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Digame usted, compafiero,

Y conteste con prudencia,
Cuél es la mansa presencia
Que puebla nuestras praderas,
Y en melancélica espera

Con abnegada paciencia,

Nos da alimento y abrigo,
Fingiendo indiferencia.

Payada de la vaca,
Les Luthier, 1979
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Analisis de datos de genotipado masivo de SNP para el manejo
genético de los rodeos de bovino Criollo Uruguayo

Resumen
La conservacidn de los recursos genéticos para su uso sostenible requiere de su es-

tudio y evaluacion. El bovino Criollo Uruguayo (BCU) es una de las razas criollas distri-
buidas mas al sur del continente. Posee gran diversidad genética y fenotipica y filoge-
néticamente estd relacionado con el Criollo Argentino, el Criollo Argentino Patagdnico
y el Caracu de Brasil. Hasta hace tres afios no habia mas de 600 animales en todo el
pais, ubicados en dos rodeos: la reserva de San Miguel (N =525) y un productor privado
en Cerro Largo (Estancia San Joaquin, N = 62). Actualmente existen otros 400 animales
mas propiedad de productores particulares. Estudios previos con marcadores molecu-
lares se han centrado en la poblacién de San Miguel y han encontrado baja introgresién
genética, alta heterocigosidad y valores de endogamia cercanos a cero, con un leve
déficit de homocigotas. Se evaluaron las dos poblaciones principales de BCU mediante
un chip de genotipado masivo de densidad media. Se las compard con razas comercia-
les presentes en el pais para determinar su identidad y estructura genética, y evaluar
el estado genético en que se encuentran. Se evalué el desequilibrio de ligamiento, ta-
mano efectivo poblacional, heterocigosis y riqueza alélica. Se midié la endogamia de
las poblaciones en base al exceso de homocigotas, a la matriz de relaciones gendmicas
y a las series de homocigosis. BCU se mantuvo genéticamente separada de las razas
comerciales con las que se la compard. Las poblaciones presentaron bajo desequilibrio
de ligamiento, medio a bajo tamafio efectivo poblacional, heterocigosidad media a
alta, alta riqueza alélica y bajo nivel de parentesco. La mayor concentracién de ROH
fue para segmentos de 4 a 8 y de 8 a 16 Mb, que es coherente con la fundacién de las
poblaciones. Los estadisticos F de endogamia indicaron que la endogamia es cercana
a cero, con un leve exceso de heterocigosis. Los F calculados por los distintos métodos
se correlacionaron positivamente, aunque en distinta magnitud. Los niveles de endo-
gamia reportados se condicen con lo reportado previamente para la raza BCU y otras
razas criollas y razas locales europeas y africanas. El bajo nivel de endogamia y medio
a bajo Ne sugieren que la variabilidad de la poblacion original era alta y que el efecto
Wahlund no se disipd todavia. Si bien el nivel de variabilidad genética es medio a alto
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y la endogamia es baja, por su pequefio tamano poblacional la raza se encontraria en
peligro de extincion, y se incentiva a continuar los esfuerzos de caracterizacidon, manejo
y conservacion de la raza. El genotipado masivo de densidad media resultd ser una

herramienta efectiva para la evaluacién de las poblaciones de BCU analizadas.

Palabras clave: recursos genéticos ganaderos; bovino Criollo Uruguayo; genética de

poblaciones; genotipado masivo; conservacion.



Introduccion
La biodiversidad para la alimentacion y la agricultura es la diversidad de plantas,

animales y microorganismos a nivel genético, de especies y de ecosistemas, presentes
en los sistemas de produccion agricola, ganadera, forestal y acuatica y en sus alrede-
dores (Bélanger y Pilling, 2019). Los recursos zoogenéticos para la alimentacién y la
agricultura constituyen el patrimonio bioldgico primario para el fomento de la ganade-
ria y son fundamentales para la seguridad alimentaria, nutricidn, estilo de vida de las
sociedades y la productividad, resiliencia y adaptabilidad de los sistemas de produccion
agricolas, ganaderos, forestales, pesqueros y la acuicultura, pero hacen falta politicas
publicas que faciliten el establecimiento a largo plazo de programas de mejoramiento
animal, que integren a los productores locales y sus conocimientos (Pilling et al., 2020).
Se estima que de las 17400 especies de aves y mamiferos existentes sélo se han do-
mesticado 40, y de esas 40 especies sélo ocho aportan mas del 95% del suministro de
alimentos de origen pecuario para el consumo humano. En 2021, de un total de 8771
razas de aves y mamiferos usadas para la alimentacion y la agricultura, 2281 estan en
riesgo de extincidn y 619 estan extintas. En lo que respecta al ganado bovino, casi el
60 % de las razas que se crian en los paises de las Américas y el Caribe son Criollas,
aunque representan una pequefia fraccion de los animales en produccién, que son en
su mayoria de razas desarrolladas con fines especificos (FAO, 2024). La informacion
sobre el estado de la mayoria de las razas criollas es escasa o nula, y casi la mitad de
las razas de las que existe informacién actualizada estan en peligro de extincion debido
a los cambios en los sistemas y objetivos de produccion (Ginja et al., 2019; Parra Cortes
et al., 2021). El plan de accién mundial sobre los recursos zoogenéticos de la FAO
(2007) tiene cuatro areas estratégicas prioritarias: 1) la caracterizacidn, inventario y
seguimiento, para guiar la toma de decisiones de la gestidn de la diversidad zoogené-
tica; 2) la utilizacion sostenible, para garantizar un uso éptimo de los recursos zooge-
néticos en la mejora de los medios de vida; 3) la conservacion, para controlar la erosiéon
genética de los recursos ganaderos y no incrementarla para las futuras generaciones;
y 4) las politicas, las instituciones y la creacion de capacidad, que se precisan para la

gestidn de los recursos zoogenéticos.
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Evolucion de los bovinos, domesticacion y dispersién antropogénica

La domesticacién de animales y plantas fue el proceso que permitié la revolucién
neolitica y el pasaje de un estilo de vida nédmada a uno sedentario. Fue un proceso co-
evolutivo que llevo a los humanos a expandirse y adaptarse a nuevos territorios (Larson
y Burger, 2013; Larson y Fuller, 2014; Sadowski, 2019). La domesticacién de mamiferos
grandes como la tribu Bovini proveyd al Homo sapiens de carne, leche, cuero, trans-
porte y fuerza de carga (Zhang et al., 2020). El proceso de domesticacién del género
Bos comenzd en Oriente Préoximo, en la regidn del Levante del Mediterraneo, aproxi-
madamente 10000 afios atrds, en un proceso mediado por una poblaciéon de aproxi-
madamente 80 hembras de Bos primigenius (Verdugo et al., 2019). El proceso continud
con una serie de expansiones y movimientos mediados por los aumentos poblaciona-
les y migraciones de los humanos, que llevaron al contacto con tribus de uros salvajes
en Europa y Africa, y posteriormente con cebuinos provenientes del valle de la India
(Bollongino et al., 2012; Hongo et al., 2009; Scheu et al., 2015; Troy et al., 2001; Ver-
dugo et al., 2019). Zhang et al. (2020) destacan nueve movimientos poblacionales que
dieron a estas especies amplia distribucién global, y se tradujo en una gran diversidad
de razas y adaptaciones al medio: 1) la colonizacién neolitica de Europa (6000-4000 a.
C.), que permite la introgresidon con uros locales y el desarrollo de las especies que
estan presentes desde el medioevo y hasta el siglo XVIII; 2) la reintrogresion a Africa a
partir del 4800 a. C., permitiendo influencia de uros y cebues; 3) la migracién hacia el
este en Eurasia, llegando a Siberia y el este asiatico y permitiendo la adaptabilidad al
frio y climas extremos (3000-2000 a. C.); 4) a partir del 3200 a. C. la migracién de ce-
buinos hacia el oeste desde el valle de la India a la medialuna fértil, impulsada por el
cambio climatico; 5) desde el 2000 a. C. y hasta el siglo VIII d. C. el ingreso del cebu a
Africa, impulsado por la conquista isldmica que permitié la hibridacién de taurinos y
cebuinos, aumentado la productividad y resistencia a enfermedades; 6) la migracion al
este desde el valle de la India después del 1000 a. C., ingresando el cebu a China e
Indochina, permitiendo una nueva hibridacion con taurinos; 7) el ingreso del cebu a
Indonesia en el siglo V; 8) la llegada de bovinos taurinos a América desde Europa y
Africa a partir de 1492, después a Australia y Nueva Zelanda, y el ingreso de cebuinos
por Brasil, que luego se dispersaron por América; y 9) a partir de los siglos XIX y XX se

da la gran dispersién de las razas productivas modernas, desarrolladas principalmente
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en Europa y con fines productivos especificos, ademas del desarrollo de hibridos, con
fuerte selecciodn artificial, intensificada por las herramientas genémicas desarrolladas

en la segunda mitad del siglo XX y principios del XXI.
Bovino Criollo americano

Las razas criollas de bovinos se distribuyen desde el sur de la Patagonia argentina
hasta el sur de los Estados Unidos, y estan presentes en todos los biomas americanos.
Son poseedoras de una gran diversidad y marcada identidad genética, producto de la
variada procedencia de las razas originales y las distintas contribuciones a lo largo de
la historia, su gran adaptabilidad a los distintos climas de América y 500 afios de evo-
lucion bajo seleccidn natural y deriva genética (Pitt et al., 2018). Son descendientes de
razas ibéricas antiguas, principalmente de Portugal y el sur de Espaiia, y presentan
marcadores genéticos asociados a razas del norte de Africa, razas britdnicas con fuerte
seleccion artificial, y de razas cebuinas en regiones tropicales (Ginja et al., 2019; Mar-
tinez et al., 2012). Como caracteristicas fenotipicas generales se destacan la manse-
dumbre, presencia de cuernos, piel pigmentada, insercidn alta de la cola (relacionado
con la facilidad de parto), alta tasa de fertilidad, toros sexualmente muy activos, gran
habilidad materna, partos normales con terneros fuertes al nacer, longevidad y alto

vigor hibrido en cruzamientos con otras razas (Primo, 1992).

Los primeros bovinos fueron introducidos a América con el segundo viaje de Cristo-
bal Colén en 1492, y para 1524 ya estaban presentes en toda América del Sur. Fueron
fundamentales en el proceso de conquista y colonizacién, y la distribucién regional de
la variabilidad genética que presentan sigue las principales rutas de acceso y dispersién
utilizadas en lainvasion europea al continente (Ginja et al., 2019; Martinez et al., 2012;
Primo, 1992). Al Virreinato del Rio de la Plata llegaron a mediados del siglo XVI desde
el Virreinato del Peru, la costa oeste del continente, a través de la cordillera y desde el
sur de Brasil. Concretamente a la Banda Oriental son introducidos por Hernandarias
sobre el afio 1611 y sobre el 1620 se instalan en Uruguay las misiones jesuiticas con
sus Vaquerias del Sur, que comienzan a criar el ganado de forma semi-silvestre (Primo,
1992). El paso de las generaciones con casi nula introgresién genética por 400 afios y
la plasticidad de esta especie permitié la adaptacion de los bovinos a estas latitudes,

desarrollando gran rusticidad vy resiliencia, y conformando la raza Criollo Uruguayo.
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Bovino Criollo Uruguayo

El bovino Criollo Uruguayo (BCU) es una de las razas criollas distribuidas mas al sur
del continente. Filogenéticamente esta relacionado con el Criollo Argentino, el Criollo
Argentino Patagonico y el Caracu de Brasil (Delgado et al., 2011; Ginja et al., 2019;
Marcuzzi et al., 2024; Martinez et al., 2012). Fue explotado como un recurso natural
mas y fue la base de la ganaderia nacional por mas de tres siglos, hasta la llegada de
las razas britanicas y el alambrado de los campos hacia fines del siglo XIX. Las poblacio-
nes de ganado criollo se vieron afectadas por estos cambios y comenzaron a declinar,
replegandose a zonas mas agrestes y menos aptas para la cria de las nuevas razas de
ganado. En las décadas de 1930 y 1940, Don Horacio Arredondo restauré la fortaleza
de Santa Teresa y el fuerte de San Miguel (Rocha) y reunié 25 vacas, dos toros y ocho
terneros (35 animales puros) para formar la reserva de bovino Criollo Uruguayo de San
Miguel. La poblacion se ha mantenido en aislamiento reproductivo desde su fundacion,

recibiendo un manejo minimo (Armstrong et al., 2013; Armstrong y Postiglioni, 2010).

