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Laescalada de récords que estamos presenciando continuamente
en avicultura, bien en el sector del broiler, con una velocidad de
crecimiento cadavez mds acelerada, bienen el delas producciones
de huevos, con una mayor persistencia en la puesta, es algo que
nos recuerda a aquellos otros que nos asombran en los juegos
olimpicos.

Debidoaellos, asicomoalahabilidad .
que ha tenido el sector avicola de los i,
paises desarrollaos para invertir en ="
unas instalaciones cada vez mayores [+~
y mds sofisticadas, se puede producir |
una carne de pollo y unos huevos a
unos costes cadavez menores en com-
paracion con cualquier otro producto
de origen animal.

Sin embargo, los esfuerzos de la ge-
nética para batir sus propios récords
ano tras afno no han sido en vano y,
a la par, el sector avicola se enfrenta
actualmente a determinados proble-
mas — o bien no ha sabido resolver
otros retos ya viejos — que limitan
hasta cierto punto su crecimiento.
Algunos de ellos son planteados en
este trabajo con el que se abrian las
sesionesdela XV Conferencia Europea
de Avicultura, que recientemente ha

tenido lugar en Croacia, aunque su considerable extension nos

aconseja desglosarlo entre este nimero y el siguiente...
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Introduccion

La seleccién a gran escala de las lineas avicolas ha estado

funcionando desde casi 70 afos, lo que representa cerca de

70 generaciones de aves y ha modificado en gran parte a las
mismas en cuanto a su rendimiento.
En ese momento, uno puede pre-
guntarse si esto puede durar para
siempre, en que condiciones y para
qué sistema de alimentacion.

En esta presentacion ofrecemos
una visién general de los diferentes
mecanismos o factores que pueden
limitar la respuesta a la seleccion
y examinamos las estrategias para
operar con esos limites.

TEORIA DE LA SELECCION
Y SUS POSIBLES LIMITES

Principios
La teoria de la seleccion se ha es-
tablecido hace apenas un siglo y se
ha aplicado en gran escala en la cria
de aves domésticas. El poder de esta
— teoria es que se basa en un modelo
simple y generalista, el modelo infi-
nitesimal, que establece la hipdtesis de que un gran ndmero
de los genes, cada uno de ellos con un pequefo efecto adi-
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tivo, esta controlando la variacién de un caracter cuantitativo.
Cada gen se considera generalmente que tiene dos alelos y la
sustitucion de uno de ellos se mide por el cambio en el valor
del caracter cuando se cambia por el otro. Ademas, los efectos
alélicas se consideran que sonindependientesdeungenaotroy
sesupone que estan normalmente distribuidos, de modo que el
valor genéticode unindividuo para un caracter es simplemente
la suma de los efectos alélicos en todos los genes.

El valor genético no se puede medir directamente y se estima
comparando elrendimientode los animalesrelacionados: cuanto
maselevadaeslasimilitud entre los animalesrelacionados, mas
alta es el contribucién de los genes aditivos. De esta forma se
espera que aumente progresivamente el éxito de la seleccién
al aumentar la frecuencia de los alelos favorables, por lo que
la misma deberia llegar a una meseta cuando todos los alelos
favorables han sido fijados.

Enesaetapa, lavariaciéndelrendimiento sélo reflejalavariacion
ambientaly no habra masrespuesta a la seleccion al alcanzarse
el limite. Cuanto menor sea el tamafo inicial de la poblacién,
mas rapido sera el limite alcanzado. La historia de los concep-
tos subyacentes a la genética animal ha sido revisada por Hill
y Kirkpatrick, - 2010 - desde un punto de vista de la biologia
evolutiva. Y, por otra parte, Robertson, en 1960, recordaba que
"la mitad de la respuesta final a la seleccion ocurre 1,4 N, ge-
neraciones”, donde N, es el tamafio efectivo de la poblacién.
Por lo tanto, para una poblacion con N, de 40, que es bastante
pequeno, larespuestaalaseleccion debe seguirteniendo lugar
después de 56 generaciones. Puesto que las aves domésticas
tienen generalmente unvalor N, mayor que 40, enla actualidad
no se espera que la seleccion tenga algin limite. Asi, a teoria
predice que los limites ocurrirdn pero la seleccion real difiere
de teoria por varias razones:

* Se puede esperar una meseta en la seleccion si el obje-
tivo de ésta es siempre el mismo, pero cuando se afiade
un nuevo caracter en el objetivo los diferentes genotipos
pueden responder mejor, la serie de la mayoria de los
alelos favorables estd cambiando.

