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Considerations on models to predict crossbred performance in cattle

ABSTRACT: Crossbreeding may rapidly and substantially increase the economic efficiency of beef and dairy cattle pro-
duction. The customary genetic models to describe crossbred performance are presented and the assumptions on which they
are based are discussed, along with the methods to validate them and to estimate the necessary parameters. The additive-
dominance model, assuming that heterosis is caused solely by dominance, is exemplified with results of Friesian/Jersey
crosses in New Zealand. Under that model, crossbred performance is described as a function of two parameter classes, het-
erosis and breed additive differences, expressed in different proportions in each crossbred group, and the methods to calcu-
late those proportions are also presented. Other models consider the loss in crosses of epistatic non-allelic combinations,
which have been important in crosses of Bos taurus x Bos indicus but not in crosses of European Bos faurus breeds. Exam-
ples of models for class traits based on logistic regression are presented as well as methods to design experiments to estimate
crossbreeding parameters.
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RESUMEN: Los cruzamientos entre razas permiten aumentar rapida y substancialmente la eficiencia econdmica de las
producciones de carne y leche de bovinos. Se presentan los modelos genéticos mas usados para describir el desempefio de
los cruzamientos y se discuten las suposiciones en que ellos se basan, asi como los métodos para validarlos y para estimar los
parametros necesarios. El modelo aditivo-dominante, que supone que la heterosis es debida solamente a la dominancia, se
ejemplifica con resultados de cruzamientos de Friesian/Jersey en Nueva Zelanda. En ese modelo el desempeifio de los cruza-
mientos se describe en funcion de dos clases de parametros, la heterosis y la diferencia aditiva entre las razas, que son expre-
sados en diferente proporcion en cada cruzamiento, presentandose también los métodos para calcular tales proporciones.
Otros modelos consideran la pérdida en los cruzamientos de combinaciones epistaticas de genes no alélicos, que han sido
importantes en cruzamientos de Bos taurus x Bos indicus tanto para carne como para leche, pero no lo han sido en cruza-
mientos de razas europeas de Bos taurus. Se presentan ejemplos de modelos para caracteristicas de clasificacion basados en
regresion logistica y métodos para el disefio de experimentos para estimar parametros de cruzamientos.

Palabras clave: Compuestos, cruzamientos alternados, dominancia, epistasis, Fi, heterosis

Introduccién 70 por ciento, aunque la posibilidad de mejora se agota una
vez estabilizado el sistema escogido, mientras que la selec-
Los cruzamientos y la seleccion son las Unicas herra- cion produce cambios graduales pero acumulativos, del or-

mientas disponibles para la mejora animal, a las que ahora  den de 1 a 2 por ciento por afio, después de estabilizado el
podra tal vez agregarse la produccion de animales transgé-  programa. Ambos métodos no son excluyentes sino que
nicos. Los cruzamientos entre razas permiten aumentar la  pueden ser aplicados simultaneamente. Sin embargo, la se-
productividad rapidamente, con aumentos del ordende 20a  Jeccidn para caracteristicas de baja heredabilidad, como las
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relacionadas con fertilidad y mortalidad, e inclusive pro-
duccion de leche, requiere un nimero muy alto de observa-
ciones para ser efectiva, lo que no es usual en los paises sub-
desarrollados.

Las ventajas de la hibridacion en las plantas fueron des-
critas desde 1763 por Kolreuter (citado por Hayes, 1964) y
la heterosis o superioridad de los individuos cruzados des-
pertd el interés de los fitotecnistas en las primeras décadas
del siglo XX (varios autores, en Gowen, 1964), pero la apli-
cacion de cruzamientos en los animales domésticos es mas
reciente, aunque desde hace ya varias décadas la mayoria de
los animales utilizados en la produccion moderna de aves y
suinos es proveniente de cruzamientos (Lerner y Donald,
1966). Actualmente los cruzamientos tienen gran importan-
cia en la produccion de carne ovina y bovina, mientras que
para produccion de leche en bovinos ellos son ampliamente
utilizados en toda la América tropical y en Nueva Zelanda.

En este articulo, sin pretender hacer una revision exhaus-
tiva del tema, se discuten algunos conceptos y métodos in-
volucrados en la evaluacion de cruzamientos

Los cruzamientos como forma de utilizaciéon de re-
cursos genéticos animales. Existen en el mundo unas 800
razas de bovinos identificadas (Bradley y Cunningham,
1999), que difieren en sus caracteristicas morfologicas y fi-
sioldgicas debido a procesos de diferenciacion genética ba-
sados en el aislamiento y la seleccidn, tanto naturales como
artificiales (Dobzhansky, 1973). La introduccion de germo-
plasma ha sido tradicionalmente un poderoso mecanismo
de cambio genético, como ejemplificado por la absorcion
del ganado Criollo del Rio de la Plata por razas britanicas de
carne, a fines del siglo XIX, y del ganado Criollo de Améri-
ca Latina tropical por razas cebuinas, desde principios del
siglo XX. Otro ejemplo de migracion genética en gran esca-
la es el de la saga del ganado Holandés, que absorbio el ga-
nado lechero de América del Norte y posteriormente retor-
né a Europa como Holstein, absorbiendo casi totalmente el
ganado overo negro de aquel ultimo Continente, siendo
todo este proceso de ida y vuelta cumplido en tal vez 50 6 60
afios. Con las facilidades actuales de manipulacion de em-
briones, las importaciones de germoplasma son hoy en dia
mucho mas faciles que previamente, inclusive por las ga-
rantias sanitarias posibilitadas con embriones lavados.

