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

RESUMEN 
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08193 Bellaterra, Barcelona, España 

Se revisan los aspec tos genern les de los efectos maternos que intervienen en 
caracteres ele interés zootécnico y, en concre10, su incidencia en el peso al destete en 
vacuno de carne. Se describen los fac1ores implicados, los modelos genéticos y el 
parecido entre parientes para caracteres con influencia materna. Asimismo se analizan 
las implicaciones de la presencia de efectos maternos en la selección. El estudio de los 
efectos maternos en el peso al destete de los temeros fue inicialmente abordado 
mediante trabajos experimentales: posteriormente numerosos análisis sobre datos de 
campo ofrecieron estimaciones de los componentes de (co)varianza directos y mater­
nos implicados en la va riación del peso al des tete en distintas razas de vacuno de 
carne. Se hace una revisión crítica de algunos de estos trabajos, discutiendo tanto los 
resultados como los métodos y los supuestos implícitos en los amílisis. Finalmente se 
realiza una valornción de la precisión de las estimaciones de parámetros genéticos en 
presencia de efectos maternos. así como de las consecuencias de asumir modelos sim­
plificados y la ex istencia de fac tores de (co)variac ión sistemáticamente ignorados. 
como la covarianza ambiental entre efectos directos y maternos puesta de manifiesto 
en diversos trabajos experimentales. 

Palabras clave: Influencia malerna. Modelos estadíst icos. Selección. Estimación de 
pariirnetros genélicos. 

SUMMARY 
MATERNAL EFFECTS TN WEANlNG WEIGHT OF BEEF CATTLE: A REVTEW 

The general aspects of maternal effects on production traits have been revised , 
and particularly its incidence on weaning weight in beef cattle . The involved faclors, 
the genetic moclels and the resemblance between re latives for materna lly intl uenced 
traits are described. Moreover. the implications of the presence of maternal effects un 
selection are analyzed. The srudy of maternal effects on weaning weight of calves was 
initially carried out by means of experimental triaJ s. Later on. nu merous ana lyses 
carried out on fíele! data have contributed estimates of di rect and maternal (co)varian­
ce components of weaning weight in different beef cattle breeds. A critica! review of 
sorne of these studies is done by discussing the results and also the methods and the 

1. A quien debe dirigi rse Ja correspondencia. Di rección actual : Departamento de Producción Agraria. Uni­
vers idad P(Jbl ica de Navarra. Campus de Arrosadía. 3 1006 Pamplona. 
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irnplied assurnptions in the anaJyses. Finally, an evaluation of the accuracy of the esti­
mates of genetic parameters in presence of maternal effects is pe1forrned. The conse­
quences of assurning simpJified rnodels and the existence of (co)variation factors sys­
ternatically ignored, such as the environmental covariance berween direct and 
maternal effects demonstrated in sorne experimental studies, are also di scussed. 

Key words: Maternal influence, Statistical rnodel s, Selection, Genetic pararneter esti­
rnates. 

l. Introducción 

En las especies en las que los miembros 
de la familia son dependienles de la misma 
o están en cercana proximidad con otros 
miembros, un carácler expresado en un in­
dividuo puede ser el resultado de la acción 
conjunla de varios componentes causales, 
siendo alguno de ellos aportación de indivi­
duos emparentados. 

En los mamíferos domésticos son usual­
mente la madre y sus descendientes Jos 
individuos que contribuyen a la realización 
de muchos de Jos caracteres de interés zoo­
técnico. En este sentido, se ha comprobado 
que los efectos indirectos de la madre supo­
nen una fuente importante de variación 
genética y ambiental en los mamíferos 
(FALCONER, 1981), existiendo una extensa 
bibliografía que analiza Ja existencia de 
influencia materna en di stintas especies 
animales. Los caracteres más estudiados 
han sido aquellos relacionados con el creci­
miento durante e.1 periodo de gestación y 
cría en vacuno (DEESE y KOOGER, 1967; 
HILL, 1965; HOHENBOKEN y BRINKS, l 971; 
KocH , 1972; CANTET y col., 1988; BER­
TRAND y BENYSHEK , 1987; WRLGHT y col., 
1987; JOHNSON y col., 1992; CANTET, 1990; 
MEYER, 1992a; WALDRON y col., 1993; 
ROBINSON, l 996a) y ovino (DJCKINSON y 
col., 1962; BRADFORD, 1972; MARÍA y col., 
1993; JANSS y col., 1994; TosH y KEMP, 
1994 ), así como la proli ficidad en roedores 
(fALCONER, 1965; LEGATES, 1972), porcino 
(ROBISON, 1972; NELSON y ROBIN SON, 

1976; RuTLEDGE, 1980; K1RKPATRICK y 
RUTLEDGE, 1988 ; SOUTHWOOD y KENNEDY, 
1990; ALFONSO, 1995), conejos (CAMACHO 
y BASELGA, 1991; GóM EZ, J 994) y ovino 
(NITTER , 1985) 

En el análisis de los agentes causales de 
los caracteres con influencia materna debe­
mos distinguir por tanto dos tipos de efec­
tos: un efecto direcw, imputable al indivi­
duo que expresa el carácter, y un efecto 
materno imputable a su madre. Según Ho­
HENBOKEN ( l 985) el efecto materno puede 
definirse como cualquier contribución, 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 está determinado por la 
expresión fenotípica en las madres de su 
capacidad materna, pero es un efecto estric­
tamente ambiental en relación a la descen­
dencia, constituyendo tan solo un compo­
nente del valor fenotípico de ésta (WILL­
HAM, 1972). 

2. Clasificación de los efectos maternos 

Tradicionalmente se ha considerado que 
los efectos maternos juegan un papel im­
portante durante eJ periodo en que Ja des­
cendencia está en contacto con Ja madre. 
Sin embargo, los efectos maternos pueden 
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tener lugar en distintas etapas de la vida del 
individu o y, a pesar de ser ejercidos de 
forma transitoria, su efecto podría persistir 
a lo largo de la vida del animal. A este res­
pecto, LEGATES ( 1972) definió dos periodos 
de influencia materna: uno durante la for­
mación del indi viduo en el útero (efectos 
prenatales) y otro durante el periodo de cría 
(efectos pos tnatales). Por su parte Ho HE N­
BOKEN ( J 985) habla de cinco tipos de efec­
tos mate rnos: 

1. Efec tos citoplasmáticos sin interven­
ción del DNA extranuclear, de los cuales 
sólo ex isten algunas evidencias en inverte­
brados, pero no han sido desc ritos en ma­
míferos domésticos. 

2. Efectos citoplasmáticos deb.idos al 
DNA mitocondrial, el cual se perfil a como 
un vehículo potencial de herencia citoplas­
mática. Dado que la población mitocondrial 
de un embrión procede predominantemen­
te, si no totalmente, del óvulo materno 
(WAGNER, l 972) , las diferen cias genéticas 
mitocond1iales serían una pos ible causa de 
efectos maternos. En este se ntido. SCHUTZ 
y co l. ( 1992) consideran el efecto de la 
1 ínea materna sobre Ja producción de leche 
observado en vacas Holstein como indicati­
vo de una herencia citoplasmática que 
interviene sobre el carácter. 

3. Efectos maternos prenatales, atribui­
bles a las diferencias en el ambiente uterino 
aportado por la madre. A es te respec to , se 
encuentran correlaciones positivas entre el 
crec imiento del feto y e l tamaño de la 
madre a partir de cruces recíprocos entre 
distintas razas de bóvidos (D1 cKJNSON, 
1960; TOUCHBERRY y BERESKfN, 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 citoplasmáticos. A partir de este 
tipo de experimentos se observaron efectos 
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prenatales sobre el peso al nac1m1ento en 
ovino (DICKINSON y co l., 1962) y porcino 
(STEJNBACH y co l. , 1967). 

4. Transferencia de los anticuerpos ma­
ternos a la descendencia a través del calos­
tro en el caso de bov inos, ovinos y porci­
nos. Según HOHENBOKEN ( l 985), la inmuni­
dad pasiva obtenida de la madre es un 
efecto materno te mporal pero extremada­
mente importante, para el cual probable­
mente existe variación genética y ambien­
tal, tanto en la cantidad y/o calidad de la 
producción de an ticuerpos maternos como 
en la capacidad de Ja descendencia de 
absorber y utilizar estos anticuerpos. 

5. Efectos maternos postnataJes. ejerci­
dos durante el periodo de cría. Estos efec­
tos pueden ser debidos a la protecc ión 
aportada por la madre a sus crías , el macro 
y microhábitat que ésta proporciona, la 
modificaci ón del comportamiento de la 
descendenci a mediante su propio compor­
tamiento y la calidad y cantidad de Ja nutri­
ción 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 du ra nte el 
periodo de cría, principalmente los debidos 
a la producción lechera de Ja madre, han 
sido los más ampliamente estudiados en los 
mamíferos domés ticos. 

3. Aspectos biométricos de los efectos 
maternos 

Los aspectos biométricos de los efectos 
maternos fueron desarrollados por DICKER­
SON ( 1947) , quien adaptó Ja teoría de 
WR!GHT ( 1922) al caso de caracteres influi­
dos maternamente. De este modo, DICKER­
SON ( 1947) desarrolló los denominados 
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"diagra mas de sendero" pa ra desc ribir un 

valor fenotípico influido por un efecto ma­
terno, en Jos cuales se reflejaban los distin­
tos efec tos que intervenían en el fenotipo 
de un individuo, relacionados por los "coe­
fi cientes de sendero", tal y corno se mues­
tra en Ja figura l. 

Posteriormente, Korn y CLARK ( 1955) 
hicieron un trabajo si mi lar rel ac ionando los 

fenotipos de la madre y su descendiente 
mediante coeficientes de sendero, con la 

particularidad de que el fen o tipo medido e n 
la hembra y responsable de la influencia 
mate rna conce rnía a priori a un carácte r di ­
ferente al obse rvado sobre el descendiente. 

A la luz de estos trabaj os. WtLLHAM 

( 1963) planteó los aspectos biométricos de 

los efectos maternos en términos de mode­

los lineales, descompon iendo e l valor feno­

típico de un individuo x (P) en dos compo­

nentes imputables a caracteres diferen te s 

expresados en individuos distintos: el ca ­

rácter directo (o) del individuo x, y e l ca­

rácter materno (rn ) de su madre w. Dicho 

autor consideró asimi smo que cada uno de 

estos caracteres estaba influido por e l geno­

tipo del indi viduo al c ual e l carác ter se 

imputa (G) y por un efec to amb iental (E) . 

suponiéndose independencia entre ambos. 
De esta manera. WJ LLHAM definió en 1963 
el primer modelo animal con efectos mater­

nos: 

P=G +E +G +E 
X ox O:\ 1mv lllW 

--112---.. 

