (b) σ2

u* y σ2
c*: varianza genética de la 

variabilidad ambiental del carácter y del efecto aleatorio camada. 
(c) ρuu*: correlación genética entre el carácter y su variabilidad. 



DISCUSIÓN  

 

118 
 

7.4. Comparación entre la respuesta esperada y obtenida  

 En esta Tesis Doctoral se ha demostrado que la selección para modificar 

la variabilidad residual para el PN en ratones es posible, al apreciar signos 

evidentes de respuesta a la selección divergente para este objetivo. Aunque la 

obtención de dicha respuesta parece evidente, la evaluación de su magnitud 

resulta compleja, fundamentalmente por su enorme irregularidad, derivada de 

la complejidad del carácter estudiado, discutida ampliamente en los apartados 

anteriores a este capítulo de discusión general. Una vez determinada la 

respuesta observada, otra cuestión que resulta controvertida es cómo 

determinar si dicha respuesta coincide con la que sería esperada, cuestión de 

importancia para poder determinar en la práctica, si compensaría la implicación 

en un proceso costoso que conllevaría además, un período de tiempo 

prolongado que podría haber sido utilizado para seleccionar para modificar, por 

ejemplo, la media del propio carácter PN. En este apartado se abordan ambas 

cuestiones. En el momento de presentar este documento, el proceso de 

selección ha ido avanzado contando en la actualidad con 15 generaciones de 

selección divergente, de manera que se cuenta con bastante más información 

de la utilizada en los Capítulos 4, 5 y 6. 

 En primer lugar, para conocer la respuesta obtenida se calculó la 

evolución de la varianza residual real a partir de la varianza media del PN de 

las camadas. Como el proceso de selección opera sobre la parte de la varianza 

fenotípica que se corresponde con la varianza residual, dicha varianza se 

refiere a la variabilidad intra-camada, motivo por el que se utiliza la media de 

las varianzas de cada camada, para determinar la respuesta observada. 

Además, como la evolución es muy irregular, es necesario contar con un 

elevado número de generaciones, siendo 15 en este caso. 

 La determinación de la evolución esperada de la varianza residual 

comienza por la obtención de la respuesta esperada en el valor genético medio 

que afectaría a la variabilidad ambiental. Para obtener dicha evolución 

esperada, es preciso conocer la respuesta por generación que se obtendría en 

el valor genético medio que afecta a la variabilidad, y que cuando se selecciona 
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por los valores genéticos obtenidos durante la valoración genética, podría 

obtenerse a partir de la expresión: 

* * * *u û u uR i r σ= ⋅ ⋅      Ecuación 7. 1 

donde i  es la intensidad de selección para cada generación y línea, ˆ* *u ur  es la 

precisión representada por la correlación entre los valores genéticos reales y 

esperados y *uσ  la desviación estándar genética que afecta a la varianza 

residual. La determinación de las intensidades de selección por línea y 

generación se trató en el Capítulo 3.3, y el valor de *uσ  se obtuvo de la última 

estimación de los parámetros. Sin embargo, no fue posible determinar el valor 

de la precisión de las valoraciones genéticas a partir de las desviaciones típicas 

de las distribuciones posteriores de los valores genéticos obtenidos, por lo que 

se recurrió a aproximar su valor en cada línea y generación mediante un 

procedimiento empírico despejando de la expresión anterior de la respuesta y 

promediando para todas las generaciones y en ambas líneas: 

*
* *

*

u
û u

u

Rr
i σ

=
⋅      

Ecuación 7. 2 

 En esta expresión las respuestas *uR  se obtuvieron como la diferencia 

entre los valores genéticos medios obtenidos para una generación (t+1) y para 

la precedente (t):  

* *
* 1u t tR u u+= −      Ecuación 7. 3 

  En la Tabla 7.1 se muestran todos los valores de cada parámetro 

necesario para conocer la precisión de los valores genéticos. Al promediar 

todas las precisiones por línea y generación se obtiene una precisión media de 

0,139 siendo un valor relativamente bajo, lo que explica la errática respuesta a 

la selección observada. 
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Tabla 7.1: Valores genéticos medios por generación (u*), diferencia en valor 
genético medio con respecto a la generación precedente ( *uR ), intensidades 
de selección (i) y precisión empírica ( * *û ur ) por línea y generación. 

