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RESUMEN

El objetivo de este trabajo fue mostrar analiticamente como el modelo animal y
BLUP “funcionan”, ponderando de forma diferente la informacién familiar e individual.
Para ello se consideraron dos situaciones cldsicas de desconocimiento de la genealogia:
el modelo con grupos genéticos y con paternidad incierta. La importancia relativa de la
informacioén individual y familiar se analizé para diversos valores de heredabilidad y de
consanguinidad.
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SUMMARY

WEIGHTING FAMILIAR AND INDIVIDUAL INFORMATION IN ANIMAL
MODELS AND BLUP: 1. GENETIC GROUP MODELS, 2. UNCERTAIN
PATERNITY MODELS

The goal of this research was to show analytically how the animal model and
BLUP “work”, weighting differently individual and family information (by the data of
parents and sibs). Two classic situations of unknown genealogy were considered:
model with genetic groups and with uncertain paternity. The weights of individual and
family information were analyzed for different values of heritability and of inbreeding.

Key words: Genetic groups, Uncertain paternity, Family and individual’s information.

Introduccion cién proveniente de los registros fenotipicos

y de la genealogia (relaciones de parentes-

co) empleando el Modelo Animal-BLUP

En la actualidad, el valor de cria de los (HENDERSON, 1973; HENDERSON Y QUAAS,
animales se predice a partir de la informa- 1976). Si bien esta metodologia de valora-

1. Autor al que debe dirigirse la correspondencia Z.G. Vitezica (vitezica@toulouse.inra.fr).
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cién genética estd ampliamente difundida y
los resultados aqui presentados son conoci-
dos y esperables, la vision analitica del
modo en que estos modelos ponderan las
distintas fuentes de informacién constituye
una interesante herramienta pedagégica. En
tal sentido, se analizaran dos situaciones
con diferente grado de conocimiento de la
genealogia: el modelo con grupos genéticos
y con paternidad incierta.

Modelo con grupos genéticos

Cuando las relaciones de parentesco son
parcialmente conocidas y los datos son
afectados por el proceso de seleccion, se
suelen agregar al modelo animal los grupos
genéticos para regresar el valor de cria a dis-
tintas poblaciones base, las cuales difieren
en el valor esperado del mérito genético
(Quaas, 1988). El procedimiento consiste
en asignar grupos genéticos sélo a aquellos
padres desconocidos de individuos en el
pedigri, de modo tal que todas las relaciones
aditivas conocidas se incluyan dentro de la
matriz de parentesco (WESTELL ef al., 1988;
Quaas, 1988).

Modelo de evaluacion y ecuaciones de
modelo mixto

La ecuacién del modelo animal con gru-
pos genéticos (WESTELL et al., 1988; QUAAS,
1988) es igual a:

y=Xf +Za+ e [1.1]

Las observaciones fenotipicas en [1.1] se
encuentran en el vector y (n x 1); el vector B
(p x 1), contiene los efectos fijos y se rela-
ciona con los datos mediante la matriz de
incidencia X (n X p). Asumiremos que r[X]
= p. Si este fuera inferior, se puede repara-

81

metrizar X a rango completo. La matriz de
incidencia Z (n X g) relaciona los valores de
cria en a con los datos, mientras que e es el
vector de errores de ajuste del modelo.
Cuando todos los animales incluidos en a
poseen datos en y, Z = I. Los primeros y
segundos momentos de los vectores aleato-
rios @ y e son iguales a:

A6, 0

0 Io |[1.2]

a

0g
0

E

e

y el valor esperado de las observaciones feno-
tipicas es igual a:

E[y] = XpB + ZQg [1.3]
La matriz A (g X g ) tiene como elementos
las relaciones aditivas entre animales y ¢? n
es la varianza aditiva. QUAAS (1988) obser-
v6 que cuando los a provienen de distintas
poblaciones base, su esperanza puede escri-
birse en funcién de la matriz Q, tal que Q =
(I-P)'P, Q,. Las matrices P, y P, relacio-
nan los valores de cria de los padres desco-
nocidos en la base y los padres conocidos,
con los de su progenie en a, respectivamen-
te. La matriz @, a su vez relaciona los valo-
res de cria de los individuos en las poblacio-
nes base con sus valores esperados,
contenidos en g. La estimacién de los paré-
metros en los vectores B y g, asi como la
prediccion de a, se realiza mediante la reso-
lucién de las siguientes ‘ecuaciones de
modelo mixto’ (MME) (WESTELL et al.,
1988; Quaas, 1988):