* Lamesetade laseleccidn se asocia firmemente al modelo
aditivo, que es un simplificacion excesiva de la realidad
genética, ignorando el dominio y la epistasis; tan pronto
como las interacciones entre los genes se llevan a cabo,
elranking de los genotipos cambiaray estas interacciones
contribuirdn a mantener la variacion genética.

* Ademas,silos efectosalélicosde ungendadoestaninfluen-
ciados porlos alelos delos genes vecinos, el valor genético
de unindividuo sera modificado cuando la recombinaciéon
seproducey modificaalos “alelos vecinos”.Estonotendria
ningln efecto en los animales, que seria homocigéticos
para los genes que flanquean la recombinacion, de modo
que los alelos idénticos permaneceran vecinos.

* Los nuevos alelos pueden surgir por mutacion, aunque
este fenémeno es raro.

* Losefectosalélicospuedendependerdelambiente donde
se mide el caracter y las interacciones del mismo con el
genotipo, que trastornan la prediccion y los valores de
reproduccion, pudiendo evitar la fijacion de un "mejor
genotipo”.

Asi, la falta de cualquier respuesta de seleccion corresponde-
ria a una linea completamente endogamica (*) o a individuos
clonados en la que todos los candidatos a la seleccion son ho-
mocigéticos para los mismos alelos. Esta es una de las razones
por las que la endogamia es una preocupacién importante en
todos los programas de mejora. La endogamia induce la fijacion
alélica al azar: algunas lineas endogamicas pueden funcionar
mejor que otros por casualidady la mayoria de ellas es probable
que exhiben defectos genéticos. Y aunque la presentaciéon de
anomalias genéticas no puede limitar la seleccién per se, ge-
neralmente disminuye el nimero de candidatos a la seleccién
y la intensidad de la seleccién.

“La endogamia es una
preocupacion importante en
todos los programas de mejora”

Enconclusién, hay muchos factores queretrasan oincluso evitan
los limites genéticos a la seleccion. Un plazo de 60 o incluso
70 generaciones de seleccién, aunque representa una impre-
sionante cantidad de trabajo y progreso genético, es todavia
muy corto en comparacion con la escala de seleccion natural. EL
limite principalde la seleccién podria provenirde laendogamia,
ya sea debido a una base genética estrecha o a un mala manejo
de la variabilidad genética en el programa de mejora.

Evidencias de las poblaciones avicolas
Lineas comerciales

Un limite de seleccion no parece haber sido encontrado en las
aves domeésticas comerciales, pero no se dispone de estimacio-
nes sobre las tendencias genéticas. Los niveles de endogamia
pueden ser estimados por analisis de pedigri y mas reciente-
mente porelusode marcadores moleculares. Todos los estudios
demuestran generalmente que la heterocigosidad observadaes
mas baja en ponedoras de huevo blanco que en las ponedoras
de marrén y mas bajas en las lineas de puesta que en lineas
de carne - Granewitz y col,, 2007 -, con un orden inverso para
la endogamia. Algunas consideraciones adicionales pueden
explicar esta diferencia:

+ Lasponedoras,y particularmente las de huevo blanco, pro-
vienen de una sola raza, la Leghorn blanca, o un pequefio
ndmero de razas, lo que origina un grupo de genes mas
estrecho que en los broilers,

+ La endogamia temprana puede haber sido utilizada en la
mejora de la puesta mas a menudo que en la de las razas
para carne.

+ Las gallinas para puesta se han seleccionado para un
ndmero mayor de caracteres que las de razas pesadas,
lo que puede haber conducido a la fijacién alélica en un
mayor nimero de loci.