Hasta hace tres aflos no habia mas de 600 animales en todo el pais, ubicados en dos
rodeos: la reserva de San Miguel (N = 525; 33°41"' latitud Sur, 53°27' longitud Oeste) y
un productor privado en Acegua, Cerro Largo (Estancia San Joaquin, N = 62; 31°52'
latitud Sur, 54°10' longitud Oeste). No se llevan registros genealdgicos en ninguno de
los dos rodeos ni se ha detectado flujo génico entre ellos; sin embargo, existen planes
de colaboracién en el manejo y recientemente se cred un banco de semen de la raza
(Armstrong et al., 2022). Actualmente, ademas de los dos rodeos mencionados, exis-
ten otros 400 animales mas propiedad de productores particulares, fruto de la venta y
posterior cria de animales desde San Miguel en los Ultimos afios. Este proceso reciente
de expansién es fruto de un creciente interés en la raza, principalmente generado por
la preocupacion de los productores por eventos de escasez de alimentos y agua, ade-
mas de la lucha contra los pardsitos (principalmente la garrapata), que los ha urgido a
buscar razas mas resistentes y rusticas. Existe la Asociacion de Criadores de Bovino
Criollo Uruguayo, acreditada ante la Asociacion Rural del Uruguay, y recientemente se
cred la Fundacién Bovino Criollo Uruguayo, con el objetivo de estudiar, conservar y
utilizar racionalmente este recurso genético, cuyas caracteristicas pueden ser muy va-

liosas para afrontar problemas actuales de la ganaderia.
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El Criollo Uruguayo posee gran diversidad genética y fenotipica (ver anexos). Se
trata de animales longilineos, angulosos y descarnados, con pelvis ancha, cuernos en
forma de lira y marcado dimorfismo sexual. Presentan todas las pigmentaciones de
capas que existen en Bos taurus y gran uniformidad en la coloracién de mucosas y pe-
zuias (Armstrong y Postiglioni, 2010). Hasta ahora, los estudios que han analizado la
variabilidad genética de BCU han caracterizado a la poblacidn de San Miguel mediante
marcadores moleculares RAPD (Postiglioni et al., 2002; Rincén et al., 2000), marcado-
res asociados a la calidad de carne y leche (Armstrong et al., 2011, 2021; Postiglioni
et al., 2002; Rincdn et al., 2006), marcadores inmunoldgicos (Postiglioni et al., 2002) y
fundamentalmente con marcadores microsatélites neutros (Armstrong et al., 2013;
Delgado et al., 2011; Ginja et al., 2019; Martinez et al., 2012). Recientemente se re-
portd la variabilidad genética de BCU con SNP por primera vez (Marcuzzi et al., 2024).
Los trabajos mencionados han determinado baja introgresién genética de otras razas,
alta heterocigosidad y valores de endogamia cercanos a cero, con un leve déficit de

homocigotas.
Evaluacion de los recursos genéticos en animales domésticos.

La conservacion de los recursos genéticos para su explotacion requiere de su estu-
dio y evaluacién. El analisis genético poblacional es fundamental, ya que los genes y
sus alelos son el componente heredable principal de la diversidad biolégica. La diver-
sidad genética puede afectar la productividad, crecimiento y estabilidad de las pobla-
ciones y su interaccion con la comunidad (Hughes et al., 2008). La disminucién del nu-
mero de animales reproductores en una poblacién puede generar una reduccion de la
diversidad genética y el consiguiente aumento de la endogamia. Por la historia de las
razas criollas, y en particular el desplazamiento productivo que tuvieron debido a la
introduccion de razas especializadas, suele tratarse de poblaciones pequefias con gran
riesgo a la depresién por endogamia y extincion (Mastrangelo et al., 2016). Mas alla de
entender el efecto que tienen los alelos particulares sobre la adaptabilidad de los indi-
viduos, la caracterizacidon genética y la evaluacidn poblacional permiten entender
como operan las presiones evolutivas y el azar en la adaptabilidad de una poblacion a

un nicho ecolégico.
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Marcadores moleculares

La caracterizacion genética se realiza mediante marcadores moleculares. Los micro-
satélites (SSR) se caracterizan por ser altamente polimérficos, y se suelen seleccionar
los que presentan mayor nimero de alelos en la muestra estudiada, ya que son los que
brindan mayor informacién. Los SSR fueron la clave para el desarrollo de la genética
de poblaciones a nivel molecular, y dominaron los estudios de diversidad genética en
animales domésticos de fines del siglo XX y principios del siglo XXI. Sin embargo, el
analisis de polimorfismos de nucleétido simple (SNP) adquirié mayor relevancia desde
el 2015 (Cortes et al., 2022; Olschewsky y Hinrichs, 2021), fundamentalmente por ser
menos costosos y faciles de analizar, y por su elevada abundancia en el genoma de los
animales domésticos (Eusebi et al., 2019). Los estudios con SNP se caracterizan por
examinar miles de marcadores bialélicos con una ubicacion mas ecuanime en el ge-
noma que los microsatélites, tanto en regiones génicas como intergénicas (Yaro et al.,
2017), y se convirtieron en una herramienta fundamental para la evaluacion y utiliza-
cion de los recursos genéticos, tanto para la conservacion como para el mejoramiento
(Ablondi et al., 2022; Biscarini et al., 2020; Booker et al., 2017; Da Fonseca et al., 2019;
Dixit et al., 2020; Ferencakovic¢ et al., 2013; Keller et al., 2011; S. Kim et al., 2018; Mé-
szaros et al., 2015; Sermyagin et al., 2018; Upadhyay et al., 2019). Por su distribucion
homogénea en el genoma, su alta densidad de cobertura y su facil obtencién, fue po-
sible el desarrollo de chips de genotipado masivo, que permitieron desarrollar técnicas
de caracterizacion modernas, como la seleccién gendmica, con las que evaluaciones
gue antes requerian observar el desarrollo fenotipico de toda la progenie y dependian
de la edad y el sexo de los organismos para seleccionar las caracteristicas deseadas,
ahora pueden hacerse tan pronto como el individuo nace y se extrae su ADN, indepen-
dientemente de su sexo (VanRaden, 2008). La evaluacion de marcadores asociados a
ciertas caracteristicas de interés permitio identificar los genes implicados de dichas
caracteristicas y seleccionar individuos portadores de los alelos responsables de los
fenotipos deseados. El andlisis de marcadores SNP permitié ademads describir mas al
detalle las poblaciones, cuantificar los niveles de desequilibrio de ligamiento, analizar
los niveles de parentesco en ausencia de informacidn genealdgica, precisar el tamano

efectivo poblacional y desarrollar nuevos parametros poblacionales, contribuyendo asi
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a los objetivos de conservacion (Cortes et al., 2022; Olschewsky y Hinrichs, 2021; Yaro

et al.,, 2017).

Es de esperar que los mismos parametros evaluados en SSRy en SNP den resultados
netos diferentes, por la diferente naturaleza de estos marcadores; la pregunta es si
estos resultados son equivalentes y cudl es preferible a la hora de hacer una evalua-
ciéon. Varios autores han comparado el desempefo de los dos tipos de marcadores,
encontrando que su utilizacion puede ser equivalente en la evaluacidn de poblaciones
de organismos modelo, silvestres y domésticos (Alvarez et al., 2021; Coates et al.,
2009; Fischer et al., 2017; Laoun et al., 2020; Miller et al., 2014; Tsykun et al., 2017;
Zimmerman et al., 2020). Los estudios encuentran alta correlacidn entre los resultados
obtenidos con ambos tipos de marcadores, tanto para la evaluacion de la diversidad
como para la diferenciacion genética de las poblaciones, y esta correlacién aumenta a
medida que aumenta el nimero de marcadores. Ambos tipos pueden ser usados para
caracterizar poblaciones naturales y estudiar la segregacion en pedigries (Coates et al.,
2009; Miller et al., 2014), o para detectar estructuras genéticas débiles (Tsykun et al.,
2017; Zimmerman et al., 2020). El uso de SSR sigue siendo recomendado como alter-
nativa de aproximacidn primaria al andlisis de la diversidad y diferenciacién, principal-
mente para laboratorios establecidos que ya cuentan con la infraestructura necesaria
(Alvarez et al., 2021; Laoun et al., 2020; Zimmerman et al., 2020). Sin embargo, los re-
sultados pueden verse afectados por el alto grado de polimorfismo, la tasa de muta-
cion y la baja definicién cuando se los compara con los resultados obtenidos con SNP,
gue tienen menor mutabilidad y polimorfismo, y mayor precisidn, dada su alta frecuen-
cia en el genoma vy la rapida escalabilidad a mayor nimero de marcadores (Coates
et al., 2009; Fischer et al., 2017; Miller et al., 2014). Ademas, los SNP tienen intervalos
de confianza mas estrechos para medidas de diversidad que permiten distinguir entre
poblaciones, mejor capacidad de segregacidn de los individuos, y al distribuirse en re-
giones génicas, la capacidad de detectar adaptaciones locales e historias evolutivas
(Tsykun et al., 2017; Zimmerman et al., 2020). Esto se acentla cuando se evaltan es-
pecies domésticas de interés comercial, como los bovinos, en donde se han identifi-
cado mas SNP y contamos con mas informacién previa (Alvarez et al., 2021). Resulta
entonces clave la complementacion de ambos marcadores en los estudios de diversi-

dad y diferenciacién genética de las poblaciones, tanto en el caso de especies silvestres
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como en el caso de especies domesticadas, y por ende en especies domesticadas que

han atravesado procesos de asilvestramiento como los bovinos criollos.

Parametros estimados en la evaluacion genética de las poblaciones
La evaluacién poblacional se lleva adelante mediante la estimacion de diferentes pa-
rametros poblacionales, que permiten conocer la variabilidad y la historia evolutiva de

las poblaciones.

Desequilibrio de ligamiento

El ligamiento se produce cuando no ocurre recombinacion entre dos loci y genera
gue las frecuencias de los alelos de los loci no alcancen el equilibrio cuando se analizan
independientemente. Es un fendmeno que en poblaciones panmicticas depende de la
distancia entre los loci, y su intensidad disminuye a medida que aumenta la distancia
entre ellos. En poblaciones que no presentan apareamientos al azar las frecuencias
alélicas tienden a fijarse, y loci mas distantes (incluso en cromosomas diferentes) pue-
den aparecer como ligados, porque la recombinacion no produce variabilidad; a la co-
rrelacidn estadistica en la frecuencia de los alelos de loci ligados se la conoce como
desequilibrio de ligamiento (Blasco, 2021; Caballero, 2020). A través del analisis del
desequilibrio de ligamiento se pueden estudiar los efectos de la deriva genética, la es-
tructura de las poblaciones y la consanguinidad, detectar huellas de seleccién, eventos
de pérdida abrupta de la variabilidad (cuellos de botella), estimar la edad de los alelos

y realizar mapeos genéticos (Slatkin, 2008).

Tamarnio efectivo poblacional

El nimero o tamaiio efectivo poblacional es un estadistico basado en la endogamia.
Se define como el numero de individuos reproductivos de una poblaciéon panmictica
ideal que produce el nivel de consanguinidad observado en la poblacién (Blasco, 2021;
Caballero, 2020). En general el tamafio efectivo poblacional es menor al nimero de
individuos de la poblacién o la muestra evaluada (Naya et al., 2024). Esto es especial-
mente notable en poblaciones de animales de produccién debido a la fuerte presién
selectiva, la alta consanguinidad, el solapamiento de generaciones y la diferencia entre

el nimero de machos y hembras reproductores.
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Heterocigosidad

La heterocigosidad es la frecuencia con la que encontramos loci con dos alelos dis-
tintos en una poblacion. Su complemento, la homocigosidad, es la frecuencia con que
encontramos loci con los dos alelos iguales, y estd muy relacionada con la endogamia
y la pérdida de variabilidad. La heterocigosidad se evalta en base a las frecuencias alé-
licas de cada locus, y se definen dos heterocigosidades: |la observada (frecuencia de
heterocigotas de la muestra), y la esperada (frecuencia tedrica que se obtendria si los

apareamientos de alelos de cada locus fueran al azar; Blasco, 2021; Caballero, 2020):

Ho = H He = 2pq

n

donde H es el niumero de individuos heterocigotas para un locus y n el tamafio de la
muestra, y py g son las frecuencias de los alelos del locus en cuestidn. Si las frecuencias
Hoy He son iguales se dice que la poblacion esta en equilibrio; si la frecuencia esperada
es mayor que la observada la poblacidn se encuentra en déficit de heterocigotas, y la
poblaciéon presentara valores positivos de endogamia, en cambio si la frecuencia espe-
rada es menor que la observada, la poblacion presenta exceso de heterocigotas y su
endogamia serd negativa. Se trata de indicadores buenos para determinar la diversidad
y estructura genética de una poblacién, pero en general desestiman el efecto de alelos
de baja frecuencia (Xu et al., 2019). La heterocigosidad es uno de los indicadores mas
utilizados para evaluar genéticamente las poblaciones y se puede evaluar en uno o

varios loci para toda la poblacién, o para la coleccién de loci de un individuo, obte-

niendo un indicador de heterocigosis individual.