Figura 1. Diagrama de coeficientes de sendero que describe un fenotipo influido por e fec tos maternos 

segú n D1CKERSON ( 1947), donde w es la madre del individuo x que expresa e l fenotipo (Px), G y E son 

el va lor gené tico adit ivo y el e fec to ambienta l para los efectos directo (o) y materno (m). y rG es la 

con-e lac ión gené tica entre estos efeclos. Los coeficientes de se ndero 1 /2. g, y e corresponden a 

coeficientes de regres ión parcial (nótese que g
0 

= h7J y gm = h7,,) 
Figure l . Path coefficient diagram describi11g a phenor\'¡Je inf/uenced bv mnrernal effects ofter 

Dickerson ( 1947), where \\" represents the dum of indil'idual X rlwt express the phe11ntvpe ( P_J e a11d 

E are the ge11e1ic a11d em·imn111e11talfae1orsfor direct (o) and motenwl (m) effects, 011d r0 is the 

xenetic correlution benvern these effects. Th e pnth coefficienrs 1/2, g, ande ure particil regression 

coefficiems 
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En relación a Ja descomposición clásica 
del fenotipo de un individuo (P,) en un 
efecto genético y otro ambiental, el modelo 
de Willham recogería dentro del efecto am­
biental (E) un componente imputable a una 
característica de la madre (Pin), que de­
pende asimismo del genotipo de la madre y 

un efecto ambienta.!, de modo que : 

P = G +E=G +E +G + E 
Q,'1; OX X OX 0 ,\ lllW JllW 

Por su parte FALCONER ( l 965), analizan­
do los efectos maternos sobre el tamaño de 
carnada en ratón, desarrolló un modelo 
genético en el que consideraba como efecto 
materno una función lineal del fenotipo de 
la madre para el mismo carácter, lo cual 
conducía a un proceso recurrente incluyen­
do todas las generaciones anteriores a la del 
individuo. De este modo, e l modelo de Fal­
coner exc luye todas las influencias mater­
nas no corre lac ionadas con e l fenotipo de Ja 
madre, que quedarían englobadas dentro 
del término de ambiente común de la cama­
da. Según FALCONER ( 1965), el fenotipo de 
un individuo de la generación i-és ima 
puede expresarse bajo la forma: 

P; = A;+ a P¡_
1 

+ R; = A¡+ R; + 
a (A._1 + R._1 +a (A¡_2 + R._2 +a ... )) 

donde A; son los efectos aditivos directos y 
R; es la suma del ambiente común de cama­
da, el ambiente individual y la dominancia, 
mientras que a P¡_ 1 sería el efecto materno, 
definido por un coefic iente de regresión 
parcial (a) del fenotipo de la descendencia 
sobre el fenotipo materno , en ausencia de 
variac ión genética entre las madres. 

Posteriormente, a la luz de Jos resultados 
obten idos en diversos trabajos experimen ta­
les (SWANSON y HINTON, 1964; CHRISTIAN y 
col. . 1965; Pl.l l\1 y HARRIS, 1968: MARTIN y 
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col. , J970; MANGUS y BRINKS, 1971; To­
TUSEK y col. , 1971 ), se valoró la posibilidad 
de que e l ambiente aportado por la madre 
interviniese no só lo 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 (WTLL­
HAM, J 972; Koc H, 1972). De acuerdo con 
esta hipótesis, W1LLHAM ( 1972) propuso 
inc luir en el modelo un efecto de la abuela 
materna no debido a la transmisión de los 
genes de efectos directos y maternos a Jos 
hijos y nietos. Según este modelo, el fenoti­
po de la madre para el ca rác te r materno 
(P

111
) podía descomponerse del modo: 

P = G +P .+E 
111\V mw nw mw 

donde P
11

w. es el valor fenotípico para la 
influencia de la abuela materna (w') sobre 
el e fecto materno de la madre (w). Esta 
influencia correspondería a un nuevo efecto 
(n), que a su vez podría tener un determi­
ni smo genético (G

0
w.) y ambiental, y estar 

influido por efectos maternos de generacio­
nes anteriores, lo que conduciría a definir 
un nuevo n cada generac ión (WlLLHAM, 
J 972). Aun así, cons iderando sólo la in ­
fluencia del genotipo de la abuela materna 
(G

0
w.) y asumiendo independencia entre 

efectos genéticos y ambientales, este mode­
lo comporta considerar tres nuevos compo­
nentes de (co)varianza en la variac ión feno­
típica de un carácter con influencia ma­
terna: la varianza genética de la influencia 
de la abue la materna, así como la covarian­
za de ésta con los efectos genéticos directos 
y maternos. 

Por su pa rte, KocH ( 1972) expresó esta 
influencia de la madre sobre la futura apti ­
tud materna de sus hijas bajo la forma de 
un coefic iente de regresión parcial estanda­
rizado (coefic iente de sendero f,,) del feno­
tipo de la madre para el carácter materno 
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Figura 2. Diagrama de coeficientes de sendero que describe un fenotipo influido por efectos maternos 
según KocH ( 1972). excluyendo los efectos de dominancia, donde w ' representa la abuela materna, P m 

el fenotipo para el carácter materno, r E la covarianza entre los efectos ambientales sobre los fenotipos 
directo y materno, fm el coeficiente de regresión parcial del fenotipo materno de una hembra sobre el 
de su madre y p

111 
el co~!iciente de regresión parcial del fenotipo directo sobre e l fenotipo materno de 

la madre (nótese que hin= g
111

prn). El resto de componentes coinciden con Jos definidos previamente 
por DICKERSON ( 1947) 

Figure 2. Path coejficient diagram describing a phenotype injluenced by maternal ejfects a/ter KocH 
( 1972), exc/uding dominance effects, where w' represents the maternal grandam, P,,, is the phenorype 
for the maternal trait, r E is the covariance between em·imnmenral effects, J,

11 
is the partial regression 

coefficient of the maternal phenorype of the dam on lhe matemal phenorype uf the grandam, and pm 
is the partia/ regression coeffícient of direct phenotvpe on dam 's maternal phenotype. The rest of 

compone/1/s had been descrihed by OICKERSON ( 1947) 

(Pm) sobre el fenotipo homólogo de la 
abuela materna (P mw·), tal y como se repre­
senta en Ja figura 2. La cadena de coefi ­
cientes de sendero puede ser de esta forma 
prolongada de generación en generación. 

Estas considerac iones nos conducen a 
especular sobre la aportac ió n de todos los 
antepasados maternos de la madre. El valor 
de los coeficientes de regresión a del mode-

Jo de Falconer o fm planteado por Koch 
puede interpretarse como e l e fecto del am­
biente aportado por los antepasados hem­
bras sobre la expres ión de los genes trans­
mitidos. De este modo, según la dirección y 
magnitud de a o fm, la expresión del pro­
greso genético obtenido e n una generación 
de selección podría ser ampliada o bien 
red ucida 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 fenó­
meno básico exhibido por muchos caracte­
res continuos (véase p.e. FALCONER, 198 1 ). 
Las relac iones biométricas y las asunciones 
concernientes a l modo de acc ión de los 
genes pueden ser aplicadas para descompo­
ner las (co)vari anzas de distintos tipos de 
parientes en sus componentes causales, 
siguiendo los desarrollos c lásicos de f 1SHER 
( 19 18)y WR!GHT ( l92 J, 1922). 

En presencia de efectos maternos, D1-
CKERSON (1 947) y KocH y CLARK (1955) 
plantearon el parec ido entre algunos tipos 
de parientes considerando tan sólo los com­
ponentes de (co)varianza genética aditiva 
para Jos efectos directos y maternos, mien­
tras que KEMPTHORNE ( 1955) incluyó los 
efectos de dominancia, pero fue W1LLH AM 
(1963) quien ex tendió Ja teoría de la cova­
ri anza entre parientes para acomodarla a 
caracteres con influencia materna según su 
modelo. Posteriormente H1LL ( 1965) y 
DEESE y KOGER ( 1967) incl uye ron la va­
rianza debida a los efectos ambienta les, y 
Koch ( l 972) consideró además la covarian­
za ambiental entre los efectos directos y 
matemos. 

Bajo e l modelo de descomposición de 
W1 LLHAM (1963) y considerando los com­
ponentes de origen ambiental y ausencia de 
covari anza genotipo-ambiente, la covarian­
za entre dos individuos X e Y no consan­
guíneos, hijos de las madres W y Z respec­
ti vamente, en e l caso de una poblac ión 
panmíctica de gran efectivo y bajo la hi pó­
tesis de un solo locus pleiotrópico o de más 
loci independientes que no mani fiestan 
epistasia, se expresaría como: 

cov(P,,P) = a,Ycr~d + ªwzcrim + 

( ª xz + awy)CT AdAm + 

u,Ycrbd + uw,crbm + (u,, + uwy)<J DdDm + 

acrid + 13cr EdEm + ocrim 

donde: 

13 

cr~d y crbd son las varianzas genéticas 
aditi va y de dominancia para los efectos 
directos, 

cr2\ y cr2
0 son las varianzas genéticas 

f m m 
aditiva y de dominancia para los efectos 
maternos, 

cr ActAm es la covarianza entre Jos efectos 
genéticos aditi vos directos y maternos, 

cr DdDm es la covarianza entre los efectos 
de dominancia directos y maternos, 

a es e l coefic iente de parentesco de 
WrighJt entre los individuos i y j , 

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

cr~ y crirn son las varianzas de los efec­
tos ambientales sobre los caracteres directo 
y materno, 

cr EdEm es la covarianza ambienta l entre 
efectos di rectos y maternos, 

a, 13 y o son los indicadores de estos 
componentes: 

a = 1 si X e Y son e l mismo individuo, 
si no es O, 

13 = 1 si X e Y son madre e hijo, si no es 
O, 

o = 1 si X e Y son hermanos completos o 
maternos, si no es O. 

Posteriormente. WtLLHAM ( 1972) incor­
poró térmi nos para el efecto de la abuela 
materna en la expresión del parecido entre 
parientes. 
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De acuerdo con todo lo expuesto, la rela­
ción madre-descendientes se perfila como 
una función especialmente compleja, ya 
que, además 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 
además Ja apti tud materna tiene una in­
fluencia ambienta l sobre la futura capaci­
dad materna de sus descendientes hembras, 
debería haber términos debidos a la in­
fluencia de los antepasados vía materna en 
la relación madre-descendiente. 

Por su parte FALCONER ( 1965), recurrien­
do a series in finitas. desarrolló la esperanza 
de algunas covarianzas entre parientes de 
acuerdo con el modelo planteado por este 
au tor. La expres ión de la covarianza entre 
el fenotipo ele un individuo (x) y su madre 
(w) según el modelo de FALCONER ( 1965) 
sería: 

o-_¡d 
cov(P,,Pw)= ----- + a CJ~ 

2-a 

donde a es el coeficiente de regresión par­
cia l del fenotipo de un individuo sobre el 
fenotipo materno. 

Partiendo de la información del parec ido 
entre parientes, se realizaron múltiples tra­
bajos orientados a la estimación de los 
efectos directos y maternos que intervienen 
sobre diversos caracteres en vacuno (DEESE 
y KüGER, 1967; HI LL, 1965; HOHENBOKEN y 
8RINKS, 197 1; KOCH, 1972; 8RUCKNER y 
SLANGER, 1986; CANTET y col. , 1988), por­
cino (AH LSCHWEDE y ROBISON, 197 l: Ku1+ 
LERS y col. , 1977) y roedores (YOUNG y LE­
GATES, 1965). Algunos de estos trabajos 
serán revisados en siguientes apartados de 
esta revisión. 