(*) Endogamia (de endo- y—gamia): cruzamiento entre individuos
deunaraza, comunidad o poblacién aislada genéticamente (Real
Academia Espafiola)
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Ya que este fendmeno es lento, no se observa ninguna con-
secuencia visible. Sin embargo un alto nivel de endogamia
puede conducir @ menudo a dificultades tales como una baja
capacidad reproductiva. Esto podria estar relacionado con una
mayor frecuencia de alelos perjudiciales, tales como letales
recesivos. Esto se ha estudiado recientemente en ponedoras,
como un cociente mas alto de variantes perjudiciales, en com-
paracion con variantes sindbnimas, en la mas endogamica de 3
lineas para la puesta - Derks y col, 2018 -. La segregacion de
variantes perjudiciales se observaen otras poblaciones-bovinos,
porcinos - y puede ser una fuente de limitacion de la respuesta
a la seleccion.

Lineas experimentales

Los experimentos de seleccidn se realizan generalmente en
poblaciones detamano limitado durante unndmero variable de
generaciones. En aves domésticas hay unos pocos experimen-
tos de seleccion a muy largo plazo que permitan observar los
limites de la seleccidon. La experiencia mas larga de seleccién
en avicultura fue realizada por Marks — 1996 - que seleccioné
codornices por su peso corporal a las 4 semanas durante 97
generaciones. Seleccion6 dos lineas, una de ellas alimentada
con una dieta 6ptima - P -y otra con una dieta baja en proteina
- T-.Larespuesta a la seleccion se observo regularmente en la
linea P hasta la generacién 97, con algunos meseta, mientras
que una meseta mas larga se logré en la linea T, pero después
de la generacién 90 todavia se observé una respuesta. Se
realizaron varios ensayos durante el experimento mediante la
derivacion de sublineas seleccionadas con dietas diferentes y
se concluyé en que el cambio delentorno de seleccion impulsé
la respuesta de seleccion.

En avicultura, el experimento mas largo de la seleccidn es
probablemente la seleccién divergente para el peso corporal
a las 8 semanas, realizada por Siegel y colaboradores durante
54 generaciones - Dunningtony col., 2013 -. No se encontré un
limite de seleccion para la linea de alto peso corporal después
de 54 generaciones, mientras que si se observo en la linea de
bajo pesoyantesenlashembras que enlos machos, no habien-
do respuesta a la selecciéon después de la generacién 50. Una
asimetria similar se observé enlarespuestaala seleccién en las
lineas de Leghorn blanca seleccionadas divergentemente para
larespuestadeanticuerposalos globulosrojos de las ovejas:en
la generacién 36, la respuesta de seleccién aun sigue teniendo
lugarenlalineaalta, mientrasque enlalineabajahubounlimite
después de la generacién 12 - Zhao y col,, 2012 -.

Estos experimentos de seleccion han mostrado poca evidencia
de los limites de seleccion de alto valor en un caracter, incluso
en una poblacién de tamano limitado - 8 padres para cada una
de las lineas de peso corporal de Siegel -. El mecanismo que
mantiene larespuesta alaseleccion entales poblaciones cerra-
das no se ha establecido claramente: se pensaba que se habian
producido mutaciones, pero el impacto de la recombinacion
que rompe haplotipos criticos también debe ser considerado.
La situacion era diferente en las lineas seleccionadas para un
valor bajo del caracter, cuando unas meseta de seleccién se
observa con mas frecuencia, probablemente como resultado

Q] 28 e selecciones avicoLas ® octubre 2018

e Genética

de un limite fisiolégico. De hecho, estas experiencias también
ilustraron la importancia de las respuestas de seleccion desfa-
vorablemente correlacionadas que estan creando limites a la
seleccion por razones biologicas.