Riqueza alélica

Una forma de considerar a los alelos raros o de baja frecuencia es estimar la riqueza
alélica. Esta se define como el nimero de alelos distintos para un locus, independien-
temente de su frecuencia (Caballero, 2020). Su célculo se basa en el método de rare-
faccion de Hurlbert (1971), propuesto originalmente para calcular el indice de riqueza
de especies en muestras desbalanceadas, y fue adaptado por El Mousadik y Petit
(1996), que la definen para un locus como el numero de alelos diferentes encontrados
cuando se examinan n genes en ese locus, en una muestra de tamafio fijo. Es una me-
dida directa de la diversidad genética y en funcidn de la diversidad de alelos y no de

sus frecuencias, lo que la convierte en el estimador mas simple y menos ambiguo para

18



la exploracion genética y la conservacion (El Mousadik y Petit, 1996; Marshall y Brown,
1975). Asimismo, mientras que las heterocigosidades se relacionan con la adaptabili-
dad a corto plazo, la riqueza alélica nos muestra las posibilidades de adaptacion a largo
plazo que tienen las poblaciones (Caballero y Garcia-Dorado, 2013). Los alelos de baja
frecuencia definen la variabilidad genética y pueden brindar ventajas adaptativas a las
poblaciones, por lo que son, en ultima instancia, el foco principal de los esfuerzos de

conservacion.

Parentesco

Una estrategia para mitigar los efectos de la endogamia en poblaciones cerradas
como las de BCU es analizar el parentesco de los individuos y dirigir los cruzamientos
para maximizar la heterocigosidad. El coeficiente de parentesco es la probabilidad de
gue dos alelos tomados de dos individuos diferentes sean idénticos por ascendencia,
y se relaciona directamente con el coeficiente de endogamia, dado que el coeficiente
de parentesco de dos individuos serd el coeficiente de endogamia de su descendencia
(Blasco, 2021). En poblaciones naturales o de las cuales no se tienen registros de pedi-
gri se puede estimar el parentesco con fidelidad a partir del andlisis de SNP. VanRaden
(2008) propone un método para calcular el parentesco basado en una matriz M de
conteo del efecto génico de cada marcador y la matriz P de frecuencias del alelo mi-
nimo de cada locus de la generacion inicial, previo a la seleccidn. De sustraer P a M se
obtiene la matriz Z de efectos de los genotipos centrados (E (Z)=0). Al sustraer P pon-
deramos la presencia de alelos raros, que tendran un aporte mayor al parentesco si
estan en homocigosis. La matriz de relacion gendmica G (andloga a la matriz de paren-
tesco numérico basada en pedigries) se obtiene del producto de la matriz Z por su
transpuesta, dividida la sumatoria de las frecuencias de heterocigotas esperadas por

locus:

C= Z-7
2, pi(1—pp)

donde Z = M-P es la matriz de genotipos centrados, Z’ es la transpuesta de Z, M es la
matriz de genotipos original, P es la matriz de frecuencias alélicas esperadas, y pi es la
frecuencia alélica minima del i-ésimo SNP. Los elementos de la diagonal de la matriz G

son un indicador de la homocigosidad de los individuos.
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Series de Homocigosidad

Las series de homocigosidad (ROH, por sus siglas en inglés) son regiones continuas
de SNP en homocigosis generadas por autocigosis. Ocurren cuando un individuo he-
reda el mismo haplotipo de sus dos padres (Gibson et al., 2006; Kirin et al., 2010). En
general, debido al efecto fundador, las poblaciones recientes tendran ROH largos, que
se iran acortando con el paso de las generaciones por efecto de la mutacién y la re-
combinacién (Howrigan et al., 2011; Purfield et al., 2012). Cuando las poblaciones se
mantienen cerradas, sin embargo, la endogamia aumenta, la deriva fija alelos y la re-
combinacién no introduce variabilidad, por lo que los ROH tenderan a mantener o au-
mentar su extension y frecuencia. Asi la coleccion de largos de ROH en una poblacién
nos permite detectar eventos de coascendencia antiguos y recientes, y estimar la en-
dogamia en términos de la historia de la poblacidn (Ferencakovic et al., 2012). El largo
esperado de un segmento autocigota sigue una distribucién exponencial con una me-
dia de %4*1/g Morgans (M), siendo g el nimero de generaciones desde el ancestro co-
mun, entonces el largo de un segmento autocigota de la descendencia de dos herma-
nos serd 25 cM (%* (1/g=2)), si el ancestro esta a 50 generaciones entonces el largo
esperado sera 1 cM. Se suele asumir que 1 cM es equivalente a 1 Mb, pero se trata de
un valor subjetivo a la especie y el cromosoma, y en particular para los autosomas de
ganado bovino se determind una relacidon mas precisa de 1 cM = 1,28 Mb, es decir
largos de 13,0, 7,8 y 3,9 Mb para segmentos autocigotas generados hace tres, cincoy
10 generaciones atras, respectivamente (Arias et al., 2009; Ferencakovi¢ et al., 2012;

Howrigan et al., 2011).

Los ROH son una herramienta fundamental para la conservacién de la diversidad
genética de las razas de ganado, para manejar la endogamia y para estudiar pequenas
poblaciones candidatas a ser reservas genéticas. Pueden ser utilizados como estima-
dores de la endogamia ya que son segmentos idénticos por ascendencia, es decir au-
tocigotas (Broman y Weber, 1999; Keller et al., 2011). Son mas precisos que los regis-
tros de pedigri porque no son una prediccion estadistica sino una observacién medible
de la autocigosis (Ferencakovic¢ et al., 2013), incorporan los efectos de la recombina-
cién y pueden evaluarse en distintas zonas del genoma (por ejemplo estimar la endo-

gamia en cada cromosoma). No necesitan de la historia del individuo, permiten detec-
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tar huellas de seleccidn y sirven para estudiar la depresion por endogamia, ya que pue-
den incluir genes asociados a enfermedades y patologias congénitas. Mediante su es-
tudio pueden identificar los animales mas autocigotas para evitar cruzarlos (Mastran-
gelo et al., 2016), o cruzarlos con animales que tengan otros haplotipos en homocigo-
sis, generando un aumento inmediato de la heterocigosis y posibilidad de recombina-

ciones que rompan ROH largos y generen variabilidad genética.

Los ROH han sido ampliamente usados en manejo y conservacién de bovinos, y uno
de los problemas mas frecuentes a la hora de analizar y comparar los estudios es la
falta de unidad de criterio al momento de configurar los parametros de deteccidn,
como ser el desequilibrio de ligamiento, la frecuencia alélica minima y la heterocigosis
permitida (Meyermans et al., 2020; Peripolli et al., 2017). El chip elegido también
puede condicionar la deteccién de ROH; los de densidad media son eficientes para de-
tectar los ROH de mds de 5 Mb (autocigosis media y reciente), pero fallan en detectar
ROH mas cortos (autocigosis antigua, Ferencakovic¢ et al., 2012). En general se consi-
dera que los loci en desequilibrio de ligamiento deben ser filtrados, de forma tal que
no se sobreestime la endogamia. Sin embargo, cuando se trata de los ROH, el liga-
miento es lo que los define vy filtrar los locus ligados puede llevar a una subdeteccion
de los segmentos. También se considera que se debe filtrar por la frecuencia minima
de alelos para evitar errores de genotipado y mutaciones puntuales que interrumpan
los ROH, aunque otros autores alertan que esta practica puede resultar en una reduc-
ciéon de la deteccién de ROH (Ajmone-Marsan et al., 2023; Meyermans et al., 2020).
Asimismo, la configuracion de los parametros a utilizar debe permitir cierto nivel de
heterocigosis (chip y ROH dependiente), debido a que mutaciones y errores de genoti-
pado pueden generar interrupciones que no implican pérdida de autocigosis, y en par-
ticular para los chip de baja cobertura Ferencakovi¢ et al. (2012) sugieren permitir un

SNP heterocigota por ROH.

Coeficientes de Endogamia

El coeficiente de endogamia (F), coeficiente de consanguinidad o indice de fijacion
es un estadistico desarrollado por Wright (1922) para medir el nivel de endogamia de
una poblacidn, es decir el aumento de la homocigosis, definido como probabilidad de

gue los alelos cargados por los gametos que se unen para formar un individuo sean
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idénticos por descendencia. El estadistico fue originalmente descrito a partir de genea-
logias, por lo que se distingue un coeficiente genealdgico y uno molecular, siendo el
ultimo mas elevado porque no distingue los alelos coalescentes de los que son idénti-
cos por azar (Caballero, 2020). Sin embargo, en ausencia de registros genealdgicos,
como es el caso de BCU, o con registros incompletos, los genotipados masivos permi-
ten calcular estimadores de la endogamia de los individuos y su parentesco con buena
precision (Caivio-Nasner et al., 2021; Ferencakovic et al., 2012; Marras et al., 2014). En
general en las especies productivas se busca homogeneidad y pocos individuos son
elegidos como reproductores, por lo que las poblaciones son mas propensas a endo-
gamias elevadas, que pueden llevar a una reduccién del fitness de los individuos, y con
ello una disminucién del rendimiento de la poblacién (Blasco, 2021). Las poblaciones
con alta endogamia son menos diversas y tienen mas probabilidades de que sus indi-

viduos sufran malformaciones y pérdida de fertilidad (Caballero, 2020).

En términos probabilisticos, el coeficiente de endogamia se define como la proba-
bilidad de que los dos alelos de un locus de un individuo sean idénticos por descenden-
cia, es decir que coalescan en el alelo de un ancestro comun (Blasco, 2021; Caballero,
2020; Naya et al., 2024). Es una medida que se relaciona directamente con la pérdida
de heterocigosidad observada en comparacion a la esperada en una poblacién panmi-
ctica:

Hg — Ho

F =
Hg

Las poblaciones naturales no suelen presentar condiciones plenas de panmixia y es
posible en ellas encontrar cierto nivel de estructura de subdivisién en grupos con un
cierto nivel de flujo genético entre ellos (Caballero, 2020). En particular se definen tres
niveles: el individual, el subpoblacional y el global. Wright (1943) desarrolld tres indices
para medir la endogamia en cada uno de estos niveles a partir del nivel de la heteroci-
gosis denominados estadisticos F, que luego Weir y Cockerham (1984) redefinen como

estimadores a partir de la varianza y corrigen para el tamafo muestral (Weir, 2012).

En el nivel individual, la heterocigosis se define como el promedio de la heterocigo-
. 1 wi=n 11 . . .
sis observada (H; = ;Zﬁzrf H,); en el nivel subpoblacional como el promedio de la he-

terocigosis esperada si los apareamientos dentro de la subpoblacién fueran al azar
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(Hg = %Zﬁf{ 2p;q;); y en el nivel global como la heterocigosis dada por las frecuencias

promedio de los alelos, es decir si no existiera una estructura de subpoblaciones (H; =

2pq).

Al existir tres niveles de estructura poblacional, la endogamia puede ser analizada
para cada uno en relacidn al otro. A partir del promedio de heterocigosidades indivi-
duales observadas y las subpoblacionales esperadas, se define el indice de fijacion in-
trapoblacional como:

Hs — H,

Fo=
IS HS

gue es la definicidon del indice de fijacidon descrito mas arriba y puede variar entre -1
(exceso de heterocigotas) y 1 (déficit de heterocigotas), donde un valor de cero indica
gue la poblacidn estd en equilibrio. Luego, el indice de fijacién individual, compara la
heterocigosidad observada promedio con la esperada si no hubiera estructura pobla-
cional, es decir una medida de desviacién de las frecuencias observadas en la poblacién
total respecto de lo que ocurriria en panmixia:

Hr — H,

F.. =
IT HT

Al igual que el Fs, el Firvaria entre -1y 1, siendo el cero el equilibrio, los valores entre
0 y -1 indicadores de un exceso global de heterocigotas y los valores entre 0 y 1 un
exceso global de homocigotas. Si bien Firy Fis se relacionan son independientes, y la
magnitud y signo de uno no es determinante de la magnitud y signo del otro. Final-
mente, de la relacién entre la heterocigosidad esperada para la subpoblacién y la he-
terocigosidad si no hubiera estructura obtenemos el indice de fijacién que la poblacion,
gue es una medida de diferenciacion:

HT - HS
Fop = —/——
H
T
Su valor varia entre 0 y 1, donde valores cercanos a cero indican poca diferenciacion y
valores cercanos a uno indican mucha diferenciacidn. Los tres indices descritos deben

ser considerados al momento de evaluar la estructura de las poblaciones, y de hecho

Wright plantea la siguiente relacion:
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F — (FIT_FIS)
ST (1-Fy)

que también puede representarse como:

(1—=F7)= (1—-Fsr) (1 - Fs)

(Caballero, 2020; Holsinger y Weir, 2009; Naya et al., 2024; Weir y Cockerham, 1984;
Wright, 1943).