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

Desde el desarrollo por parte de HEN­
DERSON ( l 973) de la metodología del mo­
delo mixto, ésta se ha venido utilizando sis­
temáticamente en el campo de Ja mejora 
genética animal. La gran flexibilidad de los 
modelos mixtos para describir la distribu­
ción de distintos ti pos de caracteres (HL.\i­
DERSON, 1974 ), así como las buenas propie­
dades estadísticas de las predicciones obte­
nidas (insesgamiento y varianza mín ima), 
contribuyeron a la amplia aceptación de 
esta metodología. 

Dentro de la metodología del modelo 
mixto, el mode lo animal es el más adecua­
do para la modelizac ión de datos producti ­
vos, ya que capta de forma completa la 
estructu ra ele varianzas y covarianzas (HEN­
DERSON y QUA AS, 1976; HENDERSON, 1984) 
y describe en su tota lidad el flujo de genes 
desde la generación base, permitiendo 
corregir eJ efecto ele la selección (SORENSEN 
y KENNEDY, 1984). El modelo animal con 
efectos maternos. denominado modelo ani­
mal materno, fue planteado por primera vez 
por QUAAS y POLLAK ( 1980) en e l ámbito 
ele la evaluación genética de vacuno de car­
ne, y ha venido siendo el más ampliamente 
aceptado para la modelización de los carac­
teres con influencia materna. 

El modelo animal materno (QUAAS y Po­
LLAK, 1980; HENDERSON, 1988) reposa en 
la descomposición de los efectos de los 
genes formal izada por W!LLHAM ( 1963), 
con las hipótesis simplificatorias de estricta 
ad itiviclad ele los efectos genéticos e inde­
pendencia ambienta l entre efectos directos 
y maternos. De este modo. el modelo ani­
mal materno expresado en notación matri­
cial sería: 
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Y= Xb + Z"uiJ + Z u + Z u + e 
u '" 111 p p 

donde 

y es el vector de observaciones, 

bes el vector de efectos fijos , 

u<l y um son los vectores de efectos gené­
ticos directos y maternos, 

uP es el vector de ambientes permanentes 
maternos y 

X, Zd, Z
111 

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 di stribuciones: 

(ud u,) - N((O 0), G
0 

® A) 

ur - N(O, Ia\prn) 

e - N (0, Icr2e) 

siendo: 

A la matriz ele correlaciones genéticas 
ad iti vas entre los individuos. 

G
0

: la matriz de varianzas y covarianzas 
de los efectos genéticos ad itivos: 

? 
cr-Ad 

? 
cr- AdAm 

7 

cr-AdA1n 

') 

cr - Am 

[: una matriz identidad, 

a \rm: la varianza del efecto ambiental 
permanente materno y 

a2
0

: la varianza residual. 

Esta descomposic ión simple del fenotif)O 
en efectos genéticos aditivos directo y 
materno, y un ambiente materno arbitraria­
mente independiente, permitía partir de un 
modelo sencillo sobre el que pl antear la 

IS 

evaluación o la estimación de parámetros 
genéticos. Sin embargo, este modelo se jus­
tifica esencialmente por sí mismo, ya que 
ignora cualquier factor genético no aditivo 
y otras fuentes de (co)variación ambienta­
les o genético-ambientales que podrían 
intervenir en la estructura de dispersión de 
los datos. 

La gran fle xib ilidad de la metodología 
del modelo mixto permitió asimismo adap­
tar al modelo ani mal con efectos maternos 
diversas situaciones específicas. De este 
modo, V AN VLECK (l 990a, l 990b) extendió 
la teoría de grupos genéticos (WESTELL, 

1984) a modelos con efectos maternos, 
planteando una estrategia de asignación de 
grupos equivalente para los dos efectos ge­
néticos. Este procedimiento permite plantear 
un modelo con grupos genéticos di rectos y 
maternos aprovechando los mismos algorit­
mos y simplificaciones para la construcción 
de las ecuaciones de modelo mix to que se 
uti li zan en modelos animales que única­
mente incluyen efectos directos (normas de 
WESTELL, 1984). Sin embargo, la tendencia 
genética para los efectos directos y mater­
nos podría ser distinta. dado que normal­
mente se aplica distinta intensidad y preci­
sión de se lección, por Jo que posterior­
mente C ANTET y col. ( l 992a) ampliaron la 
estrategia de agrupación de Westell al caso 
de una asignación diferencial de los grupos 
genéticos para Jos efectos directos y mater­
nos en un modelo an imal reduc ido. 

Asimismo V AN YLECK (1990c) amplió el 
modelo animal con efectos maternos para 
incluir los efectos de las madres nodri zas , 
proponiendo disti ntas alternativas para 
ajustar estos efectos dentro del modelo. 
Este autor anali za las modi ficaciones nece­
sari as 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
sión de este nuevo fac tor. 

Posteriormente VAN VLECK ( 1993) ex­
tendió e l modelo de mérito to tal propuesto 
por H ENDERSON (l 985a) para incluir los 
efectos maternos, observando que la pre­
dicción de los valores genéticos aditivos y 
no aditivos a partir de un sistema de ecua­
ciones reducido, ta l y como proponía HEN­

DERSO N ( l 985a), e ra posible cuando los 
efectos genéticos maternos eran estri c ta­
mente aditivos. As imismo, VAN V LECK 

( 1993) describió un algoritmo libre de deri ­
vadas para Ja estimación REML de los 
componentes de varianza ad iti vos y no adi­
tivos sobre un mode lo con efectos mater­
nos, en la línea del método planteado po r 
HENDERSO N ( 1985b) a partir del sistema de 
ecuaciones reducido . No obstante, no se ha 
e ncontrado e n la bibliografía ninguna refe­
rencia de la utilizac ión de este modelo en la 
evaluac ión genética, ni de la estimac ión los 
componentes de (co)varianza aditivos y no 
adi tivos mediante e l a lgoritmo propuesto . 

4. Selección en presencia de erectos 
maternos 

La do ble aportación genéti ca en los 
caracteres con influe ncia materna ha sido a 
menudo ig no rada e n la mejo ra genética de 
los mismos, se lecc ionando únicame nte 
sobre la combinac ió n de ambos efectos que 
se manifiesta en los reg istros fe notípicos. 
La propo rc ión de l d iferenc ial de se lección 
que se real iza cuando se selecciona sobre el 
fenotipo afectado matername nte fue defini­
da por DICKERSON ( l 94 7) como la herecla­
bilidad tota l del carácter (h~), q ue corres­
ponde a Ja regres ió n ele la suma de los 
efectos genéticos ele un incl ivicluo sobre su 
registro fe notípico, y cuya expresión es: 

a 2 Ad + 1,5· a AdAm + 0,5 -a~ Am 

" (J"" 
p 

De acuerdo con esta expresió n se puede 
afirma r que e l progreso gené tico que se 
obtiene cuando se selecciona fenotípica­
mente un carácter influido matername nte 
dependerá de la cantidad de varianza gené­
tica aditiva debida a los efectos directos y 
maternos y, en mayor medida, de la correla­
ción genética entre ambos. 

Los índices de se lecc ión (HAZEL, 1943; 
H EN DERSON, 1963) o la metodolog ía BLUP 
( H EN DERSON, 1973) plantean no obstante la 
posibilidad de obtener evaluac io nes genéti ­
cas de todos Jos animales para los efectos 
directos y maternos utili zando información 
fa mili ar y de l ind ividuo, lo cua l permitirá 
seleccionar estos efectos de forma específi­
ca, en fun ción de l sistema de explotac ión 
de la població n y de la vía de transmis ión 
del progreso genético. 

Según VAN VLECK ( 1970), la respuesta 
genética para un carácte r con influenc ia 
materna se maximizaría con la selección de 
machos y hembras para un objeti vo de 
se lección común e n el que inte rviniesen 
simultáneamente los efectos directos y ma­
ternos. En este sentido, VAN V LECK (1970) 
adaptó la teoría de los índices de selecc ión 
al caso de carac teres co n influenc ia mater­
na según el mode lo de descompos ición de 
WJ LLHAM ( 1963), desarro llando un índice 
de selección para machos y otro para hem­
bras que predecían un mismo genotipo 
agregado, e l cua l consideraba los valores 
gené ticos de l individuo para los e fectos 
directos y mate rnos, po nderados por sus 
valores económicos. Posteriormente V AN 

VLEC K (1976) amplió los índices de se lec­
ción propuestos para incluir el e fecto de la 
abue la materna. 
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En el marco de la metodología del mo­
delo mixto, el modelo animal materno de­
sarrollado por QuAAS y POLLA K ( 1980) per­
mitiría la obtención de predicciones BLUP 
de los valores genéticos directos y mater­
nos para todos los individuos de Ja pobla­
ción, por lo que ha venido siendo amplia­
mente utilizado en Ja eva luación gené­
tica de los caracteres con influencia mater­
na, principalmente en el ganado vacuno de 
carne. 

La evaluación de la respuesta a la selec­
ción de un carácter afectado por efectos 
directos y maternos es un tema complejo 
(véase W1LLHAM, 1980) y poco tratado en 
la bibliografía. La ganancia genética relati­
va a los efectos maternos se expresa con 
una generación de retraso respecto a la de 
los efectos directos , y sólo en uno de los 
sexos. A este respec to, VAN VLECK y col. 
( 1977) plantearon una fórmula para prede­
cir la respuesta a Ja selección de un carácter 
influido maternamente en el caso de gene­
raciones di scretas (o intervalos generacio­
nales idénticos en machos y hembras) y 
asum iendo que las intens idades de se lec­
ción eran iguales en machos y hembras y se 
mantenían constantes en cada generación, 
al igual que los parámetros genéticos de la 
población. 

Poste1iormente, MuELLER y JAMES (l 985) 
plantearon una extensión del método de 
VAN VLECK y co l. (1977) para e l 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 correlación ambiental entre 
efectos directos y maternos en el cálculo de 
la respuesta esperada a la se lección. 

Por su parte, K1RKPATRICK y LANDE 
( 1989) desarrollan la teoría de la respuesta 
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a la selección en presencia de efectos ma­
ternos en un marco multicarácter, plantean­
do un modelo de herencia y de evolución 
de un conjunto de caracteres cuantitativos 
con una compleja estructura de relaciones 
maternas entre ellos. Partiendo de este 
modelo, LANDE y KlRKPATRICK (1990) deri­
van posteriormente los índices de selección 
que permitirían maximizar la mejora eco­
nómica obtenida en la población, tanto en 
una única generación de selección como la 
tasa de mejora asintótica a largo plazo. 
Estos autores indican Ja importancia de 
identificar y cuantificar las fuentes de in­
fluencia materna, así como las relaciones 
maternas entre los di stintos caracteres, lo 
cua l requeriría la medición directa de los 
caracteres responsables de los efectos ma­
ternos junto con los caracteres de interés 
económico. 