Las combinaciones genéticas representadas en las dife-
rentes razas de animales domésticos constituyen un recurso
natural, renovable, pero que también puede ser perdido, sea
por extincion de la poblacion en cuestion, sea por deriva ge-
nética debida a endogamia, en el caso de poblaciones muy
pequefias, o aun por “erosion genética”, debida a cruza-
mientos. Este ultimo es el caso del ganado Criollo en las
partes bajas de América tropical, hoy en dia casi que com-
pletamente absorbido por el cebu.

La creciente concienciacion de los riesgos de extincion
de poblaciones silvestres debido a la accion del ser humano
se ha extendido también a los recursos genéticos de anima-
les domésticos, despertando interés sobre la necesidad de
manejarlos correctamente. El manejo de los recursos gené-

ticos animales incluye su descripcion, evaluacion, utiliza-
cién y preservacion (Madalena, 1993).

A pesar de su importancia, el uso racional y planificado
del germoplasma animal ha recibido atencién desde hace
solo algunas décadas. Se debe al norteamericano Gordon E.
Dickerson (1969) el concepto de que la variacion genética
entre razas constituye un recurso natural, que puede ser uti-
lizado para una produccion animal mas eficiente, a través
de uno de tres procedimientos alternativos:

1. seleccion de la mejor raza, cuando existe alguna clara-
mente superior,

2. uso de cruzamientos de forma sistematica, o

3. desarrollo de una nueva raza, a partir de cruzamientos
de las existentes.

La eleccion de la estrategia de cruzamientos mas ade-
cuada requiere obviamente la evaluacion del germoplasma
disponible, tanto desde el punto de vista zootécnico como,
principalmente, desde el punto de vista econdmico (Mada-
lena, 1989). Como existen muchos sistemas de cruzamien-
tos (terminal, rotacional, rota-terminal, de dos, tres o mas
razas) la comparacion de todas las alternativas posibles se-
ria muy costosa. Sin embargo, es posible predecir el resulta-
do de los diferentes sistemas a partir de la evaluacion de so-
lamente algunos cruzamientos, valiéndose de modelos ge-
néticos que permiten explicar el desempefio en funcion de
pardmetros de cruzamientos, como la heterosis y la diferen-
cia aditiva entre las razas (Dickerson 1969).

Modelo aditivo-dominante. Para ejemplificar un mo-
delo genético, considere los resultados de Nueva Zelanda
presentados en la Figura 1, donde vacas Jersey produjeron
137.1 kg de grasa por lactancia y vacas Friesian produjeron
147.6 kg, mientras que las F; Jersey/Friesian produjeron
152.6 kg (Ahlborn-Breier y Hohenboken, 1991). La hetero-
sis se define como la diferencia entre el desempefio de la F,
y el promedio de ambas razas parentales (P). En el ejemplo,
este ultimo promedio fue P = % (137.1 + 147.6) = 142.35
kg, y la heterosis H = 152.6 — 142.35 = 10.25 kg de grasa
por lactancia. La diferencia aditiva entre las razas se define
como la diferencia entre las razas puras, A = 147.6 — 137.1 =
10.5 kg de diferencia entre Friesian y Jersey (ndtese que es
necesario especificar cual raza se tom6 como base, en este
caso la Jersey).

Cada cruzamiento, con una proporcion dada de genes de
Friesian (“grado de sangre”, para los productores), expresa
una cierta fraccion de la diferencia entre las razas, mostrada
por la linea punteada en la Figura 1, asi como expresa tam-
bién una cierta fraccion de la heterosis H, mostrada por la
diferencia entre la linea continua y la punteada. Asi, el de-
sempefio de cualquier cruzamiento de interés puede descri-
birse si se conocen los parametros A y H, ya que las propor-
ciones en las que ellos son expresados pueden calcularse a
partir de las leyes de Mendel.

Considere el cruzamiento F 1, en el cual los individuos re-
ciben la mitad de sus genes da cada una de las razas parenta-
les, de manera que solo expresan Y de la diferencia entre
ellas (Y2 A). Por otra parte, como en la F; cada locus esta
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Adaptada de Ahlborn-Breier y Hohenboken (1991).

