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EFECTOS MATERNOS EN EL PESO AL DESTETE DEL
GANADO VACUNO DE CARNE: UNA REVISION
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RESUMEN

Se revisan los aspectos generales de los efectos maternos que intervienen en
caracteres de interés zootécnico y, en concreto, su incidencia en el peso al destete en
vacuno de carne. Se describen los factores implicados, los modelos genéticos y el
parecido entre parientes para caracteres con influencia materna. Asimismo se analizan
fas implicaciones de la presencia de efectos maternos en la seleccion. El estudio de los
efectos maternos en el peso al destete de los terneros fue inicialmente abordado
mediante trabajos experimentales: posteriormente numerosos andlisis sobre datos de
campo ofrecieron estimaciones de los componentes de (co)varianza directos y mater-
nos implicados en la variacién del peso al destete en distintas razas de vacuno de
carne. Se hace una revision critica de algunos de estos trabajos, discutiendo tanto los
resultados como los métodos y los supuestos implicitos en los andlisis. Finalmente se
realiza una valoracion de la precision de las estimaciones de pardmetros genéticos en
presencia de efectos maternos. asi como de las consecuencias de asumir modelos sim-
plificados y la existencia de factores de (co)variacién sistemdticamente ignorados,
como la covarianza ambiental entre efectos directos y maternos puesta de manifiesto
en diversos trabajos experimentales.

Palabras clave: [nfluencta materna, Modelos estadisticos, Seleccion, Estimacion de
pardmetros genéticos.

SUMMARY
MATERNAL EFFECTS IN WEANING WEIGHT OF BEEF CATTLE: A REVIEW

The general aspects of maternal effects on production traits have been revised,
and particularly its incidence on weaning weight in beef cattle. The involved factors,
the genetic models and the resemblance between relatives for maternally influenced
traits are described. Moreover, the implications of the presence of maternal effects on
selection are analyzed. The study of maternal effects on weaning weight of calves was
initially carried out by means of experimental trials. Later on, numerous analyses
carried out on field data have contributed estimates of direct and maternal (co)varian-
ce components of weaning weight in different beef cattle breeds. A critical review of
some of these studies is done by discussing the results and also the methods and the

1. A quien debe dirigirse la correspondencia. Direccion actual: Departamento de Produccién Agraria. Uni-
versidad Publica de Navarra. Campus de Arrosadia. 31006 Pamplona.
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implied assumptions in the analyses. Finally, an evaluation of the accuracy of the esti-
mates of genetic parameters in presence of maternal effects is performed. The conse-
quences of assuming simplified models and the existence of (co)variation factors sys-
tematically ignored, such as the environmental covariance between direct and
maternal effects demonstrated in some experimental studies, are also discussed.

Key words: Maternal influence, Statistical models, Selection, Genetic parameter esti-

mates.

1. Introduccion

En las especies en las que los miembros
de la familia son dependientes de la misma
o estdn en cercana proximidad con otros
miembros, un cardcter expresado en un in-
dividuo puede ser el resultado de la accion
conjunta de varios componentes causales,
siendo alguno de ellos aportacion de indivi-
duos emparentados.

En los mamiferos domésticos son usual-
mente la madre y sus descendientes los
individuos que contribuyen a la realizacién
de muchos de los caracteres de interés zoo-
técnico. En este sentido, se ha comprobado
que los efectos indirectos de la madre supo-
nen una fuente importante de variacion
genética y ambiental en los mamiferos
(FALCONER, 1981), existiendo una extensa
bibliografia que analiza la existencia de
influencia materna en distintas especies
animales. Los caracteres mas estudiados
han sido aquellos relacionados con el creci-
miento durante el periodo de gestacién y
cria en vacuno (DEESE y KOOGER, 1967,
HiLL, 1965; HOHENBOKEN y BRINKS, 1971;
KocH, 1972; CANTET y col., 1988; BER-
TRAND y BENYSHEK, 1987; WRIGHT y col.,
1987; JOHNSON y col., 1992; CANTET, 1990;
MEYER, 1992a; WALDRON y col., 1993;
ROBINSON, 1996a) y ovino (DICKINSON y
col., 1962; BRADFORD, 1972; MaRia y col.,
1993; JaNnSS y col., 1994; TosH y KEewmp,
1994), asi como la prolificidad en roedores
(FALCONER, 1965; LEGATES, 1972), porcino
(RoBisON, 1972; NELSON y ROBINSON,

1976; RUTLEDGE, 1980: KIRKPATRICK Yy
RUTLEDGE, 1988; SouTHwoOD y KENNEDY,
1990; ALFONSO, 1995), conejos (CAMACHO
y BASELGA, 1991; GOMEZ, 1994) y ovino
(NITTER, 1985).

En el analisis de los agentes causales de
los caracteres con influencia materna debe-
mos distinguir por tanto dos tipos de efec-
tos: un efecto directo, imputable al indivi-
duo que expresa el cardcter, y un efecto
materno imputable a su madre. Segtin Ho-
HENBOKEN (1985) el efecto materno puede
definirse como cualquier contribucién, in-
fluencia o impacto sobre el fenotipo de un
individuo atribuible directamente al fenoti-
po de su madre, excluyendo los efectos
mendelianos debidos a los genes transmiti-
dos por la madre al individuo, que forman
parte del efecto directo. De este modo, el
efecto materno estd determinado por la
expresién fenotipica en las madres de su
capacidad materna, pero es un efecto estric-
tamente ambiental en relacién a la descen-
dencia, constituyendo tan solo un compo-
nente del valor fenotipico de ésta (WILL-
HAM, 1972).

2. Clasificacion de los efectos maternos

Tradicionalmente se ha considerado que
los efectos maternos juegan un papel im-
portante durante el periodo en que la des-
cendencia estd en contacto con la madre.
Sin embargo, los efectos maternos pueden
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tener lugar en distintas etapas de la vida del
individuo y, a pesar de ser ejercidos de
forma transitoria, su efecto podria persistir
a lo largo de la vida del animal. A este res-
pecto, LEGATES (1972) definié dos periodos
de influencia materna: uno durante la for-
macion del individuo en el utero (efectos
prenatales) y otro durante el periodo de cria
(efectos postnatales). Por su parte HOHEN-
BOKEN (1985) habla de cinco tipos de efec-
tos maternos:

1. Efectos citoplasmdticos sin interven-
cion del DNA extranuclear, de los cuales
s6lo existen algunas evidencias en inverte-
brados, pero no han sido descritos en ma-
miferos domésticos.

2. Efectos citoplasmadticos debidos al
DNA mitocondrial, el cual se perfila como
un vehiculo potencial de herencia citoplas-
mdtica. Dado que ta poblacién mitocondrial
de un embrién procede predominantemen-
te, si no totalmente, del 6vulo materno
(WAGNER, 1972), las diferencias genéticas
mitocondriales serfan una posible causa de
efectos maternos. En este sentido, SCHUTZ
y col. (1992) consideran el efecto de la
linea materna sobre la produccién de leche
observado en vacas Holstein como indicati-
vo de una herencia citoplasmdtica que
interviene sobre el cardcter.

3. Efectos maternos prenatales, atribui-
bles a las diferencias en el ambiente uterino
aportado por la madre. A este respecto, se
encuentran correlaciones positivas entre el
crecimiento del feto y el tamano de la
madre a partir de cruces reciprocos entre
distintas razas de bdvidos (DICKINSON,
1960; TOUCHBERRY y BERESKIN, 1966).
Otro método de estudio de estos efectos
consiste en el trasplante de embriones, que
permite a su vez separar los efectos uteri-
nos de los citoplasmadticos. A partir de este
tipo de experimentos se observaron efectos

prenatales sobre el peso al nacimiento en
ovino (DICKINSON y col., 1962) y porcino
(STEINBACH y col., 1967).

4. Transferencia de los anticuerpos ma-
ternos a la descendencia a través del calos-
tro en el caso de bovinos, ovinos y porci-
nos. Segin HOHENBOKEN (1985), la inmuni-
dad pasiva obtenida de la madre es un
efecto materno temporal pero extremada-
mente importante, para el cual probable-
mente existe variacién genética y ambien-
tal, tanto en la cantidad y/o calidad de la
produccion de anticuerpos maternos como
en la capacidad de la descendencia de
absorber y utilizar estos anticuerpos.

5. Efectos maternos postnatales. ejerci-
dos durante el periodo de cria. Estos efec-
tos pueden ser debidos a la proteccion
aportada por la madre a sus crias, el macro
y microhdbitat que ésta proporciona, la
modificacién del comportamiento de la
descendencia mediante su propio compor-
tamiento y la calidad y cantidad de la nutri-
cién que aporta a sus descendientes a través
de la leche.

De todos los tipos de efectos maternos
definidos por HOHENBOKEN (1985), los
efectos maternos postnatales durante el
periodo de cria, principalmente los debidos
a la produccién lechera de la madre, han
sido los mds ampliamente estudjados en los
mamiferos domésticos.

3. Aspectos biométricos de los efectos
maternos

Los aspectos biométricos de los efectos
maternos fueron desarrollados por DICKER-
SON (1947), quien adaptd la teoria de
WRIGHT (1922) al caso de caracteres influi-
dos maternamente. De este modo, DICKER-
SON (1947) desarrollé los denominados
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“diagramas de sendero” para describir un
valor fenotipico influido por un efecto ma-
terno, en los cuales se reflejaban los distin-
tos efectos que intervenian en el fenotipo
de un individuo, relacionados por los *“‘coe-
ficientes de sendero”, tal y como se mues-
tra en la figura 1.

Posteriormente, KocH y CLARK (1955)
hicieron un trabajo similar relacionando los
fenotipos de la madre y su descendiente
mediante coeficientes de sendero, con la
particularidad de que el fenotipo medido en
la hembra y responsable de la influencia
materna concernia a priori a un cardcter di-
ferente al observado sobre el descendiente.

A la luz de estos trabajos, WILLHAM
(1963) planted los aspectos biométricos de

los efectos maternos en términos de mode-
los lineales, descomponiendo el valor feno-
tipico de un individuo x (P ) en dos compo-
nentes imputables a caracteres diferentes
expresados en individuos distintos: el ca-
racter directo (o) del individuo x, y el ca-
rdacter materno (m) de su madre w. Dicho
autor considerd asimismo que cada uno de
estos caracteres estaba influido por el geno-
tipo del individuo al cual el caracter se
imputa (G) y por un efecto ambiental (E).
suponiéndose independencia entre ambos.
De esta manera. WiLLHAM defini6 en 1963
el primer modelo animal con efectos mater-
nos:

P=G,+E +G . +E

mw niw

G X
Gmw 12— G, ///4

Figura |. Diagrama de coeficientes de sendero que describe un fenotipo influido por efectos maternos
segin DICKERSON (1947), donde w es la madre del individuo x que expresa el fenotipo (P,). G y E son
el valor genético aditivo y el efecto ambiental para fos efectos directo (0) y materno (m). y r; es la
correlacién genética entre estos efectos. Los coeficientes de sendero 172, g, y e corresponden a

coeficientes de regresion parcial (nétese que g, h“ y g, =hy)

m

Figure 1. Path coefficient diagram describing a phenonpe inﬂue/z(, ed by marernal effects after
Dickerson (1947), where v represents the dam of individual x that express the phenotvpe (P ). G and

E are the genetic and environmental factors for divect (o) and maternal (m) effects, andi

- is the

genetic correlation between these effects. The path coefficients 112, g, and e are partial regles.won
coefficients
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En relacién a la descomposicion cldsica
del fenotipo de un individuo (P ) en un
efecto genético y otro ambiental, el modelo
de Willham recogeria dentro del efecto am-
biental (E) un componente imputable a una
caracteristica de la madre (P_ ), que de-
pende asimismo del genotipo de la madre y
un efecto ambiental, de modo que:

POX:GOX+EX:GOX+EOX+G +E

mw mw

=G _+E

mw nmw mw

yaqueE =E _+P__yP

Por su parte FALCONER (1965). analizan-
do los efectos maternos sobre el tamano de
camada en ratén, desarrollé un modelo
genético en el que consideraba como efecto
materno una funcién lineal del fenotipo de
la madre para el mismo cardcter, lo cual
conducia a un proceso recurrente incluyen-
do todas las generaciones anteriores a la del
individuo. De este modo, el modelo de Fal-
coner excluye todas las influencias mater-
nas no correlacionadas con el fenotipo de Ja
madre, que quedarian englobadas dentro
del término de ambiente comin de la cama-
da. Seglin FALCONER (1965), el fenotipo de
un individuo de la generacién i-ésima
puede expresarse bajo la forma:

P=A+aP_ +R=A+R+
a (A +R  +a(AL+R,+a.))

donde A, son los efectos aditivos directos y
R.es la suma del] ambiente com(in de cama-
da, el ambiente individual y la dominancia,
mientras que « P, serfa el efecto materno,
definido por un coeficiente de regresion
parcial (o) del fenotipo de la descendencia
sobre el fenotipo materno, en ausencia de
variacion genética entre las madres.