La respuesta a Ja se lección en un carác­
ter con influencia materna dependerá lógi­
camente del criterio y la estrategia de selec­
ción, así como de la proporción de varianza 
debida a los dos efectos genéticos, pero es 
especialmente sensible al signo y valor de 
la relación entre efectos directos y mater­
nos. A este respecto, VAN VLECK y col. 
( 1977) anali zaron el progreso genético 
esperado en distintas estrategias de se lec­
ción, las cuales diferían en los criterios de 
selección, así como en el objetivo de selec­
c ión 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 co l. ( 1977) 
pusieron de manifiesto el efecto frenador 
que un antagonismo genético entre efectos 
directos y maternos induciría en todos Jos 
casos sobre la eficacia a largo plazo de la 
selección, ya que la ganancia genética obte­
nida para el componente directo era contra­
rrestada en la generación siguiente por el 
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detrimento en el componente materno. Se­
gún estos autores, en presencia de una co­
rrelación genética altamente negativa, la 
se lecc ión de los machos para los efectos 
directos y las hembras para los efectos 
maternos aportatía una mayor respuesta en 
la primera generación de selección, pero no 
a largo plazo, como consecuenc ia del detri­
mento en el valor genético materno de la 
poblac ión . En e l mismo contexto, 8AK ER 
( 1980) observó que, a partir de la tercera 
generación de selección, la mayor respuesta 
se obtenía se lecc ionando tanto machos co­
mo hembras para los efectos directos y 
maternos conj untamente. 

Por su parte, M UELLER y JAMES ( 1985) 
observaron posteriormente que, en e l caso 
de selección individual de un carácter afec­
tado materna lmente, una corre lac ión am­
biental negativa entre los efectos directos y 
maternos también daría lugar a un detri­
mento de la respuesta fenotípica en las pri­
meras generaciones. No obstante, en gene­
rac iones posteriores el progreso genético 
toma mayor importancia reJativa sobre los 
efectos ambientales de la generación de 
selección, y la tendencia puede ser paralela 
a la obtenida con una correlación ambiental 
positiva o nu la entre efectos directos y 
maternos. 

Múltiples trabajos han puesto de man i­
fiesto la ex istencia de un antagonismo entre 
efectos directos y maternos en caracteres 
como el peso al destete en vacuno de carne 
(HOHENBOKEN )' BRINKS, 197 1; MANGUS y 
BRINKS, 197 l: KocH, 1972: BERTRAND y 
BENYSHEK, 1987; CANTET y col., 1988: 
TRUS y WILTON, 1988: GARRICK y co l. 
1989; (ANTET. 1990; ROBINSON, l 996a) O 

el tamaño de la camada en porcino (REVE­
LLE y ROBINSON, 1973; NELSON y ROBIN­
SON, 1976: Rl TLEDGE, 1980), lo cual podría 
suponer un facto r limitante de l progreso 
genéti co obtenido en la se lecc ión de estos 

caracteres. La respuesta a la selección de­
penderá en cualquier caso del determi.nis­
mo de esta opos ición. Si la incidencia de l 
ambiente explica totalmente este antagonis­
mo se podrá, modificando el manejo y la 
elección de las hembras de reposición (véa­
se BA KER, 1980), o mediante las corre­
cc iones estadísticas apropiadas, practica r 
una selección eficaz aun cuando los ind ivi­
duos genéticamente superiores no lo sean 
fe notípicamente. Si realmente ex iste un an­
tagonismo genético entre efectos directos y 

maternos, se debería plantear la reevalua­
ción de los procedimientos de selección 
para maximizar los caracteres con influen­
cia materna. Procedimientos como los índi­
ces con restricc iones para ev itar la apari­
c ión de respuestas corre lacionadas nega­
ti vas deberían 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 ele 
forma relevante sobre el crec imiento de los 
terneros hasta e l destete. Posteriormente 
numerosos trabajos han tratado de determi­
nar la impo11ancia relativa de estos efectos 
en distintas poblaciones de vacuno de ca r­
ne. la magnitud de sus componentes genéti­
co y ambiental y su asoc iación con otros 
factores genét icos o ambienta les que afec­
ten la expresión fenotípica del carácter. 

Para el carácter peso al destete, los efec­
tos maternos deben entenderse como las 
diferenc ias en la expresión fenotípica cau­
sadas por las diferencias en el ambiente 
aportado por la madre durnnte la cría 
(KocH, 1972). La apo11ación materna sobre 
el carácter adqu iere especia l relevancia en 
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aquellos animales de aptitud cárnica, donde 
las crías permanecen mucho tiempo con la 
madre, y los efectos maternos postnatales 
podrían 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. l 980). pero el efecto am­
biental de la nutrición del ternero, entendi­
do como Ja capacidad lechera de la ma­
dre, es el determinante principal ele los 
efectos maternos sobre el crecimiento en 
vacuno ele carne (MEYER y col., l994). 

En este sentido, la realización de expe­
ri encias en las que se relacionaba Ja pro­
ducción lechera ele la madre y el crecimien­
to ele su descendencia, así como la rea­
li zac ión ele cruzamientos recíprocos y la 
comparación del parecido entre parientes, 
fueron las tres líneas iniciales de investiga­
ción para el análisis ele la incidencia de los 
efectos matemos sobre el carácter peso al 
destete en distintas poblaciones de vacuno 
de carne. 

5.1. Trabajos experimentales 

Una primera línea de trabajo en e l estu­
dio de la incidencia de los efectos maternos 
sobre el peso al detete consistió en medir 
en la madre uno o más caracteres responsa­
bles del efecto materno, como eran ciertas 
características de producción lechera en las 
vacas que amamantan a sus terneros (ver 
revisión de HOHENBOKEN, 1985). 

En general , los estudios que relaciona­
ban la producción de leche de las madres 
con la ganancia en peso de los terneros (p.e. 
N EVILLE, 1962: CHRISTIAN y col., 1965; 
GLEDDIE y BERG, ] 968 ; HOHENBOKEN y 
col., 1973 ; M EYER y co l. , 1994) mostraron 
una asociación importan te y significativa 
entre estos caracteres. La magnitud de esta 
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asociación variaba no obstante en función 
del periodo medido, siendo durante el pe­
riodo temprano de crecimiento (los prime­
ros 60 días de vida) cuando las diferencias 
en consumo de leche (NEVI LLE, 1962) y 
grasa (CHRISTIAN y col., 1965) determina­
ron en mayor medida el crecimiento de los 
temeros. Después del destete, los efectos 
maternos sobre el fenotipo de la descenden­
cia genera lmente decrecían en magnitud a 
medida que el animal maduraba. 

Otra observación común en algunos tra­

bajos fue que el peso al destete de la des­
cendencia variaba curvil íneamente con la 
edad de la madre (p.e. H OHEN BOKEN y 
BRINKS, 1969; BURFENING y col., 1978). La 
existencia de esta relac ión con la edad de Ja 
madre se interpretó como otra ev idencia de 
la importancia de los efectos maternos 
postnatales sobre el fenotipo de su descen­
dencia. 

Influencia de la aptitud materna de la madre 
sobre /a futura rnpacidad materna de sus 
hi¡as 

Otra línea de trabajos experimentales 
estuvo orientada a anal izar la influencia del 
ambiente nutricional recibido durante la cría 
sobre Ja posterior capacidad materna de las 
terneras, valorada básicamente en términos 
de producción láctea. Los resultados obte­
nidos en estos trabajos sugerían una rela­
ción antagónica entre los efectos maternos 
recibidos en el periodo ele cría y la poste­
rior capacidad materna ele las terneras (ver 

revisiones de Korn, 1972: BA KER, 1980). 

En este sentido, diversas experiencias 
real.izadas en vacuno de carne mostraron 
una relación negativa entre el ambiente 
nutricional recibido por la madre en eJ 
periodo temprano de crecimiento y el peso 
al destete de su descendencia (MARTIN y 
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col., J 970; TOTUSEK y col., 1971 ), o bien 
entre el crecimiento o peso al destete de las 
terneras y su posterior producción de leche 
y grasa (CHRISTIAN y col., 1965 : KRESS y 
BURFENING, l 972). También las diferencias 
en capacidad materna de las vacas de dife­
rentes edades observadas por Mangus y 
BRINKS ( l 971) fueron interpretadas por 
estos autores como una evidencia de esta 
relación antagónica, puesto que eran las ter­
neras procedentes de vacas jóvenes y viejas 
las menos pesadas al destete, pero las que 
tenían una descendencia con mayor peso al 
destete. Posteriormente KocH ( 1972) cuan­
tificó esta relación mediante la regresión 
del peso al destete de Jos terneros sobre el 
factor de corrección según la edad de la 
abuela materna (0, 15±0,07), indicando que 
las vacas con madres más jóvenes y más 
viejas (mayor factor de corrección) tenían 
terneros con mayor crecimiento predestete. 

Asimismo, experiencias realizadas sobre 
terneras de razas lecheras corroboraban esta 
hipótesis, indicando una relación negativa 
entre la alimentación recibida por las terne­
ras durante la cría y su producción láctea 
posterior (SwANSON y HINTON, 1964; PLUM 
y HARRIS, 1968). Concretamente, SwANSON 
y HJNTON ( 1964) observaron que las terne­
ras infraalirnentadas presentaban una me­
nor producción en la primera lactación, 
aunque en las posteriores superaban en pro­
ducción láctea a las criadas de forma nor­
mal. 

Los resultados obtenidos en estos traba­
jos indican que un elevado ambiente nutri ­
cional conduce a un rápido crecimiento 
temprano de las terneras, pero está asociado 
con una peor actuación materna de éstas. 
Entre las explicaciones fisiológicas que se 
han dado a este fenómeno, SEJRSEN (l978) 
señala que la ingestión de elevados nive les 
energéticos da lugar a menores concentra­
ciones de hormona de crec imiento y prolac-

tina en sangre, lo cual iría asociado a un 
menor desarrollo de Ja glándula mamaria 
en el periodo de pubertad . Por su parte, 
GRIGGS ( 1986) habla del síndrome de en­
grasamiento de la mama: una lactación 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 será en un futuro 
menos funcional. En cualquier caso, sea 
cual sea el mecanismo biológico, éste se 
traduce en una influencia directa del am­
biente aportado por la madre durante la cría 
sobre la futura capacidad materna de sus 
hijas tal y como planteaban KoCH ( 1972) y 
WJLLHAM ( 1972), influencia que se produce 
en relación inversa al efecto materno sobre 
el fenotipo. 

5.2. Cruzamientos recíprocos 

Otra de las vías de aproximación indi­
recta para el estudio de los efectos mater­
nos que afectan los caracteres expresados 
durante la cría y al final de la misma con­
sistió en la práctica de cruzamientos recí­
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. 

Así, GREGORY y col. ( 1965) encontraron 
diferencias significativas para el crecimien­
to durante la cría y para e l peso al destete 
entre cruces recíprocos 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 cárnicos y vacas 
Brown Swiss, obteniendo mayores creci­
mientos en los descendien tes de vacas 
lecheras. Otros trabajos en esta línea 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 cría y peso al destete, las diferen­
cias entre cruces recíprocos son probable­
mente atribuibles a los efectos maternos 
postnatales (HOHENBOKEN, 1985). No obs­
tante, a menos que las experiencias de cru­
zamiento recíproco y transplante de em­
briones vayan acompañadas 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 recí­
procos eran atribuidas a las di ferencias en 
aptitud materna entre las razas uti !izadas 
como madres. De este modo, la práctica de 
cru zamientos permitió 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 variación relativa atribui­
ble a los efectos maternos dentro de una 
población cerrada. 

5.3. Comparación del parecido entre 
parientes 

Una vez puesta de manifiesto la doble 
aportación de efectos directos y maternos 
sobre los principales caracteres de interés 
zootécnico en vacuno de carne, un siguien­
te paso consistía en determinar Ja importan­
cia relativa de cada efecto en la variac ión 
del carácter, así como la relación ex istente 
entre ambos efectos. En el estudio de la va­
ri abilidad genética dentro de una raza o 
población, la comparación de ciertos tipos 
de parientes aporta una informac ión muy 
valiosa sobre los parámetros genéticos. 