Motivacion

El interés en estudiar los bovinos criollos puede resumirse en la gran adaptabilidad
a los medios donde son producidos y/o conservados, debido al largo proceso de natu-
ralizacidn y asilvestramiento que han experimentado. Ademas de la diversidad gené-
tica y fenotipica ya mencionadas, y el valor cultural que representan, el desarrollo de
estas razas principalmente bajo seleccién natural las ha dotado de gran rusticidad y
adaptabilidad, lo que las vuelve herramientas fundamentales para enfrentar los efec-
tos del cambio climatico, cada vez mas frecuentes (Mclntosh et al., 2023). En un con-
texto en el que la mayoria de las razas criollas latinoamericanas no cuentan con infor-
macion sobre su estado de conservacién y cerca de la mitad de las que se tiene infor-
macion estd en peligro de extincién (FAO, 2024), el bovino Criollo Uruguayo cuenta con
informacién generada principalmente a partir de microsatélites y pocos individuos, por
lo que es necesaria la caracterizacidon de una muestra amplia de la poblacién, y el ge-
notipado masivo de SNP es la alternativa mds novedosa, econdmica y efectiva para

lograr este objetivo.

Objetivo general
Caracterizar y evaluar la raza bovina Criollo Uruguayo desde el punto de vista gené-

tico poblacional utilizando un panel de mediana densidad de marcadores polimodrficos

de nucledtido simple (SNP).

Objetivos especificos

1. Determinar la identidad de la raza y su nivel de introgresidn genética.

2. Evaluar parametros de diversidad genética en dos rodeos de bovino Criollo Uru-
guayo.

3. Evaluar parametros de endogamia en dos rodeos de bovino Criollo Uruguayo.
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4. Determinar el parentesco entre pares de individuos.
5. Detectar animales con mestizaje con otras razas.
Hipotesis
La raza bovina Criollo Uruguayo es una raza diferente genéticamente de las razas

bovinas comerciales presentes en nuestro pais.

Tanto la raza en general, como en particular la poblacién de la reserva del Parque
San Miguel, presentan niveles de variabilidad genética media alta y niveles de endoga-

mia bajos.

Materiales y Métodos
Muestreo

Los animales incluidos en este estudio se detallan en la tabla 1. Se seleccionaron
320 individuos de bovino Criollo Uruguayo (BCU), provenientes de dos poblaciones. La
muestra de mayor tamafio consta de 258 animales y proviene de la reserva de la raza
en el Parque Nacional de San Miguel (N = 525 al momento del muestreo). La segunda
muestra se selecciond de la estancia San Joaquin. Esta poblacion fue censada en 2018,
y se extrajo material genético de los 62 individuos fenotipicamente semejantes a BCU.
Con el fin de determinar la identidad genética de BCU fueron muestreados seis anima-
les Hereford y dos Shorthorn de Uruguay, y se descargaron los genotipos de 221 ani-
males de las razas Holstein Friesian, Normando, Hereford, Aberdeen Angus y Short-
horn de la base de datos del proyecto WIDDE (Sempéré et al., 2015), genotipados con
Illumina BovineSNP50 BeadChip. De la misma base de datos se descargaron ademas

los genotipos de 21 animales de la raza Nelore (Bos indicus).

Genotipado y control de calidad

El genotipado se realizé a partir de extraccién de ADN de foliculo piloso. Para el

genotipado de las muestras se utilizé el chip Axiom™ Bovine Genotyping v3 Array

(384HT format) (thermofisher.com), desarrollado a partir de la versidon del genoma bo-

vino Bos Taurus Genome Assembly Bos_taurus_ UMD_3.1.1. El chip BovMDv3 tiene
mas de 63000 SNP espaciados uniformemente por el genoma. La extraccion de ADN y

el genotipado fueron realizados por la empresa Genexa (genexa.com.uy) y por la divi-

sion de técnicas nucleares en alimentacidn y agricultura (FAO/IAEA).
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Tabla 1 Animales incluidos en el estudio. Fueron genotipados 320 bovinos Criollo Uru-
guayo, seis Hereford y dos Shorthorn. La base de datos se completd con genotipos
descargados de la plataforma WIDDE (Sempéré et al., 2015).

Raza y poblacidn Hembras Machos No sexados Total
BCU San Miguel 197 52 9 258
BCU San Joaquin 44 18 - 62

Hereford (UY) - 6 - 6
Shorthorn (UY) 1 1 -

Hereford - - 31 31
Aberdeen Angus - - 62 62
Holstein Friesian - - 63 63

Normando - - 30 30
Shorthorn - - 35 35
Nelore - - 21 21
Total 242 77 251 570

El procesamiento de los datos se realizd con el programa AXIOM Analysis Suite (ver-
sién 5.2.0,65), donde se cargaron los archivos .cel del secuenciador y se extrajeron en
formato .ped/.map. Este formato genera un archivo .map con la posicion de cada loci
en cada cromosoma, y un archivo .ped con los datos de pedigri, fenotipo, sexo de los
individuos y el genotipado, con una fila por individuo con tantas columnas como SNP

analizados.

Los archivos .ped y .map fueron cargados en el programa PLINK versidon 1.9 (Chang
et al., 2015), con el que se realizaron los controles de calidad de los datos siguiendo los
protocolos establecidos en la guia practica de caracterizacién gendmica de recursos

genéticos animales de la FAO (Ajmone-Marsan et al., 2023).

En primer lugar, se evalué la falta de datos para individuos (cantidad de SNP geno-
tipados para un individuo/cantidad total de SNP) y para loci (cantidad de individuos
genotipados para un loci/cantidad de individuos). Para maximizar el nimero de indivi-
duos primero se filtré por loci (--geno 0,05) y luego por individuos (--mind 0,05), des-

cartando los SNP y animales con mas de un 5% de datos faltantes.

Posteriormente se evalud la frecuencia alélica minima (MAF) siguiendo la regla ge-

neral 10/N, siendo N el nimero de individuos (Ajmone-Marsan et al., 2023), por lo que
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se filtraron los loci cuya MAF fuese menor a 3% (--maf 0,03). Finalmente, se excluyeron

los marcadores que no estaban en equilibrio de Hardy Weinberg (p <= 1e-6).

Por dltimo, se eliminaron individuos que presentaran heterocigosidad extrema,
bajo la hipdtesis de que, al tratarse de una poblacién cerrada y grande, y otra con po-
sible hibridacion pero muy pequenfa, los genotipos con elevada heterocigosis pueden
deberse a errores técnicos. Para esto se midid la heterocigosidad y se eliminaron los
individuos que tuvieran un valor superior a tres desvios estandar, siguiendo la reco-
mendacion de FAO para la caracterizacion de razas locales (Ajmone-Marsan et al.,

2023).

Anadlisis de la identidad de BCU

Mediante un script de R de elaboracién propia para compatibilizar los genotipados
descargados de WIDDE y los que realizamos se formaron dos bases de datos: una in-
cluyendo todos los genotipados de Bos taurus y Bos indicus, y otra con todos los geno-
tipados de Bos taurus, seleccionando los SNP que estaban presentes en todos los indi-
viduos para ambos casos. Se calcularon la matriz de disimilitud basada en las frecuen-
cias alélicas (Weir y Goudet, 2017) y el dendrograma correspondiente para cada base
de datos y el analisis de componentes principales con el paquete SNPRelate (Zheng
et al., 2012), de la suite estadistica R (R Core Team, 2023). A partir del dendrograma
de la base de datos de Bos taurus se identificaron genotipos de San Joaquin candidatos
a presentar introgresién genética de razas comerciales y se descartaron para los sub-
siguientes andlisis. Se analizd la estructura genética de Bos taurus con el programa AD-
MIXTURE 1.3 (Alexander et al., 2009), simulando de 1 a 10 poblaciones (K=[1:10]), y se
calculé el indice de fijacidn (Fst) entre las poblaciones de BCU y los genotipos de razas
comerciales con la libreria Hierfstat (Goudet, 2005), implementando los métodos de

Nei (1987), Weir y Cockerham (1984) y Weir y Goudet (2017).

Pardmetros poblacionales

La muestra de la reserva de San Miguel y la de la poblacion de San Joaquin se com-
ponen de individuos de diferentes generaciones. Para reducir el sesgo en los indicado-
res genéticos inducido por el alto grado de parentesco se dividié la muestra en dos

grupos: los animales reproductores al momento de muestreo (196 individuos) y que
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sera la muestra para la estimacion de los parametros poblacionales, y los terneros (no
reproductores al momento de muestreo). Esta decision radica en la necesidad de tener
un conocimiento lo mas certero posible del estado genético de las poblaciones de la
raza al momento de comenzar con los registros, y para planificar los proximos entores

preservando la diversidad.

Desequilibrio de ligamiento

A partir de la base de datos filtrada para la primera generacién se calculd el des-
equilibrio de ligamiento mediante el estadistico r? entre todos los pares de SNP au-
tosdmicos adyacentes (Hill y Robertson, 1968). Las estimaciones se hicieron con el pro-
grama PLINK v1.9 entre cero y una megabase de distancia entre los loci, y se graficé

con el paquete ggplot2 de R (Wickham, 2016).

Tamaiio efectivo poblacional

El tamafio efectivo poblacional histdrico fue estimado con el programa SNeP 1.1
(Barbato et al., 2015). El programa estima el tamafio poblacional histérico a partir de
la relacion entre r? y la tasa de recombinacién (despreciando la tasa de mutacion), in-
firiendo la tasa de recombinacion de la relacidn entre distancias fisicas y genéticas, con
valores de 1Mb=1cM. El Ne actual se estimé por el método de coancestria molecular
(Nomura, 2008) con la implementacion de NeEstimator (Do et al., 2014) del paquete

dartr (Gruber et al., 2018).

Heterocigosidad
Las heterocigocidades observada y esperada de las poblaciones se estimaron me-

diante PLINK 1.9 (--hwe).

Riqueza alélica
La riqueza alélica se estimd mediante el paquete Hierfstat, previa conversién de los

datos mediante el paquete adegenet (Jombart, 2008).

Parentesco
Para evaluar el parentesco en las poblaciones evaluadas se disefié un script en R

(Hugo Naya com. pers) segin el método de frecuencia alélica de VanRaden (2008).
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Series de Homocigosidad

Se elaboré un consenso de la configuracién de los parametros a partir de la biblio-
grafia consultada para calcular las ROH. Se utilizé PLINK 1.9 (--homozyg) con los para-
metros por defecto, pero definiendo una ventana de 100 SNP, un minimo de 20 SNP
por ROH y un mdaximo de un SNP en heterocigosis, de forma tal que podamos capturar

la mayor cantidad de ROH sin sobreestimarlos.

Coeficientes de endogamia

El coeficiente de endogamia de las poblaciones incluidas en este trabajo se estimd
de cuatro formas complementarias: 1) Fis, segun la formula de Weir y Cockerham
(1984) de componentes de varianza, siguiendo los algoritmos de Yang (1998) imple-
mentados por el programa Hierfstat. Este método asume que puede haber varios ni-
veles de estructura poblacional y el estadistico F entre dos de ellos se define como el
cociente de la varianza de cada uno (Weir y Goudet, 2017); 2) Fuowm, basada en el exceso
de marcadores en homocigosis (analogo al Fis), segun la férmula de Keller et al. (2011):

_O0H)—-EH)
HOMI ™ m — E (H))

donde O (H;) es la homocigosidad observada en el j-ésimo individuo, E (H;) = 2 1-2 pi
(1-pi) es la homocigosidad esperada para todos los individuos de la muestra, m es el
numero de SNP y p;j es la frecuencia alélica minima para los SNP i = 1, ..., m. Este valor
fue calculado mediante PLINK 1.9 y promediado para todos los individuos; 3) Ferm, a

partir de la matriz de relacion gendmica implementada seguin VanRaden (2008):
Formj = Gj; — 1

donde Gj representa cada elemento de la diagonal de la matriz G de parentesco; y 4)
Fron, como la proporcién del genoma de cada individuo cubierto por ROH, segun la
formula propuesta por Keller et al. (2011), y revisado por Ferencakovi¢ et al. (2011,

2012, 2013):

X length (ROHy)
FROHj = I
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donde ROH es el k-ésimo ROH del individuo j, L= 3 (Apos) €l largo del genoma cubierto
por SNP, y Apos la diferencia entre las posiciones del ultimo y primer SNP del cromo-
soma i ={1, ..., 29}. Para este coeficiente se calculé la endogamia de todo el conjunto

de ROH y para diferentes categorias de largo, i.e. 1-2, 2-4, 4-8, 8-16, >16 megabases.

Finalmente se analizé la relacién entre todos los coeficientes de endogamia estima-

dos mediante una correlacion utilizando el test de rangos de Spearman (1904).

Resultados y discusion
El presente trabajo realizé una caracterizacion molecular y un analisis poblacional

de las dos poblaciones principales de bovino Criollo Uruguayo, mediante la evaluacion
de 320 ejemplares de BCU y 63000 SNP. Luego del analisis de calidad de los genotipa-
dos, el filtrado por datos faltantes, apartamiento del equilibrio de Hardy Weinberg,
frecuencia alélica minima y heterocigosis extrema, persistieron en el andlisis 298 indi-

viduos y 32047 SNP.