Figura 1. Produccidn estimada de grasa en la leche en cru-
zamientos de Jersey y Friesian en Nueva Zelanda.
H = heterosis, A = diferencia aditiva entre las ra-
zas, P = media de Jersey vy Friesian puras.

ocupado por un alelo proveniente de la raza Jersey y el otro
alelo proveniente de la raza Friesian, la heterocigosis ra-
cial, o proporcién esperada de /oci ocupados por un alelo de
cada raza, es uno. Por lo tanto, en la F; la heterosis se expre-
sa al maximo si se supone que la misma es proporcional a la
heterocigosis racial (esta suposicion se discute mas adelan-
te). El modelo para describir el desempefio de la F) es:
Yr1 = YJersey +%A+H

En base a las leyes de Mendel de segregacion y recombi-
nacidon independiente, esperase que vacas del primer retro-
cruzamiento de Friesian x F; tengan % de sus genes prove-
nientes de Friesian y que so6lo % de sus /oci estén ocupados
por un alelo de cada raza (heterocigosis racial = %2). La
ecuacion de prediccion del desempeifio de este cruzamiento
es:

Y3/4H = YJersey +3% A+%H

De la misma manera, el retrocruzamiento reciproco, de

Jersey x F; es descrito por la ecuacion:

Yian = Yiesey T a A+ 2 H
ya que la fraccion esperada de genes de Friesian es Y4 y la
heterocigosis racial es también Y%.

El cruzamiento F, (progenie F; x F,) tiene valores espe-
rados de %2 de genes de cada raza y % de heterocigosis ra-
cial, de modo que puede ser descrito por la expresion:

Yr2 = YJersey +%A+%H

Las ecuaciones anteriores pueden presentarse de una
forma mas general, para cualquier cruzamiento de las dos
razas, como ecuaciones de regresion multiple con coefi-
cientes A y H e interseccion Yo:

Yia= Yo+ Aqgi + Hw; + Fi + e [1]
donde
Y,y = desempefio del I*™ individuo del i*™ cruzamiento
en el k*™ ambiente,
Yo = desempefio de una de las razas puras,
gqi = laproporcién esperada de genes de la segunda raza,
y

Cuadro 1. Frecuencias genotipicas esperadas en un locus
de la progenie de un cruzamiento de padre y
madre Friesian/Jersey, respectivamente, con
proporciones de genes de Friesian q" y d*.

Probabilidad® Probabilidad® de gameto de la madre
de gameto del padre con gen de
con gen de Friesian Jersey
q“ 1-qM
Friesian qP qP qM qP(l - qM)
Friesian/Friesian Friesian/Jersey
Jersey 1 -q" (1-q" g™ (1-g"(1-g™)
Jersey/Friesian Jersey/Jersey

a P M .
q yq pueden tomar cualquier valor entre 0y 1.
Frecuencia esperada de genes de Friesian en la progenie:
1 P, M PM, P M P, M
Q=" +q)="%[2qq +ql-q)+(1-q)q"].
Frecuencia esperada de individuos con un alelo de cada raza:
wo=d"0-q")+1-¢)q".

w; = la proporcién esperada de loci ocupados con un
gene de cada raza.

El término F se agregd para representar el conjunto de
efectos ambientales, como aflo, estacion, sexo, etc., que
normalmente influyen también en el desempefio. Asi, dis-
poniendo de una estimacidon experimental del desempefio
de la raza base (¥ ,), la diferencia entre las razas (4) y la he-

terosis (£), es posible predecir el desempefio de cualquier
cruzamiento de esas razas, aun de aquellos que nunca fue-
ron realizados en la practica. Para esto es necesario calcular
los valores de q; y w; del cruzamiento en cuestion, lo que
puede hacerse por medio del cuadrado de Punnet, amplia-
mente utilizado en textos de genética, como se muestra en el
Cuadro 1, con referencia a un solo locus.

Notese que la proporcion de loci independientes ocupa-
dos con un alelo de cadaraza es igual a la frecuencia espera-
da de zigotos con un alelo de cada raza en un solo /ocus (for-
malmente, q; para n/oci = qi my = (1/n) 2 qi 1) = qi (1)

Solamente en la F todos los individuos tienen exacta-
mente > de sus genes autosomicos de cada raza parental y
todos sus /oci ocupados con un gene de cada raza. En los
otros cruzamientos, la presencia/ausencia de genes de cada
raza en cada locus generan una distribucion de probabilida-
des, de manera que, por ejemplo, un individuo F; podria ha-
ber recibido todos sus genes de una sola raza, a pesar de su
“grado de sangre” nominal de 'z, como notado por Lush
(1927), escribiendo a respecto de cruzamientos con cebu en
Texas. De la misma manera, por azar, algunos de los /oci
tendran heterocigosis racial y otros no, generando también
una distribucion de probabilidades a este respecto. Claro
que, por la ley de los grandes numeros, para un numero alto
de /oci en un numero alto de individuos los valores reales
tenderan a coincidir con los esperados.

El modelo descrito se conoce como modelo aditivo-do-
minante. Fue introducido en plantas por Gardner y Eberhart
(1966) y aplicado por primera vez en animales por el gene-
tista brasilefio Roland Vencovsky (1970). Notese que la he-
terocigosis racial no mide la heterocigosis, sino apenas la
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Fuente: Teodoro et al. (1984).

Figura 2. Edad ala pubertad de vaquillonas de cruzamien-
tos Holandés/Guzera.

proporcidn de loci con origen racial diferente, que aun asi
podrian ser idénticos en estado, con la misma secuencia de
nucledtidos, usando la terminologia de Malécot (1948) y
Lynch y Walsh (1998). Estos ultimos autores usaron la ex-
presion indice de hibridacion para la proporcion w;.