LIMITES BIOLOGICOS A LA SELECCION

Loslimitesbiologicos alaseleccion pueden encontrarse cuando
el o los caracteres de seleccion no pueden ser medidos o no
son accesibles debido a un limite bioldgico, o bien cuando la
seleccion es degradar los caracters de aptitud fisica a un punto
en el que la supervivencia de los individuos se ve afectada, la
intensidad de la seleccion se reduce y, en dltima instancia, la
poblacion ensipuede perderse, suprimiendo cualquier posible
seleccion. Asi, los limites biolégicos estan muy relacionados
conunacorrelacién desfavorable enlarespuestas de seleccién.
Ademas, algunos de los experimentos de seleccion a largo plazo
han demostrado la importancia de un uso equilibrado de los
recursos para mantener las funciones fisiolégicas como el cre-
cimiento, la inmunidad y la reproduccién: cuando se interrumpe
tal equilibrio, la aptitud de las aves seleccionadas decrecera.
Esto ha sido confirmado en broilers comerciales por Cheema'y
col. - 2003 - al observar un cambio en la funcién inmune de las
aves modernas de rapido crecimiento en comparacién con las de
crecimiento lento - en una poblacion de control de 1957 - con
una mayor respuesta inflamatoria y una menor respuesta de
anticuerpos en aquellas.

Broilers

Laselecciénde los pollos ha puesto un énfasisimportante enel
ritmo de crecimiento precoz desde hace muchas generaciones.
Sin embargo, se han observado unas respuestas desfavorables
correlacionadas en los caracteres de aptitud fisica:

+ El desarrollo esquelético y la movilidad: la seleccién se
ha aplicado en la pechuga, sin considerar el equilibrio
mecanico del ave. El centro de gravedad de los broilers
de amplia pechuga es diferente del de los de crecimiento
lento y esto pone presion sobre las patas y la fuerza dsea
para mantener la capacidad de caminar y la integridad
de éstas. Se han descrito varios trastornos locomotores
- deformaciones 6seas, discondroplasia tibial y valgo-va-
rus - que actualmente se consideran consecuencia de un
crecimiento extremadamente rapido - Angely col,, 2014 -.

* Una insuficiencia cardiovascular: la seleccién aplicada
sobre la musculatura pectoral, con poca consideracién
sobre los 6rganos de suministro, como el sistema cardio-
vascular necesario para proporcionar oxigeno al midsculo
de crecimiento rapido. El aumento de la masa muscular
no ha ido acompanado de un aumento de vasculariza-
cién, dando lugar a grandes distancias de difusién para
el oxigeno y los metabolitos - Petracciy col, 2014 -. Esto
tiene dos consecuencias importantes para la seleccion:
una incidencia creciente de miopatias con defectos en la
calidad de la carne y la presentacién de una insuficiencia
cardiaca con ascitis.
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Se pueden adoptar dos estrategias para superar este tipo de
limite: afladir unos nuevos criterios de seleccién de caraalavia
biologicaafectadaporlarespuestadeseleccion correlacionada,
o modificar el entorno para disminuir el impacto negativo del
cambio relacionado en el caracter impactado. En el caso de
las ascitis, se han intentado ambas estrategias y la adicion de
presion parcial de oxigeno en la sangre ha demostrado ser muy
eficiente para evitar lainsuficiencia cardiovascular. Hasta ahora,
la consecuencia de tales limites bioldgicos ha sido una mayor
complejidad de los programas de mejora, con nuevos caracteres
ahadidos, lo que no constituye un limite real en sentido estricto,
pero esta disminuyendo la presion de seleccion en el caracter
principal. Sin embargo, la acumulacion de trastornos metabd-
licos no es una buena senal para la seleccion a largo plazo y
se recomienda la revision de los objetivos de seleccién con el
objetivo de seleccionar mas los animales robustos.

“Otra cuestion biologica
importante que puede

realmente limitar la seleccion en
los broilers es el antagonismo
entre el crecimiento y la

reproduccion”