Identidad del bovino Criollo Uruguayo

Los individuos de Bos taurus y Bos indicus se separaron en primer lugar por subes-
pecie, y a un nivel mas profundo por raza (figura 1 y figura suplementaria 1). Las razas
de Bos taurus resultaron monofiléticas y lejanas a Nelore (Bos indicus). Todos los BCU
guedaron incluidos en el grupo de Bos taurus, lo cual indicaria que BCU no tiene intro-
gresion de Bos indicus. En el dendrograma de Bos taurus (figura 2) se puede observar
como la mayoria de los BCU forman un grupo monofilético que nuclea las dos pobla-
ciones y se separa de las razas comerciales con las que fueron comparados. Esto indi-
caria que el BCU se habria mantenido mayormente en aislamiento reproductivo. Tam-
bién se puede observar que los ejemplares de Hereford y Shorthorn de Uruguay son
monofiléticos con los genotipos de referencia de WIDDE, validando lo observado para
BCU. Es notorio cédmo algunos de los ejemplares de San Joaquin quedaron fuera del
grupo monofilético de BCU y se agruparon con otras razas, en particular Normando y
Shorthorn. Debido a que en la estancia San Joaquin se manejan estas razas bovinas, es
probable que se hayan dado episodios de hibridacion entre ellas y BCU. Exceptuando
estos individuos, que fueron excluidos de los subsiguientes analisis, BCU es un grupo
monofilético, diferenciable genéticamente de las razas comerciales mds comunes en

nuestro pais.
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Figura 1 Dendrograma de BCU con razas comerciales de Bos taurus y Bos indicus. Las razas se
agruparon por subespecie, y BCU se agrupd con las razas taurinas. Tanto los ejemplares de
Shorthorn como los de Hereford genotipados en este estudio fueron monofiléticos con los
ejemplares de dichas razas descargados de la base de datos WIDDE. ANG: Aberdeen Angus,
Hereford: Hereford de Uruguay, HFD: Hereford de WIDDE, HOL: Holstein Friesian, NEL: Nelore,
NOR: Normando, San_Joaquin: BCU de San Joaquin, San_Miguel: BCU de San Miguel, SHO:
Shorthorn de WIDDE, Shorthorn: Shorthorn de Uruguay.

Del andlisis de componentes principales (figura 3 y figura suplementaria 2) se ob-
serva que los BCU forman un grupo definido, separado de las razas comerciales por el
primer eje de coordenadas, que resume el 5,90% de la variabilidad, mientras que el
segundo eje, que resume el 3,79% de la variabilidad, separa las razas comerciales entre

lecheras y cérnicas.

En cuanto al analisis de composicidn genética de Bos taurus (figura 4) se esperaba
la formacién de seis grupos, uno por cada una de las razas implicadas. Se aprecia que
la poblacién de San Miguel tiene una marcada identidad genética desde K=2 que la
separa de las razas comerciales tempranamente, y que se mantiene incluso frente al
aumento ficticio de grupos; los componentes genéticos de San Miguel son exclusivos
de la poblacién en todos los niveles simulados. Por su parte, la poblacion de San Joa-
quin, si bien se logra identificar con K=2, presentd una composicién mixta, con elemen-
tos de las razas comerciales evaluadas en menor medida, y de BCU como componente

principal. Del aumento de los grupos simulados se visualiza que la poblacién de San
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Figura 2 Dendrograma de Bos taurus. BCU se presenta monofilético. Se observa ademas que
algunos individuos de la poblacidn San Joaquin se agrupan con Shorthorn y otros quedan como
hermanos del nodo que contiene Aberdeen Angus, Normando, Shorthorn y BCU, probable-
mente debido al manejo mixto que lleva adelante la Estancia. Los ejemplares de Shorthorny
Hereford de Uruguay se agruparon con los genotipos respectivos de WIDDE. Cddigos por raza
como en la figura 1.
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Figura 3 PCA de Bos taurus. BCU se separa de las razas comerciales por la primera componente
(6,62%, eje de coordenadas), mientras que las razas comerciales se separan por la segunda
componente (3,54%, eje de abscisas). Las poblaciones de Hereford y Shorthorn de Uruguay
(azuly marrén) se agrupan con los genotipos respectivos de WIDDE, validando el agrupamiento
de los BCU. Cédigos por raza como en la figura 1.
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Angus Hereford Holstein Normando Criollo SJ Criollo San Miguel Shorthorn

Figura 4 Composicion genética de Bos taurus, de k=2 a k=7. Se puede identificar a BCU como
una raza independiente y distinta de las demds a partir de k=2. El rodeo de San Miguel se
muestra sin introgresidn genética de otras razas, San Joaquin evidencia introgresion genética
de otras razas en todos los niveles de estructuracién simulados, fundamentalmente de Here-

ford (incluso habiendo eliminado los animales hibridos detectados en analisis previos).

Joaquin es mas abierta que la de San Miguel, con cierto nivel de introgresién de la raza
Hereford!. En K=6 es donde esta conclusion es mas evidente, observandose que el
grupo de San Joaquin presenta componentes de BCU y Hereford; a partir de este punto
el aumento de K simulados evidencia la variabilidad genética presente en la reserva de
San Miguel.

En cuanto al Fst entre BCU y las razas comerciales (tabla 2) todas las razas taurinas

se diferenciaron entre si en magnitud equivalente y la menor distancia se registrd entre

Tabla 2 Fst (Weir y Goudet, 2017) pareado entre Bovino Criollo Uruguayo (BCU) y las
razas comerciales, SJ: San Joaquin, SM: San Miguel, ANG:Aberdeen Angus, HFD: He-
reford, HOL: Holando, NOR: Normando, SHO: Shorthorn, NEL: Nelore

BCU SM ANG HFD HOL NOR SHO NEL

BCUSJ 0,08 0,14 0,15 0,13 0,14 0,16 0,37
BCU SM 0,12 0,14 0,11 0,12 0,14 0,37
ANG 0,15 0,13 0,13 0,13 0,39
HFD 0,15 0,15 0,18 0,38
HOL 0,11 0,15 0,37
NOR 0,16 0,39
SHO 0,42

L Esto se debe a que no se incluyeron en este analisis los individuos con mayor introgresion genética, de
lo contrario también se observaria introgresion con Normando y Shorthorn.
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las poblaciones de Criollo Uruguayo, lo que aporta evidencia a su identidad racial inde-
pendiente. La mayor distancia fue entre las razas taurinas y Nelore, que se explica por
tratarse de subespecies diferentes. Las diferencias en el valor de las poblaciones de
BCU versus las razas taurinas pueden explicarse por la diferencia en el tamafo mues-
tral. Los tres métodos tuvieron una alta correlacién (Spearman p=1) (tablas suplemen-

tarias 1y 2).

Los analisis permitieron separar a BCU de otras razas bovinas, pero también permi-
tieron distinguir entre las poblaciones y detectar introgresion de otras razas. En la fi-

gura 3 se aprecia que BCU tienen una mayor variabilidad genética, evidenciada en una

distribucién mdas amplia sobre el primer eje que las razas comerciales, lo que es con-
gruente con los reportes anteriores de la raza (Armstrong et al., 2013; Postiglioni et al.,
2002). La mayor compactacion que presentan los genotipos de la poblacidon de San
Miguel respecto de la de San Joaquin refuerza la hipétesis de Armstrong et al. (2013)
de que San Miguel se ha mantenido en aislamiento reproductivo, mientras que San
Joaquin puede haber tenido episodios de introgresion con otras razas que se manejan
en el establecimiento. Es interesante como los BCU, que nunca sufrieron seleccién ha-
cia un propdsito productivo en particular (Armstrong et al., 2011, 2021) se ubican en
una posicidon media respecto al segundo eje, entre las razas carnicas y lecheras. Posti-
glioni et al. (2002) observaron mediante RAPD que BCU presento patrones de amplifi-
cacién gendmica caracteristicos, diferenciables de Holstein Friesian y de Hereford. Por
su parte Delgado et al. (2011) encontraron importantes diferencias entre 26 razas crio-
llas americanas, incluyendo BCU, suficientes para que sean consideradas razas diferen-
tes. En particular, BCU permanecié como grupo aislado cuando la muestra de pobla-
ciones se divididé en 21 grupos, y permanecioé junto con Criollo Argentino y Criollo Pa-
tagdnico cuando la muestra se dividid en siete grupos; coincidentemente estas tres
razas conforman el limite sur de la distribucion de los bovinos criollos, siendo ésta la
causa de que permanezcan mas alejados genéticamente del resto. Martinez et al.
(2012), ampliaron el estudio a 81 razas, incluyendo razas locales africanas y europeas
y observaron que BCU y sus pares argentinos se mantuvieron homogéneos a medida
gue aumentaba el nimero de grupos en que se dividia la muestra de poblaciones. Tra-

bajos posteriores han confirmado la unicidad de BCU como raza, pese a su cercania
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con las razas americanas, especialmente con Criollo Argentino (Ginja et al., 2019; Mar-
cuzzi et al., 2024; Raschia y Poli, 2021). Del analisis de nuestros resultados y la compa-
racion con los estudios previos se sugiere que BCU seria una raza con identidad propia
gue se diferencia de otras razas criollas americanas y de las razas comerciales presen-

tes en el pais.

Pardmetros poblacionales de BCU

Este estudio evalud diferentes parametros poblacionales a partir de la frecuencia
alélica de marcadores SNP. Es la primera vez que se evalla una muestra tan grande de
la reserva de San Miguel con esta metodologia, ampliando nuestro conocimiento de la
diversidad genética del BCU, y complementando los estudios previos realizados con
marcadores polimorficos seleccionados de la lista de SSR de FAO para la caracteriza-
cidon de razas bovinas. Los resultados obtenidos en este estudio con SNP coinciden con

los obtenidos previamente con microsatélites en BCU, y la relacién entre los resultados

Tabla 3 Parametros poblacionales por poblacidn de BCU: r2: coeficiente de desequi-
librio de ligamiento, Ho: heterocigosis observada, He: heterocigosis esperada, AR: ri-
gueza alélica

Parametros San Miguel San Joaquin
r2 0,1460+3,92E-04 0,1677+4,11E-04
Ho 0,3410+8,68E-04 0,3444+9,73E-04
He 0,3345+8,35E-04 0,3310+8,37E-04
AR 1,9440+8,52E-04 1,960049,14E-04

obtenidos con estos marcadores van en linea con los obtenidos por otros autores en
diversas razas locales europeas, indigenas africanas y criollas americanas utilizando

marcadores de similares caracteristicas.

Desequilibrio de ligamiento

El coeficiente de desequilibrio de ligamiento r? promedio fue 0,146 para San Miguel
y 0,168 para San Joaquin (tabla 3). En ambas poblaciones el decaimiento del r? alcanza
la media a las 180 kb aproximadamente, pero se da de forma mds abrupta en la mues-

tra de San Miguel (figura 5).

35



05
Poblacion
0.4 San Joaquin
San Miguel
)
H
E 03
e
o
@
024
0.1
0 100 200 300 400 500 600 700 80D 800 1000

Distancia (kb)
Figura 5 Decaimiento del desequilibrio de ligamiento de los loci en funcidon de la distancia entre
ellos hasta 1Mb, las lineas discontinuas representan la media del desequilibrio de ligamiento
para cada poblacién. La poblacidon de San Miguel presentd un decaimiento mas abrupto del
ligamiento en funcién de la distancia.

Caivio-Nasner et al. (2021) reportaron para el Blanco Orejinegro colombiano un des-
equilibrio de ligamiento promedio de 0,210, y con un decaimiento menos abrupto que
en BCU. Valores similares se reportaron para Blanco Orejinegro colombiano y Romosi-
nuano (Bejarano et al. (2018), y Kim et al. (2018) encontraron valores similares a las
razas colombianas en tres razas locales de Corea, mientras que Mastrangelo et al.
(2016) encontraron valores cercanos a los que reportamos en este estudio en cuatro
razas locales italianas. El rdpido descenso del desequilibrio de ligamiento en las pobla-
ciones de BCU es alentador porque implicaria que la raza conserva un buen nivel de

variabilidad.

Tamaiio efectivo poblacional

El tamafio efectivo actual de la poblacién de San Miguel es de 64,2 individuos para
la muestra evaluada (MAF=0,03), y es cercano al doble del tamafio de la poblacién ori-
ginal real, mientras que en la poblacion de San Joaquin el tamafio efectivo es equiva-
lente al tamafio de la muestra depurada (24,5, MAF=0,03) (tabla 4). En ambas pobla-
ciones de BCU se observa un decaimiento en el tamafio efectivo poblacional con el

paso de las generaciones (figura 6). Se puede observar que hace 90 afios o 20 genera-
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ciones, asumiendo un intervalo generacional de 4 a 5 afos, el tamano efectivo pobla-
cional estimado era de 120 individuos aproximadamente. Dado que en la realidad la
poblacién fundacional constaba de sdélo 35 individuos c. 1930 (Armstrong, 2004) los

resultados indicarian una alta diversidad genética en la poblacién fundacional.