El grafico generado por el modelo aditivo-dominante,
como el de la Figura 1, fue llamado “templo griego” por
Cunningham (1987), por su forma. De acuerdo por Ahlborn-
Breier y Hohenboken (1991) este tipo de diagrama fue pre-
sentado por Witt e al. (1973, citado por los anteriores).

Validacién del modelo genético. Es claro que cualquier
modelo tedrico debe ser validado experimentalmente antes
de ser adoptado. Un modelo genético, como el modelo adi-
tivo-dominante descrito, se desarrolla a partir de datos de
cruzamientos. Considérese, como ejemplo, el resultado
mostrado en la Figura 2, donde fue analizada la edad a la pu-
bertad en seis cruzamientos de Holandés/Guzera (una raza
de cebu), con nueve a 21 observaciones por grupo (Teodoro
etal., 1984). La variacion entre los cruzamientos puede me-
dirse con un modelo de clasificacidn, en el cual no se hace
ninguna suposicién sobre el modo de accidén génica, sino
que simplemente se clasifica cada animal como siendo de
un cruzamiento dado, cuyo efecto es G

Yia =G+ Fitew (2]

El modelo aditivo-dominante [1] puede validarse com-
parando el ajuste estadistico obtenido con ambos modelos
[1]y [2] aplicados a los mismos datos.

En un experimento con I cruzamientos, la variacién en-
tre ellos tiene I-1 grados de libertad si no se hace ninguna
suposicion, mientras que el modelo aditivo-dominante ex-
puesto requiere 3 grados de libertad, uno para cada coefi-
ciente de regresion estimado. Ambos modelos pueden com-

pararse por una prueba F de la reduccién en la suma de cua-
drados (SC), F=[(SC[2] - SC[1])/(I-1-3)]/gL [2] (Fimland,

1983). Este F tiene distribucion no central que puede apro-
ximarse por F con distribucion central (Searle, 1971). El va-
lor de F prueba la significancia de la falta de ajuste del mo-
delo [1], medida por la variacion entre los diferentes I cru-
zamientos, adicional a aquella explicada por el modelo adi-
tivo-dominante. Si el valor de F no fuese significativo, indi-
cando que ambos modelos explican la misma variacion en-
tre los cruzamientos estudiados, el modelo aditivo-domi-
nante puede ser aceptado, dentro de los limites de precision
del experimento. En el ejemplo de la Figura 2, el valor de
F383 = 0.46 no fue significativo (P > 0.05), de forma que
ambos modelos explicaban igualmente la variaciéon entre
los seis cruzamientos, aceptandose entonces el modelo adi-
tivo-dominante.

La adopcién de una relacion entre los valores esperados
para cada cruzamiento, como en el caso del modelo aditi-
vo-dominante, proporciona una mayor eficiencia estadisti-
ca con respecto al modelo de clasificacion, que no hace su-
posiciones. Aunque la variacion entre los grupos genéticos
de la Figura 2 con el modelo [2] no fue significativa
(P >0.05), la heterosis se estimo en -86 + 34 dias (P <0.05)
y la diferencia entre razas en —17 £ 40 dias (P > 0.05).

Interaccién genotipo x ambiente. En una exhaustiva
revision de resultados incluyendo diversos organismos,
principalmente animales domésticos, Barlow (1981) con-
cluy6 que “la evidencia indica que la interaccion de hetero-
sis x ambiente es lo esperado, mas bien que la excepcion”.
Estas interacciones entrarian en el modelo [2] agregandose
un término GFix. En el modelo [1], las interacciones pueden
acomodarse definiendo coeficientes de regresion A, y Hy,
diferentes para cada ambiente. La heterogeneidad de estas
regresiones puede probarse por los métodos usuales. En el
Cuadro 2 se muestra un ejemplo de este enfoque, en un ex-
perimento de cruzamientos de Holandés/Guzera conducido
en dos tipos de fincas, con niveles de manejo “alto”y
“bajo”. Puede verse que las magnitudes de las diferencias
entre las razas y de las heterosis para produccién de leche en
ambos niveles de manejo fueron muy diferentes. Esto no
fue simplemente un efecto de escala, sino que la heterosis
fue relativamente mas importante en el nivel de manejo
“bajo”, como indicado por la razén entre los coeficientes
H/A.

Padres cruzados. En el modelo aditivo-dominante la
heterocigosis racial de un individuo cuyos padres son am-
bos cruzados (digamos w () es siempre menor que la de un
individuo con uno de los progenitores de raza pura (W pp)), a
una misma proporcion de genes ql. Esto puede demostrarse
facilmente considerando el padre como el progenitor puro,
substituyendo g™ por su equivalente 2q' - g™ en la expresion
para la heterocigosis racial del Cuadro 1, w=q"(1 - ¢™) +
(1-9")q" y haciendo la diferencia wpp) - W(pc), que es posi-
tiva para cualquier valor de q'si q° =1 6 q°= 0. Incidental-
mente, el grafico de la Figura 1 muestra sélo el desempefio
esperado en cruzamientos en que uno de los progenitores es
de raza pura.
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Cuadro 2.
lactancia en dos tipos de fincas en Brasil.