 ALTA BAJA 

Generación u* *uR  i ˆ* *u ur  u* *uR  i ˆ* *u ur  

Inicial 0,006  1,93  0,006  -1,37  
1 0,103 0,097 1,25 0,241 -0,051 -0,057 -1,19 0,201 

2 0,154 0,051 1,16 0,197 -0,128 -0,077 -1,25 0,310 

3 0,174 0,020 1,28 0,083 -0,149 -0,021 -1,33 0,081 

4 0,186 0,012 1,23 0,047 -0,188 -0,040 -1,20 0,143 

5 0,227 0,040 1,24 0,157 -0,222 -0,033 -1,08 0,134 

6 0,269 0,043 1,46 0,166 -0,226 -0,005 -1,25 0,020 

7 0,327 0,058 1,08 0,189 -0,274 -0,047 -0,89 0,181 

8 0,349 0,022 1,32 0,096 -0,304 -0,030 -1,15 0,164 

9 0,375 0,027 1,38 0,097 -0,330 -0,026 -1,23 0,110 

10 0,396 0,021 1,15 0,073 -0,355 -0,024 -0,94 0,096 

11 0,424 0,028 1,32 0,118 -0,383 -0,028 -1,13 0,144 

12 0,468 0,043 0,80 0,157 -0,412 -0,029 -0,93 0,123 

13 0,488 0,020 1,38 0,122 -0,445 -0,033 -1,01 0,167 

14 0,515 0,027 0,94 0,094 -0,480 -0,035 -1,30 0,168 

 Utilizando la expresión introducida más arriba para la obtención de *uR , 

y asumiendo la precisión media de los valores genéticos para variabilidad 

ambiental, junto con la última varianza genética estimada con todos los datos 

para la variabilidad ambiental, y teniendo en cuentas las intensidades de 

selección de la Tabla 7.1., se pueden obtener los valores de *uR  por línea y 

generación. De acuerdo con el modelo exponencial utilizado a lo largo del 

experimento, la varianza residual resultante del proceso de selección (
1

2
teσ +

) se 

expresa proporcionalmente con respecto a la precedente (
2
teσ ), respondiendo a 

la expresión (Ibáñez-Escriche, 2006): 

* *
1 *(%) 100 100 100 100

2

var( ) 2

u u
t u

t

x x x x

Efectos R REfectos
e R

e Efectos Efectos
e

e e e e
e e

σ
σ

+

+

∆ = = = =
   

Ecuación 7. 4 
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y siendo la varianza final: 

*

1

2 2 2
var( )

u

t t t

R
e e e e eσ σ σ
+
= ∆ =

   Ecuación 7. 5 

nótese que en esta expresión, al depender el cambio de una función 

exponencial, la varianza resultante será inferior a la previa si el valor de *uR  es 

negativo y superior si es positivo. Esta expresión fue utilizada para calcular la 

varianza residual esperada por selección asumiendo como varianza residual 

inicial la media de las varianzas de PN de las camadas de la generación inicial 

que sirvió para el establecimiento de las líneas. 

 En la Tabla 7.2 se presenta la diferencia en valor genético medio de la 

variabilidad ambiental con respecto a la generación precedente, el incremento 

de la varianza residual en porcentaje respecto a la generación precedente, el 

valor esperado del porcentaje de la varianza residual inicial y la varianza 

residual esperada por línea y generación. 
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Tabla 7.2: Diferencia en valor genético medio con respecto a la generación precedente 
( *uR ), incremento de la varianza residual en porcentaje respecto a la generación 

precedente ( (%)var( )e∆ ), valor esperado del porcentaje de la varianza residual inicial 

(
0

2% eσ ) y varianza residual esperada en la generación t ( 2( )
teE σ ) por línea y 

generación. 