XX 0 Xz gl oIxly
0 Q400 04 ||g|=] 0

ZX -A'Qu Z'Z+4%e | 0] |Z] [14]

donde o = 67, /6%, = (1-h?) / h? siendo h?
la heredabilidad del caracter.
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Expresion escalar del valor de cria predicho

Para mostrar cémo la informacion indivi-
dual y familiar contribuyen al cédlculo del
valor de cria predicho, obtendremos la
expresion escalar del BLUP(a) utilizando la
ultima ecuacién en las MME. Si todos los
individuos conocidos tienen un registro en
v, Z = Iq y la expresion para @ puede escri-
birse como:

i=(I1+a% ) [(y-Xf)+a'@gal[L5]

Asumiendo que los individuos de la base
no estdn relacionados ni son consanguineos,
y sobre la base del algoritmo de HENDERSON
(1976), Quaas (1988) observd que A =
(I-Py'D(I-P’)", siendo D = P,P,’+ Var(9),
P, P,’= diag{0.25 m,} y ¢ igual al vector de
residuos mendelianos. El escalar m, es igual
al nimero de padres desconocidos del ani-
mal i. El residuo mendeliano es la diferencia
entre el valor de cria de un animal y el pro-
medio de los valores de cria de su padre y de
su madre (BULMER, 1985). Como dichos
residuos mendelianos son independientes
entre si (BULMER, 1985), su matriz de cova-
rianzas (Var(¢)) es diagonal. Empleando la
expresion de A! en el dltimo término a la
derecha de la ecuacién [1.5] tenemos que
AlQg =d-P)D'P,Q, 8. La matriz
(I - P’) es triangular superior y su i-ésima
fila posee un elemento igual a 1 en la posi-
cién diagonal y valores iguales a -‘/2 en cada
una de las columnas correspondientes a la
progenie del animal i, siendo todos los res-
tantes elementos iguales a cero. De este
modo, (I - P’) relaciona padres con progenie.
Mis formalmente:

1 -1 _1
010.. ) 0... ) 0... ) 0 [1.6]
Al multiplicar dicha matriz por D1 1a

fila resultante de (I - P’) D! para el animal i
con hijos j, ..k es igual a

1 1 1
0... —uee ——uti ——...
d 2d; 24y,

s [1.7]
El escalar d; es el elemento diagonal de
D correspondiente al individuo i. Asimismo,
PO, § es un vectqr donde. el elemento per-
teneciente al i-ésimo animal con ambos
padres desconocidos, toma la siguiente
expresion:
N
8 * 3 8a [1.8]

N | =

Si el padre (s) de i es conocido, l/2 §S es
nulo, ocurriendo lo mismo con l/2 2 4 cuan-
do la madre (d) es conocida. En el caso en
que ambos progenitores de i sean conoci-
dos, la expresion [1.8] es igual a cero. Mul-
tiplicando el vector en [1.7] con £ obtene-
mos la siguiente versién escalar de A/Q 8
para el animal i:

& "8 ‘éP(k)
2, 4{7 dy [1.9]

ii

[477'0¢], =

La ecuacién [1.9] expresa toda la infor-
macién asociada con los familiares no iden-
tificados de i. El primer término correspon-
de a los padres del individuo si estos fueran
desconocidos, mientras que el segundo rela-
ciona la progenie (k) de i con el otro proge-
nitor desconocido (p = s, d segin la fuente
conocida sea la madre o padre del hijo de i,
respectivamente). Este dltimo término es
igual a cero cuando el otro progenitor es
conocido o el animal i no tiene progenie.