Tabla 4 Tamafio efectivo poblacional actual, estimado a partir de la seleccién de indi-
viduos parentales de las poblaciones de BCU, basado en el desequilibrio de ligamiento
usando diferentes umbrales de frecuencia alélica minima. Rango entre paréntesis.

Poblacidn MAF 0,05 MAF 0,03 MAF 0,01 MAF O
San Miguel 63,2 (55,9-71,8) 64,2 (56,8-72,8) 65,6 (58,0-74,4) 66,8 (59,2-75,7)
SanJoaquin 24,0 (16,5-38,9) 24,5(16,8-39,7) 25,5(17,7-40,7) 25,5(17,7-40,7)

El tamafio efectivo poblacional estimado a nivel molecular es una representacién
de la variabilidad genética de una poblacién a partir de una muestra que puede ser
mas 0 menos representativa, en tanto logre capturar dicha variabilidad. En Blanco Ore-
jinegro colombiano, se reporté un tamafio efectivo de 123 individuos a partir de una
muestra de 419 individuos de varias poblaciones, que representd una reversién en la
tendencia histdrica decreciente en los ultimos afios, producto del crecimiento de las
poblaciones (Caivio-Nasner et al., 2021). Un trabajo reciente en nueve razas de bovinos
criollos de Sudamérica (entre las cuales se incluyd una muestra de 14 individuos de San
Miguel) revelé tamafos poblacionales entre 4,8 y 58. BCU obtuvo un tamaio pobla-
cional de 13,8, superior al Criollo Argentino, que tuvo un tamarfio efectivo de 9,6 en
una muestra de 192 individuos (Marcuzzi et al., 2024). Es importante entonces que la
muestra sea lo suficientemente grande para poder estimar el tamafio efectivo de la
poblacidén, ya que en poblaciones muy variables una muestra pequefia puede ser insu-
ficiente para capturar la variabilidad. También es importante que los individuos mues-
treados sean independientes, es decir evitar muestrear en nucleos familiares. En los
estudios preliminares de este trabajo analizamos el tamano efectivo de la muestra in-
cluyendo las dos generaciones, obteniendo para San Miguel (N=251) un valor de 57,7
y de 26,5 para San Joaquin (N=47) (datos no mostrados). Una estrategia factible es el
continuo monitoreo de las poblaciones, con muestreos que permitan ampliar mues-
treos anteriores, e integrar esta informacidn con los registros genealdgicos disponi-

bles.
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Figura 6 Tamafio efectivo poblacional histdrico de las dos poblaciones de BCU. Las lineas dis-

continuas indican el tamafio efectivo poblacional actual. Los ejes fueron transformados loga-
ritmicamente para dar mads definicidn a las generaciones mas recientes sin perder la informa-
cion de la simulacién completa; la generacidon mds reciente simulada es hace ocho generacio-
nes.

Heterocigosidad

Las heterocigosidades observada y esperada fueron respectivamente 0,341y 0,335
para San Miguel y 0,344 y 0,331 para San Joaquin, lo que indicaria que las poblaciones
tienen una variabilidad media a alta, considerando que la estimacién a partir de mar-
cadores bialélicos (tabla 3). Estudios previos de esta raza, en particular de la poblacion
de San Miguel, analizaron diversos marcadores moleculares multialélicos, que son mas
polimdrficos que los SNP y registran mayores niveles de heterocigosidad. Postiglioni et
al. (2002) encontré una heterocigosidad de 0,800 para dos microsatélites altamente
polimérficos (CYP21, BM2113). Delgado et al. (2011) utilizd 19 microsatélites, obte-
niendo una heterocigosidad de 0,670, igual a la reportada por Armstrong et al. (2013),
y similar a la de otras razas criollas americanas analizadas en el mismo estudio y por
Martinez et al. (2012). Por su parte, Ginja et al. (2019) encontraron en BCU una hete-
rocigosidad observada y esperada de 0,670 y 0,749, respectivamente, siendo 0,809 la
heterocigosidad media para las 39 razas criollas que analizaron, que a su vez es seme-
jante a la heterocigosidad que reportan para razas ibéricas (0,772), britanicas (0,755)

y continentales europeas (0,758).
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En trabajos con marcadores bialélicos de BCU asociados a calidad de carne y leche
se observaron heterocigosidades de 0,311 y 0,322, muy préximos a los encontrados en
este estudio (Armstrong et al., 2011; Rincdn et al., 2006). Nuestros resultados de he-
terocigosis observada y esperada estimadas mediante SNP coinciden con los reporta-
dos por Marcuzzi et al. (2024) y se asemejan a los obtenidos para el bovino Marem-
mano italiano (Ho = 0,274, He = 0,261; Biscarini et al., 2020), para el bovino Gris Hun-
garo (Ho = 0,427, He = 0,372; Zsolnai et al., 2020), y para otras razas locales europeas
(Orozco-terWengel et al., 2015; Senczuk et al., 2021). En relacién a otros criollos sud-
americanos, nuestros resultados se aproximan a los encontrados para el Toro de Pelea
de Arequipa (Peru) de Ho = 0,420 y He = 0,410 (Corredor et al., 2023) y para el Blanco
Orejinegro Colombiano de Ho = 0,400 y He = 0,410, para el que se habian reportado
valores de 0,700 de heterocigosidad esperada empleando microsatélites (Valderrama
Llanos et al., 2021). Lirén et al. (2002) reportd, con marcadores bialélicos (equiparables
a los SNP), valores de heterocigosis esperada de 0,342, 0,315, 0,308 y 0,300 para las
razas bolivianas Saavedrefio, Chaquefio Boliviano, Yacumeiio y Chusco, respectiva-
mente, y de 0,356 para el Criollo Argentino y 0,202 para el Criollo Patagdnico, que fue-
ran identificadas como las mds cercanas al BCU (Delgado et al., 2011; Ginja et al., 2019;
Marcuzzi et al., 2024; Martinez et al., 2012; Raschia y Poli, 2021). Los valores de hete-
rocigosis reportados con microsatélites polimdrficos para estas razas también son si-
milares a los encontrados en BCU, Criollo Argentino Patagdnico y Blanco Orejinegro

Colombiano (Lirén et al., 2006; R. D. Martinez et al., 2005).

Riqueza alélica

La riqueza alélica fue 1,944 para San Miguel y 1,960 para San Joaquin (tabla 3), muy
préximo al maximo posible para loci bialélicos, demostrando que ambas poblaciones
tienen gran variabilidad y posibilidades de adaptacién. Estudios de variabilidad gené-
tica de razas nativas conducidos en Sudafrica y Etiopia encontraron valores de riqueza
alélica inferiores a los reportados en este estudio. Makina et al. (2014) reporta, en tres
razas nativas y una local sudafricanas, un rango de riqueza alélica entre 1,730y 1,880,
mientras que para seis razas nativas etiopes, Meseret et al. (2020) reporta un rango de
1,837 a 1,879, que se interpretan como variabilidades intermedias. En particular en las

razas etiopes se ha reportado una pérdida general de la diversidad genética (entendida
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como heterocigosis) debido al aumento de la endogamia por los cruzamientos no con-
trolados y por la fuerte presién selectiva que impone el clima del pais africano (Hunde
y Tadese, 2020), y es lo que ha impulsado programas de cria y manejo que permitan

aumentar los niveles de heterocigosis en las poblaciones.

Parentesco

A partir de los individuos identificados como puros en el dendrograma de la figura
2 del grupo de animales reproductores al momento del muestreo, se calculd el indice
de parentesco y las relaciones entre individuos para las dos poblaciones de BCU anali-
zadas. En la figura 7 se observan los dendrogramas intrapoblacionales y mapas de calor

del parentesco para San Miguel y San Joaquin segln el método de VanRaden (2008).

Se puede apreciar que en general las poblaciones presentan un bajo nivel de paren-
tesco, aunque se distinguen grupos de individuos mds emparentados, que interpreta-
mos como linajes familiares dentro de los rodeos. Especificamente, en San Joaquin se
pueden identificar claramente dos linajes, mientras que en San Miguel se separan
prontamente tres linajes, mientras que el resto de los individuos se agrupan en dos
grupos con relativamente la misma afinidad. Esto tiene que ver con el manejo de las
poblaciones y su historia: San Joaquin es un establecimiento ganadero productivo en
donde los individuos de las nuevas generaciones se destinan mayormente a frigorifico,
por lo que las generaciones se solapan menos. En tanto, San Miguel es manejado como
un rodeo de conservacion, aunque no se llevan registros de pedigri, por lo que puede
gue se hayan incluido pares progenitor-progenie en la muestra que lleven a sobreesti-
mar el parentesco y la endogamia y subestimar el tamafio efectivo poblacional. Ade-
mas, la poblacidon de San Miguel es una reserva que ha permanecido cerrada por 90
anos, con lo que es mas probable que tengamos mayor parentesco, mas si considera-

mos que la poblacidn se origind a partir de 35 individuos, y hoy supera los 500.
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Figura 7 Dendrograma y mapa de calor de la relacidn de parentesco entre los individuos repro-

ductores al momento de muestreo de las poblaciones de San Miguel (izquierda) y San Joaquin
(derecha). Se observan cinco linajes en San Miguel y dos en San Joaquin.

Series de homocigosidad

Se detectaron un total de 1176 ROH en la poblacién de San Miguel y 153 en la de San
Joaquin, en promedio 7,34 y 7,65 ROH por individuo, respectivamente (tabla 5). En
ambos casos la mayor acumulacién de ROH se dio en la categoria 4-8 Mb (46,55% y
39,22%, San Miguel y San Joaquin, respectivamente), correspondientes a ancestros co-
munes hace ocho a 16 generaciones, que, considerando un intervalo generacional de
cinco afios para los bovinos, equivalen a 40 y 80 afios, coincidente con las fechas de

fundacion de las poblaciones. Los siguientes ROH mas frecuentes fueron los de ocho a

Tabla 5 Conteo y porcentaje de ROH por categoria de largo. NROH: nimero de ROH

San Miguel San Joaquin
NROH % NROH %

1-2 46 3,69 7 4,58
2-4 137 10,98 24 15,69
4-8 581 46,55 60 39,22
8-16 288 23,08 52 33,99
16< 124 9,94 10 6,54
total 1176 100 153 100
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16 Mb (23,08% y 33,99%) que corresponden a cuatro a ocho generaciones, o 20 a 40

afios (figura 8 y figura suplementaria 3).

El analisis de los ROH es util para inferir la historia evolutiva de las poblaciones, ya
que su largo esta directamente relacionado con la autocigosis que presentan, pero
existe una gran heterodoxia en cdmo determinar los parametros para la deteccion.
Mastrangelo et al. (2016) encontraron que en 4 razas lecheras locales italianas el ta-
mafno mas frecuente era de 4Mb a 8Mb, con promedio de ROH por animal entre 7,15
y 11,03. Por otro lado, en Maremmana se reporté mayor frecuencia de ROH entre 2Mb
y 4Mb, y un promedio de 22,27 ROH por individuo (Biscarini et al., 2020). En el Blanco
Orejinegro el grupo con mas ROH fue el de 4Mb a 8Mb al igual que en BCU, pero con

18,35 ROH por individuo como promedio (Caivio-Nasner et al., 2021). Los distintos au-
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600 San Joaquin

| |I
0 -I I

(1,2] (241 (48] (8,16] (16,Inf] 1,21 (241 (48  (816] (16,Inf]
Categorias de largo (Mb)

&
o
S

Numero de RoHs

Figura 8 Distribucion de los ROH por poblacién para cada categoria de largo definida. Las cate-
gorias con mayor abundancia fueron 4-8 y 8-16.

tores que han abordado este tema han encontrado diferencias en la frecuencia de lar-
gos de la coleccion de ROH en distintas razas, tanto en razas comerciales como en razas
locales vy criollas (Biscarini et al., 2020; Caivio-Nasner et al., 2021; S. Kim et al., 2018;
Marcuzzi et al., 2024; Mastrangelo et al., 2016; Nishio et al., 2023; Purfield et al., 2012;

Upadhyay et al., 2019), que genera una mala estimacion de los estadisticos poblacio-
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nales relacionados a las series de homocigosidad. Ferencakovic¢ et al. (2013) observa-
ron que el genotipado también puede influir en la deteccién de los ROH, ya que los
chips de cobertura baja y media, como el que usamos en este trabajo, pueden subes-
timar ROH con largos menores a 4Mb. Esto se suma a la ya detectada falta de unifor-
midad analitica para la deteccién de los ROH (Meyermans et al., 2020; Peripolli et al.,
2017), por lo que es necesario que se establezca un criterio Unico para la utilizacién de
esta herramienta en la caracterizacion de las poblaciones para que los trabajos sean
mas comparables entre ellos, con especial énfasis en la caracterizacion de poblaciones

candidatas para los programas de conservacion.