 ALTA BAJA 

Generación *uR  
(%)var( )e∆  

0

2% eσ  2( )
teE σ  *uR  

(%)var( )e∆  

0

2% eσ  

2( )
teE σ  

Inicial   100,00% 0,023   100,00% 0,023 

1 0,056 5,73% 105,73% 0,024 -0,040 -3,87% 96,13% 0,022 

2 0,036 3,66% 109,59% 0,025 -0,034 -3,37% 92,88% 0,021 

3 0,033 3,40% 113,32% 0,026 -0,036 -3,53% 89,61% 0,021 

4 0,037 3,75% 117,57% 0,027 -0,038 -3,75% 86,25% 0,020 

5 0,035 3,61% 121,81% 0,028 -0,035 -3,41% 83,31% 0,019 

6 0,036 3,63% 126,23% 0,029 -0,031 -3,06% 80,76% 0,019 

7 0,042 4,31% 131,67% 0,030 -0,036 -3,55% 77,89% 0,018 

8 0,031 3,16% 135,84% 0,031 -0,026 -2,54% 75,92% 0,018 

9 0,038 3,89% 141,12% 0,033 -0,033 -3,25% 73,45% 0,017 

10 0,040 4,07% 146,85% 0,034 -0,036 -3,49% 70,88% 0,016 

11 0,033 3,36% 151,79% 0,035 -0,027 -2,69% 68,98% 0,016 

12 0,038 3,89% 157,70% 0,036 -0,033 -3,22% 66,76% 0,015 

13 0,023 2,34% 161,38% 0,037 -0,027 -2,66% 64,99% 0,015 

14 0,040 4,06% 167,93% 0,039 -0,029 -2,87% 63,12% 0,015 

15 0,027 2,76% 172,56% 0,040 -0,038 -3,68% 60,80% 0,014 

 

 Finalmente, en la Figura 7.5 se muestran conjuntamente las evoluciones 

de la varianza residual esperada y la observada, calculada ésta como la media 

de las varianzas de los PN dentro de cada línea y generación. La evolución de 

la varianza residual observada fue irregular frente a la esperada. La línea B de 

acuerdo con la precisión obtenida de forma empírica, aunque con elevada 

irregularidad, parece responder aproximadamente según lo esperado. Sin 

embargo en la línea A, la respuesta ha sido muy similar a la esperada en las 10 

primeras generaciones pareciendo que a partir de esa generación se alcanza 

un límite a la selección. Esto se puede deber a varias razones si se comparan 

ambas líneas. En primer lugar a la menor robustez de la línea A, que conlleva 

un menor número de animales nacidos, siendo asimismo más parientes entre 
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sí y una menor intensidad de selección según avanzan las generaciones, 

aunque tal como se vio en el Capítulo 3.3, dicha pérdida de intensidad de 

selección no fue muy diferente entre líneas. Una explicación alternativa tendría 

una causa fisiológica, de manera que una elevada variabilidad implicaría la 

aparición de animales de un tamaño tan elevado que excedería la capacidad 

de alojamiento del útero de las madres, y llegaría un punto en que no se 

podrían obtener animales más variables entre sí dentro de la camada.  

0,008

0,016

0,024

0,032

0,04

Inicial 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

Alta Baja

Alta Baja

Obtenida:
Esperada:

 
Figura 7.5: Predicción obtenida y esperada según la línea y generación. 