La expresiéon de Al puede expandirse
como D! - DIP - P’D! + P’D'P. Los ele-
mentos de D! son las contribuciones pro-
pias del animal i; en el caso de D"'P y P’D-!
dichas contribuciones se asocian con las
relaciones entre el animal i y sus padres,
mientras que los elementos de P’D/P
corresponden a las contribuciones produci-
das por las asociaciones entre padres y
madres. Esto permite obtener la siguiente
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expresion escalar del valor de cria predicho
del animal i:

Vi x/,-ﬁ“E

J#i

L ii -1
a, = (1+a"a)

i k=1 4 [1.10]
donde a” es el elemento diagonal de A'1, e
igual ad,! o inversa del elemento diagonal
de D. Ademais, a” es el elemento de Al en la
posicién correspondiente a la fila del animal
i y la columna de su madre o de su padre
conocido. Por lo tanto, a¥ es igual a @’ o a
a', segiin corresponda a su padre o madre,
respectivamente. Si un animal no posee pro-
genie, el dltimo término a la derecha en
[1.10] es nulo, con lo cual esta tltima expre-
sion se torna igual a:

i, = (1+a"e)"| y, - x'.f -

-y a’d; o + % o }

I i [1.11]

A partir de esta dltima ecuacidn, obten-
dremos las expresiones de las ponderaciones
de la informacidn, en los tres casos posibles:
cuando ambos padres de i son conocidos,
cuando uno es conocido y el otro desconoci-
do, y cuando ambos progenitores de i son
desconocidos.

Expresion de las ponderaciones
de la informacion individual y familiar

Cuando ambos padres son conocidos, el
ultimo término a la derecha de [1.11] es
nulo. Los elementos no diagonales en A1
son distintos de 0 sélo en las columnas per-
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tenecientes al padre y a la madre de 7, con lo
cual la expresion [1.11] es igual a

i, = (10t [y, - ¥ - @+ i |1y g

Utilizando el algoritmo para calcular A1,
el elemento correspondiente a la posicion
individuo-padre (@*), o individuo-madre
(@), esigualaa®=a=(-d, )' /2 = (-a")/2,
siendo [1.12] igual a:

di:n(yi-x’,-ﬁ‘)’f\’(l’j + lﬁd) [1.13]

208
donde

n=(1l+a"a)!

v=(1+d"a)'a® [1.14]

Si pensamos en las observaciones fenoti-
picas corregidas por los efectos fijos como
fuente de informacién individual,  puede
considerarse como su ponderacién y v como
la ponderacién de la informacién familiar,
representada esta ultima por las prediccio-
nes de los valores de cria. Cabe aclarar que
si bien en este andlisis ambas ponderaciones
son consideradas en forma independientes,
la informacién individual también influye
en la predicciéon del valor de cria de los
padres.

Cuando s6lo el padre es desconocido, la
expresiéon [1.11] puede escribirse del
siguiente modo:

i =m(y -x'f) +V(%ﬁs+%§d)[l.15]

Si los dos padres del animal i son desco-
nocidos, el segundo término a la derecha de
[1.11] es nulo, por lo tanto el valor de cria
predicho de i es igual a:

a

i =n(y -x'f) +V(%§s+%gd)[1.16]
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Expresion de las ponderaciones en funcion
de la heredabilidad

En cada uno de los tres casos descriptos,
las ponderaciones 1 y v son funcién de a'.
Como este término depende de la 4’ (a tra-
vés de o) y de la consanguinidad de los
padres, cada fuente de informacién se puede
expresar en funcién de estos dos pardme-
tros. Para ello utilizaremos las reglas de cal-
culo de A'! obtenidas por HENDERSON
(1976), y extendidas por QUAAS (1988) para
acomodar los grupos genéticos dentro del
modelo de evaluacién, considerando que a’
= dii'] . Como este ultimo escalar es el ele-
mento inverso de cada diagonal de la matriz
D, puede expresarse como:

[1.17]

siendo 8_ (8, ) una variable indicadora igual
a 1 si el padre (madre) de i es conocido o
igual a 0 si es desconocido (a). El coeficien-
te de consanguinidad del padre del animal i
es Iy el de la madre es Fd.