Posteriormente, a la luz de los resultados
obtenidos en diversos trabajos experimenta-
les (SWANSON y HINTON. 1964; CHRISTIAN y
col.. 1965; Pr.us y HARRIS, 1968; MARTIN y

Il

col., 1970; ManGus y Brinks, 1971; To-
TUSEK y col., 1971), se valord la posibilidad
de que el ambiente aportado por la madre
interviniese no sélo en el fenotipo de su
descendencia, sino también en el de la des-
cendencia de sus hijas, a través de su efecto
sobre la capacidad materna de éstas (WIiLL-
HAM, 1972; KocH, 1972). De acuerdo con
esta hipdtesis, WILLHAM (1972) propuso
incluir en el modelo un efecto de la abuela
materna no debido a la transmisién de los
genes de efectos directos y maternos a los
hijos y nietos. Segiin este modelo, el fenoti-
po de la madre para el cardcter materno
(P _ ) podia descomponerse del modo:

mw

P =G

mw mw

+P +E

A mw

donde P . es el valor fenotipico para la
influencia de la abuela materna (w’) sobre
el efecto materno de la madre (w). Esta
influencia corresponderia a un nuevo efecto
(n), que a su vez podria tener un determi-
nismo genético (G .) y ambiental, y estar
influido por efectos maternos de generacio-
nes anteriores, lo que conduciria a definir
un nuevo n cada generacion (WILLHAM,
1972). Aun asi, considerando sélo la in-
fluencia del genotipo de la abuela materna
(G,,) y asumiendo independencia entre
efectos genéticos y ambientales, este mode-
lo comporta considerar tres nuevos compo-
nentes de (co)varianza en la variacion feno-
tipica de un cardcter con influencia ma-
terna: la varianza genética de la influencia
de la abuela materna. asi como la covarian-
za de ésta con los efectos genéticos directos
y maternos.

Por su parte, KocH (1972) expresé esta
influencia de la madre sobre la futura apti-
tud materna de sus hijas bajo la forma de
un coeficiente de regresion parcial estanda-
rizado (coeficiente de sendero f ) del feno-
tipo de la madre para el caracter materno
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G, ——— 112—>»G,——

G, Ve—>CG—
P
g X
Gh\ m /
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Figura 2. Diagrama de coeficientes de sendero que describe un fenotipo influido por efectos maternos
seglin KocH (1972). excluyendo los efectos de dominancia, donde w’ representa la abuela materna, P
el fenotipo para el cardcter materno, ry. la covarianza entre los efectos ambientales sobre los fenotipos
directo y materno, f el coeficiente de regresion parcial del fenotipo materno de una hembra sobre el
de sumadre y p,, el co&?ficienle de regresion parcial del fenotipo directo sobre el fenotipo materno de

la madre (nétese que hin=g p ). El resto de componentes coinciden con los definidos previamente

por DICKERSON (1947)
Figure 2. Path coefficient diagram describing a phenotype influenced by maternal effects afier KocH
(1972), excluding dominance effects, where w’ represents the maternal grandam, P, is the phenotype
for the maternal trait, rp is the covariance between environmental effects, f, is the partial regression
coefficient of the maternal phenotype of the dam on the maternal phenotype of the grandam, and pm
is the partial regression coefficient of direct phenotype on dam’s maternal phenotype. The rest of
components had been described by DICKERSON (1947)

(P ) sobre el fenotipo homdlogo de la  lo de Falconer o f_ planteado por Koch

abuela materna (me.), tal y como se repre-
senta en la figura 2. La cadena de coefi-
cientes de sendero puede ser de esta forma
prolongada de generacién en generacion.

Estas consideraciones nos conducen a
especular sobre la aportacién de todos los
antepasados maternos de la madre. El valor
de los coeficientes de regresion o del mode-

puede interpretarse como el efecto del am-
biente aportado por los antepasados hem-
bras sobre la expresion de los genes trans-
mitidos. De este modo, seglin la direccidén y
magnitud de o o f_, la expresién del pro-
greso genético obtenido en una generacién
de seleccidn podria ser ampliada o bien
reducida por los efectos ambientales pro-
porcionados por los antepasados.
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3.1. Relaciones entre parientes para
caracteres con influencia materna

El parecido entre parientes es un feno-
meno bdsico exhibido por muchos caracte-
res continuos (véase p.e. FALCONER, 1981).
Las relaciones biométricas y las asunciones
concernientes al modo de accién de los
genes pueden ser aplicadas para descompo-
ner las (co)varianzas de distintos tipos de
parientes en sus componentes causales,
siguiendo los desarrollos cldsicos de FISHER
(1918) y WRIGHT (1921, 1922).

En presencia de efectos maternos, Di-
CKERSON (1947) y KocH y CLARK (1955)
plantearon el parecido entre algunos tipos
de parientes considerando tan sélo los com-
ponentes de (co)varianza genética aditiva
para los efectos directos y maternos, mien-
tras que KEMPTHORNE (1955) incluyé los
efectos de dominancia, pero fue WiLLHAM
(1963) quien extendié la teoria de la cova-
rianza entre parientes para acomodarla a
caracteres con influencia materna segin su
modelo. Posteriormente HiLL (1965) vy
DEeSE y KOGER (1967) incluyeron la va-
rianza debida a los efectos ambientales, y
Koch (1972) considerd ademas la covarian-
za ambiental entre los efectos directos y
maternos.

Bajo el modelo de descomposicién de
WiLLHAM (1963) y considerando los com-
ponentes de origen ambiental y ausencia de
covarianza genotipo-ambiente, la covarian-
za entre dos individuos X e Y no consan-
guineos, hijos de las madres W y Z respec-
tivamente, en el caso de una poblacién
panmictica de gran efectivo y bajo la hip6-
tesis de un solo locus pleiotrépico o de mds
loci independientes que no manifiestan
epistasia, se expresaria como:

cov(P P )=a o2

5
xy~ Ad * awzo-Am +

(axz + awy)o-;\dAm +

2 2
u,\yo-Dd + U2 Dm + (uxz * uwy)o—DdDm +

> >
a0y + POy, + 00,

donde:

3 » P g

Oag ¥ Opg SON las varianzas geneticas
aditiva y de dominancia para los efectos
directos,

2 2 : 41

OAm ¥ Opp, SON las varianzas genéticas
aditiva y de dominancia para los efectos
maternos,

O adam €S la covarianza entre los efectos
genéticos aditivos directos y maternos,

O papm €8 la covarianza entre los efectos
de dominancia directos y maternos,

a, es el coeficiente de parentesco de
Wright entre los individuos i y j,

u; es la probabilidad de que dos genes
presentes en un locus de i sean idénticos
por descendencia a dos genes presentes en
un locus de j,

2 2 e o

Oy y O, Son las varianzas de Ios'efec-

tos ambientales sobre los caracteres directo
y materno,

Opqem €S la covarianza ambiental entre
efectos directos y maternos,

a, By d son los indicadores de estos
componentes:

a=1si XeY sonel mismo individuo,
sinoes 0,

B =1si XeY son madre e hijo, si no es
0,

d=1si X eY son hermanos completos o
maternos, si no es 0.

Posteriormente, WILLHAM (1972) incor-
pord términos para el efecto de la abuela
materna en la expresion del parecido entre
parientes.
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De acuerdo con todo lo expuesto, la rela-
ci6n madre-descendientes se perfila como
una funcidn especialmente compleja, ya
que, ademds de los tres componentes de
(co)varianza relativos a los efectos genéti-
cos aditivos, es posible que intervengan las
covarianzas de dominancia y ambiental
entre los efectos directos y maternos. Si
ademads la aptitud materna tiene una in-
fluencia ambiental sobre la futura capaci-
dad materna de sus descendientes hembras,
deberia haber términos debidos a la in-
fluencia de los antepasados via materna en
la relacién madre-descendiente.

Por su parte FALCONER (1965), recurrien-
do a series infinitas. desarrollé la esperanza
de algunas covarianzas entre parientes de
acuerdo con ¢l modelo planteado por este
autor. La expresion de la covarianza entre
el fenotipo de un individuo (x) y su madre
(w) segin el modelo de FALCONER (1965)
seria:

Oad

cov(P\,,Pw): .
: 2 -«

donde « es el coeficiente de regresidn par-
cial del fenotipo de un individuo sobre el
fenotipo materno.

Partiendo de la intormacidn del parecido
entre parientes, se realizaron miltiples tra-
bajos orientados a la estimacion de los
efectos directos y maternos que intervienen
sobre diversos caracteres en vacuno (DEESE
y KOGER, 1967; HiLL, 1965; HOHENBOKEN y
Brinks, [971; KocH, 1972; BRUCKNER ¥y
SLANGER, 1986; CANTET y col., 1988), por-
¢ino (AHLSCHWEDE y ROBISON, 1971; KuH-
LERS y col., 1977) y roedores (YOUNG y LE-
GATES, 1965). Algunos de estos trabajos
serdn revisados en siguientes apartados de
esta revision.,

3.2. La metodologia de modelo mixto
aplicada a caracteres con influencia
materna: el modelo animal materno

Desde el desarrollo por parte de HEN-
DERSON (1973) de la metodologia del mo-
delo mixto, ésta se ha venido utilizando sis-
temdticamente en el campo de la mejora
genética animal. La gran flexibilidad de los
modelos mixtos para describir la distribu-
cién de distintos tipos de caracteres (HiN-
DERSON, 1974), asi como las buenas propie-
dades estadisticas de las predicciones obte-
nidas (insesgamiento y varianza minima),
contribuyeron a la amplia aceptacién de
esta metodologia.

Dentro de la metodologia del modelo
mixto, €l modelo animal es el mds adecua-
do para la modelizacion de datos producti-
vos. ya que capta de forma completa la
estructura de varianzas y covarianzas (HEN-
DERSON y QUAAS, 1976; HENDERSON, 1984)
y describe en su totalidad el flujo de genes
desde la generacion base, permitiendo
corregir el efecto de la seleccion (SORENSEN
y KENNEDY, 1984). EI modelo animal con
efectos maternos, denominado modelo anj-
mal materno, fue planteado por primera vez
por Quaas y PoLLak (1980) en el ambito
de la evaluacion genética de vacuno de car-
ne, y ha venido siendo el mas ampliamente
aceptado para la modelizacién de los carac-
teres con influencia materna.