Madalena

Diferencia aditiva entre las razas (Holandés — Guzera) (A) y heterosis (H) para produccion de leche en la primer

Nivel de manejo (kg) H/A P (heterogeneidad de las regresiones
en ambos niveles)
A (e.e?) H e.e? A H
“Alto” 3 140 (372) 1532 (318) 0.49 <0.005 <0.10
“Bajo” 1719 (265) 2262 (220) 1.32

# Error estandar.
Fuente: Madalena et al. (1990a).

Cuadro 3. Probabilidades marginales de muerte hasta un afio de edad de terneras de seis cruzamientos de

Holandés/Guzera evaluados en cuatro anos.

Afio Proporcion de genes Holandés
0.25 0.50° 0.625 0.75 0.875 1
Mejor afio (1977) 0.092 0.059 0.140 0.085 0.103 0.160
Peor afio (1978) 0.225 0.152 0.321 0.167 0.249 0.335
Promedio de todos los afios 0.124 0.080 0.187 0.089 0.139 0.211

a
Fi.
YInter se de padres y madres 5/8 Holandés/3/8 Guzeré.
“Valor real >31/32.
Fuente: Madalena et al. (1995)

Caracteristicas de clasificacion. Para modelar caracte-
risticas cuyo valor es una clasificacion (p. €j. vivo o muerto)
puede utilizarse la regresion logistica, en la que la probabi-
lidad de un resultado es ik = eYik/(lJr e“k) eYk=Yot+tAq+
Hw; + Fy, donde los simbolos tienen el mismo significado
anterior. Madalena et al. (1995) aplicaron este procedi-
miento para estimar los parametros del modelo aditivo-do-
minante para mortalidad de terneras en cruzamientos de
Holandés/Guzera, encontrando un valor de heterosis nega-
tivo (es decir, que reducia la mortalidad). Los valores de los
parametros genéticos deben transformarse en las probabili-
dades marginales 7t; para tener significado practico directo.
En el ejemplo citado, la heterosis individual reducia la pro-
babilidad de muerte de 0.28 para 0.08, aunque como se
muestra en el Cuadro 3, debido a la naturaleza multiplicati-
va del modelo, las diferencias entre los grupos genéticos se
encogian en los mejores afios y se ampliaban en los peores.

Efectos maternos. El modelo aditivo-dominante con
efectos individuales [1] puede facilmente extenderse para
incluir efectos maternos, es decir, efectos presentes en la
madre que afectan el desempefio del individuo (Dickerson,
1969), incluyendo términos en A y H", que indican la di-
ferencia aditiva entre las razas y la heterosis en el desempe-
flo materno. De esta forma, son necesarios suprascriptos [ y
M para distinguir los parametros y las proporciones en los
individuos y en sus madres:

Yiki=Yo+ AIqu + HI WIl + AMq?/[ + HMq]iw + Fx + ein [3]
Los efectos maternos pueden ser debidos a herencia cito-

plasmatica o al ambiente proporcionado por la madre, intra
o extra uterino, tipicamente su produccion de leche.

Mas de dos razas. La extension de los modelos descri-
tos para acomodar cruzamientos de varias razas es también
simple. Por ejemplo, para cruzamientos de J razas, el mode-

lo describiendo un individuo del i®™° cruzamiento seria:

J-1 J J-1 J
- 11 1T M_M M_ M
Y= Yo +|j:l| AJqU +jq HJJ'WUJ'J’_Q AJ a4 +q HJJ'WIJJ'+
- - j= j=

J<J’ J<J'

Fi + eix

(4]

donde los coeficientes de regresion ATJ y AM indican las J-1
diferencias aditivas entre cada una de las razas y aquella to-
mada como base, para los individuos y sus madres, respec-
tivamente, mientras que los coeficientes HIJJ y HTJA repre-
sentan las heterosis individuales y maternas en el cruza-
miento de cada par de razas. Las proporciones q; y wjj' pue-
den calcularse extendiendo el Cuadro 1 para J razas.
Lanecesidad de tomar una raza como base (Y,) se debe a
que la suma de las proporciones génicas de las razas que
componen el genotipo de un individuo debe ser uno:

J J
q}, olq}'o D,
J=1 =

de manera que no seria posible estimar los efectos directos
de los genes de cada raza en el cruzamiento. Al hacerse la
restriccion de estimar las J-1 diferencias con la raza base,
1 M .. .

A’jy A", se elimina la dependencia entre aquellas propor-
ciones, y los coeficiente de regresion son estimables. Otras
restricciones serian igualmente validas.

La heterocigosis racial del i“"™ cruzamiento de J razas
posibles puede calcularse a partir de las proporciones géni-

cas de los padres y de las madres (q%; y ¢"j) como 1 =
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q";; @™ Cuando se trata de una poblacién apareada iner se,
como en una nueva raza estabilizada, qu = qu = qu y la hete-
rocigosis racial es 1 - Z;.;: qzj.

Uno de los primeros ejemplos de uso del modelo aditi-
vo-dominante con efectos maternos en tres razas, en bovi-
nos, fue presentado por Robison ez al. (1981) en un trabajo
muy didactico aplicado a cruzamientos de Holstein, Brown
Swiss y Ayrshire.