Cuando ambos progenitores de i son
conocidos (3, = 3, = 1), el elemento a y la

ponderacién de la informacién familiar (v)
son respectivamente iguales a:
ail = 4
2-F -F,
4 o
2-F -F,+4a

[1.18]

Si sé6lo el padre de i es conocido, a’ y v
son respectivamente, iguales a:
g4
2-F -F,
4 a

v:
2—Fs—Fd+4oc

[1.19]

Cuando ambos padres de i son descono-
cidos, las expresiones de a;; y v se pueden
escribir del modo siguiente:

-1 4 40
V=

aii:dii = =
3—Fs 3—Fs+4a

[1.20]

Resultados y discusion

El cuadro 1 muestra el valor de v para dis-
tintas combinaciones de 4? y de consanguini-
dad promedio de ambos padres (Fp =(F, +
F)/2), cuando ambos progenitores son cono-
cidos.

Se puede observar que el peso que tiene la
informacién familiar sobre la prediccién del

Cuadro 1. Ponderacién de la informacién familiar (v) cuando ambos padres son conocidos

F (%)\ h? 0,01 0,10 0,30 0,50 0,70 0,90
0 0,9949 0,9474 0,8235 0,6667 0,4615 0,1818
1 0,9950 0,9479 0,8250 0,6689 0,4640 0,1833
5 0,9952 0,9499 0,8309 0,6780 0,4743 0,1896
10 0,9955 0,9524 0,8383 0,6896 0,4878 0,1980
15 0,9957 0,9549 0,8459 0,7017 0,5021 0,2072
20 0,9960 0,9574 0,8536 0,7143 0,5172 0,2174
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valor de crfa del animal disminuye con /42 cre-
cientes y aumenta conjuntamente con Fp. Para
cada valor de /2, la informacién familiar tiene
mayor peso cuanto mayor es la consanguini-
dad de ambos padres del individuo. Como es
de esperar, a mayor A’ la ponderacién de la
informacién familiar es menor (VAN VLECK,
1993). Similares resultados se observan cuan-
do solo un progenitores es conocido. Si ambos
padres son desconocidos las ponderaciones
son independientes de la consanguinidad.

Modelo con paternidad incierta

El modelo animal con grupos genéticos
supone que los padres desconocidos no estan
emparentados y no son consanguineos
(Quaas, 1988). En la mayoria de las situacio-
nes reales, suponer que los padres desconoci-
dos no estan emparentados es incorrecto. En
aquellos casos en que es posible identificar un
nimero finito de padres potenciales, se puede
asignar probabilidades a los reproductores de
que sean progenitores de los animales con
datos. En esta situacion, la evaluacién genéti-
ca se puede realizar empleando la metodolo-
gia de la paternidad incierta (FOULLEY ef al.,
1987; HENDERSON, 1988) que consiste en
asignar a cada padre potencial, una probabili-
dad de parentesco de cada cria cuya paterni-
dad es incierta. Este modelo de evaluacién
genética es interesante en especies como el
bovino de carne o el ovino, donde el servicio
de las hembras se realiza colectivamente a
campo con varios machos identificados.

Ecuaciones de modelo mixto y expresion
escalar del valor de cria

Como es usual, la expresion matricial del
modelo lineal mixto es igual a [1.1], siendo
las MME igual a:
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x'x Xz gl xly

Z7'Z+4 "o || d Z'y

Z'X [2.1]
Igual que en el caso 1, partiendo de la ulti-
ma ecuacion de las MME podemos escribir:

(r+a'a)a-(y-x4) 122

Bajo el modelo de paternidad incierta,
cuando el padre del animal i pertenece a un
grupo formado por si progenitores potencia-
les, a cada uno de ellos se le asigna una pro-
babilidad de paternidad Py (j=1,...s,). Con las
madres se procede del mismo modo, asignan-
doles probabilidades g, (k= 1,...d,). Mediante
el algoritmo de PEREZ-ENCISO y FERNANDO
(1992) podemos expresar A'! como A! = (I -
T’) D! (I - T), siendo T una matriz triangular
inferior que en la fila perteneciente al i-€simo
individuo, contiene si elementos iguales a 0,5
Py G=1..8)y dl. elementos iguales a 0,5 qy
(k= ],...,dl.). De modo similar al empleado en
el caso 1, se puede obtener la siguiente expre-
sion escalar de [2.2]:

(1+d"a)a, Eaaijdj =y,-x8 [2.3]
J#i
El elemento a’ es el diagonal de A’!, e
igual a d,! (elemento inverso de la diagonal
de D). Asimismo, a¥ representa al elemento
de A! perteneciente a la interseccion entre la
fila del animal i y la columna correspon-
diente a la posicién de su padre o de su
madre, conocidos o probables. Operando
algebraicamente en [2.3] se puede obtener
el BLUP (a) del animal i, como