Las primeras estimaciones de los pará­
metros genéticos directos y matemos re lati-
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vos al peso o al crecimiento hasta el destete 
(KOCH y CLARK, 1955; HILL, L965; DEESE y 
KOOGER, L967 ; HOHENBOKEN y BRINKS, 
1971; KoCH, 1972; CANTET y col. , 1988) se 
obtuvieron mediante la descomposición de 
las (co)varianzas fenotípicas entre distintos 
tipos de parientes en sus componentes cau­
sales según el modelo de WJLLHAM (L963). 
Sin embargo, sólo el trabajo de CANTET y 
col. ( 1988) ofreció estimaciones de todos 
los componentes de (co)varianza presentes 
en el modelo de Willham (3 aditivos, 3 de 
dominancia y 3 ambienta les), ya que se 
partió de un mayor número de (co)varian­
zas entre parientes. Aunque estos análisis 
se llevaron a cabo sobre distintas poblacio­
nes y considerando distintos tipos de re la­
ciones familiares, todos ellos presentaban 
una serie de aspectos en común: se 1 levaban 
a cabo sobre datos de rebaños experimenta­
les, con un volumen reducido de registros y 
a partir de un número limi tado de (co)va­
rianzas entre parientes, las cuales eran esti­
madas mediante métodos tipo ANOVA o 
mediante regresión linea l. En el cuadro L se 
muestran las estimaciones obten idas en 
algunos de estos trabajos. 

Los resultados obten idos en estos análi ­
sis indicaban una importante contribución 
genética adi tiva a la varianza total del ca­
rácter peso o crec imiento al destete , esti­
mándose heredabilidades medias-altas, tan­
to para los efectos genéticos directos como 
maternos . Debe tenerse en cuenta no obs­
tante que los anális is se realizaron sobre 
datos de rebaños experimentales, por lo que 
es esperable una mayor uniformidad de las 
condiciones ambientales. La proporción de 
varianza debida a efectos genéticos aditivos 
fluctuó entre O, l 8 y 0,39 para los efectos 
directos y entre 0, 16 y 0,60 para Jos efectos 
maternos. La heredabi lidad estimada para 
Jos efectos maternos fue siempre superior a 
la de los directos, sugiriendo una mayor 
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contribución de la capacidad materna de la 
madre en el fenotipo de sus descendientes 
que el propio genotipo ele éstos para el 
efecto directo. 

Las varianzas ambientales y de domi­
nancia no fueron consideradas en todos los 
análisis, puesto que no siempre se disponía 
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 tenían la misma incidencia en 
las relaciones entre parientes consideradas 
en la mayoría de los análisis. Según 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 KüGER (1967) y HfLL (1965) esti­
man que el ambiente materno controla del 
8% al 10,5%, y HOHENBOKEN y BRINKS 
( 1971) obtienen estimaciones negativas 
para este parámetro 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 1 O a un 
13% del carácter peso al destete . Respecto 
a la varianza de dominancia de los efectos 
directos , de acuerdo con HOHENBOKEN y 
BRI NKS (l 971) y CANTET y col. ( 1988) ex­
plicaría de un lO a un 14% de la varianza 
fenotípica del peso al destete, mientras que 
según DEESE y KoGER ( 1967) no interviene 
en la variabi 1 id ad del carácter. En defi ni ti­
va, ante la escasez y la gran disparidad de 
las estimaciones presentadas para estos 
componentes, resulta difícil determinar su 
papel en Ja variación del carácter peso al 
destete. 

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

de una relación antagonista entre los efec­
tos directos y maternos que podría 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 análi sis. 

La correlación genética aditiva entre los 
efectos directos y maternos mostró valores 
altos y negativos en la práctica 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 y 
KOGER, 1967; KocH, 1972). Un factor de­
terminante en las estimaciones obtenidas 
para este parámetro fue la inclusión o no de 
la covarianza madre-descendiente en el 
análisis, tal y como ya señalaron KocH 
( 1972), BAKER ( 1980), HOHENBOKEN y 
BRINKS ( 1971) y CANTET y col. ( 1988) A 
este respecto, en el trabajo de HOHENBOKEN 
y BRINKS ( 1971 ) la correlación aditiva esti­
mada pasa de -0,79 a -0,28 cuando se deja 
de considerar la relación madre-descen­
diente en el análisis. Asimismo, en los 
resultados obtenidos por Koc1-1 ( 1972), Ja 
correlación fue O, -0,44 y -0,73 en las esti­
maciones obtenidas utilizando la relación 
madre-hijo, mientras que fue O, -0.08 y -
0,08 en las soluciones en que no se consi­
deraba esta relación. 

Para la covarianza de dominancia entre 
efectos directos y maternos, las pocas esti­
maciones obtenidas en Ja bibliografía apor­
taban resultados muy dispares. Mientras 
que DEESE y KoGER ( J 967) sos tenían que 
esta covarianza era despreciable, HOHENBO­
KEN y BRINKS ( 197 J) obtuvieron una esti­
mación alta y negativa, si bien ellos mis­
mos afirman que la estimación obtenida 
para este parámetro podría ser un artefacto 
en vez de la evidencia de un antagonismo 
genético no aditivo. Posteriormente CAN-
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TET y co l. ( 1988) obtuvieron estimaciones 
positivas para esta covarianza en el anál isis 
en que no cons ideraban Ja relación am bien­
tal entre los efectos maternos de madres e 
hijas. No obs tante, estos autores sugieren 
que e l e levado va lor obtenido para esta 
covarianza , comparado con a20 dy &0111 • indi­
ca la existenc ia de epistasia que queda ría 
incluida en ªoctDm' ciado que Jos coefic ien­
tes para los términos de dominancia en los 
valores esperados de la covarianza entre 
parientes están altamente correlacionados 
con los de la ep istasia. 

Respecto a la correlación ambienta l, la 
única estimac ión obtenida en la bibliografía 
(CANTET y col. , 1988) muestra va lores pos i­
ti vos para este parámetro (0, l 5 y 0,0 J ). lo 
cual esta ría en oposición a la hipótes is de 
un antagoni smo ambiental entre los efec tos 
directos y maternos que intervie nen sobre 
e l peso a l destete, sostenida por varios 
autores (p.e. HOHENBOKEN y BRIN KS, 1971; 
KOCH, 1972). 

No obs tante, la existencia de un a in­
fluencia nega ti va del ambiente materno re­
ci bido durante la cría sobre la futura capa­
cidad materna de las terneras ha sido puesta 
de manifiesto por múltiples trabajos experi­
mentales (SWANSON y HINTON, 1964; CHRIS­
TIAN y co l.,1965; PLUM y HARRIS, 1968; 
MARTIN y col., 1970; MAN GUS y 8RINKS, 
197 1; TOTUSEK y col. , 1971; KRESS y BuR­
FEN ING, 1972; SEJRSEN, 1978; GRIGGS, 1986) . 
Esta re lac ión intervendría básicamente en 
la relación madre-descendiente, forza ndo 
las estimaciones de la covarianza genética 
adit iva y/o de dominanc ia en dirección 
negativa (BAKER, 1980). 

A este respecto, CAN TET y co l. ( 1988) 
cuantificaron la influencia de la aptitud 
materna de la madre sobre la de sus hijas 
mediante e l coeficiente de regresión parcial 
(f

11
) definido por KocH ( 1972). La es tima-
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ción obtenida para este coe fi c iente (-0,25) 
corroboró la influencia nega ti va del am­
biente aportado por las madres sobre la 
futura capacidad materna de sus hij as. 
Cuando se tuvo en cue nta esta relación en­
tre efectos maternos de madre e hi_ia en el 
análisis , la correlación ge nética entre efec­
tos directos y maternos disminuyó en mag­
nitud ( -0,57 vs -0,79) , aunque continuó 
siendo negat iva, pero las correlaciones de 
dominancia y ambienta l entre los efectos 
directos y maternos pasa ron a ser próximas 
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 aná li sis tal y como plantea­
ba W1LLHAM ( 1972), a partir de los datos de 
peso al destete de un rebaiio experimental 
de raza Angus. Aunque los resultad os del 
parecido entre parientes sugerían la ex isten­
cia de variabi lidad debida al efecto de la 
abuela materna. y que su covarianza con los 
efectos directos y maternos debía ser sus­
tancial y negativa , las estimaciones que 
estos autores obtuvi eron no corroboraron 
esta hipótesis, situándose fuera del espacio 
paramétri co. Estos autores concluyen no 
obstante que los efectos de la abuela mater­
na deben se r incorporados en el análi s is 
para evita r sesgos en las estimaciones del 
resto de componentes. 

La descomposición de la variabi 1 id ad de 
un caracter influido maternamente en sus 
componentes ca usa les es un proceso com­
plejo. El número de componentes de (co)­
va ri anza a est im ar para cualquier carácter 
productivo depende de las fuentes de in ­
fluencia genét ica y ambiental, y es invaria­
blemen te mayor en un carácter con efectos 
maternos. Una limitación en los aná li s is 
sobre poblaciones de vacuno de carne fue 
que a men udo los datos disponibl es no pro­
porcionaban suficientes relac iones entre 
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parientes para estim ar todos los posibles 
fac tores implicados en la variación fenotí­
pica del carácter, lo cual conducía el tener 
que ignorar algunos de los componentes del 
modelo para estimar los parámetros restan­
tes. Esta circunstancia comportaba una falta 
de definición del método, puesto que hay 
variac ión en la direcc ión y ac umul ac ión del 
sesgo. Por otro lado, la va ri ac ión de los 
resultados según el tipo de parientes utiliza­
dos en el análisis indica la poca consisten­
cia del procedimiento de estimac ión o bien 
la ex istencia de factores no considerados 
que comportaban necesa ri amente la apari­
ción de sesgos en Jos componentes estima­
dos . 

Otra limitac ión común a los trabajos era 
que las estimaciones de las (co)varianzas 
en tre parientes no eran independientes, no 
tenían varianza mínima y diferían en preci­
sión, pues to gue se obtenían por procedi­
mientos tipo ANOVA o regresión sobre di s­
tintas subbases de una mi sma colección de 
datos, lo cual comportaba una ex plotac ión 
no óptima de la informac ión (FOUL.L EY y 

LEFORT, J 978). La alternati va , ta l y como 
sugieren CAN TET y col. ( 1988), es utili zar 
métodos basados en la verosimili tud o pro­
cedimi entos bayesianos, recurri endo a 
modelos animales que tengan en cuenta 
adecuadamente la estructura de (co)varian­
zas de Jos datos. 

En definiti va, la estimac ión de los pará­
metros de di spersión a partir del parec ido 
entre pari entes tampoco aportó una res­
puesta de finitiva sobre el papel de cada uno 
de los posibles factores implicados en la 
vari abilidad de un carácter con influencia 

materna ni sobre la relación existente entre 
e llos, especialmente en el caso de los efec­
tos am bi entales y de dominancia. La fa lta 
de precis ión de l método estadísti co se une 
en este caso a la dificultad de separar ade­
cuadamente todos los posibles fac tores de 
(co) vari ac ión que intervienen en un único 
reg istro fe notípico. 