El modelo animal materno (Quaas y Po-
LLAK, 1980; HENDERSON, 1988) reposa en
la descomposicion de los efectos de los
genes formalizada por WILLHAM (1963),
con las hipétesis simplificatorias de estricta
aditividad de los efectos genéticos e inde-
pendencia ambiental entre efectos directos
y maternos. De este modo. el modelo ani-
mal materno expresado en notacién matri-
cial seria:
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y=Xb+Zu+7Zu, +72u+e

donde
y es el vector de observaciones,
b es el vector de efectos fijos,

u, y u, son los vectores de efectos gené-
ticos directos y maternos,

u,es el vector de ambientes permanentes
maternos y

X, Zy 2,y Zp son las matrices de inci-
dencia que relacionan el vector de observa-
ciones con los efectos correspondientes.

Este modelo asume, para los efectos alea-
torios, las siguientes distribuciones:
(u; u ) ~N((0 0),G,®A)

u,~ N(O, lo?2
e~N (0, Io°)

Epm)

siendo:

A: la matriz de correlaciones genéticas
aditivas entre los individuos.

G, la matriz de varianzas y covarianzas
de los efectos genéticos aditivos:

2 2
C= o Ad o AdAm

o 2 2
Y AdAm ] Am

[: una matriz identidad.

0'2Epmi la varianza del efecto ambiental
permanente materno y

2 = L
o~ la varianza residual.

Esta descomposicion simple del fenotipo
en efectos genéticos aditivos directo y
materno, y un ambiente materno arbitraria-
mente independiente, permitia partir de un
modelo sencillo sobre el que plantear la
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evaluacion o la estimacion de pardmetros
genéticos. Sin embargo, este modelo se jus-
tifica esencialmente por si mismo, ya que
ignora cualquier factor genético no aditivo
y otras fuentes de (co)variacién ambienta-
les o genético-ambientales que podrian
intervenir en la estructura de dispersion de
los datos.

La gran flexibilidad de la metodologia
del modelo mixto permitié asimismo adap-
tar al modelo animal con efectos maternos
diversas situaciones especificas. De este
modo, VAN VLECK (1990a, 1990b) extendid
la teoria de grupos genéticos (WESTELL,
1984) a modelos con efectos maternos,
planteando una estrategia de asignacién de
grupos equivalente para los dos efectos ge-
néticos. Este procedimiento permite plantear
un modelo con grupos genéticos directos y
maternos aprovechando los mismos algorit-
mos y simplificaciones para la construccién
de las ecuaciones de modelo mixto que se
utilizan en modelos animales que unica-
mente incluyen efectos directos (normas de
WESTELL, 1984). Sin embargo, la tendencia
genética para los efectos directos y mater-
nos podria ser distinta, dado que normal-
mente se aplica distinta intensidad y preci-
sion de seleccién, por lo que posterior-
mente CANTET y col. (1992a) ampliaron la
estrategia de agrupacion de Westell al caso
de una asignacién diferencial de los grupos
genéticos para los efectos directos y mater-
nos en un modelo animal reducido.

Asimismo VAN VLECK (1990c¢) ampli6 el
modelo animal con efectos maternos para
incluir los efectos de las madres nodrizas,
proponiendo distintas alternativas para
ajustar estos cefectos dentro del modelo.
Este autor analiza las modificaciones nece-
sarias para obtener los coeficientes de las
ecuaciones de modelo mixto correpondien-
tes al modelo animal reducido con grupos
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genéticos directos y maternos tras la inclu-
sion de este nuevo factor.

Posteriormente VAN VLECK (1993) ex-
tendié el modelo de mérito total propuesto
por HENDERSON (1985a) para incluir los
efectos maternos, observando que la pre-
diccidn de los valores genéticos aditivos y
no aditivos a partir de un sistema de ecua-
ciones reducido, tal y como proponia HEN-
DERSON (1985a), era posible cuando los
efectos genéticos maternos eran estricta-
mente aditivos. Asimismo, VAN VLECK
(1993) describié un algoritmo libre de deri-
vadas para la estimacién REML de los
componentes de varianza aditivos y no adi-
tivos sobre un modelo con efectos mater-
nos, en la linea del método planteado por
HENDERSON (1985b) a partir del sistema de
ecuaciones reducido. No obstante, no se ha
encontrado en la bibliografia ninguna refe-
rencia de la utilizacion de este modelo en la
evaluacion genética, ni de la estimacidn los
componentes de (co)varianza aditivos y no
aditivos mediante el algoritmo propuesto.

4. Seleccion en presencia de efectos
maternos

La doble aportaciéon genética en los
caracteres con influencia materna ha sido a
menudo ignorada en la mejora genética de
los mismos, seleccionando udnicamente
sobre la combinacién de ambos efectos que
se manifiesta en los registros fenotipicos.
La proporcion del diferencial de seleccién
que se realiza cuando se selecciona sobre el
fenotipo afectado maternamente fue defini-
da por DICKERSON (1947) como la hereda-
bilidad total del caricter (hz‘), que corres-
ponde a la regresion de la suma de los
efectos genéticos de un individuo sobre su
registro fenotipico. y cuya expresion es:

2 1 .
o Ad + 15 o-AdAm + 0’5 o Am

2
%

De acuerdo con esta expresion se puede
afirmar que el progreso genético que se
obtiene cuando se selecciona fenotipica-
mente un cardcter influido maternamente
dependerd de la cantidad de varianza gené-
tica aditiva debida a los efectos directos y
maternos y, en mayor medida, de la correla-
cién genética entre ambos.

Los indices de seleccion (HAZEL, 1943;
HENDERSON, 1963) o la metodologia BLUP
(HENDERSON, 1973) plantean no obstante la
posibilidad de obtener evaluaciones genéti-
cas de todos los animales para los efectos
directos y maternos utilizando informacién
familiar y del individuo, lo cual permitira
seleccionar estos efectos de forma especifi-
ca, en funcién del sistema de explotacién
de la poblacién y de la via de transmisién
del progreso genético.

Segtin Van VLECK (1970), la respuesta
genética para un cardcter con influencia
materna se maximizaria con la seleccion de
machos y hembras para un objetivo de
seleccion comin en el que interviniesen
simultdneamente los efectos directos y ma-
ternos. En este sentido, VAN VLECK (1970)
adapté la teoria de los indices de seleccion
al caso de caracteres con influencia mater-
na segln el modelo de descomposicion de
WILLHAM (1963), desarrollando un indice
de seleccion para machos y otro para hem-
bras que predecian un mismo genotipo
agregado, el cual consideraba los valores
genéticos del individuo para los efectos
directos y maternos, ponderados por sus
valores econémicos. Posteriormente VaN
VLECK (1976) ampli6 los indices de selec-
cién propuestos para incluir el efecto de la
abuela materna.
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En el marco de la metodologia del mo-
delo mixto, el modelo animal materno de-
sarrollado por Quaas y PorLrak (1980) per-
mitiria la obtencion de predicciones BLUP
de los valores genéticos directos y mater-
nos para todos los individuos de la pobla-
cién, por lo que ha venido siendo amplia-
mente utilizado en la evaluacién gené-
tica de los caracteres con influencia mater-
na, principalmente en el ganado vacuno de
carne.

La evaluacion de la respuesta a la selec-
cién de un cardcter afectado por efectos
directos y maternos es un tema complejo
(véase WiLLHAM, 1980) y poco tratado en
la bibliografia. La ganancia genética relati-
va a los efectos maternos se expresa con
una generacion de retraso respecto a la de
los efectos directos, y sélo en uno de los
sexos. A este respecto, VAN VLECK y col.
(1977) plantearon una térmula para prede-
cir la respuesta a la seleccién de un caricter
influido maternamente en el caso de gene-
raciones discretas (o intervalos generacio-
nales idénticos en machos y hembras) y
asumiendo que las intensidades de selec-
cidn eran iguales en machos y hembras y se
mantenian constantes en cada generacidn,
al igual que los pardmetros genéticos de la
poblacion.

Posteriormente, MUELLER y JAMES (1985)
plantearon una extension del método de
VaN VLECK y col. (1977) para el caso de
generaciones solapadas, considerando las
diferentes contribuciones genéticas de los
individuos de distinto sexo y nacidos en
diferentes periodos para cada uno de los
efectos. Asimismo estos autores consideran
la presencia de correlacion ambiental entre
efectos directos y maternos en el cdlculo de
la respuesta esperada a la seleccion.

Por su parte, KIRKPATRICK y LANDE
(1989) desarrolian la teoria de la respuesta
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a la seleccion en presencia de efectos ma-
ternos en un marco multicardcter, plantean-
do un modelo de herencia y de evolucién
de un conjunto de caracteres cuantitativos
con una compleja estructura de relaciones
maternas entre ellos. Partiendo de este
modelo, LANDE y KIRKPATRICK (1990) deri-
van posteriormente los indices de seleccion
que permitirian maximizar la mejora eco-
noémica obtenida en la poblacion, tanto en
una tinica generacion de seleccién como la
tasa de mejora asintética a largo plazo.
Estos autores indican la importancia de
identificar y cuantificar las fuentes de in-
fluencia materna, asi como las relaciones
maternas entre los distintos caracteres, 0
cual requerirfa la medicién directa de los
caracteres responsables de los efectos ma-
ternos junto con los caracteres de interés
econémico.

La respuesta a la seleccién en un cardc-
ter con influencia materna dependera 16gi-
camente del criterio y la estrategia de selec-
cién, asi como de la proporcién de varianza
debida a los dos efectos genéticos, pero es
especialmente sensible al signo y valor de
la relacién entre efectos directos y mater-
nos. A este respecto, VAN VLECK y col.
(1977) analizaron el progreso genético
esperado en distintas estrategias de selec-
cién, las cuales diferfan en los criterios de
seleccidn, asi como en el objetivo de selec-
cién para las hembras (efectos directos,
efectos maternos o ambos conjuntamente),
si bien los machos eran siempre selecciona-
dos para los efectos directos. Los resulta-
dos obtenidos por VAN VLECK y col. (1977)
pusieron de manifiesto el efecto frenador
que un antagonismo genético entre efectos
directos y maternos induciria en todos los
casos sobre la eficacia a largo plazo de la
seleccidn, ya que la ganancia genética obte-
nida para el componente directo era contra-
rrestada en la generacidn siguiente por el
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detrimento en el componente materno. Se-
gun estos autores, en presencia de una co-
rrelacion genética altamente negativa, la
seleccion de los machos para los efectos
directos y las hembras para los efectos
maternos aportaria una mayor respuesta en
la primera generacion de seleccién, pero no
a largo plazo, como consecuencia del detri-
mento en el valor genético materno de la
poblacién. En el mismo contexto, BAKER
(1980) observo que, a partir de la tercera
generacion de seleccidn, la mayor respuesta
se obtenia seleccionando tanto machos co-
mo hembras para los efectos directos y
maternos conjuntamente.

Por su parte, MUELLER y JAMES (1985)
observaron posteriormente que, en el caso
de seleccién individual de un cardcter afec-
tado maternalmente, una correlacién am-
biental negativa entre los efectos directos y
maternos también darfa lugar a un detri-
mento de la respuesta fenotipica en las pri-
meras generaciones. No obstante, en gene-
raciones posteriores el progreso genético
toma mayor importancia relativa sobre los
efectos ambientales de la generacién de
seleccidn, y la tendencia puede ser paralela
a la obtenida con una correlacion ambiental
positiva o nula entre efectos directos y
maternos.