6= (')t lyxf-dadld)| |y

Llamando a¥ (j=1,...,s)) 0 a® (k=1,....d),

a los elementos a¥ segtin correspondan a sus

padres o madres probables, respectivamente,

podemos escribir la expresion [2.4] como
sigue:
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y,-x,p-

A i 1
d; = (1+a"a)

Eaaldk A

S
Y« a’a,
Jj=1

[2.5]

Derivacion de la Var($)

Para obtener los elementos de D necesi-
tamos conocer la expresion de la Var(¢) en
el modelo con paternidad incierta, donde
Var (a) = A! 62,. Para ello generalizaremos
la expresion del valor de cria de i desarrolla-
da por BULMER (1985) (8.15 en pag. 126),
en el modelo con paternidad incierta:

Eps]as; + E qdkadk] + ¢,

N | =

[2.6]

Ahora bien, aplicando el operador varian-
za a ambos lados de [2.6] obtenemos:

dl
1
Vav[ 52 qdkadk] *
k1
dl

Si
1 1
+2c0v[ Ezl:pvasjﬁ,; 949
i -

Var(a)=Var

Si
1
— a.| +
2;%%

rVa(@) [2.7]

Para obtener la Var(¢,) (ultimo término
de [2.7]) procederemos por similitud con el
caso 1, definiendo:

* 2

Var(a) =1+ F'|o2  [28]

donde F," es la probabilidad de que un gen
tomado al azar de un padre de i (xsj) incierto
0 no, sea idéntico por descendencia a un gen

tomado al azar de su madre (x,) incierta o
no (P(xsj /x,)).

En caso que i tenga si padres posibles
pero la madre sea conocida sin incertidum-
bre podemos expresar a F;” como

F =Y P,
Jj=1

=x) P(xdzxsj |ij =x) [2.9]

El primer término es simplemente la pro-
babilidad de que el individuo 5; sea padre de
Ji Py mientras que el segundo término es
1gual aag (relacién aditiva entre la madre d
y el padre sj (CHANG et al., 1991)). Conse-
cuentemente [2.9] es igual a:

*

Fi:

I

1
22 stAsj,d [2.10]
Del mismo modo, cuando i tiene sipadres
y d; madres inciertos, tenemos que
S
F = 1

2

i

ps A4y
= g 1dk ™y,

[2.11]

donde A ©S la relacién aditiva entre el
padre 5; y la madre d,. Una vez definido F,"
podemos despejar la Var(q)) a partir de [2. 7]
del siguiente modo:

Var(¢) :{1 +Fi*]0[2, -Val[;lz;psjasj -
=

di
1
‘V"{z; qdkadk] -

S; di
~2cov 1 >
2cov( 2jz=l:stasja 2; qdkadk] [2.12]

Ahora debemos reemplazar en esta
expresion con [2.10] o [2.11] segun corres-
ponda, para obtener la expresion general de
Var(¢) con paternidad incierta:

Var( ¢,) -

EPSJ(1+F) EPSJPSJ i’

'
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dl
B % kzl: ‘I;k(l +Fy)+ Y dada A |

o [2.13]

donde F;y F; son los coeficientes de con-
sanguinidad de cada uno de los 5; padres y
dk madres, respectivamente. Para obtener
las expresiones de las ponderaciones de la
informacién individual familiar considera-
mos dos casos: ambos padres de i son
inciertos y un padre de i es conocido y el
otro es incierto

Expresion de las ponderaciones
de la informacion

Cuando ambos padres son inciertos, para
la prediccion del valor de cria en [2.5], nece-
sitamos conocer a*¥ y a'¥, elementos no dia-
gonales de A! en las intersecciones de la fila
del individuo con las columnas de su padre
incierto (a’¥) o su madre incierta (a'?%). Utili-
zando el algoritmo de célculo de A (PEREZ-
ENciso y FERNANDO, 1992), dichos elemen-
tos son respectivamente iguales a:

o _Lg-l, __ 1,
a zdii Py=79"Dy

idk _ _ 1 -1 _ 1 i
a'=-2dy qy=-50"y,

[2.14]