Epistasis. Definiciones relativas a modelos incluyendo
interacciones de /oci no alélicos fueron presentados por Hill
(1982), en términos de la teoria usual de genética cuantitativa
para las interacciones de efectos aditivos x aditivos, aditivos
x dominantes y dominantes x dominantes, en el caso de dos
loci independientes (p. ¢j., Cockerham, 1980). La inclusion
de interacciones de efectos aditivos x aditivos es atrayente
porque se sabe de la teoria que la seleccion puede aumentar
la frecuencia de combinaciones no alélicas (Griffing, 1960),
las cuales serian parcialmente perdidas por recombinacion
en los cruzamientos con otras razas. Casos de coadaptacion
de complejos génicos estan bien documentada en muchas es-
pecies, aunque no sean, en absoluto, una regla universal
(Dobzhansky, 1973; Lynch y Walsh, 1998).

Diversos modelos han sido propuestos para incluir la
epistasis, a partir de la pérdida por recombinacion r' defini-
da por Dickerson (1969, 1973). Las correspondencias entre
los diversos parametros sugeridos, varios de ellos siendo
funciones lineares de los otros, fueron descritas por Koch et
al. (1985). Estos tltimos autores adicionaron al modelo [3]
dos términos, AA'Z' + AAMZM, en que AA' y AAM son “los
efectos epistaticos aditivos x aditivos de dos loci en las ra-
zas parentales, en el individuo y en su madre”,y z'y zZM son
las proporciones en que estos efectos se expresan en cada
cruzamiento. En el caso de cruzamientos de varias razas
Zi=% i [((11; i+ q™)/2] Puede verse, asi que los coeficien-
tesde z yz no son independientes de las otras proporcio-
nes q' q™, w'y wM. La definicion de Koch et al. (1985) im-
plica que en cruzamientos derivados de dos razas parentales
con genotipos A;Bi/AiB; y AxB2/AsBo, el valor de ambos
genotipos es uno, el valor de los genotipos A B,/A B,y
A,B /A, B, es cero y cada una de las otras 12 combinaciones
tiene valor 5.

L. A. Fries sugiri6 un parametro alternativo para medir
las pérdidas de combinaciones epistaticas, considerando
que los padres con mayor heterocigosis racial serian tam-
bién los que formarian mayor proporcion de gametos re-
combinantes con respecto al origen racial de los genes, defi-
niendo asi la epistazigosis, E'=1 (w" +w™). Las pérdidas
por recombinaciones serian proporcionales a la epistazigo-
sis, siendo maximas en las progenies de padres F,. Térmi-
nos en E' y EMson agregados al modelo 3 (o, expandiendo,
al modelo 4, en el caso de varias razas). Fries et al. (2000a),
analizando datos de 20 tipos de cruzamientos, incluyendo
F, a F4, de Brahman/Hereford en climas subtropicales y
templados de Australia, mostraron mejor ajuste con un mo-
delo que incluia epistazigosis que con el parametro r' de
Dickerson (1973).

Como notado por Kinghorn (1983), para probar la exis-
tencia de epistasis se requiere la inclusion en el experimento
de grupos cuyos padres y madres son cruzados, ya que de
otra forma la epistasis estd confundida con los parametros
del modelo aditivo-dominante. Esto fue verificado en los
resultados de Madalena ef al. (1990a,b, 1995) en que, para
caracteristicas de produccion de leche y mortalidad, el mo-
delo aditivo-dominante explicaba muy bien las diferencias
entre cinco grupos Holandés/Guzera que incluian la F, y
cuatro retrocruzamientos, pero no ajustaba bien al incluirse
en el andlisis un sexto grupo, de cruzamiento inter se de pa-
dres y madres mestizos (5/8 Holandés: 3/8 Guzera). Sin em-
bargo, en ese trabajo la inclusion de la interaccion de efec-
tos aditivos x aditivos tampoco explicé satisfactoriamente
la variacion entre los cruzamientos, sugiriendo la existencia
de otros tipos de epistasis, cuya prueba requeriria mayor ni-
mero de cruzamientos experimentales. De todos modos, en
ese ejemplo, el modelo aditivo-dominante, a pesar de no ser
generalizable a todos los cruzamientos, sirvio muy bien
para predecir el desempefio de cruzamientos rotacionales,
interpolando dentro de los limites en que el modelo era apli-
cable.

Debe distinguirse, entonces, la validad operacional de
los modelos genéticos de su validad bioldgica. Como cual-
quier modelo de regresion, en la medida en que explican la
variacion en las observaciones, modelos como los descritos
son ttiles para predecir el desempefio de los cruzamientos,
cuando validados estadisticamente. Sin embargo, esto no
significa que tales modelos ayuden a entender los procesos
biologicos subyacentes.