 Así pues, según lo visto en este apartado, se podría concluir que la 

selección para modificar la variabilidad ambiental del PN es factible mediante la 

selección de las madres apropiadas. En cambio, conviene hacer una distinción 

con respecto a la dirección de la selección. Mientras que la reducción no 

parecería tener otro límite que el teórico asintótico valor nulo de una varianza, 

el incremento de la varianza ambiental podría encontrarse con límites naturales 

que de este modo protegerían a la población de una evolución hacia un exceso 

de variabilidad que generaría la aparición de algunos individuos menos viables. 

7.5. Síntesis de información generada en los artículos 

 Esta Tesis Doctoral se ha fundamentado en un experimento de selección 

divergente para variabilidad ambiental del PN, pero se ha concretado mediante 

la publicación de tres artículos científicos que aparecen en los capítulos 4, 5 y 

6. Como ya se mencionó en el Capítulo 1, el experimento se diseñó 
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aprovechando la información proporcionada por las conclusiones y 

experiencias prácticas obtenidas en un experimento anterior (Pun et al., 2013). 

Actualmente, este experimento se continúa llevando a cabo y cuenta ya con 15 

generaciones.  

 El núcleo principal de esta Tesis Doctoral se compone de tres artículos 

relacionados de forma cronológica entre sí. El primero de ellos (Capítulo 4) 

tiene como objetivo principal demostrar que la selección para variabilidad del 

PN puede llevarse a cabo y que debe realizarse por vía materna confirmando lo 

que ya había sido observado en un experimento previo (Pun et al., 2013). En 

este artículo se presentaron unos resultados satisfactorios obtenidos tras siete 

generaciones de selección, aunque se ha mostrado que la extensión del 

experimento con más generaciones aporta algunos matices a esta conclusión. 

El modelo estadístico utilizado permitió asumir que la varianza ambiental es 

heterogénea y está parcialmente bajo control genético y además, el modelo 

utilizado en este trabajo permitió tener en cuenta el efecto genético como 

efecto materno e incluir el efecto aleatorio de la camada (SanCristobal-Gaudy 

et al., 1998). Aunque el experimento resultó globalmente exitoso, una 

inspección detallada de la evolución de la variabilidad ambiental junto con la del 

propio carácter, se pudo concluir que en la generación inicial, donde se 

establecieron las líneas, la selección realmente se realizó sobre la media del 

carácter y no sobre la variabilidad ambiental como era lo que se pretendía 

inicialmente. Esta observación se refuerza a la vista de los parámetros 

genéticos estimados, ya que la correlación y el resto de los parámetros 

genéticos se estabilizaron a partir de la tercera generación, cuando ya se 

contaba con un número considerable de datos y, por tanto, se puede decir que 

la selección fue eficaz desde esta generación en adelante, pasando a ser la 

correlación genética de 0,78 a 0,20 aproximadamente. 

 Por otro lado, se concluyó que el estudio de la variabilidad es complejo 

ya que se ve afectada por otras características que hay que tener en cuenta. 

Otros autores ya mencionaron algunas de ellas, como por ejemplo, la 

morfología uterina de la madre (Bolet et al., 2007), el tamaño de camada 

(Argente et al., 2012), la supervivencia (Mesa et al., 2006) o la capacidad del 
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feto para alojarse dentro del útero logrando el tamaño corporal determinado por 

su genotipo (Pun et al., 2013). 

 Otro aspecto interesante relacionado con la selección para variabilidad 

ambiental es la posibilidad de que este tipo de selección pueda tener 

implicaciones en la robustez y el bienestar animal. En general, la 

homogeneidad se ha relacionado con la productividad. Bolet et al. (2007) 

demostraron que disminuir la heterogeneidad podría ser de gran utilidad en la 

industria cunícola, ya que se reducen las pérdidas de los animales más débiles.  

En el experimento llevado a cabo en esta Tesis Doctoral se ha obtenido una 

diferencia media de PN de 0,31 g superior en la línea A, pero con un tamaño de 

camada inferior (1,20 crías más en línea B). Esta superioridad en eficiencia 

reproductiva de la línea homogénea podría interpretarse como un indicio de 

robustez. También Poigner et al. (2000) y Argente et al. (2014) demostraron 

que las hembras y las camadas pertenecientes a líneas homogéneas 

presentaban menor sensibilidad frente a agentes patógenos responsables de 

enfermedades. 