Muiltiples trabajos han puesto de mani-
fiesto la existencia de un antagonismo entre
efectos directos y maternos en caracteres
como el peso al destete en vacuno de carne
(HOHENBOKEN y BRINKS, 1971; MANGUS y
BrINkS, 1971: KocH, 1972; BERTRAND y
BENYSHEK, 1987; CANTET y col., 1988:
Trus y Wicton, 1988: GARRICK y col.
1989; CANTET. 1990; RoBINSON, 1996a) o
el tamano de la camada en porcino (REVE-
LLE y ROBINSON, 1973; NELSON y ROBIN-
SON, 1976: RUTLEDGE, 1980), lo cual podria
suponer un factor limitante del progreso
genético obtenido en la seleccion de estos

caracteres. La respuesta a la seleccion de-
penderd en cualquier caso del determinis-
mo de esta oposicién. Si la incidencia del
ambiente explica totalmente este antagonis-
mo se podrd, modificando el manejo y la
eleccion de las hembras de reposicion (véa-
se BAKER, 1980), o mediante las corre-
cciones estadisticas apropiadas, practicar
una seleccion eficaz aun cuando los indivi-
duos genéticamente superiores no o sean
fenotipicamente. Si realmente existe un an-
tagonismo genético entre efectos directos y
maternos, se deberia plantear la reevalua-
cién de los procedimientos de seleccion
para maximizar los caracteres con influen-
cia materna. Procedimientos como los indi-
ces con restricciones para evitar la apari-
cién de respuestas correlacionadas nega-
tivas deberian ser tenidos en cuenta.

5. Efectos maternos sobre el peso al
destete en vacuno de carne: estudio de su
incidencia y factores implicados

Ya en 1955, KocH y CLARK observaron
que los efectos maternos intervienen de
forma relevante sobre el crecimiento de los
terneros hasta el destete. Posteriormente
numerosos trabajos han tratado de determi-
nar la importancia relativa de estos efectos
en distintas poblaciones de vacuno de car-
ne. la magnitud de sus componentes genéti-
co y ambiental y su asociacién con otros
factores genéticos o ambientales que afec-
ten la expresion fenotipica del cardcter.

Para el cardcter peso al destete, los efec-
tos maternos deben entenderse como las
diferencias en la expresion fenotipica cau-
sadas por las diferencias en el ambiente
aportado por la madre durante la cria
(KocH, 1972). La aportacion materna sobre
el cardcter adquiere especial relevancia en
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aquellos animales de aptitud cdrnica, donde
las crias permanecen mucho tiempo con la
madre, y los efectos maternos postnatales
podrian controlar una parte importante de
la varianza de caracteres como el peso al
destete. El temperamento y el instinto ma
terno pueden jugar un papel dentro de estos
efectos (BAKER, 1980). pero el efecto am-
biental de la nutricion del ternero, entendi-
do como la capacidad lechera de la ma-
dre, es el determinante principal de los
efectos maternos sobre el crecimiento en
vacuno de carne (MEYER y col., 1994).

En este sentido, la realizacién de expe-
riencias en las que se relacionaba la pro-
duccién lechera de la madre y el crecimien-
to de su descendencia, asi como la rea-
lizacién de cruzamientos reciprocos y la
comparacion del parecido entre parientes,
fueron las tres lineas iniciales de investiga-
cién para e} andlisis de la incidencia de los
efectos maternos sobre el cardcter peso al
destete en distintas poblaciones de vacuno
de carne.

5.1. Trabajos experimentales

Una primera linea de trabajo en el estu-
dio de la incidencia de los efectos maternos
sobre el peso al detete consistié en medir
en la madre uno 0 mas caracteres responsa-
bles del efecto materno, como eran ciertas
caracteristicas de produccion lechera en Jas
vacas que amamantan a sus terneros (ver
revision de HOHENBOKEN, 1985).

En general, los estudios que relaciona-
ban la produccién de leche de las madres
con la ganancia en peso de los terneros (p.e.
NEVILLE, 1962: CHRISTIAN y col., 1965;
GLEDDIE y BERG, 1968; HOHENBOKEN vy
col., 1973; MEYER y col., 1994) mostraron
una asociacién importante y significativa
entre estos caracteres. La magnitud de esta
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asociacion variaba no obstante en funcion
del periodo medido, siendo durante el pe-
riodo temprano de crecimiento (los prime-
ros 60 dias de vida) cuando las diferencias
en consumo de leche (NEVILLE, 1962) y
grasa (CHRISTIAN y col., 1965) determina-
ron en mayor medida el crecimiento de los
terneros. Después del destete, los efectos
maternos sobre el fenotipo de la descenden-
cia generalmente decrecian en magnitud a
medida que el animal maduraba.

Otra observacién comin en algunos tra-
bajos fue que el peso al destete de la des-
cendencia variaba curvilineamente con la
edad de la madre (p.e. HOHENBOKEN Yy
BRINKS, 1969; BURFENING y col., 1978). La
existencia de esta relacion con la edad de la
madre se interpreté como otra evidencia de
la importancia de los efectos maternos
postnatales sobre el fenotipo de su descen-
dencia.

Influencia de la aptitud materna de la madre
sobre la futura capacidad materna de sus
hijas

Otra linea de trabajos experimentales
estuvo orientacdla a analizar la influencia del
ambiente nutricional recibido durante la crfa
sobre la posterior capacidad materna de las
terneras, valorada basicamente en términos
de produccion lactea. Los resultados obte-
nidos en estos trabajos sugerian una rela-
cién antagdnica entre los efectos maternos
recibidos en el periodo de cria y la poste-
rior capacidad materna de las terneras (ver
revisiones de KocH, 1972: BAKER, 1980).

En este sentido, diversas experiencias
realizadas en vacuno de carne mostraron
una relacién negativa entre el ambiente
nutricional recibido por la madre en el
periodo temprano de crecimiento y el peso
al destete de su descendencia (MARTIN y
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col., 1970; ToTUuSEK y col., 1971), o bien
entre el crecimiento o peso al destete de las
terneras y su posterior produccién de leche
y grasa (CHRISTIAN y col., 1965; KRESS y
BURFENING, 1972). También las diferencias
en capacidad materna de las vacas de dife-
rentes edades observadas por Mangus y
BriNks (1971) fueron interpretadas por
estos autores como una evidencia de esta
relacién antagoénica, puesto que eran las ter-
neras procedentes de vacas jévenes y viejas
las menos pesadas al destete, pero las que
tenfan una descendencia con mayor peso al
destete. Posteriormente KocH (1972) cuan-
tificé esta relacién mediante la regresion
del peso al destete de los terneros sobre el
factor de correccién segin la edad de la
abuela materna (0,15+0,07), indicando que
las vacas con madres mds jévenes y mas
viejas (mayor factor de correccién) tenian
terneros con mayor crecimiento predestete.

Asimismo, experiencias realizadas sobre
terneras de razas lecheras corroboraban esta
hipétesis, indicando una relacién negativa
entre la alimentacion recibida por las terne-
ras durante la cria y su produccién lactea
posterior (SWANSON y HINTON, 1964; PLum
y HarRris, 1968). Concretamente, SWANSON
y HINTON (1964) observaron que las terne-
ras infraalimentadas presentaban una me-
nor produccién en la primera lactacion,
aunque en las posteriores superaban en pro-
duccién lactea a las criadas de forma nor-
mal.

Los resultados obtenidos en estos traba-
jos indican que un elevado ambiente nutri-
cional conduce a un rdpido crecimiento
temprano de las terneras, pero estd asociado
con una peor actuacién materna de éstas.
Entre las explicaciones fisiolégicas que se
han dado a este fendmeno, SEIRSEN (1978)
sefiala que la ingestién de elevados niveles
energéticos da lugar a menores concentra-
ciones de hormona de crecimiento y prolac-

tina en sangre, lo cual irfa asociado a un
menor desarrollo de Ja gldndula mamaria
en el periodo de pubertad. Por su parte,
GRIGGS (1986) habla del sindrome de en-
grasamiento de la mama: una lactacién con
abundante leche, si bien condiciona un ma-
yor peso al destete del individuo, puede
producir en las terneras un engrasamiento
precoz de la ubre, que serd en un futuro
menos funcional. En cualquier caso, sea
cual sea el mecanismo biolégico, éste se
traduce en una influencia directa del am-
biente aportado por la madre durante la cria
sobre la futura capacidad materna de sus
hijas tal y como planteaban KocH (1972) y
WiLLHAM (1972), influencia que se produce
en relacién inversa al efecto materno sobre
el fenotipo.

5.2. Cruzamientos reciprocos

Otra de las vias de aproximacién indi-
recta para el estudio de los efectos mater-
nos que afectan los caracteres expresados
durante la cria y al final de la misma con-
sistié en la practica de cruzamientos reci-
procos entre diferentes tipos genéticos.
Estos trabajos permitieron poner de mani-
fiesto el efecto materno sobre algunos
caracteres, su naturaleza genética y la va-
riabilidad existente entre razas.

Asi, GREGORY y col. (1965) encontraron
diferencias significativas para el crecimien-
to durante la cria y para el peso al destete
entre cruces reciprocos de las razas Angus,
Hereford y Shorthorn. Resultados similares
obtuvieron PANISH y col. (1969) con las
razas Hereford, Angus y Charolais y con
cruces entre machos cdrnicos y vacas
Brown Swiss, obteniendo mayores creci-
mientos en los descendientes de vacas
lecheras. Otros trabajos en esta linea fueron
los de ALENDA y col. (1980) sobre las razas
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Angus, Charolais y Hereford, y de KocH y
col. (1985) sobre Angus y Hereford.

Para los caracteres de crecimiento du-
rante la cria y peso al destete, las diferen-
cias entre cruces reciprocos son probable-
mente atribuibles a los efectos maternos
postnatales (HOHENBOKEN, 1985). No obs-
tante, a menos que las experiencias de cru-
zamiento reciproco y transplante de em-
briones vayan acompaiadas de adopciones
cruzadas, no es posible discriminar los
efectos maternos prenatales y postnatales.

En cualquier caso, las diferencias encon-
tradas en estos trabajos entre cruces reci-
procos eran atribuidas a las diferencias en
aptitud materna entre las razas utilizadas
como madres. De este modo, la practica de
cruzamientos permitié cuantificar la varia-
bilidad genética existente entre razas res-
pecto a los efectos maternos. Sin embargo,
este tipo de experiencias no es el adecuado
para cuantificar la variacién relativa atribui-
ble a los efectos maternos dentro de una
poblacion cerrada.

5.3. Comparacioén del parecido entre
parientes

Una vez puesta de manifiesto la doble
aportacion de efectos directos y maternos
sobre los principales caracteres de interés
zootécnico en vacuno de carne, un siguien-
te paso consistia en determinar la importan-
cia relativa de cada efecto en la variacién
del cardcter, asi como la relacion existente
entre ambos efectos. En el estudio de la va-
riabilidad genética dentro de una raza o
poblacién, la comparacién de ciertos tipos
de parientes aporta una informacién muy
valiosa sobre los pardmetros genéticos.

Las primeras estimaciones de los pard-
metros genéticos directos y maternos relati-
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vos al peso o al crecimiento hasta el destete
(KocH y CLaARK, 1955; HiLL, 1965; DEESE y
KOOGER, 1967; HOHENBOKEN y BRINKS,
1971; KocH, 1972; CANTET y col., 1988) se
obtuvieron mediante la descomposicién de
las (co)varianzas fenotipicas entre distintos
tipos de parientes en sus componentes cau-
sales segtin el modelo de WiLLHAM (1963).
Sin embargo, sélo el trabajo de CANTET y
col. (1988) ofreci6 estimaciones de todos
los componentes de (co)varianza presentes
en el modelo de Willham (3 aditivos, 3 de
dominancia y 3 ambientales), ya que se
partié de un mayor nimero de (co)varian-
zas entre parientes. Aunque estos andlisis
se llevaron a cabo sobre distintas poblacio-
nes y considerando distintos tipos de rela-
ciones familiares, todos ellos presentaban
una serie de aspectos en comun: se llevaban
a cabo sobre datos de rebanos experimenta-
les, con un volumen reducido de registros y
a partir de un ndmero limitado de (co)va-
rianzas entre parientes, las cuales eran esti-
madas mediante métodos tipo ANOVA o
mediante regresién lineal. En el cuadro 1 se
muestran las estimaciones obtenidas en
algunos de estos trabajos.