Asi, es cuestionable que sea de interés desarrollar expe-
rimentos para buscar modelos para describir la epistasis.
Aunque es conveniente disponer de modelos de prediccion,
no debe olvidarse que los modelos genéticos presentados
son apenas descriptivos, ya que como no es posible identifi-
car los genes responsables y estimar sus efectos, la capaci-
dad analitica de la metodologia es limitada. En base a consi-
deraciones tedricas es posible sugerir muchos modelos de
epistasis, pero la discriminacién entre ellos requeriria un
elevado nimero de grupos de cruzamientos experimenta-
les. Kinghorn (1983) compard siete modelos de epistasis en
cruzamientos de tres lineas de ratones, generando nada me-
nos que 155 genotipos en seis generaciones. Es dificil ima-
ginar un experimento de este tipo con especies mayores.
Desde el punto de vista practico, la decision importante, una
vez aceptada la necesidad de cruzamientos, es entre si for-
mar una nueva raza o si usar cruzamientos de las razas pu-
ras, lo que puede dirimirse comparando el desempefio de
poblaciones segregantes, como F, y F5, con la F, y retrocru-
zamientos.

Kinghorn y Vercoe (1989) analizaron los resultados de
Koch et al. (1985) de 13 caracteristicas en cruzamientos
Hereford/Angus, concluyendo que las decisiones sobre
eleccion de cruzamientos eran generalmente robustas con
respecto al modelo genético de epistasis usado. Los mode-
los con epistasis agregaban poco al modelo aditivo-domi-
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nante, pero en esos datos habia mucha colinearidad entre
los dos tipos de efectos.

Fries et al. (2000a) utilizaron ridge regressions para esti-
mar parametros con datos que presentaban colinearidad,
aunque esta solucién no es siempre posible, si la colineari-
dad es demasiado alta (L. A. Fries, comunicacion personal).

Otros modelos. Una discusion detallada de los modelos
de prediccion del desempefio de cruzamientos fue presenta-
da por Eisen (1989). Otros modelos son usados frecuente-
mente para analizar cruzamientos en plantas, en base a la
capacidad combinatoria general y especifica, pero ellos no
son muy convenientes para predecir el desempefio de los
sistemas de cruzamientos de interés en animales. Las equi-
valencias con los modelos del tipo descrito aqui fueron dis-
cutidas por Eisen ef al. (1983).

Estimacion de parametros de cruzamientos. Kommen-
der y Hoeschele (1989) propusieron el uso de modelos mix-
tos para la estimacion de los parametros de cruzamientos. En
notacion matricial, su modelo, correspondiente a [4] seria:

y=Xb+Ff+Za+te [5]

donde:

y = un vector de observaciones,

= vector de parametros genéticos,

una matriz con las proporciones x correspondientes,

= un vector de efectos ambientales, y F la matriz de su

incidencia,

a = un vector de efectos genéticos aleatorios con media
cero y variancia var(a) = G (= A en el modelo ani-
mal aditivo), y

e =un vector de errores aleatorios con media cero,
var(e) = IT y cov(a,e) = 0.

b
X
f

La justificacion de este procedimiento estd en que asi se
eliminan vicios de estimacion derivados de eventuales con-
fundimientos de animales con grupos genéticos y también,
por otra parte, en que los errores estandar de lo parametros
estimados con modelos de efectos fijos como [4] son irreal-
mente bajos. A pesar de que ambos argumentos eran ya co-
nocidos, este trabajo coloco en pauta el asunto con referen-
cia a los parametros de cruzamientos.

Dependiendo de la estructura de parentesco de los gru-
pos genéticos estudiados, un modelo de padres solamente o
padres y abuelos maternos puede ser suficiente. Barkhouse
et al. (1998) presentaron un ejemplo experimental de la re-
duccion indebida en el error estandar de las soluciones para
pesos de 13 razas de padre, en cruzamientos de bovinos de
carne en Nebraska. Esos errores estandar, cuando obtenidos
con modelos de efectos fijos solamente, fueron del orden de
los 2/3, y en alglin caso hasta '%, de los errores estandar co-
rrespondientes en modelos que incluian también el efecto
aleatorio de padre dentro de raza de padre. Sin embargo, los
valores de las soluciones cambiaron poco, como podria su-
ponerse tratandose de datos bien balanceados.

La estimacion de los parametros b puede también obte-
nerse a partir de sistemas de ecuaciones de las medias pon-
deradas (por la inversa de su variancia) de los diferentes

grupos genéticos en un modelo de clasificacion equivalente

a[2], pero las soluciones son idénticas a las obtenidas direc-

tamente por regresion, tanto en modelos de efectos fijos (p.

ej. Robison et al., 1981) como con modelos mixtos (Kom-

mender y Hoeschele, 1989).

Disefio experimental para evaluacion de cruzamien-
tos. Los estimados de los parametros de cruzamientos b,
como cualquier coeficiente de regresion, tienen menor error
estandar si los valores de las variables independientes x son
extremos, o sea 0 y 1. Cunningham y Conolly (1989) consi-
deraron disefios para obtener variancia minima de A + H en
el modelo aditivo-dominante con efectos fijos. Solkner y
James (1990a, b, ¢) consideraron varios criterios de optimi-
zacion, optando por minimizar el determinante de la var (b)
(optimizacién D). Una de las propiedades de este criterio es
que los disefios Optimos son invariantes con respecto a
transformaciones. Basados en el modelo mixto [5] ellos de-
rivaron un método para escoger los cruzamientos y los nu-
meros de animales en cada grupo que resultan en el deter-
minante minimo, para un numero fijo de animales que pue-
den ser mantenidos por afio. Estudiaron también los disefios
que no cuentan con una o las dos razas parentales puras,
mostrando que tienen una eficiencia muy reducida, al punto
de justificar los costos de importacion cuando una de las ra-
zas no esta disponible en el pais. Recomendaron también
las siguientes reglas:

1. Usar tantos padres cuanto posible, con el mismo niime-
ro de progenies por padre dentro de cada grupo de cru-
zamientos.