 Los resultados obtenidos en este estudio pueden aplicarse en otras 

especies de interés en la producción animal actual, sobre todo en el caso de 

las especies prolíficas. Sin embargo, sería conveniente comprobar si al 

seleccionar por la variabilidad ambiental del PN puede haber influencia en otros 

caracteres interesantes en la producción animal. De este modo se planteó el 

segundo de los artículos que componen esta Tesis.  

 El segundo artículo (Capítulo 5) se centra en estudiar las tendencias 

genéticas correlacionadas que hay en otros caracteres de interés productivo si 

se selecciona para variabilidad ambiental del PN. Como ya demostraron 

Moreno et al. (2011), modificar la variabilidad ambiental del PN podría tener 

efecto en otros caracteres productivos. Este artículo se centró en el estudio de 

los caracteres productivos: supervivencia, tamaño de camada, peso al destete, 

peso total de la camada al nacimiento y al destete en ratón. 

 Las evoluciones de los caracteres estudiados a través de las 

generaciones de selección muestran cómo  la línea B sería preferible desde el 

punto de vista del bienestar animal. Sin embargo, su ventaja productiva no es 
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definitivamente clara, ya que se obtienen animales con menor peso al destete 

pero con mayores tamaños de camada. En la práctica se comprobó que la 

cantidad de kg producidos al destete no sería inferior en la línea B al 

compensar su menor peso con un tamaño de camada significativamente mayor 

y una mayor supervivencia al destete. Aunque ésta es la conclusión definitiva 

tras 8 generaciones de selección en el momento de la publicación de este 

artículo, la evolución del tamaño de camada posterior no ha sido consistente 

con lo sucedido en estas 8 generaciones, por lo que la ventaja o no de la línea 

B frente a la línea A no estaría garantizada. Si bien no están claras las 

diferencias productivas entre las líneas, la línea B sí que presentó superioridad 

en tamaño de camada y tasa de supervivencia al destete, lo que sugeriría una 

mayor robustez de esta línea en el sentido de una tendencia a disponer de más 

animales en un mismo ambiente. En relación con la robustez, definida por 

Mormede y Terenina (2012) como la menor sensibilidad frente a los cambios 

ambientales, la línea B es la que obtiene mejores resultados.   

 Finalmente, el tercer artículo (Capítulo 6) se centra en el estudio de la 

posibilidad de manipular la heredabilidad mediante el uso de modelos que 

asumen heterogeneidad de varianza residual con el consiguiente beneficio en 

respuesta a la selección para la media del carácter PN (h2

2
2

2 2
u

u e

h σ
σ σ

=
+

). Se analizó si la 

heredabilidad podría ser modificada mediante una doble vía, seleccionando por 

la variabilidad ambiental del PN y escogiendo adecuadamente las categorías 

más útiles de los distintos efectos sistemáticos. Muchos de los caracteres de 

interés productivo se caracterizan por tener una heredabilidad baja, por lo que 

reducir su varianza ambiental implicaría aumentar su heredabilidad y así la 

posibilidad de obtener una mayor respuesta por selección genética, dado que 

la heredabilidad se define de la siguiente manera: 

      
Ecuación 7. 6 

siendo 2
uσ  la varianza genética aditiva y 2

eσ  la varianza residual.  