Los resultados obtenidos en estos anali-
sis indicaban una importante contribucion
genética aditiva a la varianza total del ca-
racter peso o crecimiento al destete, esti-
mandose heredabilidades medias-altas, tan-
to para los efectos genéticos directos como
maternos. Debe tenerse en cuenta no obs-
tante que los andlisis se realizaron sobre
datos de rebafios experimentales, por lo que
es esperable una mayor uniformidad de las
condiciones ambientales. La proporcion de
varianza debida a efectos genéticos aditivos
fluctud entre 0,18 y 0,39 para los efectos
directos y entre 0,16 y 0,60 para los efectos
maternos. La heredabilidad estimada para
los efectos maternos fue siempre superior a
la de los directos, sugiriendo una mayor
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contribucién de la capacidad materna de la
madre en el fenotipo de sus descendientes
que el propio genotipo de éstos para el
efecto directo.

Las varianzas ambientales y de domi-
nancia no fueron consideradas en todos los
andlisis, puesto que no siempre se disponia
de suficientes relaciones entre parientes
para disociar adecuadamente todos Jos fac-
tores implicados. De este modo, las varian-
zas ambiental y de dominancia de los efec-
tos maternos tenfan la misma incidencia en
las relaciones entre parientes consideradas
en la mayoria de los andlisis. Segin los re-
sultados de KocH (1972), la suma de ambos
efectos contabiliza de un 19 a un 62% de la
varianza del peso al destete, mientras que
Deese y KOGER (1967) y HILL (1965) esti-
man que el ambiente materno controla del
8% al 10,5%, y HOHENBOKEN y BRINKS
(1971) obtienen estimaciones negativas
para este pardmetro ignorando la varianza
de dominancia de los efectos maternos. Por
su parte, CANTET y col. (1988) estiman que
la dominancia materna controla del 5 al
6%, y el ambiente materno de un 10 a un
13% del cardcter peso al destete. Respecto
a la varianza de dominancia de los efectos
directos, de acuerdo con HOHENBOKEN y
BRINKS (1971) y CANTET y col. (1988) ex-
plicaria de un 10 a un 14% de la varianza
fenotipica del peso al destete, mientras que
segln DEESE y KOGER (1967) no interviene
en la variabilidad del cardcter. En definiti-
va, ante la escasez y la gran disparidad de
las estimaciones presentadas para estos
componentes, resulta dificil determinar su
papel en la variacién del cardcter peso al
destete.

Un hecho comin en estos trabajos fue
que la covarianza entre los fenotipos de
madre y descendiente era menor que la
esperada segun Jos contrastes entre otros
tipos de parientes, indicando Ja existencia

de una relacién antagonista entre los efec-
tos directos y maternos que podria ser de
naturaleza genética (aditiva y/o dominante),
ambiental o ambas. Sin embargo, las cova-
rianzas ambiental y de dominancia entre
efectos directos y maternos no siempre fue-
ron consideradas en los andlisis.

La correlacion genética aditiva entre los
efectos directos y maternos mostréd valores
altos y negativos en la prdctica totalidad de
estos trabajos (HILL, 1965; HOHENBOKEN y
Brinks, 1971; KocH, 1972; CANTET y col.,
1988), si bien hubo asimismo algunas refe-
rencias de estimaciones nulas (DEESE vy
KOGER, 1967; KocH, 1972). Un factor de-
terminante en las estimaciones obtenidas
para este parametro fue la inclusién o no de
la covarianza madre-descendiente en el
andlisis, tal y como ya sefialaron KocH
(1972), BAKER (1980). HOHENBOKEN Yy
BRrinks (1971) y CANTET y col. (1988). A
este respecto, en el trabajo de HOHENBOKEN
y BRINKS (1971) la correlacién aditiva esti-
mada pasa de -0,79 a -0,28 cuando se deja
de considerar la relacion madre-descen-
diente en el andlisis. Asimismo, en los
resultados obtenidos por KocH (1972), la
correlacién fue 0, 0,44 y 0,73 en las esti-
maciones obtenidas utilizando la relacion
madre-hijo. mientras que fue 0, 0,08 y -
0,08 en las soluciones en que no se consi-
deraba esta relacion.

Para la covarianza de dominancia entre
efectos directos y maternos, las pocas esti-
maciones obtenidas en la bibliografia apor-
taban resultados muy dispares. Mientras
que DEESE y KOGER (1967) sostenian que
esta covarianza era despreciable, HOHENBO-
KEN y BRINKS (1971) obtuvieron una esti-
macion alta y negativa, si bien ellos mis-
mos afirman que la estimacién obtenida
para este parametro podria ser un artefacto
en vez de la evidencia de un antagonismo
genético no aditivo. Posteriormente CAN-
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TET y col. (1988) obtuvieron estimaciones
positivas para esta covarianza en el andlisis
en que no consideraban la relacién ambien-
tal entre los efectos maternos de madres e
hijas. No obstante, estos autores sugieren
que el elevado valor obtenido para esta
covarianza. comparado con 6‘%)dy GQDm‘ indi-
ca la existencia de epistasia que quedaria
incluida en Gy, dado que los coeficien-
tes para los términos de dominancia en los
valores esperados de la covarianza entre
parientes estdn altamente correlacionados
con los de Ia epistasia.

Respecto a la correlaciéon ambiental, la
Unica estimacion obtenida en la bibliografia
(CANTET y col., 1988) muestra valores posi-
tivos para este parametro (0,15 y 0,01), lo
cual estaria en oposicién a la hipdtesis de
un antagonismo ambiental entre los efectos
directos y maternos que intervienen sobre
el peso al destete, sostenida por varios
autores (p.e. HOHENBOKEN y BRINKS, 1971;
KocH, 1972).

No obstante, la existencia de una in-
fluencia negativa del ambiente materno re-
cibido durante la cria sobre la futura capa-
cidad materna de las terneras ha sido puesta
de manifiesto por multiples trabajos experi-
mentales (SWANSON y HINTON, 1964; CHRIS-
TIAN y col.,1965; PLum y Harris, 1968;
MARTIN y col., 1970; MANGUS y BRINKS,
[971; TOTUSEK y col., 1971; KrRESS y BUr-
FENING, 1972; SEIRSEN, 1978; GRIGGS, 1986).
Esta relacion intervendria bdsicamente en
la relacion madre-descendiente, forzando
las estimaciones de la covarianza genética
aditiva y/o de dominancia en direccion
negativa (BAKER, 1980).

A este respecto, CANTET y col. (1988)
cuantificaron la influencia de la aptitud
materna de la madre sobre la de sus hijas
mediante el coeficiente de regresién parcial
(fm) definido por KocH (1972). La estima-
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cién obtenida para este coeficiente (-0,25)
corroboré la influencia negativa del am-
biente aportado por las madres sobre la
futura capacidad materna de sus hijas.
Cuando se tuvo en cuenta esta relacion en-
tre efectos maternos de madre e hija en el
analisis, la correlacidén genética entre efec-
tos directos y maternos disminuyd en mag-
nitud (-0,57 vs -0,79). aunque continud
siendo negativa, pero las correlaciones de
dominancia y ambiental entre los efectos
directos y maternos pasaron a ser proximas
a cero.

Por su parte, BRUCKNER y SLANGER
(1986) estimaron los componentes de (co)-
varianza considerando el efecto de la abue-
la materna en el analisis tal y como plantea-
ba WiLLHaM (1972), a partir de los datos de
peso al destete de un rebano experimental
de raza Angus. Aunque los resultados del
parecido entre parientes sugerfan la existen-
cia de variabilidad debida al efecto de la
abuela materna, y que su covarianza con los
efectos directos y maternos debia ser sus-
tancial y negativa, las estimaciones que
estos autores obtuvieron no corroboraron
esta hipotesis, situdndose fuera del espacio
paramétrico. Estos autores concluyen no
obstante que los efectos de la abuela mater-
na deben ser incorporados en el andlisis
para evitar sesgos en las estimaciones del
resto de componentes.

La descomposicion de la variabilidad de
un caracter influido maternamente en sus
componentes causales €s un proceso com-
plejo. El nimero de componentes de (co)-
varianza a estimar para cualquier caricter
productivo depende de las fuentes de in-
fluencia genética y ambiental, y es invaria-
blemente mayor en un caracter con efectos
maternos. Una limitacién en los andlisis
sobre poblaciones de vacuno de carne fue
que a menudo los datos disponibles no pro-
porcionaban suficientes relaciones entre
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parientes para estimar todos los posibles
factores implicados en la variacion fenoti-
pica del cardcter, lo cual conducia el tener
que ignorar algunos de los componentes del
modelo para estimar los pardmeltros restan-
tes. Esta circunstancia comportaba una falta
de definicion del método, puesto que hay
variacion en la direccion y acumulacién del
sesgo. Por otro lado, la variacion de los
resultados segun el tipo de parientes utiliza-
dos en el andlisis indica la poca consisten-
cia del procedimiento de estimacién o bien
la existencia de factores no considerados
que comportaban necesariamente la apari-
cién de sesgos en los componentes estima-
dos.

Otra limitacién comun a los trabajos era
que las estimaciones de las (co)varianzas
entre parientes no eran independientes, no
tenfan varianza minima y diferian en preci-
sion, puesto que se obtenfan por procedi-
mientos tipo ANOVA o regresion sobre dis-
tintas subbases de una misma coleccién de
datos, lo cual comportaba una explotacion
no optima de la informacion (FOULLEY y
LEFORT, 1978). La alternativa, tal y como
sugieren CANTET y col. (1988), es utilizar
métodos basados en la verosimilitud o pro-
cedimientos bayesianos, recurriendo a
modelos animales que tengan en cuenta
adecuadamente la estructura de (co)varian-
zas de los datos.

En definitiva, la estimacion de los pard-
metros de dispersién a partir del parecido
entre parientes tampoco aporté una res-
puesta definitiva sobre el papel de cada uno
de los posibles factores implicados en la
variabilidad de un caracter con influencia

materna ni sobre la relacion existente entre
ellos, especialmente en el caso de los efec-
tos ambientales y de dominancia. La falta
de precision del método estadistico se une
en este caso a la dificultad de separar ade-
cuadamente todos los posibles factores de
(co)variacién que intervienen en un Gnico
registro fenotipico.

5.4. Estimacion de los componentes de
(co)varianza del modelo animal
materno

Desde el desarrollo del modelo animal
materno (QUAAS y PoLLAK, 1980), la ob-
tencion de estimaciones fiables de sus com-
ponentes de varianza para el cardcter peso
al destete ha sido el objetivo de numerosos
trabajos realizados sobre distintas poblacio-
nes de vacuno de carne (QUAAS y col.,
1985; BERTRAND 'y BENYSHEK, [987;
WRIGHT y col., 1987; Trus y WILTON,
1988; GARRICK y col., 1989; CANTET, 1990;
JOHNSON y col., 1992; MEYER, 1992a; WAL-
DRON y col., 1993; ROBINSON, 1996a; ME-
YER, 1997; DODENHOFF y col., 1998). En
contraste con anteriores trabajos basados en
el parecido entre algunos tipos de parientes,
estos trabajos se llevaron a cabo a partur de
las ecuaciones del modelo mixto, conside-
rando en un tGnico andlisis toda la informa-
cion genealdgica disponible, y la mayoria
de ellos se realizaron sobre datos de campo
e incluyendo un nimero de registros consi-
derablemente superior.