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

Desde el desarrollo del modelo animal 
materno (QUAAS y POLLAK, 1980), la ob­
tención de estimaciones fiables de sus com­
pon entes de va rianza para el carác ter peso 
al destete ha sido el objetivo de numerosos 
trabajos rea li zados sobre distintas poblac io­
nes de vac uno de carne (QUAAS y co l. . 
1985; BERTRAND y BEN YS lfEK, 1987 ; 
W RIGHT y co l. , 1987; TRUS y WrLTON, 
1988 ; GARR ICK y co l., 1989; CANTET, 1990; 
JoHNSON y co l. , 1992; MEYER, 1992a; WAL­
DRON y co l., 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 ! levaron a cabo a partir de 
las ecuaciones del modelo mi x.to , conside­
rando en un ún ico análi sis toda la info rma­
c ión genea lógica di sponible , y la mayoría 
de ellos se rea li zaron sobre datos de campo 
e incluyendo un número de registros consi­
derablemente superi or. 

La inferencia es tadística sobre modelos 
mixtos desequilibrados y con datos proce­
dentes de un proceso de selecc ión2 (ver p.e. 

2. Los métodos basados en la verosimil itud , Máxima Veros imilitud ( H AKTL EY y R.Ao, 1967) y Máxima 
Verosimilitud Restringida ( PAn ·u i soN y THOMPSON. 197 1 ). as í como la h timación Cuadráti ca de Varian za 
Mínima (R AO, 1971 y LAMOlTt. 1973). pe rmiten tener en cuenta la pérdida en var iabil idad genética debida a la 
se lecc ión. siempre que. se inc lu ya en e l an{lii sis in fo rmación su fi c iente para descr ibir el flujo de genes en la pobla­
ción. 



Cuadro 1 
Estimaciones de parámetros genéticos 1 para los efectos directos y maternos sobre el peso al destete o el crecimiento durante la cría, 

obtenidas a partir de la comparación del parecido entre parientes en diversas poblaciones de vacuno de carne 
Table J 

Genetic paramerer estimares 1for direct and maternal effects on weaning weight or pre-weaning growth, obtainedfrom comparison of 
resemblance between relatives in severa/ beef catt/e breeds 

Población2 h~ h~n f AdAm a-2 ( p) -' <pi a-2 (p) a-2 (p) f f DdD111 Em u - IJm Ed Dd EdE111 

Peso al destele 
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 

Cantel y col., 1988 Hereford RE 0,31 0,33 -0,79 0,1 o 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 0,0 1 -0,05 

Crecimie1110 has/a el deslete 
Deese y Koger, 1967 Brahman 0,18 0,15 0,0 0,08 - 0,59 0,0 

Brah. x Shorr. 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 0,19 a 0,62 de 0,20 a 0,34 
a 0,39 a 0,60 a 0,0 

(l) h2d y h2m: heredabilidad de Jos efectos directos y marernos; a 2
0d<r1 y a 2

0111lPl: proporción de la varianza fenorípica debida a los efecros de domi-
nancia directos y maternos; a 2Edipl y a 2Emlp): proporción de la varian za fenorípica debida al ambienre sobre los efectos directos y maternos; r.,dAm' 
rDdDm y r EdEm: coITelaciones genética adiriva, de dominancia y ambiental entre los efectos directos y maternos. 

(2) RE Datos de un rebaño experimental. 
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GARCÍA CORTÉS, 1992) presenta no obstante 
unos requerimientos computacionales muy 
e l.evados cuando se trabaja con grandes 
bases de datos, más aún en modelos anima­
les y con efectos maternos. Esta circunstan­
cia condujo a muchos autores a considerar 
modelos simplificados como alternati va al 
modelo ani mal con efectos maternos, cuyos 
componentes de (co)varianza se obtenían 
como funciones de las (co)vari anzas esti ­
madas con modelos simplificados. 

El modelo simpl ifi cado más utilizado en 
la estimación de los componentes de va­
ri anza directos y maternos fue el modelo 
padre con abuelo materno (QUAAS y co l. . 
1985 ; SKAAR, J 986; WRtGHT y col. , 1987; 
TRUS y WtLTON, 1988; GAR RICK y col. , 
l 989; SH1 y LA LOE, 1991 ). Los componen­
tes de (co)varianza estimados para este mo­
de lo se igualaban posteriormente a sus va­
lores esperados en términos de (co)vari an­
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
go, el modelo padre-abuelo materno asume 
como únicas fuentes de (co)varianza de los 
datos e l padre y el abue lo materno. y que 
los efectos residuales son independientes y 
homocedásticos (HENDERSON, 1984), por lo 
que sólo será equivalente al modelo ani mal 
bajo las siguientes premisas: 

a) que cada hembra tenga un ún ico des­
cendiente con registro, 

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

c) que las abue las maternas se apa reen 
al azar con los abuelos maternos, y 

d) que para la selección y apareamiento 
dirigido de las madres no se utilice más 
información que la aportada por los abue los 
maternos. 

Por otro lado, el modelo padre-abuelo 
materno no permitía di scriminar la varia­
ción debida al ambiente permanente mater­
no, ya que éste pasa a for mar parte del 
efecto residual junto a los efectos ambien­
tales temporales. Además, había confusión 
entre las aportaciones genéticas directa y 
materna por parte del abuelo materno 
(GARRtCK y col, 1989). Todo ello condujo a 
varios autores a considerar la aportación de 
las madres, bien utili zando el modelo pa­
dre-madre conjuntamente con e l modelo 
padre-abuelo materno (BERTRAND y BENYS­
HEK, 1987; JOHNSON y co l., 1992), bien in­
cluyendo las madres jerarq uizadas dentro 
de abuelos ma ternos en el modelo pad re­
abuelo materno (WRJGHT y col. , 1987; Sm 
y COL 1993; GUTIÉRREZ y col., 1997). 

La no inc lusión de la matriz de rel ac io­
nes ad itivas en los anális is también consti­
tuyó un modo de simplificar el coste com­
putac ional que compo1taba la estimac ión 
de componentes de varianza (SKAAR, 1985; 
BERTRAND y BENYSHEK, 1987; TRUS y 
WILTO 1, 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 obtenían meno­
res varianzas genéticas ad itivas y menor 
varianza residual, pero que la covarianza 
entre efectos directos y maternos no experi­
mentaba grandes cambios. 

Del mismo modo que se utili zaron mo­
de los simplificados, en mú lti ples trabajos 
se recurrió a métodos aprox imados con 
menores requeri mientos computacionales 
para la esti mación de los componentes de 
(co)varianza. De este modo. QUAAS y col. 
( 1985) y WRLGTH y col. ( 1987) utilizaron 
un REM L aproximado, mientras que BER­
TRAND y BENYSHEK ( 1987) y TRUS y WtL­
TON ( l988) recurrieron al mé todo Hen-



R. QUINTAN lLLA. J. PIEDRA FJTA 

derson IV o MIVQUE diagonal (HENDER­
SON, 1980), y SHI y co l. (1993) al método 
Ti lde-sombrero (VAN RADEN y JuNG, 1988). 
Si bien los métodos aprox imados no corri­
gen adecuadamente los cambios en Jas 
varianzas genéticas debidos a la selección, 
pueden ser una alternativa para obtener 
buenas aproximac iones de las esti maciones 
REML en pob lac iones sometidas a selec­
ción leve o nula. 

Con el avance en la di sponibilidad de 
recursos computacionales, así como e l 
desarrollo de algoritmos y procedi mientos 
de cálculo, el modelo an imal y los métodos 
basados en la verosímil itud han venido 
imponiéndose en el ámbito de la mejora 
genética. De este modo, los análisis más 
recientes del peso al destete en vacuno de 
carne (CANTET, 1990; MEY ER, l 992a; 
WALDRON y co l. , 1993 ; ROB INSON , J996a; 
GUTIÉRREZ y col. 1997; MEYER, 1997; Do­
DENHOFF y col. , 1998) se rea lizaron me­
diante Máxima Veros imilitud Restringida 
(PATTERSON y THOMSON, 1971 ) sobre e l 
modelo animal con efectos maternos, utili­
zando en su resolución e l algori tmo de 
Esperanza-Maximizac ión (DEMPSTER y 
col. , 1977) o algoritmos libres de derivadas 
(GRASER y col. , 1987). 

La esti mac ión de los parámetros de dis­
persión de caracteres con influencia mater­
na también ha sido abordada en el ámbito 
de la inferencia bayesiana. A este respecto, 
CANTET y col. ( l 992b) presentaron el desa­
rrollo teórico de la inferencia de los pará­
metros de dispersión del modelo an imal 
materno desde una perspecti va bayesiana. 
Posteriormente, JENSEN y col. ( 1994) plan­
tearon un análisis bayesiano de este modelo 
utilizando el muestreo de Gibbs (GEMAN y 
GEMAN, J 984) para la obtención de las dis­
tri buciones marginales posteriores, y pre­
sentaron una ap licación con datos de peso 
corporal en corderos. Asimismo JANSS y 
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col. ( 1994) utilizaron el muestreo de Gibbs 
para esti mar los componentes de (co)va­
rianza directos y matemos del peso al des­
tete en ovino sobre un modelo con efectos 
no aditivos. Según estos autores. el mues­
treo de Gibbs se presenta como una meto­
dología de especial í nterés para modelos 
genéticos "no convencionales" , como mo­
delos no lineales, con efectos no aditivos o 
con parámetros discretos. 

Por último cabe destacar que, reciente­
mente, diversos autores han retomado los 
postulados de KocH ( 1972) y W1LLHAM 
( J 972), planteando la necesidad de conside­
rar la influencia del ambiente proporciona­
do por la madre sobre la futura capacidad 
materna de sus hij as. A este respecto, 
RüB INSON ( J 996b) toma parcia lmente el 
planteamiento de FALCONER ( 1965) y pro­
pone considerar una regresión li neal sobre 
el fenotipo de la madre dentro de l propio 
modelo animal materno, basado a su vez en 
el modelo de WJ LLHAM ( 1963). Este "mo­
delo integrado de Willham-Falconer" fue 
posteriormente desarrollado por KüERHUIS 
y THOMPSON (1997) en el ámbito de la 
mejora av iar, y recientemente ha sido utili­
zado por MEYER ( 1997) en el análi sis de l 
peso al destete en varias poblaciones de 
vacuno de carne. Por su parte, ÜODENHOFF 
y col. ( 1998) toman el planteamiento pro­
puesto por WJLLHAM ( 1972) e incluyen 
dentro de l modelo de análisis un nuevo 
efecto debido a Ja influencia de la abuela 
materna, para el cual consideran un compo­
nente genético y otro ambienta l. 

Discusión de los componentes de 
( co )varianza estimados 

Los parámetros genéticos estimados en 
algunos de estos trabajos, así como los 
modelos y metodo logía utilizados en los 
análisis, se muestran en el cuadro 2. La 
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gran diversidad de poblaciones y procedi­
mientos hace difícil la comparación de 
estos resultados, que a su vez presentan una 
gran disparidad incluso entre poblaciones y 
metodologías similares. Para los efectos 
directos, las heredabi 1 idades estimadas 
oscilaron de bajas (QUA AS 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 WrnoN, 
1988; GARRICK y col., 1989 ; ROBINSON, 
l 996a; MEYER , 1997) y muy altas (JOHN­
SON y col. 1992; GUTIÉRREZ y col. 1997). 
Aunque en principio sería 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
ción del análisis en el que se consideraba el 
efecto de la abuela materna (DODENHOFF y 
col., 1998), en el cual la heredabilidad de 
los efectos maternos fluctuó entre 0,31 y 
0,34 y fue superior a la heredabilidad esti­
mada para los 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 están 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, l 967; Hn..L, 1965; HOHENBOKEN y 
BRINKS, 1971; KoCH, 1972: CANTET y col., 
1988). 