Es esperable que, debido al desequilibrio de ligamiento, la tasa de recombinacion vy la
diferencia en el nivel de conservacion a lo largo del genoma, la distribucién de los ROH
no sea equitativa en los cromosomas. Los cromosomas autosémicos de Bos taurus son
acrocéntricos y difieren en largo, siendo el mds largo BTA1 y el mas corto BTA29 (Me-
lander, 1959), por lo que es de esperar que en los mds largos encontremos mayor can-
tidad de ROH y con largos superiores (Caivio-Nasner et al., 2021; Mastrangelo et al.,
2016). En ambas poblaciones de BCU, el cromosoma BTA1 fue el que presentd mayor
cantidad de ROH (111 para San Miguel y 11 para San Joaquin), seguido de BTA6 en San
Miguel (100) y de BTA2, BTA11, BTA10 y BTA25 en San Joaquin (10), en tanto el cro-
mosoma con menor numero de ROH en San Miguel fue BTA28 (8) y en San Joaquin
BTA12, BTA22, BTA27 y BTA28 (1), con la salvedad de que no se detectaron ROH en los
cromosomas BTA26 y BTA29 de esta poblacion (tabla 6). En Blanco Orejinegro, Caivio-
Nasner et al. (2021) también determinaron la mayor cantidad de ROH en el cromosoma
BTA1. Lo mismo se encontrd para el Holstein italiano (Mastrangelo et al., 2016), para
Angus, Holstein y Simmental (Purfield et al., 2012) y para Japonés Negro (Nishio et al.,
2023). A diferencia de los estudios recién mencionados, que encontraron los ROH mas
largos en BTAS, en el presente estudio se encontré que BTA6 fue el cromosoma con
mayor cantidad de ROH largos (de mdas de 16Mb), siendo el que tuvo el mayor largo
promedio en San Joaquin, mientras que en San Miguel el mayor largo promedio de

ROH fue para BTA21.

Tabla 6 Detalle de los ROH por autosoma para las poblaciones de BCU.
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Cro- Largo ROH Promedio Cober- Largo de Dens'idad pro-

mo- FROH tota- ROH por cro- turapro- ROH pro- medio de SNP

soma (MB) les mosoma medio medio por ROH

SAN MIGUEL
1 0,06 158,12 93 1,39 6,24 7,37 34,58
2 0,07 136,46 44 1,16 7,24 8,68 39,80
3 0,08 120,90 48 1,04 8,01 9,46 42,46
4 0,07 120,42 30 1,03 6,70 7,92 23,03
5 0,04 121,08 11 1,00 4,01 4,86 38,03
6 0,11 119,19 91 1,18 11,25 12,20 28,43
7 0,06 112,38 27 1,00 6,08 6,84 46,41
8 0,08 112,91 11 1,00 8,28 9,35 47,76
9 0,07 105,46 16 1,00 7,47 7,88 38,93
10 0,10 103,50 66 1,20 10,18 8,82 46,23
11 0,08 107,14 48 1,09 8,24 8,19 44,44
12 0,06 90,91 11 1,00 6,10 5,54 47,78
13 0,13 83,62 37 1,24 12,81 8,87 46,20
14 0,09 83,13 29 1,04 9,43 7,70 41,28
15 0,10 84,65 37 1,00 10,23 8,66 41,70
16 0,14 81,25 62 1,17 13,80 10,05 43,29
17 0,10 74,88 31 1,11 10,23 7,32 43,83
18 0,13 65,40 42 1,11 12,60 7,56 40,51
19 0,14 62,48 90 1,29 13,60 6,68 37,70
20 0,16 71,34 48 1,20 16,47 9,96 44,06
21 0,22 70,38 95 1,16 21,77 13,60 32,96
22 0,10 61,16 19 1,00 9,67 5,91 47,28
23 0,17 52,31 35 1,13 17,25 8,22 42,74
24 0,12 62,10 26 1,13 11,80 6,52 43,97
25 0,27 42,80 91 1,32 27,46 9,03 45,50
26 0,14 50,81 1,00 13,68 6,95 46,10
27 0,12 45,34 1,00 11,74 5,32 46,78
28 0,15 46,18 1,00 14,90 6,88 48,04
29 0,15 51,04 19 1,06 14,85 7,12 45,72
SAN JOAQUIN

1 0,08 158,12 11 1,57 7,85 9,60 34,82
2 0,08 136,46 10 1,43 8,01 7,35 38,64
3 0,06 120,90 2 1,00 6,01 7,27 48,12
4 0,04 120,42 5 1,25 4,12 3,61 9,16
5 0,02 121,08 2 1,00 2,07 2,51 24,37
6 0,12 119,19 7 1,00 11,60 13,83 26,83
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0,06 112,38 8 1,14 5,71 6,02 46,59

0,07 112,91 3 1,00 7,38 8,34 45,53
9 0,07 105,46 4 1,00 7,03 7,42 41,03
10 0,08 103,50 2 1,00 7,83 8,10 47,59
11 0,10 107,14 10 1,11 9,71 9,78 43,71
12 0,07 90,91 1 1,00 6,86 6,24 47,98
13 0,11 83,62 7 1,17 11,49 8,49 46,51
14 0,09 83,13 2 1,00 9,09 7,55 36,14
15 0,11 84,65 3 1,00 10,70 9,06 36,24
16 0,16 81,25 6 1,20 16,42 10,87 44,73
17 0,19 74,88 7 1,40 18,54 11,65 46,13
18 0,15 65,40 9 1,13 14,83 8,86 44,85
19 0,14 62,48 7 1,00 13,90 8,69 38,07
20 0,09 71,34 10 1,00 9,12 6,51 41,91
21 0,11 70,38 9 1,13 11,37 7,27 25,69
22 0,16 61,16 1 1,00 15,50 9,48 48,37
23 0,11 52,31 9 1,13 10,71 511 40,42
24 0,14 62,10 6 1,00 13,55 8,42 47,58
25 0,29 42,80 10 1,11 29,47 10,85 43,92
26 - 50,81 - - - - -
27 0,12 45,34 1 1,00 11,89 5,39 45,30
28 0,05 46,18 1 1,00 4,77 2,20 42,33

29 - 51,04 - - - - -

La cobertura de los ROH estara entonces determinada por su largo y su frecuencia
en el genoma, y es una medida directa de la endogamia, ya que se define como el
porcentaje del cromosoma (cubierto por SNP) que cubren los ROH, que es justamente
la definicion de Fron. La cobertura fue muy variada para ambas poblaciones, variando
entre 4,01% (BTAS5) y 27,46% (BTA25) para San Miguel y 2,07% (BTA5) y 29,47%
(BTA25) para San Joaquin (tabla 6, figura 9).
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Figura 9 Conteo de ROH por poblacién y por cromosoma. En cian se observa el conteo para

San Miguel, mientras que en rosa se muestra para San Joaquin. Las lineas indican el porcentaje
de cobertura de cada cromosoma para las poblaciones; rojo para San Miguel y azul para San
Joaquin.

Si bien en este estudio no encontramos ROH que estuvieran presentes en todos los
individuos analizados de cada poblacién (denominados islas ROH), esta diferencia en
el porcentaje de cobertura podria evidenciar huellas de seleccidn (Gorssen et al., 2021;
Purfield et al., 2012) en favor de variantes genéticas presentes en los cromosomas con
mayor cobertura. En Maremmana italiano se detectaron islas ROH asociadas a genes
de resistencia climatica y caracteristicas de interés productivo (Biscarini et al., 2020),
Kim et al. (2013) detectd que en lineas seleccionadas de Holstein el nivel de autocigosis
aumentod en todo el genoma, y la distribucion de ROH fue menos equitativa que en
lineas no seleccionadas. En Bos indicus, Dixit et al. (2020) identificaron ROH asociados
a genes responsables de produccion de leche, inmunidad, tolerancia al estrés y esta-
tura. Huellas de seleccion asociadas a ROH han sido detectadas en ovinos (Purfield
et al., 2017), caprinos (Bertolini et al., 2018) y en diferentes especies ganaderas y de
mascotas (Gorssen et al., 2021). Si bien no es el objetivo de este trabajo identificar islas
de ROH ni huellas de seleccidn, los resultados obtenidos sugieren que podrian existir
regiones gendmicas en BCU que estan evolucionando por fuera de la neutralidad. Es

necesario ahondar en este aspecto en estudios futuros, modificando los pardametros
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de deteccion de ROH, utilizando otro chip para aumentar la cantidad de SNP genotipa-

dos.

Coeficientes de endogamia

En la tabla 7 se detallan los coeficientes de endogamia analizados en las poblaciones

de San Miguel y San Joaquin. En ambas poblaciones, los coeficientes Fis, From Y Ferm

presentaron valores negativos cercanos a cero, respectivamente -0,017, -0,020 y

-0,023 para San Miguel y -0,017, -0,040 y -0,045 para San Joaquin, lo que indica que las

poblaciones presentan un leve exceso de heterocigotas. En cuanto a los coeficientes

Tabla 7 Coeficientes de endogamia por poblacidn. Fis: basado en Weir y Cockerham
(1984), From: basado en el exceso de homocigotas, Ferm: basado en la matriz gené-
mica de parentesco, Fron: basado en las series de homocigosis, primero general y
luego por las categorias definidas.

Coeficiente Media Err std Mediana Minimo Maximo N
San Miguel
Fis -1,71% 0,47% -1,59% -22,68% -14,03% 174
Fuom -1,98% 0,47% -1,85% -23,82% 13,82% 174
Ferm -2,28% 0,47% -2,61% -30,44% 18,73% 174
Frow 2,53% 0,11% 2,40% 0,28% 8,52% 170
Fron 12 0,08% 0,01% 0,07% 0,04% 0,21% 40
From 2-4 0,18% 0,01% 0,16% 0,08% 0,43% 93
FroHa-s 0,86% 0,03% 0,81% 0,17% 2,45% 166
Frons-16 0,99% 0,05% 0,85% 0,32% 2,69% 143
From >16 1,43% 0,10% 1,06% 0,64% 4,70% 88
San Joaquin

Fis -1,74% 2,93% -3,79% -20,10% 23,97% 22
Fuom -4,04% 3,00% -6,12% -22,79% 22,23% 22
Ferm -4,51% 3,32% -10,84% -21,97% 24,70% 22
Frow 2,49% 0,44% 2,20% 0,15% 5,50% 20

Fron1-2 0,06% 0,00% 0,07% 0,04% 0,07% 7
FroH 2-4 0,23% 0,04% 0,16% 0,09% 0,52% 13
From a-s 0,77% 0,11% 0,77% 0,16% 1,82% 18
Frons-16 1,59% 0,21% 1,70% 0,33% 3,14% 14

Froh >16 1,47% 0,21% 1,37% 0,76% 2,32% 7
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basados en las series de homocigosis, también fueron cercanos a cero: 0,025 para am-
bas poblaciones, siendo los segmentos mas influyentes los de 4 a 8, 8 a 16 y mayor que

16 Mb.

La relacién de rangos de Spearman fue positiva y significativa entre todos los coefi-
cientes. La menor correlacién se dio entre Ferm Y Fron (0,156), mientras que la mayor
correlacién se dio entre los coeficientes Fis y From (0,998), lo que era esperable dado
qgue se trata de indices homodlogos. Ferm también tuvo una baja correlacidon con Fis
(0,226) y From (0,213), mientras que la correlacidn entre estos ultimos y Fron fue mo-
derada a alta (0,742 para Fis y 0,741 para Fuom) (tabla suplementaria 3). Distintos tra-
bajos han reportado moderada a alta correlacién entre From y Fron, asi como la baja
correlacién de ambos con Fgrm (Biscarini et al., 2020; Caivio-Nasner et al., 2021; Fe-
rencakovi¢ et al., 2012; Marras et al., 2014; Mastrangelo et al., 2016; Nishio et al.,
2023).