La inferencia estadistica sobre modelos
mixtos desequilibrados y con datos proce-
dentes de un proceso de seleccién? (ver p.e.

2. Los métodos basados en la verosimilitud, Mdxima Verosimilitud (HARTLEY y Ra0, 1967) y Maxima
Verosimilitud Restringida (PaTTLRSON y THOMPSON. 1971). asi como la Estimacion Cuadrdtica de Varianza
Minima (Rao, 1971 y LAMOoTTE. 1973). permiten tener en cuenta lu pérdida en variabilidad genética debida a la
seleccion. stempre que se incluya en el andlisis informacion suficiente para describir el flujo de genes en la pobla-

cion.



Cuadro |
Estimaciones de pardmetros genéticos' para los efectos directos y maternos sobre el peso al destete o el crecimiento durante la cria,
obtenidas a partir de la comparacién del parecido entre parientes en diversas poblaciones de vacuno de carne
Table ]
Genetic parameter estimates 'for direct and maternal effects on weaning weight or pre-weaning growth, obtained from comparison of
resemblance between relatives in several beef cattle breeds

Poblacion® B%l I]?n Fadam e L 6% 67" Feakm Fpdpm
Peso al destete
Hohenboken y Brinks, Hereford RE 0,27 0,40 -0,28 2.4 = 0,50 0,12 = 0,18
1971 0,23 0,54 -0,79 -2,0 - 0.42 0,10 - -
0,23 0,34 -0,28 -2,0 - 0.42 0,10 - -
Cantet y col.. 1988 Hereford RE 0,31 0,33 -0,79 0.10 0,06 0,23 0,13 0.15 0,74
0,26 0,67 -0,63 - - - — - -
0,32 0,27 -0,57 0,135 0,05 0.30 0,09 0,01 -0,05
Crecimiento hasta el destete
Deese y Koger, 1967 Brahman 0,18 0,15 0,0 0,08 - 0,59 0,0 - -
Brah. x Short. 0,40 0,46 -0,73 0,07 - 0,38 0,0 - -
Koch, 1972 Hereford RE de 0,20  de 0,29 de -0,78 de 0,192 0,62 de 0,20 2 0,34
a 0,39 a 0,60 a0,0

(1 h2d y hzm: heredabilidad de los efectos directos y maternos; czbd("’ y Usz‘P’ : proporcién de la varianza fenotipica debida a los efectos de domi-
nancia directos y maternos; O'ZEd(p) y ozEm[P) : proporcién de la varianza fenotipica debida al ambiente sobre los efectos directos y maternos; r
Todpm Y Tedim: COITElaciones genética aditiva, de dominancia y ambiental entre los efectos directos y maternos.

AdAm’

(2) RE Datos de un rebaiio experimental.
P
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Garcia CORTES, 1992) presenta no obstante
unos requerimientos computacionales muy
elevados cuando se trabaja con grandes
bases de datos, mas aun en modelos anima-
les y con efectos maternos. Esta circunstan-
cia condujo a muchos autores a considerar
modelos simplificados como alternativa al
modelo animal con efectos maternos, cuyos
componentes de (co)varianza se obtenfan
como funciones de las (co)varianzas esti-
madas con modelos simplificados.

El modelo simplificado mas utilizado en
la estimacion de los componentes de va-
rianza directos y maternos fue el modelo
padre con abuelo materno (Quaas y col..
1985: SKAAR, 1986; WRIGHT y col., 1987;
Trus y WILTON, [988; GARRICK y col.,
1989; Sur y LaLog, 1991). Los componen-
tes de (co)varianza estimados para este mo-
delo se igualaban posteriormente a sus va-
lores esperados en términos de (co)varian-
zas genéticas aditivas directas y maternas
(ver desarrollo en CANTET, 1990), asumien-
do equivalencia entre el modelo animal y el
modelo padre-abuelo materno. Sin embar-
2o, el modelo padre-abuelo materno asume
como unicas fuentes de (co)varianza de los
datos el padre y el abuelo materno. y que
los efectos residuales son independientes y
homocedasticos (HENDERSON, 1984), por lo
que solo serd equivalente al modelo animal
bajo las siguientes premisas:

a) que cada hembra tenga un dnico des-
cendiente con registro,

b) que las abuelas maternas no estén
emparentadas y cada una tenga sélo un
nieto con registro,

c) que las abuelas maternas se apareen
al azar con los abuelos maternos, y

d) que para la seleccién y apareamiento
dirigido de las madres no se utilice mds
informacién que la aportada por los abuelos
maternos.

Por otro lado, el modelo padre-abuelo
materno no permitia discriminar la varia-
cién debida al ambiente permanente mater-
no, ya que éste pasa a formar parte del
efecto residual junto a los efectos ambien-
tales temporales. Ademds, habia confusién
entre las aportaciones genéticas directa y
materna por parte del abuelo materno
(GaRRICK y col, 1989). Todo ello condujo a
varios autores a considerar la aportacion de
las madres, bien utilizando el modelo pa-
dre-madre conjuntamente con el modelo
padre-abuelo materno (BERTRAND y BENYS-
HEK, 1987; JOHNSON y col., 1992), bien in-
cluyendo las madres jerarquizadas dentro
de abuelos maternos en el modelo padre-
abuelo materno (WRIGHT y col., 1987; Sur
y col., 1993; GUTIERREZ y col., 1997).

La no inclusién de la matriz de relacio-
nes aditivas en los andlisis también consti-
tuyé un modo de simplificar el coste com-
putacional que comportaba la estimacidn
de componentes de varianza (SKAAR, 1985;
BERTRAND y BENYSHEK, 1987; TRUS vy
WILTON, 1988). A este respecto, Johnson y
col. (1992) trataron de determinar las con-
secuencias de ignorar el parentesco sobre
los componentes estimados a partir de los
modelos padre-abuelo materno y padre-
madre, observando que se obtenian meno-
res varianzas genéticas aditivas y menor
varianza residual, pero que la covarianza
entre efectos directos y maternos no experi-
mentaba grandes cambios.

Del mismo modo que se utilizaron mo-
delos simplificados, en multiples trabajos
se recurrié a métodos aproximados con
menores requerimientos computacionales
para la estimacién de los componentes de
(co)varianza. De este modo, QUAAS y col.
(1985) y WRIGTH y col. (1987) utilizaron
un REML aproximado, mientras que BER-
TRAND y BENYSHEK (1987) y TRuUS y WiL-
TON (1988) recurrieron al método Hen-
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derson IV o MIVQUE diagonal (HENDER-
SON, 1980), y SH1 y col. (1993) al método
Tilde-sombrero (VAN RADEN y JUNG, 1988).
Si bien los métodos aproximados no corri-
gen adecuadamente los cambios en las
varianzas genéticas debidos a la seleccion,
pueden ser una alternativa para obtener
buenas aproximaciones de las estimaciones
REML en poblaciones sometidas a selec-
cion leve o nula.

Con el avance en la disponibilidad de
recursos computacionales, asi como el
desarrollo de algoritmos y procedimientos
de cdlculo, el modelo animal y los métodos
basados en la verosimilitud han venido
imponiéndose en ¢l dmbito de la mejora
genética. De este modo, los andlisis més
recientes del peso al destete en vacuno de
carne (CANTET, 1990; MEYER, 1992a;
WALDRON y col., 1993; ROBINSON, 1996a;
GUTIERREZ y col. 1997; MEYER, 1997; Do-
DENHOFF y col., 1998) se realizaron me-
diante Mdxima Verosimilitud Restringida
(PATTERSON y THOMSON, 1971) sobre el
modelo animal con efectos maternos, utili-
zando en su resolucién el algoritmo de
Esperanza-Maximizacién (DEMPSTER y
col., 1977) o algoritmos libres de derivadas
(GRASER y col., 1987).

La estimacion de los parémetros de dis-
persién de caracteres con influencia mater-
na también ha sido abordada en el ambito
de la inferencia bayesiana. A este respecto,
CANTET y col. (1992b) presentaron el desa-
rrollo teérico de la inferencia de los para-
metros de dispersion del modelo animal
materno desde una perspectiva bayesiana.
Posteriormente, JENSEN y col. (1994) plan-
tearon un analisis bayesiano de este modelo
utilizando el muestreo de Gibbs (GEMAN y
GEMAN, 1984) para la obtencion de las dis-
tribuciones marginales posteriores, y pre-
sentaron una aplicacién con datos de peso
corporal en corderos. Asimismo JANSS y
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col. (1994) utilizaron el muestreo de Gibbs
para estimar los componentes de (co)va-
rianza directos y maternos del peso al des-
tete en ovino sobre un modelo con efectos
no aditivos. Segun estos autores. el mues-
treo de Gibbs se presenta como una meto-
dologia de especial interés para modelos
genéticos “no convencionales™, como mo-
delos no lineales, con efectos no aditivos o
con parametros discretos.

Por ultimo cabe destacar que, reciente-
mente, diversos autores han retomado los
postulados de KocH (1972) y WILLHAM
(1972), planteando la necesidad de conside-
rar la influencia del ambiente proporciona-
do por la madre sobre la futura capacidad
materna de sus hijas. A este respecto,
ROBINSON (1996b) toma parcialmente el
planteamiento de FALCONER (1965) y pro-
pone considerar una regresion lineal sobre
el fenotipo de la madre dentro del propio
modelo animal materno, basado a su vez en
el modelo de WiLLHAM (1963). Este “mo-
delo integrado de Willham-Falconer” fue
posteriormente desarroliado por KOERHUIS
y THOMPSON (1997) en el dmbito de la
mejora aviar, y recientemente ha sido utili-
zado por MEYER (1997) en el andlisis del
peso al destete en varias poblaciones de
vacuno de carne. Por su parte, DODENHOFF
y col. (1998) toman el planteamiento pro-
puesto por WILLHAM (1972) e incluyen
dentro del modelo de andlisis un nuevo
efecto debido a la influencia de la abuela
materna, para el cual consideran un compo-
nente genético y otro ambiental.

Discusion de los componentes de
(co)varianza estimados

Los pardametros genéticos estimados en
algunos de estos trabajos, asi como los
modelos y metodologia utilizados en los
andlisis, se muestran en el cuadro 2. La
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gran diversidad de poblaciones y procedi-
mientos hace dificil la comparacién de
estos resultados, que a su vez presentan una
gran disparidad incluso entre poblaciones y
metodologias similares. Para los efectos
directos, las heredabilidades estimadas
oscilaron de bajas (Quaas y col., 1985;
WRIGHT y col., 1987; CANTET, 1990; WaL-
DRON y col., 1993) a moderadas (BER-
TRAND y BENYSHEK, 1987; DODENHOFF y
col., 1998), e incluso altas (TRUS y WILTON,
1988; GARRICK y col., 1989; ROBINSON,
1996a; MEYER, 1997) y muy altas (JOHN-
SON y col. 1992; GUTIERREZ y col. 1997).
Aunque en principio serfa de esperar que
las heredabilidades directas del peso al des-
tete fuesen razonablemente elevadas, esta
disparidad de resultados hace imposible es-
tablecer conclusiones generales al respecto.

Las heredabilidades estimadas para los
efectos maternos fueron de muy bajas a
moderadas (de 0,02 a 0,27), con la excep-
cién del andlisis en el que se consideraba el
efecto de la abuela materna (DODENHOFF y
col., 1998), en el cual la heredabilidad de
los efectos maternos fluctué entre 0,31 y
0,34 y fue superior a la heredabilidad esti-
mada para Jos efectos directos. No obstan-
te, en términos generales se puede decir
que se obtuvo siempre una heredabilidad
superior para los efectos directos que para
los maternos, indicando que las diferencias
observadas en el peso al destete estdn deter-
minadas en mayor medida por las aptitudes
genéticas del ternero para el crecimiento
que por las de su madre para el efecto ma-
terno. Estos resultados contrastaron con los
obtenidos en trabajos anteriores realizados
a partir del parecido entre parientes, donde
se obtuvieron heredabilidades maternas
altas y superiores a las directas (DEESE y
KOOGER, 1967; HILL, 1965; HOHENBOKEN Yy
BRINKS, 1971; KocH, 1972; CaNTET y col.,
1988).