En los análisis que consideraron el efec­
to de las madres en el modelo simplificado 
(BERTRAND y BENYSHEK, 1987; WRIGHT y 
col., 1987; JOHNSON y col., 1992; SHI y col. 
1993; GunÉRREZ y col. 1997), o en los que 
se realizaron sobre el modelo animal con 
efectos maternos (CANTET, 1990; MEYER, 
1992a; WALDRON y col., 1993; ROBIN SON, 
1996a ; MEYER, 1997; DODENHOFF y col., 
1998), se obtuvieron también estimaciones 
de la varianza del ambiente permanente 
materno. Según los resultados de estos tra­
bajos, el efecto ambiental permanente 
explicaba del 2 al 29 % de la varianza del 
peso al destete en di stintas poblaciones de 
vacuno de carne, a excepción del trabajo de 
JoHNSON y col. (1992), en el que se obtu­
vieron estimaciones negativas en poblacio­
nes Angus y Hereford; según estos autores, 
este valor fuera del espacio paramétrico 
podría ser consecuencia de algún efecto del 
muestreo o de una fuente de sesgo no cono­
cida. 

Por otro lado se debe tener en cuenta que 
los parámetros maternos serían, junto con 
la correlación genética entre efectos direc­
tos y maternos, los más afectados por la 
existencia de una relación 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, M EYER ( l 992b) observó que la 
presencia de un antagonismo entre el efecto 
ambiental materno y el residuo que afectan 
al fenotipo conduce a la infraestimación del 
componente genético materno y Ja sobrees­
ti mación del componente ambiental. Asi­
mismo, DooENHOFF y coJ. ( J 998) 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 infraestimación de la heredabili­
dad de los efectos maternos. Estos autores 
estimaron que el efecto genético de la abue-



R. QUINTANILLA. J. PIEDRAFITA 

la materna sobre el peso al destete en tres 
líneas de la raza Hereford contabi !izaba de 
un 5 a un 12% de la varianza fenotípica 
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 O, 18-0,20). 
Respecto a los efectos maternos de origen 
ambiental, ROBINSON (l 996b) mostró me­
diante simulación que una relación negativa 
entre los fenotipos de madre y descendiente 
no considerada en el análisis era parcial­
mente recogida por el componente ambien­
tal permanente materno, cuya varianza se 
vería sobreestimada. En esta línea, DoDEN­
HOFF y col. ( 1998) obtuvieron estimaciones 
muy inferiores para este parámetro 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 correlación 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 WILTON, 1988; GARRICK y col., 1989; 
CANTET, 1990; JOHNSON y col., 1992; ME­
YER, l 992a; SHI y col., 1993; WALDRON y 
col., 1993; RoBINSON, l 996a; GuTIÉRREZ y 
col. 1997; MEYER, 1997; DODENHOFF y col., 
1998), corroborando los resultados obteni­
dos para este parámetro 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 conelación genética aditiva 
entre efectos directos y maternos, como por 
ejemplo las obtenidas por WRIGHT y col. 
(1987) en Simmental, SKAAR (1985) en 
HEREFORD y ANGUS, y WALDRON y col. 
( 1993) en Angus. Según WRIGHT y col. 
(J 987), existía una tendencia a obtener co-
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rrelaciones genéticas aditivas entre efectos 
directos y maternos cada vez más próximas 
a cero. Sin embargo, en análisis realizados 
con posterioridad a este trabajo, las estima­
ciones de la correlación alcanzaron de nue­
vo valores altamente negativos. 

Una correlación genética negativa indi­
caría la existencia de un antagonismo gené­
tico entre el potencial de crecimiento post­
natal de las terneras y la posterior capa­
cidad lechera. Según TRUS y Wll.TON ( 1988), 
esta correlación negativa resulta difícil de 
explicar dada la respuesta correlacionada 
generalmente positiva de la producción de 
leche a la selección 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 producción 
láctea de la madre era el principal compo­
nente del efecto materno sobre el peso al 
destete. 

WALDRON y col. ( l 993) afirman que las 
estimaciones altamente negativas de la 
correlación genética entre efectos directos y 
maternos pod1ían tener una explicación 
fisiológica en las poblaciones con poca 
capacidad lechera como la Hereford, indi­
cando que las hembras de la población con 
genotipo superior para la tasa de crecimien­
to no tendrían energía suficiente para man­
tener una alta producción láctea. En las 
poblaciones con mayor capacidad lechera, 
por el contrario, la producción láctea no 
sería un factor limitante, por lo que se espe­
rarían correlaciones menos negativas o 
positivas. En oposición a esta hipótesis, los 
resultados obtenidos por MEYER y col. 
( 1994) en una población Hereford indica­
ban que no existía una asociación genética 
entre la producción de leche y el peso al 
destete. 
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Varios autores plantearon la posibilidad 
de que la existencia de una relación de ori­
gen ambiental entre madre y descendiente, 
así como la utilización excesiva de este 
parentesco en Jos análisis, fueran las causas 
de un sesgo a la baja que explicaría las esti­
maciones altamente negativas obtenidas 
para la covarianza genética entre efectos 
directos y maternos (KOCH, 1972; MÉNl­
SSIER, 1976; BAKER, 1980; CANTET y col., 
l988; SHI y col. 1993; MEYER, 1992a,b; 
ROBINSON, 1996b). A este respecto, ROBIN­
SON ( l 996b) mostró mediante simulación 
que , en ausencia de antagonismo genético 
entre efectos directos y maternos, Ja presen­
cia de una relación negativa entre los feno­
tipos de madre y descendiente forzaba Ja 
estimación de la correlación genética en 
dirección negativa e inflaba Ja obtenida 
para la varianza del ambiente permanente 
materno. Asimismo, MEYER ( 1992b) descri­
bió sesgos en Ja estimación de este paráme­
tro en presencia de una relación ambiental 
negativa entre los efectos directos y mater­
nos. Las estimaciones obtenidas posterior­
mente por MEYER ( 1997) en la raza Here­
ford , donde la correlación genética negativa 
fue mucho menor al incluir el fenotipo de 
la madre como covariable (-0,24 vs -0,65), 
corroborarían Ja hipótesis de que en algu­
nas poblaciones las estimaciones altamente 
negativas para este parámetro pueden ser 
atribuidas a una relación ambiental que no 
ha sido correctamente modelizada. 

En los trabajos basados en el modelo 
padre-abuelo materno sin embargo no se 
esperaría esta fuente de sesgo, ya que no se 
tiene en cuenta la relación 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 estarían formando parte de la estruc­
tura de di spersión, y se acumularían en la 
covarianza entre padres y abuelos mater-

nos , provocando igualmente un sesgo en la 
estimación de la covarianza genética entre 
efectos directos y maternos. También es 
posible un sesgo debido a la selección, que 
afectaría principalmente la estimación de la 
covarianza (CANTET, 1990), en la medida en 
que en algunos trabajos la selección no era 
tenida en cuenta por el método de estima­
ción, o bien porque no se incluía la infor­
mación suficiente. 

Casi todos los análisis realizados sobre 
caracteres afectados maternamente en vacu­
no de carne se han basado en el modelo 
propuesto por WJLLHAM (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 los efec­
tos directos y maternos y a Ja varianza del 
ambiente permanente materno. Si bien es 
cierto que Jos datos disponibles no siempre 
proporcionan suficiente información para 
estimar todos los componentes de (co)va­
rianza planteados en el modelo de Wi llham, 
la disponibilidad de software específico, 
como por ejemplo los programas DFREML 
(MEYER, 1991) o VCE (GROENEVELD, 1994), 
ha facilitado y extendido la estimación de 
componentes de varianza sobre la simplifi­
cación que constituye el modelo animal 
materno. Sin embargo, según CANTET 
( 1990), la gran dispa1idad de los resultados 
obtenidos para todos los parámetros, aun 
cuando se comparaban trabajos con proce­
dimientos de estimación relativamente 
similares y sobre las mismas poblaciones , 
indica la existencia de fuentes de sesgo que 
se acumulan en distintos sentidos según las 
hipótesis sobre las que se plantea el análi­
sis. 

En definitiva , la bondad de los resulta­
dos obtenidos dependerá del grado en que 
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se cumplan los supuestos impl íc itos en los 
análi sis. Dado que todavía no se conoce 
con exactitud la incidenc ia de todos los 
posibles factores implicados en la variación 
de los caracteres con influencia materna, no 
se puede hacer una va loración de la bondad 
con que el modelo an imal materno describe 
la distribución de las observaciones fenotí­
picas y de las estimac iones obtenidas en 
base al mismo. 

6. Algunas consideraciones respecto a la 
estimación de efectos maternos en el peso 

al destete del ganado vacuno 

La disponibilidad de recursos y metodo­
logía para la estimac ión de componentes de 
varianza de modelos con efectos maternos 
no debe hacernos olvidar los problemas 
asoc iados a este tipo de análi sis. Los efec­
tos maternos sobre el carácter se confunden 
con los efectos directos, se expresan en un 
solo sexo, tarde en la vida de las hembras y 

con una generación de retraso (WJLLHAM, 
1980). Asimismo, varios autores señalan 
que en caracteres con influencia materna 
deben esperarse elevadas vari anzas de 
muestreo de las estimaciones (THOMPSON, 
1976; FOULLEY y LEFORT, 1978; CANTET, 
1990; MEYER, l 992b). Concretamen te 
THOMPSON ( 1976) observó que, en presen­
cia de efectos maternos, Jas varianzas de 
muestreo de las estimaciones para Ja here­
dabilidad directa aumentaban de 3 a S ve­
ces sobre las obtenidas si só lo existiesen 
efectos directos sobre el carácter. Ante estas 
circunstancias, MEYER (1992b) señala que 
la cantidad de información y las estructuras 
familiares disponibles son a menudo insufi­
cientes para discriminar todos los paráme­
tros de dispersión implicados, y que es 
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esperable obtener estimaciones imprecisas 
o inconsistentes. 

Para paliar en parte la problemática 
inherente a la estimación de los efectos 
maternos, WJLLHAM (1980) sugirió recurrir 
a diseños experimentales que aportasen 
(co)va ri anzas específicas entre los indivi­
duos lo menos relacionadas posible. En 
esta línea estarían el diseño con adopción 
cruzada propuesto por E1sEN ( 196 7), o el 
propuesto posteriormente por BONDARI y 

col. ( l 978). Por su parte THOMPSON (1976) 
propuso un procedimiento de máxima vero­
similitud para estimar las (co)varianzas 
directas y maternas sobre estos diseños, 
observando que no siempre era posib le dis­
criminar todos Jos posibles parámetros 
implicados. Asimismo, MEYER ( l 992b) 
muestra elevadas varianzas y correlac iones 
de muestreo de las estimaciones, incluso 
con estructuras fam iliares especialmente 
diseñadas para la estimación de efectos 
maternos. tomando entre otros los diseños 
propuestos por E1SEN ( 1967) y por BONDARI 
y col. ( 1978). Ante estas evidencias, cabe 
plantearse hasta qué punto la cantidad y 
estructura de los datos dispon ibles a partir 
de un programa de control de rendimientos 
en una población de vacuno de carne po­
drían aportar suficiente información para 
disociar y estimar con precisión todos los 
factores implicados, aun cuando se usen 
dispositivos y métodos relativamente sofis­
ticados. 