Reemplazando en [2.5] con [2.14] tene-
mos que

d,=(1+a"e)" [y,-xf]+

+(1 +aiia)—1aiia

[2.15]

Sl d)
1 A 1 A
EE psjasj * EE qdkaa'k
J=i k=1

Si definimos como en el caso 1, los coefi-
cientes de la informacion individual y fami-
liar, como

n=(1+a"a)? v=(1+a"a)'a’a [2.16]
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podemos obtener el valor de cria predicho
cuando el padre de i es incierto y la madre
conocida, como:

} [2.17]

Ponderaciones en funcion
de la heredabilidad

Las ponderaciones 1t y v son funcién de
W (a través de ) y de @', término que a su
vez depende de la consanguinidad de los
padres. Utilizando las reglas para la inver-
sion directa de A obtenidas por HENDERSON
(1976) y expandidas por PEREZ-ENCISO y
FERNANDO (1992) para incluir paternidad
incierta, a,= d! i siendo este ultimo el ele-
mento inverso de la matriz diagonal D =
P,P,’+ Var(9). Cuando todos los padres son
conocidos con 0 mayor o menor certidum-
bre, el término Pbe’ es nulo, por lo tanto

a'=d;' =[Var@®)|" 2.1

En el caso que ambos padres de i sean
inciertos, igualando [2.18] con el inverso en
[2.13], tenemos que

5
i 2
J= J#
-1

d;
- % kz; aa(LrF)+ Y 4l oA

=, [2.19]

Definiendo

S;
2
w =Y p +F) +Epsjpsj,AjI./
le j#j/
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d;
2
Y=2 da(L+F)+ ) 4,944
; dk k ]§/ dktdk’™ " kk [220]

la expresion [2.18], después de reemplazar
con [2.19] y [2.20], puede escribirse como
i _ 4

a" =—
4-w-vy

[2.21]

con lo cual, la ponderaciéon familiar se
puede escribir como
4o

rer—y [2.22]

En el caso en que sélo el padre de i es

incierto, @,; y v son respectivamente iguales a
ali= 4 Ve 4o

3-w-F,  3-w-Fy+4a [223]

Las expresiones [2.22] a [2.23] son simila-
res a las obtenidas con paternidad sin incerti-
dumbre.

Resultados y discusion

El cuadro 2 muestra el valor de v para
distintas combinaciones de h’ y F de los
progenitores, para el caso incierto con dos
padres y dos madres potenciales (2P-2M).

El peso de la informacién familiar dis-
minuye con A2 y aumenta con F parental
promedio. Cuando sélo uno de los progeni-
tores de i es incierto, el valor de v es direc-
tamente proporcional a F, e inversamente
proporcional a k2. En este caso y para cual-
quier valor de h? y de F, la informacién
familiar tiene mas peso que cuando ambos
padres son inciertos. Para todo valor de h?
y F, v es siempre mayor cuanto menor es el
nimero de padres inciertos posibles, asu-
miendo igual probabilidad de paternidad,
i.e.p,=p,,; paratodo s, # 5. Una situa-
cion donde un progenitor es incierto y otro
es conocido es siempre mas informativa
que cuando ambos progenitores son incier-
tos.

Conclusion

Aun en situaciones poco informativas
como cuando existe un desconocimiento de
la genealogia o hay incertidumbre respecto
de la paternidad de ciertos individuos, el
Modelo Animal-BLUP “trabaja adecuada-
mente” ponderando diferencialmente las
distintas fuentes de informacion.

Cuadro 2. Ponderacion de la informacidn familiar con ambos padres inciertos (2P-2M)

F (%\ W 0,01 0,10 0,30 0,50 0,70 0,90
0 0,9925 0,9231 0,7568 0,5714 0,3636 0,1290
1 0,9925 0,9233 0,7574 0,5722 0,3644 0,1294
5 0,9926 0,9243 0,7598 0,5755 0,3675 0,1309
10 0,9927 0,9254 0,7629 0,5797 0,3715 0,1329
15 0,9928 0,9266 0,7661 0,5839 0,3756 0,1349
20 0,9930 0,9278 0,7692 0,5882 0,3797 0,1370
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