En los andlisis que consideraron el efec-
to de las madres en el modelo simplificado
(BERTRAND y BENYSHEK, 1987, WRIGHT y
col., 1987; JOUNSON y col., 1992; SH1 y col.
1993; GUTIERREZ y col. 1997), o en los que
se realizaron sobre el modelo animal con
efectos maternos (CANTET, 1990; MEYER,
1992a; WALDRON y col., 1993; ROBINSON,
1996a; MEYER, 1997; DODENHOFE y col..
1998), se obtuvieron también estimaciones
de la varianza del ambiente permanente
materno. Segtin los resultados de estos tra-
bajos, el efecto ambiental permanente
explicaba del 2 al 29 % de la varianza del
peso al destete en distintas poblaciones de
vacuno de carne, a excepcién del trabajo de
JOHNSON y col. (1992), en el que se obtu-
vieron estimaciones negativas en poblacio-
nes Angus y Hereford; segiin estos autores,
este valor fuera del espacio paramétrico
podria ser consecuencia de algin efecto del
muestreo o de una fuente de sesgo no cono-
cida.

Por otro lado se debe tener en cuenta que
los pardmetros maternos serian, junto con
la correlacion genética entre efectos direc-
tos y maternos, los mas afectados por la
existencia de una relacién ambiental entre
los efectos directos y maternos, debida a
una influencia de la madre sobre la capaci-
dad materna de sus descendientes. A este
respecto, MEYER (1992b) observé que la
presencia de un antagonismo entre el efecto
ambiental materno y el residuo que afectan
al fenotipo conduce a la infraestimacién del
componente genético materno y la sobrees-
timacién del componente ambiental. Asi-
mismo, DODENHOFF y col. (1998) afirma-
ban que la presencia de un efecto de la
abuela materna a través de su influencia
sobre la madre puede ser la causa de una
importante infraestimacion de la heredabili-
dad de los efectos maternos. Estos autores
estimaron que el efecto genético de la abue-
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la materna sobre el peso al destete en tres
lineas de la raza Hereford contabilizaba de
un 5 a un 12% de la varianza fenotipica
total, y obtuvieron asimismo una heredabi-
lidad materna superior cuando los efectos
de la abuela materna fueron considerados
en el modelo (0,31-0,34 vs 0,18-0,20).
Respecto a los efectos maternos de origen
ambiental, ROBINSON (1996b) mostré me-
diante simulacién que una relacién negativa
entre los fenotipos de madre y descendiente
no considerada en el andlisis era parcial-
mente recogida por el componente ambien-
tal permanente materno, cuya varianza se
veria sobreestimada. En esta linea, DODEN-
HOFF y col. (1998) obtuvieron estimaciones
muy inferiores para este parametro cuando
el efecto de la abuela materna fue conside-
rado en el modelo (7-16% vs 24-29% de la
varianza total).

En cuanto a la correlacion genética aditi-
va entre los efectos directo y materno, la
mayor parte de las estimaciones alcanzaban
valores altos y negativos (Quaas y col.,,
1985; BERTRAND y BENYSHEK, 1987; TruS
y Witon, 1988; GARRICK y col., 1989,
CANTET, 1990; JOHNSON y col., 1992; ME-
YER, 1992a; SH1 y col., 1993; WALDRON y
col., 1993; ROBINSON, 1996a; GUTIERREZ y
col. 1997; MEYER, 1997; DODENHOFF y col.,
1998), corroborando los resultados obteni-
dos para este pardmetro en anteriores traba-
jos basados en el parecido entre parientes
(HiLL, 1965; HOHENBOKEN y BRINKS, 1971;
KocH, 1972; CANTET y col., 1988). Sin em-
bargo, aunque escasas, existe alguna refe-
rencia de estimaciones nulas e incluso posi-
tivas para la correlacién genética aditiva
entre efectos directos y maternos, como por
ejemplo las obtenidas por WRIGHT y col.
(1987) en Simmental, SkaarR (1985) en
HEREFORD y ANGUS, y WALDRON y col.
(1993) en Angus. Segin WRIGHT y col.
(1987), existia una tendencia a obtener co-
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rrelaciones genéticas aditivas entre efectos
directos y maternos cada vez mds proximas
a cero. Sin embargo, en andlisis realizados
con posterioridad a este trabajo, las estima-
ciones de la correlacién alcanzaron de nue-
vo valores altamente negativos.

Una correlacion genética negativa indi-
caria la existencia de un antagonismo gené-
tico entre el potencial de crecimiento post-
natal de las terneras y la posterior capa-
cidad lechera. Segiin Trus y WILTON (1988),
esta correlacién negativa resulta dificil de
explicar dada la respuesta correlacionada
generalmente positiva de la produccion de
leche a la seleccion por ganancia postdeste-
te (IRGANG y col.. 1985), por lo que tal vez
el papel del comportamiento materno haya
sido infraestimado. Sin embargo, MEYER y
col. (1994) demostraron que la produccién
ldctea de la madre era el principal compo-
nente del efecto materno sobre el peso al
destete.

WALDRON y col. (1993) afirman que las
estimaciones altamente negativas de la
correlacidn genética entre efectos directos y
maternos podrian tener una explicacion
fisiolégica en las poblaciones con poca
capacidad lechera como la Hereford, indi-
cando que las hembras de la poblacién con
genotipo superior para la tasa de crecimien-
to no tendrian energia suficiente para man-
tener una alta produccién lictea. En las
poblaciones con mayor capacidad lechera,
por el contrario, la produccién lactea no
seria un factor limitante, por lo que se espe-
rarian correlaciones menos negativas o
positivas. En oposicién a esta hipétesis, los
resultados obtenidos por MEYER y col.
(1994) en una poblacién Hereford indica-
ban que no existia una asociacion genética
entre la produccién de leche y el peso al
destete.
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Varios autores plantearon la posibilidad
de que la existencia de una relacién de ori-
gen ambiental entre madre y descendiente,
asi como la utilizacién excesiva de este
parentesco en los andlisis, fueran las causas
de un sesgo a la baja que explicaria las esti-
maciones altamente negativas obtenidas
para la covarianza genética entre efectos
directos y maternos (KocH, 1972; MENI-
SSIER, 1976; BAKER, 1980; CANTET y col.,
1988; SHI y col. 1993; MEYER, 1992a,b;
ROBINSON, 1996b). A este respecto, ROBIN-
SON (1996b) mostré mediante simulacién
que, en ausencia de antagonismo genético
entre efectos directos y maternos, la presen-
cia de una relacién negativa entre los feno-
tipos de madre y descendiente forzaba la
estimacion de la correlacion genética en
direccién negativa e inflaba la obtenida
para la varianza del ambiente permanente
materno. Asimismo, MEYER (1992b) descri-
bié sesgos en la estimacion de este pardme-
tro en presencia de una relacién ambiental
negativa entre los efectos directos y mater-
nos. Las estimaciones obtenidas posterior-
mente por MEYER (1997) en la raza Here-
ford, donde la correlacion genética negativa
fue mucho menor al incluir el fenotipo de
la madre como covariable (-0,24 vs -0,65),
corroborarian Ja hipétesis de que en algu-
nas poblaciones las estimaciones altamente
negativas para este parametro pueden ser
atribuidas a una relacién ambiental que no
ha sido correctamente modelizada.

En los trabajos basados en el modelo
padre-abuelo materno sin embargo no se
esperaria esta fuente de sesgo, ya que no se
tiene en cuenta la relaciéon madre-descen-
diente. No obtante, si en el vector de obser-
vaciones se incluyen registros de individuos
que sean madre y descendiente, estas rela-
ciones estarian formando parte de la estruc-
tura de dispersién, y se acumularian en la
covarianza entre padres y abuelos mater-

nos, provocando igualmente un sesgo en la
estimacion de la covarianza genética entre
efectos directos y maternos. También es
posible un sesgo debido a la seleccidn, que
afectarfa principalmente la estimacion de la
covarianza (CANTET, 1990), en la medida en
que en algunos trabajos la seleccién no era
tenida en cuenta por el método de estima-
cién, o bien porque no se incluia la infor-
macién suficiente.

Casi todos los andlisis realizados sobre
caracteres afectados maternamente en vacu-
no de carne se han basado en el modelo
propuesto por WILLHAM (1963). Sin em-
bargo, de los 9 componentes de (co)varian-
za contemplados originalmente en dicho
modelo (3 aditivos, 3 de dominancia y 3
ambientales), los componentes estimados
se han limitado generalmente a las tres
(co)varianzas genéticas aditivas de Jos efec-
tos directos y maternos y a la varianza del
ambiente permanente materno. Si bien es
cierto que los datos disponibles no siempre
proporcionan suficiente informacién para
estimar todos los componentes de (co)va-
rianza planteados en el modelo de Willham,
la disponibilidad de software especifico,
como por ejemplo los programas DFREML
(MEYER, 1991) o VCE (GROENEVELD, 1994),
ha facilitado y extendido la estimacién de
componentes de varianza sobre la simplifi-
cacion que constituye el modelo animal
materno. Sin embargo, segin CANTET
(1990), la gran disparidad de los resultados
obtenidos para todos los pardmetros, aun
cuando se comparaban trabajos con proce-
dimientos de estimacién relativamente
similares y sobre las mismas poblaciones,
indica la existencia de fuentes de sesgo que
se acumulan en distintos sentidos segtin las
hipétesis sobre las que se plantea el andli-
SIS,

En definitiva, la bondad de los resulta-
dos obtenidos dependerd del grado en que
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se cumplan los supuestos implicitos en los
andlisis. Dado que todavia no se conoce
con exactitud la incidencia de todos los
posibles factores implicados en la variacién
de los caracteres con influencia materna, no
se puede hacer una vatoracion de la bondad
con que el modelo animal materno describe
la distribucién de las observaciones fenoti-
picas y de las estimaciones obtenidas en
base al mismo.

6. Algunas consideraciones respecto a la
estimacién de efectos maternos en el peso
al destete del ganado vacuno

La disponibilidad de recursos y metodo-
logia para la estimacion de componentes de
varianza de modelos con efectos maternos
no debe hacernos olvidar los problemas
asociados a este tipo de andlisis. Los efec-
tos maternos sobre el cardcter se confunden
con Jos efectos directos, se expresan en un
solo sexo, tarde en la vida de las hembras y
con una generacion de retraso (WILLHAM,
1980). Asimismo, varios autores sefialan
que en caracteres con influencia materna
deben esperarse elevadas varianzas de
muestreo de las estimaciones (THOMPSON,
1976: FouLLEY y LEFORT, 1978; CANTET,
1990; MEYER, 1992b). Concretamente
THOMPSON (1976) observé que, en presen-
cia de efectos maternos, las varianzas de
muestreo de las estimaciones para la here-
dabilidad directa aumentaban de 3 a 5 ve-
ces sobre las obtenidas si s6lo existiesen
efectos directos sobre el cardcter. Ante estas
circunstancias, MEYER (1992b) senala que
la cantidad de informacién y las estructuras
familiares disponibles son a menudo insufi-
cientes para discriminar todos los pardme-
tros de dispersion implicados, y que es
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esperable obtener estimaciones imprecisas
0 inconsistentes.