Actua lmente ex iste 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) analizó e l impacto de dos aspectos 
de Ja estructura de los datos sobre la fiab ili­
dad de la estimación de parámetros genéti­
cos di rectos y maternos: e l número de 
madres con registro propio y el número 
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Cuadro 2 
Estimaciones de los parámetros de dispersión 1 del peso al destete y el crecimiento 

durante la cría, según un modelo animal con efectos maternos, en diversas poblaciones 
de vacuno de carne 

Table 2 
Dispersion parameter estimates1 of weaning weight and pre-weaning growth, beyond an 

animal mude! with maternal ejfects, in severa! beef cattle breeds 

Población2 h' d h' m rdm 
¿:2 

m Metodología3 Modelo análi s i s~ 

Peso al des1ete 
Quaas y col .. 1985 Sim1nental O, 12 0.08 -0,04 REML-EM ª P-ABM me 

Bertrand y Benyshek. Limousin 0,16 0.15 -0.30 0.06 MIVQVE" P-ABM. P-M 

1987 Brangus 0.28 0,20 -0.29 0,04 

Wright y col.. 1987 Simmental 0.12 0,09 0,16 0 .07 REML-EM ' P-ABM-M (ABM ) me 

Gnrrick y col. . 1989 Simmental 0,36 0.19 -0.32 REML-EM P-A BM me 

C8ntet, 1990 Angus 0, 11 0.03 -0.31 0.02 REML-EM MAM gg 

Angus 0, 12 0,02 -0,37 0.02 MAM 

Johnson y co l. . 1992 Angus RE 0.63 0.16 -0.36 -0,31 REML-EM P-A BM, P-M 

Hereford RE 0.66 0,43 -0.08 -0,22 

Shi y col. , 1993 Limousin 120 d. 0,26 0.16 -0,24 0,07 REML ª P-ABM-M (ABM ) "'e 

210 d . 0.26 0.J 3 -0,24 0 ,08 

Meyer. l 992a Hereford 0,14 0 . 13 -0.59 0 ,23 DF-REML MAM 

Angus 0.20 O, 13 0,22 0,03 

Cebú 0,58 0,36 -0.78 0.11 

Waldron y col.. 1993 Hereford RE 0. 15 0.14 -0.35 0,2 1 REML-EM MAM 
Angus 1 llE 0.14 0.11 0.06 0.1 5 
Angus 2 RE 0, 13 0. 15 º·ºº 0,09 

Robinson. 1996a Angus 0.29 0,14 -0,52 0, 15 DF-REML MAM 

Angus 0,26 0.15 -0,45 0.14 MAM'"" 

Gutiérrez y col. . 1997 Asturiana Valles 0.57 0.04 -0,73 0 .03 DF-REML P-ABM-M (ABM ) 

Meyer. 1997 Hereford 0.28 0.2 1 -0,65 0,23 DF-REML MAM 

Hereford 0,27 0. 17 -0,24 0.1 7 MAM+bPm 

Angus 0,39 0.1 8 -0.62 0, 15 MAM 

Angus 0.38 0.17 -0,56 0,15 MAM+bP'" 
Limousine 0,40 0,26 -0.65 0, 16 MAM 

Limousine 0.39 0 .23 -0,51 0, 14 MAM+bP m 
Dodenhoff y col. . Hereford- lín. I RE 0. 18 O, 18 -0 .22 0 ,024 REML-Avl MAM 

1998 Hereford-lín . I 0, 18 0.34 -0 , 13 0.07 MAM+EABm 
Here ford -lín .2 RE 0,23 0,20 -0,35 0.29 MAM 

Hereford-lín.2 0. 14 0,3 1 -0.44 0. 16 MAM+EAB m 

Hereford-lín.3 RE 0.10 0,20 -0.25 0,28 MAM 

Here forcl-lín.3 0,10 0,34 -0,26 0,15 MAM+EABm 

Crecimienlo has/a el des/e/e 
Trus y Wilton , 1988 Angus 0.39 0,2 1 -0.54 MIVQUE" P-ABM 

Hereford 0,30 0 ,27 -0,42 

Shorthorn 0,39 0,26 -0 ,14 

Charola is 0.27 0. 16 -0.26 

Simmental 0.43 0.20 -0.45 
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Cuadro 2 (continuación) 

Población2 h~ ti2 
m f dm 

. o e-
m Me1odología3 Modelo análisis4 

Johnson y col., 1992 Angus RE 0.57 0,15 -0.32 -0,25 REML-EM P-ABM. P-M 
Hereford RE 0,58 0,39 -0,05 -0,19 

Gutiérrez y col., 1997 Asturiana Valles 0.49 0,13 -0.78 0,06 DF-REML P-ABM-M (ABM) 

( 1) h2 d y h2 m heredabi lid ad de los efectos directos y maternos; rdm correlación genética entre los efec­
tos directos y maternos; c2 m proporción de la varianza total debida al ambiente permanente materno; 
(2) RE Datos de un rebaño expe1imental. 
(3) ª 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 m Regresión sobre el fenotipo de la madre; me Modelo multicarácter; 
gg Con grnpos genéticos. 

medio de descendientes por madre. Según 
este trabajo, con las estructuras más desfa­
vorables (un descendiente por madre y nin­
guna madre con registro) aumentaban drás­
ticamente el error estándar y las correla­
ciones de muestreo de las estimaciones, 
especialmente para la heredabilidad mater­
na y la correlación genética entre efectos 
directos y maternos. Sin embargo, entre los 
casos intermedios no hubo variaciones 
notables en la fiabilidad de las es ti macio­
nes, siendo el valor de la correlación gené­
tica, y sobre todo la relación entre Jos com­
ponentes de varianza directo y materno, los 
que determinaron en mayor medida la fia­
bilidad de las estimaciones. No obstante, 
este trabajo fue 1 levado a cabo sobre pobla­
ciones simuladas en condiciones " ideales" 
(sin selección ni tendencia genética y con 
estructura equilibrada respecto a los efectos 
fijos), por lo que la extrapolación de las 
conclusiones a poblaciones reales debe rea­
lizarse con cautela. 

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

mente las relaciones fa mi liares di sponibles 
no proporcionaban suficiente información 
para estimar todos los componentes del 
modelo de WJLLHAM ( 1972). Los análisis 
real izados posteriormente en base a las 
ecuaciones del modelo mixto, a pesar de 
que los modelos asumidos fueron cada vez 
más detallados y la metodología utilizada 
más precisa, han constituido siempre una 
simplificación respecto al modelo de WiLL­
HAM (1963, 1972), asumiendo independen­
cia entre los efectos ambientales, así 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 cría sobre 
Ja futura aptitud materna de sus hijas, en 
relación inversa a la influencia sobre el 
fenotipo directo, ha sido puesta de mani­
fiesto en múltiples trabajos experimentales 
y aceptada por numerosos autores (WtLL­
HAM, 1972; KoCH, 1972; VAN YLECK y col. , 
1977; BAKER, 1980; CANTET y col., 1988; 
MEYER, l 992a,b; ROBINSON, l 996a,b; ME­
YER, 1997; DODENHOFF y col., 1998), pero 
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generalmente ignorada en los análisis. Con­
siderando e l modelo anima l materno. la 
modelizac ión de este mecanismo biológico 
requeriría e l establec imie nto de una rela­
ción entre el efecto materno global rec ibido 
de la madre (suma de Jos efectos genéticos 
y ambientales) y e l futuro ambiente mater­
no aportado por las hijas a su descendencia, 
po r lo que la matriz de varianzas y cova­
rianzas de las observaciones debería incluir 
nuevos términos de covarianza e ntre los 
efectos maternos de madres e hijas, además 
de los debidos a Ja relación aditi va entre 
ellas. 

A este respecto KocH ( J 972) planteaba 
recoger esta influencia en té rminos de 
regresión parc ial de l fenotipo mate rna l de 
la madre sobre e l homólogo de la abuela 
materna, mientras que WILLHAM (1 972) 
propuso considerar el efecto de la abue la 
materna en el modelo . Poste riormente y 
tomando e l mode lo an imal materno , CAN­
TET ( 1990) planteó conside rar una cova­
rianza entre e l ambiente materno recibido y 
e l efec to ambie ntal aleatorio asociado al 
reg istro, que form a parte del efecto resi­
dua l, mie ntras que ROBINSON ( l 996b), to­
mando parcialme nte e l pl anteamie nto de l 
mode lo de FALCONER ( 1965), sugirió intro­
ducir el fenotipo de la madre como covaria­
ble en el modelo de análisis para reducir los 
sesgos produc idos por esta rel ac ión en los 
componentes estimados. 

Por su parte, M EYER (J 992a) afirmaba 
que una infl uenc ia negativa de l fenotipo 
materno de la madre sobre el de sus hijas es 
estad ística me nte eq uivalente a una cova­
rianza negativa entre los ambie ntes perma­
nentes maternos aportados por madres e 
hij as. Tomando este úl timo p lanteamiento , 
rec ientemente QurNTANILLA y col. ( 1998) 
han descri to la estructura de la matriz de 
corre laciones entre los efec tos ambienta les 
permanen tes maternos . Estos autores han 

desarro llado asimismo un a lgoritmo para la 
construcc ión de la inve rsa de esta matri z a 
parti r de informac ión genealógica, ofre­
ciendo de este modo una so lución computa­
c ional para incorporar la relación ambiental 
e ntre los efectos mate rnos de generaciones 
sucesivas en la estructura de dispersión de l 
mode lo animal materno. 

Por todo lo expuesto y a modo de con­
c lusión podemos afirmar que todavía queda 
mucho camino por recorrer en el análisis de 
los efectos maternos e n vacuno de carne. 
La realizac ión de experienc ias de adopc ión 
cruzada y transplante de embriones permiti­
ría separar los efectos directos y maternos y 
estimar con mayor prec is ión los di stintos 
fac tores implicados e n la vari ac ión del 
carácter. Sin embargo, ll evar a cabo diseños 
expe rimentales con p oblaciones bovinas 
resulta por el mome nto prohibitivo, debién­
dose recurrir a los datos recogidos en pro­
gra mas de control de re ndimie ntos. En 
cualquier caso, la validez de las conclusio­
nes obtenidas de cualquier investigac ión de 
genética cuantitativa dependerá de la proxi­
midad con que los supuestos y los mode los 
estadísti cos reflej e n las relaciones bio lógi­
cas reales, y de la información incorporada 
en el anális is. La utili zac ión de modelos 
más completos que recojan todos los posi­
bles fac tores de dispersión implicados, así 
como Ja disponibilidad de informac ión sufi­
c iente para poder di scriminar cada uno de 
estos componentes, son por el mome nto las 
cuestiones princ ipales en el aná li s is del 
peso al destete en vacuno de carne. 
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