Otracuestionbiolégicaimportante que puede realmente limitar
la seleccion en los broilers es el antagonismo entre el creci-
miento y la reproduccién: en la actualidad, los reproductores
pesados necesitan una alimentacién limitada hasta el 90% de
su consumo voluntario con el fin de mantener una suficiente
capacidadreproductiva. Larestriccién de laalimentacion es aqui
una solucién de manejo a una desfavorable respuesta correla-
cionada, pero obviamente hay un limite cero para ella. Como
ha sefalado Vaarst — 2014 -, hay situaciones en la naturaleza
donde una especie necesita crecer muy rapido durante un corto
periodo, con pocoimpacto en el peso corporaladulto, que sigue
siendo bastante constante para el periodo reproductivo. En las
aves esto significaria seleccionar en base a la forma de la curva
de crecimiento, lo que ha demostrado ser posible por Ricard al
hacerlo con una la linea para un alto peso corporal juvenily con
otra para un moderado peso corporal adulto - Mignon-Grasteau
y col, 2001 -. Este enfoque valdria la pena con el fin de evitar
un colapso biolégico de las aves pesadas que no serian capaces
de reproducirse.

Ponedoras

También en las ponedoras hay tendencias desfavorables que
han afectado el equilibrio biolégico del ave:

* Laosteoporosis es una consecuencia de la mayor presion
ejercida sobre elmetabolismo del calcioy laremodelacién
0sea por la sintesis de la cascara del huevo. Puede ser un
problema mas que la longitud del periodo de puesta, que

Ultimamente ha aumentado. Al igual que en los broilers,
se han adaptado programas de seleccion para superar este
efecto, manteniendo lamejora de la produccion de huevos
ysehanestablecido soluciones de manejo, especialmente
en el alojamiento, para mantener una actividad fisica de
las gallinas.

Los problemas conductuales, con el picoteo de plumasy el
canibalismo, se encuentranmasamenudo enlaproduccién
comercial, pero el vinculo con la seleccién anterior no es
tanobvio.Sehasugerido que laseleccionde las ponedoras
en cuanto a la puesta enjaulas individuales se hizo al mis-
mo tiempo que la seleccidén por un mayor dominio social,
siendo el ave mas dominante la que produce mas huevos
y por ende mayor progenie para la proxima generacion. Por
esta hipodtesis, el desarrollo del comportamiento agresivo
representaria un limite fuerte a seleccién individual para
la produccion de huevos. Una vez mas, se han propuesto
soluciones de manejo, como el corte de picos o tener las
gallinas usando dispositivos preventivos, pero el caniba-
lismo y la mortalidad todavia tienen lugar en sistemas al
aire libre — Elson, 2014 - y aunque se espera que estos
proporcionen un mejor bienestar pero no es asi. Un cam-
bio en el el programa de mejora es otro enfoque, como la
seleccion en grupos o la incorporacion de relaciones en
la prediccion del valor genético. Sin embargo, la genética
de los caracteres de la conducta son mas complejos que
la genética del crecimiento o de la produccion de huevos
porque el comportamiento es una cuestién de interac-
ciones, y esto representa un reto metodolégico para la
seleccion - Wade y col,, 2010 -.

Las ponedoras también proporcionan un buen ejemplo de
un limitado caracter bioldgico: el ciclo de puesta proviene
de la coincidencia entre el ritmo circadiano externo de 24
hy el ritmo ovulatorio endégeno, que es mas variable. La
seleccion ha dado como resultado que mayoria de pone-
doras estan sincronizadas con un ritmo interno de 24 h
para que la maxima produccidon de huevos se realice con
un huevo por dia, es decir, coincidiendo el ritmo externo
y el enddgeno. Asi, el ritmo biologico de la ovulacion esta
limitando la intensidad de la puesta en un huevo al dia.
Curiosamente, unexperimento de selecciénllevadoacabo
por Sheldon en los afios 80 mostré que las gallinas podian
ponerunhuevo normalenmas cortointervalosde 24hsise
aclimataban a unailuminacién constante diay no estaban
sometidas a ningln ritmo externo. En esta situacién, la
variabilidad genética del ritmo ovulatorio endégeno fue
accesible a la seleccion y se lograron gallinas poniendo
huevos normales cada 22 h o incluso 20. Sin embargo, un
sistema tal de manejo era complejo, probablemente no
rentable y la solucién actual adoptada por los selecciona-
dores para superar la limitacion biologica es trabajar en la
persistencia de la puesta en donde el ritmo de "un huevo
aldia” se prolongaen un periodo de produccion mas largo.

(Continuard...)
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