Para paliar en parte la problematica
inherente a la estimaciéon de los efectos
maternos, WILLHAM (1980) sugirid recurrir
a disefios experimentales que aportasen
(co)varianzas especificas entre los indivi-
duos lo menos relacionadas posible. En
esta linea estarfan el disefio con adopcion
cruzada propuesto por EISEN (1967), o el
propuesto posteriormente por BONDARI y
col. (1978). Por su parte THOMPSON (1976)
propuso un procedimiento de maxima vero-
similitud para estimar las (co)varianzas
directas y maternas sobre estos disenos,
observando que no siempre era posible dis-
criminar todos los posibles pardmetros
implicados. Asimismo, MEYER (1992b)
muestra elevadas varianzas y correlaciones
de muestreo de las estimaciones, incluso
con estructuras tamiliares especialmente
disefiadas para la estimacion de efectos
maternos, tomando entre otros los disenos
propuestos por EISEN (1967) y por BONDAR!
y col. (1978). Ante estas evidencias, cabe
plantearse hasta qué punto la cantidad y
estructura de los datos disponibles a partir
de un programa de control de rendimientos
en una poblacién de vacuno de carne po-
drian aportar suficiente informacién para
disociar y estimar con precision todos los
factores implicados, aun cuando se usen
dispositivos y métodos relativamente sofis-
ticados.

Actualmente existe un escaso conoci-
miento del efecto de la estructura de los
datos sobre las estimaciones de los compo-
nentes de (co)varianza con efectos directos
y maternos. A este respecto, GERSTMAYR
(1992) analizé el impacto de dos aspectos
de la estructura de los datos sobre la fiabili-
dad de la estimacion de pardmetros genéti-
cos directos y maternos: el nimero de
madres con registro propio y el nimero
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Cuadro 2
Estimaciones de los pardametros de dispersién' del peso al destete y el crecimiento
durante la cria, segtin un modelo animal con efectos maternos, en diversas poblaciones
de vacuno de carne
Table 2
Dispersion parameter estimates' of weaning weight and pre-weaning growth, beyond an
animal model with maternal effects, in several beef cattle breeds

Poblacién? hl B f,. ¢ Metodologia' Modelo anilisis®
Peso al destete
Quaas y col.. 1985 Simmental 0,12  0.08 -0,04 - REML-EM?® P-ABM ™
Bertrand y Benyshek. Limousin 0,16 0.15 -030 0.06 MIVQUE P-ABM. P-M
1987 Brangus 028 020 -029 0,04
Wright y col., 1987  Simmental 0,12 0,09 0.16 007 REML-EM*®* P-ABM-M (ABM )™
Garrick y col.. 1989  Simmental 036 019 -032 - REML-EM P-ABM ™
Cantet, 1990 Angus 0,11 003 -031 002 REML-EM MAM &
Angus 0,12 0,02 -037 0.02 MAM
Johnson y col.. 1992 Angus RE 0.63 0.16 -036 -0,31 REML-EM P-ABM, P-M
Hereford ¢ 066 043 -008 -022
Shiy col., 1993 Limousin 120 d. 0,26 0.16 -024 0,07 REML ? P-ABM-M (ABM ) "¢
210d. 026  0.13 -024 008
Meyer. 1992a Hereford 0,14 0,13 -059 0,23 DF-REML MAM
Angus 020 0,13 022 003
Cebu 058 036 -0.78 0.1)
Waldron y col.. 1993  Hereford RE 0.15 0.14 -035 021 REML-EM  MAM
Angus | RE 0.14 0.11 0.06 0.5
Angus 2 RE 0,13 0.15 0,00 0,09
Robinson, 1996a Angus 0.29 014 -0,52 0,15 DF-REML MAM
Angus 0,26  0.15 -045 0.14 MAM m¢
Gutiérrez y col.. 1997 Asturiana Valles 057 004 -0,73 0,03 DF-REML P-ABM-M (ABM )
Meyer, 1997 Hereford 028 021 -065 023 DF-REML MAM
Hereford 027 017 -024 017 MAM+bP
Angus 039 0,18 -062 0,15 MAM
Angus 038 0.17 -0,56 0,15 MAM+bP
Limousine 040 026 -0.65 0,16 MAM
Limousine 039 023 -051 0,14 MAM+bP
Dodenhoff y col.. Hereford-lin.1 RE 0,18 0,18 -0.22 0,024 REML-Avl MAM
1998 Hereford-lin. 1 0,18 034 -0.13 0.07 MAM+EAB |
Hereford-1mn.2 RE 023 0,20 -0,35 0,29 MAM
Hereford-1in.2 0,14 031 -044 0,16 MAM+EAB |
Hereford-1in.3 RF 0.10 020 -0.25 0,28 MAM
Hereford-lin.3 0.10 034 -026 0,5 MAM+EAB
Crecimiento hasta el destete
Trus y Wilton, 1988  Angus 039 021 -054 - MIVQUE ® P-ABM
Hereford 030 027 -042 -
Shorthorn 039 026 -0,14 -
Charolais 027 0,16 -026 -
Simmental 043 020 -045 -
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Cuadro 2 (continuacion)

Poblacién’ Ry R f,, €, Metodologia’ Modelo andlisis®
Johnson y col., 1992 Angus R® 057 0,15 -0.32 -025 REML-EM P-ABM. P-M
Hereford RE 0.58 039 -005 -0,19
Gutiérrez y col., 1997 Asturiana Valles 049 0,13 -0.78 0,06 DF-REML P-ABM-M (ABM)

(1) h%y h?  heredabilidad de los efectos directos y maternos; r

am Correlacion genética entre los efec-

tos directos y maternos; czm proporcién de la varianza total debida al ambiente permanente materno;

(2) RE Datos de un rebafo experimental.
(3) * Método aproximado.

(4) P-ABM Modelo padre-abuelo materno; P-M Modelo padre-madre; P-ABM-M(ABM) Modelo
padre-abuelo materno con madres jerarquizadas dentro de abuelos maternos; MAM Modelo animal
con efectos maternos genéticos y ambientales; EABm Efecto de la abuela materna (con un componen-
te genético y otro ambiental); b-P_ Regresién sobre el fenotipo de la madre; ™ Modelo multicaricter;

€8 Con grupos genéticos.

medio de descendientes por madre. Segiin
este trabajo, con las estructuras mas desfa-
vorables (un descendiente por madre y nin-
guna madre con registro) aumentaban drés-
ticamente el error estandar y las correla-
ciones de muestreo de las estimaciones,
especialmente para la heredabilidad mater-
na y la correlacion genética entre efectos
directos y maternos. Sin embargo, entre los
casos intermedios no hubo variaciones
notables en la fiabilidad de las estimacio-
nes, siendo el valor de la correlacién gené-
tica, y sobre todo la relacién entre los com-
ponentes de varianza directo y materno, los
que determinaron en mayor medida la fia-
bilidad de las estimaciones. No obstante,
este trabajo fue llevado a cabo sobre pobla-
ciones simuladas en condiciones “ideales”
(sin seleccién ni tendencia genética y con
estructura equilibrada respecto a los efectos
fijos), por lo que la extrapolacién de las
conclusiones a poblaciones reales debe rea-
lizarse con cautela.

Queda asimismo el interrogante sobre la
incidencia de los factores sistemdticamente
ignorados. En los andlisis realizados a par-
tir del parecido entre parientes, frecuente-

mente las relaciones familiares disponibles
no proporcionaban suficiente informacién
para estimar todos los componentes del
modelo de WILLHAM (1972). Los analisis
realizados posteriormente en base a las
ecuaciones del modelo mixto, a pesar de
que los modelos asumidos fueron cada vez
mas detallados y la metodologia utilizada
mas precisa, han constituido siempre una
simplificacién respecto al modelo de WiLL-
HAM (1963, 1972), asumiendo independen-
cia entre los efectos ambientales, asi como
la ausencia de efectos genéticos no aditivos
y de influencias del fenotipo materno de las
madres sobre el de sus hijas.

Tal y como se ha visto anteriormente, la
influencia del ambiente nutricional recibido
de la madre durante el periodo de cria sobre
la futura aptitud materna de sus hijas, en
relacién inversa a la influencia sobre el
fenotipo directo, ha sido puesta de mani-
fiesto en multiples trabajos experimentales
y aceptada por numerosos autores (WILL-
HAM, 1972; KocH, 1972; VAN VLECK y col.,
1977; BAKER, 1980; CANTET y col., 1988;
MEYER, 1992a,b; RoBINSON, 1996a,b; ME-
YER, 1997; DODENHOFF y col., 1998), pero
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generalmente ignorada en los andlisis. Con-
siderando el modelo animal materno, la
modelizacién de este mecanismo biolégico
requeriria el establecimiento de una rela-
cion entre el efecto materno global recibido
de la madre (suma de los efectos genéticos
y ambientales) y el futuro ambiente mater-
no aportado por las hijas a su descendencia,
por lo que la matriz de varianzas y cova-
rianzas de las observaciones deberia incluir
nuevos términos de covarianza entre los
efectos maternos de madres e hijas, ademds
de los debidos a la relacion aditiva entre
ellas.

A este respecto KocH (1972) planteaba
recoger esta influencia en términos de
regresion parcial del fenotipo maternal de
la madre sobre el homdlogo de la abuela
materna, mientras que WILLHAM (1972)
propuso considerar el efecto de la abuela
materna en el modelo. Posteriormente y
tomando el modelo animal materno, CAN-
TET (1990) planteé considerar una cova-
rianza entre el ambiente materno recibido y
el efecto ambiental aleatorio asociado al
registro, que forma parte del efecto resi-
dual, mientras que ROBINSON (1996b), to-
mando parcialmente el planteamiento del
modelo de FALCONER (1965), sugiri6 intro-
ducir e] fenotipo de la madre como covaria-
ble en el modelo de analisis para reducir los
sesgos producidos por esta relacion en Jos
componentes estimados.

Por su parte, MEYER (1992a) afirmaba
que una influencia negativa del fenotipo
materno de la madre sobre el de sus hijas es
estadisticamente equivalente a una cova-
rianza negativa entre los ambientes perma-
nentes maternos aportados por madres e
hijas. Tomando este iltimo planteamiento,
recientemente QUINTANILLA y col. (1998)
han descrito la estructura de la matriz de
correlaciones entre los efectos ambientales
permanentes maternos. Estos autores han

desarrollado asimismo un algoritmo para la
construccion de la inversa de esta matriz a
partir de informacién genealégica, ofre-
ciendo de este modo una solucién computa-
ciona] para incorporar la relacion ambiental
entre los efectos maternos de generaciones
sucesivas en la estructura de dispersién del
modelo animal materno.

Por todo lo expuesto y a modo de con-
clusién podemos afirmar que todavia queda
mucho camino por recorrer en el andlisis de
los efectos maternos en vacuno de carne.
La realizacion de experiencias de adopcién
cruzada y transplante de embriones permiti-
ria separar los efectos directos y maternos y
estimar con mayor precision los distintos
factores implicados en la variacién del
cardcter. Sin embargo, Ilevar a cabo disenos
experimentales con poblaciones bovinas
resulta por el momento prohibitivo, debién-
dose recurrir a los datos recogidos en pro-
gramas de control de rendimientos. En
cualquier caso, la validez de las conclusio-
nes obtenidas de cualquier investigacién de
genética cuantitativa dependerd de la proxi-
midad con que los supuestos y los modelos
estadisticos reflejen las relaciones bioldgi-
cas reales, y de la informacién incorporada
en el andlisis. La utilizacién de modelos
mds completos que recojan todos los posi-
bles factores de dispersién implicados, asi
como la disponibilidad de informacién sufi-
ciente para poder discriminar cada uno de
estos componentes, son por el momento las
cuestiones principales en el andlisis del
peso al destete en vacuno de carne.
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