 La variabilidad del PN es un carácter económico con baja heredabilidad 

(Damgaard et al., 2003; Wittenburg et al., 2008; Wang et al., 2016). La 
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posibilidad de incrementar la heredabilidad mediante la reducción de la 

varianza ambiental por selección ya ha sido mostrada para el carácter tamaño 

de camada en conejos (Argente et al., 2012). Una vez mostrado que esto es 

posible, es razonable pensar que las mayores ventajas se obtendrían en 

caracteres cuya heredabilidad tiende a ser baja 

 Se han demostrado las enormes ventajas productivas que tiene modular 

la heredabilidad por selección, además, los resultados obtenidos en esta Tesis 

Doctoral indican que la selección para la variabilidad del PN es posible. 

Indicadores indirectos como el peso al destete, la supervivencia pre-destete y 

el tamaño de camada mostraron que la selección por homogeneidad del PN 

produjo animales más robustos, en términos de tener mayor eficacia biológica 

(más nacimientos y más supervivencia durante la lactación, y por tanto al 

destete) en un mismo ambiente. Asimismo la línea B mostró mayores 

heredabilidades que la línea A.  

 El desarrollo de esta Tesis Doctoral ha permitido extraer conclusiones de 

utilidad en el ámbito de la producción animal. Se ha demostrado que la 

selección para modificar la variabilidad ambiental es posible y se han 

encontrado ventajas concretas en la reducción de la misma. El ratón de 

laboratorio ha resultado de utilidad como modelo de especies ganaderas en las 

que una menor variabilidad conllevaría beneficios económicos productivos y un 

incremento del bienestar de los animales productivos. 
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 Primera: la selección divergente realizada ha demostrado que es 

posible seleccionar para modificar la variabilidad ambiental del peso al 

nacimiento mediante la elección de las madres apropiadas. 

 Segunda: la línea de baja variabilidad presentó un mayor bienestar 

animal ilustrado por su mayor supervivencia, lo que, unido a su mayor 

tamaño de camada, representa una mayor eficacia biológica que podría 

ser entendida como un indicio de mayor robustez en esta línea. 

 Tercera: aunque el peso individual al nacimiento de la línea de baja 

variabilidad fue menor, dicha supuesta inferioridad productiva se vio 

compensada por su mayor tamaño de camada y supervivencia no 

presentando desventaja en peso total de la camada al nacimiento ni al 

destete. 

 Cuarta: la heredabilidad del peso al nacimiento en ratones puede ser 

modulada escogiendo los datos de niveles apropiados de los diferentes 

efectos sistemáticos, así como por selección. La línea de baja 

variabilidad presentó mayores heredabilidades, lo que implicaría una 

posterior mayor respuesta a la selección para el carácter peso al 

nacimiento de esta línea. 

 Quinta: mientras que la reducción de variabilidad por selección no 

parecería tener otro límite que el teórico asintótico valor nulo de una 

varianza, el incremento de la varianza ambiental podría encontrarse con 

límites naturales como la propia capacidad uterina para albergar fetos de 

demasiado tamaño, lo que de este modo protegería la población de una 

evolución hacia un exceso de variabilidad que generaría la aparición de 

algunos individuos menos viables. 
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 First: the divergent selection performed has shown that selecting for 

modifying the environmental variability of birth weight is possible by 

choosing the appropriate mothers.   

 Second: the low birth weight variability line has performed with higher 

animal welfare because of its higher survival. This fact joint to its higher 

litter size, showed higher fitness in the low line that could be understood 

as an evidence of higher robustness.  

 Third: although the individual birth weight of the low line was lower, this 

possible inferiority in productivity has been compensated with its higher 

litter size and survival. Moreover, this line did not show disadvantages in 

total birth and weaning litter weight.  

 Forth: the birth weight heritability can be modulated choosing the 

appropriate levels of systematic effects, as well by selection. The line of 

low variability had higher heritability, which could benefit the genetic 

response for the birth weight trait in this line. 

 Fifth: the reduction of variability by selection seems to be only limited by 

the theoretical asymptotic null value of a variance, but natural limits such 

as the uterine capacity for too big fetus could be found to increase the 

residual variance, protecting the population against a high birth weight 

variability which would give rise to less viable individuals. 
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