En los estudios previos realizados con microsatélites en BCU se encontraron valores
de Fis similares a los reportados en este estudio. Delgado et al. (2011) y Martinez et al.
(2012) reportan un Fis de 0,009, en tanto Armstrong et al. (2013) reporta un Fis de
0,037 y Ginja et al. (2019) reportaron 0,106 para este indice. También se han reportado
valores de Fis cercanos a cero para otras razas de criollos americanos, como ser el Crio-
llo Argentino (0,007), Criollo Argentino Patagdnico (0,014), Saavedreiio (-0,091), Yacu-
mefio (-0,047) y Chaquefio (-0,003) (Lirén et al., 2006; Martinez et al., 2005). En los
estudios con SNP en razas locales y criollas, Biscarini et al. (2020) reportaron un Fgrm
de -0,053 y un Fgron (>2MB) de 0,077 en dos poblaciones de raza Maremmana del cen-
tro de Italia (N= 124 y 25 individuos), mientras que Zsolnai et al. (2020) encontrd un
From de 0,147 y un Fgron de 0,093 para una seleccidn de 136 individuos de ganado Gris
Hungaro. Para razas indigenas africanas se han reportado Fis que ranquean entre -
0,019 y 0,051 (Makina et al., 2014; Meseret et al., 2020). Para el Blanco Orejinegro
Colombiano, Caivio-Nasner et al. (2021) encontré valores de From=0,033, Ferm=0,034
y Fron=0,078, y Valderrama Llanos et al. (2021) encontraron valores de Fis de 0,010,
0,010y 0,020 para las tres poblaciones principales, en tanto Corredor et al. (2023) en-
contraron un Fis de 0,030 para el Toro de Pelea de Arequipa. La endogamia detectada
en BCU es baja y congruente con los resultados obtenidos para otras razas criollas de

América, asi como con razas locales europeas e indigenas africanas. No se considera
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gue los niveles de endogamia detectada representen un problema para la conserva-

ciéon de la raza a corto plazo.

Discusidn general

Resulta interesante que la endogamia de San Miguel sea tan cercana a cero siendo
gue la poblacidon parte de tan pocos individuos. Armstrong (2004) recabd de los textos
originales del responsable de la generacion de este rodeo, el sefior Horacio Arredondo
en la década de 1930, que los 35 individuos fundadores provenian de tres o cuatro
poblaciones diferentes, y analizando microsatélites determiné que la poblacién de San
Miguel no experimentd una reduccién poblacional que llevara a una reduccién de la
variabilidad después de su fundacidon. Dado ademas que la poblacion se ha mantenido
sin introgresién desde su fundacién, es poco probable que haya atravesado un cuello
de botella y que después haya recuperado la variabilidad genética solamente por mu-
tacién. Podemos suponer que la heterocigosidad de la poblacién original de la reserva
fue como minimo la de la poblacion fuente menos variable, con un maximo que podria
superar la heterocigosidad de la poblacion fuente mds heterocigota (Boca et al., 2020;
Wahlund, 1928), pero ya que se tratd de un evento Unico fundacional y no hubo flujo
genético posterior, el dato es poco informativo porque el nivel de mezcla habria sido
constante (Verdu y Rosenberg, 2011). Cabe aclarar que Arredondo documenta en sus
libros que esos 35 animales los obtuvo con mucho trabajo luego de buscar en varios
puntos del pais, dado que ya casi no quedaban criollos puros en esa época (Armstrong,
2004). Sabiendo que la poblacidn tiene aproximadamente 90 anos, que es el rema-
nente de una enorme poblacién ancestral (estimada en ocho millones de cabezas hacia
1860?), que no ha tenido introgresién desde la fundacidn, y considerando que aun en
estas condiciones el tamano efectivo de la poblacidn es mayor que el nimero funda-
cional de individuos, es probable que la poblacién tuviera altisima heterocigosidad y
gue el efecto Wahlund no se haya disipado todavia. Esto se vio facilitado por el hecho
de que la poblacidn de San Miguel nunca fue manejada con criterios productivos, por

lo que nunca se selecciond para ninguna caracteristica en particular y los apareamien-

2 José Pedro Barran y Benjamin Nahum (1967). Historia rural del Uruguay moderno 1851-1885, tomo |
Ediciones de la Banda Oriental. (Citado por Miguel Arregui (2024), El nacimiento del Uruguay Moderno
(montevideo.com.uy).
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tos han sido mayormente al azar. Ademas, se utilizan mas toros que en los rodeos co-
merciales, lo que explica el elevado tamafio efectivo poblacional que ha contribuido a

mantener la diversidad que observamos.

Es dificil poder comparar los resultados obtenidos para BCU con los resultados de
rodeos en los cuales se llevan registros genealdgicos, sin embargo, distintos trabajos
han reportado correlaciones moderadas de Fron con el coeficiente de endogamia cal-
culado a partir de las genealogias (Fpep) (Biscarini et al., 2020; Caivio-Nasner et al.,
2021; Ferencakovi¢ et al., 2012; Marras et al., 2014; Mastrangelo et al., 2016; Nishio
et al., 2023). Como indican Keller et al (2011) y Purfield et al. (2012), Fron es el mejor
estimador de Fpep en ausencia de genealogias, particularmente en segmentos mayores
a 8Mb (Marras et al. 2014). Por otro lado, From es dependiente de la frecuencia de los
alelos, y por consiguiente del muestreo, mientras que Fron €s independiente de las
frecuencias alélicas, ya que se trata de segmentos de autocigosis de diferentes longi-
tudes, que reflejan endogamias recientes y antiguas (Ferencakovic et al., 2012). Si bien
el Feep No es completamente preciso porque no toma en cuenta la variacién estocastica
de los genomas (Ferencakovic et al., 2012), es una aproximacion que permite compa-
rar poblaciones de animales de produccion. La profundidad del registro incide en la
precision de la estimacidn de la endogamia. Dado que en las poblaciones de bovinos
Criollo Uruguayo no se llevan registros de pedigri no es posible determinar cual de los
coeficientes de endogamia calculados se corresponderia mejor con el Fpep, pero los
estimadores calculados a partir de datos gendmicos son una buena aproximacién, en
particular los basados en las series de homocigosidad, ya que capturan la autocigosi-

dad debida a endogamias antiguas y modernas.

La situacién de BCU es muy distinta a la del Ovino Criollo Uruguayo (OCU). Se ha
evaluado la variabilidad genética de la poblacién de OCU de San Miguel, obteniendo
menor variabilidad genética y mayor endogamia que la que observamos en BCU que
estaria asociada a la historia de la poblacién (Pieruccioni, 2018).Tal es el grado de en-
dogamia de esta poblacion que al compararla con otras poblaciones de OCU tiene un
Fst=0,187 (Carracelas et al., 2023), similar al grado de diferenciacion entre BCU y razas
bovinas comerciales. Esta baja variabilidad tendria como causales la baja diversidad

genética de la poblacidn original y el aislamiento reproductivo posterior.
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Se ha relacionado la diversidad bioldgica y variabilidad genética de razas locales de
bovinos y ovinos de distintas partes del mundo con distinto nivel de desarrollo econoé-
mico (Zhang et al., 2018), encontrando que las razas de paises desarrollados contribu-
yen fundamentalmente a la variabilidad total y entre razas, pero en los paises subde-
sarrollados y en vias de desarrollo las razas tienen mayor variabilidad interna, convir-
tiéndose en un reservorio de genes que son una fuente de adaptabilidad. La alta ri-
gueza alélica detectada en las poblaciones de BCU da cuenta de esta variabilidad in-
terna y llaman a cuidar este recurso genético. Hasta ahora las demandas del mercado
lo han mantenido alejado del interés productivo, lo cual representa un desafio para su

proliferacién, aunque este panorama estd empezando a cambiar.

En los ultimos afios, con la creacion de la Asociacion de Criadores de Bovino Criollo
Uruguayo y la Fundacién Bovino Criollo Uruguayo, el BCU ha logrado multiplicarse y
aumentar el tamafio total de la poblacién y el nUmero de rodeos. La subdivision de la
reserva puede llevar a una reduccién de la heterocigosidad general (Wahlund, 1928),
pero los nuevos ambientes a los que se exponen las nuevas poblaciones pueden facili-
tar la expresién de nuevas variantes, y el crecimiento de las poblaciones puede generar
una reversion de la pérdida de diversidad, como en el caso de Blanco Orejinegro (Cai-
vio-Nasner et al, 2021). Ademas, la fijacién de variantes en las subpoblaciones permite
gue las variantes fijadas se conserven, siempre que se conserve la subpoblacién (Caiidn
et al., 2008). La reserva de San Miguel ha funcionado recientemente como fuente de
animales para diferentes productores interesados en la conservacién de la raza y se
han establecido varias poblaciones, que mantienen flujo génico entre ellas y con la
reserva y mejoran las posibilidades de conservacién y manejo del bovino Criollo Uru-

guayo.

Conclusiones
Podemos concluir que el BCU es una raza genéticamente bien definida, diferente de

otras razas presentes en nuestro medio, con desequilibrio de ligamiento bajo, hetero-
cigosidad media a alta y riqueza alélica alta. Las poblaciones presentan indices de pa-
rentesco bajos, baja autocigosis y baja endogamia, comparable a otras razas criollas de
América, lo que vuelve a la raza buena candidata para un programa de manejo y con-

servacion.
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Las dos poblaciones analizadas en este trabajo presentan caracteristicas genéticas
que las diferencian entre si. La poblacidn del establecimiento San Joaquin presenta
introgresion genética con Shorthorn, Hereford y Normando. La poblacién de San Mi-
guel continla cerrada y sin introgresion de las razas comerciales que se manejan en el

pais, pero con buen nivel de variabilidad genética.

El genotipado masivo de marcadores polimérficos de nucledtido simple probé ser
una herramienta util y efectiva para detectar los niveles de endogamia, parentesco y
variabilidad genética. También permitié detectar individuos que presentaban introgre-
sién de razas comerciales, por lo que debe ser incorporado al manejo rutinario de las

poblaciones, mas aun frente a la falta de registros genealdgicos.
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Figura suplementaria 1 A) Analisis de componentes principales de Bos taurus y B. indicus. Las
razas se agruparon por especie, y BCU se agrupd con las razas taurinas, pero separado de las
razas comerciales. Tanto los ejemplares de Shorthorn como los de Hereford genotipados en
este estudio se agruparon con los genotipos descargados respectivos. La componente principal
1 separd por especie, y la componente principal 2 por raza. ANG: Aberdeen Angus, Hereford:
Hereford de Uruguay, HFD: Hereford de WIDDE, HOL: Holstein Friesian, NEL: Nelore, NOR: Nor-
mando, San_Joaquin: BCU de San Joaquin, San_Miguel: BCU de San Miguel, SHO: Shorthorn de
WIDDE, Shorthorn: Shorthorn de Uruguay. B) Variacidn en las 10 primeras components.
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Porcentaje de variacion
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Componentes principales

B
Figura suplementaria 2 Variacion en las 10 primeras componentes principales del PCA de las
razas taurinas
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Figura suplementaria 3 Graficos de caja de la distribucién de largos de ROH por poblacion
dentro de cada categoria. En las categorias de mayor abundancia (4-8 y 8-16) las poblaciones
tienen una distribucidn de largos semejante
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Tabla suplementaria 1 Valores de Fsr entre las razas taurinas y las dos poblaciones de
Criollo Uruguayo analizadas. ANG: Aberdeen Angus, HFD: Hereford, HOL: Holstein
Friesian, NOR: Normando, SHO: Shorthorn.

Weir y Cockerham (1984) Nei (1987) Weir y Goudet (2017)

San Miguel SanJoaquin San Miguel SanJoaquin San Miguel SanJoaquin

ANG 0,12 0,13 0,12 0,13 0,12 0,13
HFD 0,15 0,15 0,14 0,15 0,14 0,15
HOL 0,11 0,13 0,11 0,13 0,11 0,13
NOR 0,12 0,14 0,12 0,14 0,12 0,14
SHO 0,13 0,15 0,14 0,16 0,14 0,16

SM vs SJ 0,08 0,08 0,08

Tabla suplementaria 2 Correlacion de Spearman entre los Fst calculados entre las po-
blaciones. Bajo la diagonal el coeficiente de correlacidn, sobre la diagonal el p-valor.

Weir y Cockerham (1984) Nei (1987) Weiry Goudet (2017)

Weir y Cockerham (1984) 4,62E-06 4,62E-06
Nei (1987) 0,95532 0
Weir y Goudet (2017) 0,95532 1

Tabla suplementaria 3 Correlacién de Spearman entre los estimadores de endogamia
calculados para las poblaciones. Bajo la diagonal el coeficiente de correlacidn, sobre
la diagonal el p-valor.

FIS FHOM FGM FRoH
FIS 6,48E-244 1,66E-03 1,53E-34
FHOM 0,998 2,98E-03 2,14E-34
FGM 0,226 0,213 3,34E-02
FRoH 0,742 0,741 0,156
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Imagenes de Bovino Criollo Uruguayo

2 Hembra de San Miguel
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3 Hembra de San Miguel. Se aprecian los cuernos en forma de lira orientados dorsal-

mente.

4 Hembras de San Miguel con sus terneros. Se aprecia la diversidad de coloracion de

mantos y los cuernos en forma de lira orientados dorsalmente.
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5 Toro de San Miguel. Nétese la angulosidad de la cadera y la orientacidn anterior de

los cuernos.

6 Toros de San Joaquin.
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7 Hembras y terneros de San Joaquin. Se aprecia la diversa coloracidon de mantos.
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Y,y, ¢y el animal?
Ah, jlavaca!

La vaca
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