2. Usar los mismos padres, cuando posible, para producir
los diferentes grupos genéticos.

3. Sihay una limitacion en el nimero de padres que pue-
den ser usados en cada afio, cambiar los padres en los
distintos afios, de manera de obtener un mayor nimero
de padres total.

La segunda recomendacion coincide con el argumento
de Hill (1974) de introducir una correlacién positiva entre
las observaciones en grupos producidos por los mismos pa-
dres. Laregla 3 se refiere al caso de supuesta inexistencia de
interaccidn padre x afio, de lo contrario sugirieron repetir
algunos padres en los diferentes afios.

Gimeno ef al. (1995) presentaron un ejemplo de aplica-
cion de la metodologia descrita en la planificacion de un ex-
perimento con razas de carne en Uruguay.

Otro disefio posible es el de mantener un grupo testigo
durante todos los afios. Esto se ha utilizado en el programa
de evaluacion de germoplasma del Meat Animal Research
Center en Nebraska, manteniendo reciprocos de Angus x
Hereford a lo largo de los afios, inclusive con la misma
muestra de semen original.

De ser posible, es preferible que todos los grupos com-
parados sean contemporaneos. En el experimento brasilefio
de cruzamientos de ganado lechero mencionado arriba
(Madalena et al., 1990a,b) se disponia de las madres cruza-
das necesarias para producir cuatro de los seis grupos gené-
ticos, y se pudo adquirir las madres Holandés y Guzera pu-
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Fuente: Fries et. al. (2000D).

Figura 3. Pesos al destete (desvios del Hereford puro) en cuatro estrategias de cruzamientos de Hereford y Brahman en
NSW, Australia. La generacion 0 corresponde a Brahman puro.

ras para producir los otros dos grupos. Esto permitié ahorrar
unos 20 afios que se hubieran insumido para producir los
mismos cruzamientos comenzado del primero. Grupos de
seis vaquillonas, una de cada grupo genético, nacidas en un
intervalo de tres meses, fueron distribuidos a fincas particu-
lares, garantizando asi condiciones ambientales extremada-
mente homogéneas para los diferentes grupos desde el ini-
cio al fin de su vida en el experimento.

Otros elementos de disefio, mas simples pero de gran im-
portancia, deben ser tenidos en cuenta, como el evitar con-
fundimientos entre grupos genéticos y condiciones ambien-
tales, utilizar un nimero alto de padres, para evitar confun-
dimientos de padres con razas y utilizar animales represen-
tativos de cada raza o cruzamiento. Obviamente si se usan
pocos padres muy seleccionados las conclusiones no pue-
den generalizarse a toda la raza, sino solamente a los padres
utilizados.

Estrategias de cruzamientos. Los resultados mostrados
en la Figura 3, del experimento australiano de cruzamientos
de Brahman/Hereford analizado por Fries et al. (2000b),
ilustran el uso de los modelos de prediccion para tomar deci-
siones sobre la estrategia de cruzamientos mas adecuada. En
realidad, las decisiones no serian tomadas en base al peso al
destete, la caracteristica de la Figura 3, sino en base a alguna
medida de la eficiencia econdmica, como el valor presente
neto de cada alternativa, pero de cualquier manera la Figura 3
sirve como ejemplo. Puede verse que los terneros F; (genera-
cién 1) pesaban 28 kg mas que los Hereford puros, expresan-
do la heterosis individual, pero como el peso al destete tiene
una gran influencia materna, el mejor desempefio se obtuvo
con terneros de madres Fy, reflejando la heterosis materna
(generacion 2). Como la epistasis era importante, el cruza-
miento alternativo seria la segunda mejor opcidn, porque al
utilizar padres de raza pura se conservan mas las combina-
ciones epistaticas que en el caso de los compuestos.

En cruzamientos de Bos taurus y Bos indicus para leche
el desempefio de las F; ha sido muy superior a los otros cru-
zamientos, seguido de los cruzamientos alternativos, mien-

tras que las “bimestizas” (en Brasil, hijas de padres y ma-
dres mestizos) han tenido desempefio muy pobre. El desem-
pefio econdmico relativo de Fj, cruzamiento alternativo,
nueva raza y Holandés, fue, respectivamente, 100, 59, 30 y
—21, en fincas particulares (Madalena et al., 1990b).

En cambio en cruzamientos de razas de Bos taurus, 1os
exhaustivos trabajos del Meat Animal Research Center, en
Nebraska, mostraron que se pierde poca de la substancial
heterosis existente en las caracteristicas de produccion de
carne debido a la epistasis, ya que en tres compuestos dife-
rentes (conocidos como MARC I, II y III) la retencion de
heterosis fue en general similar a la esperada bajo el modelo
aditivo-dominante (Gregory et al., 1992). No obstante, los
autores afirmaron que las conclusiones derivadas de cruza-
mientos de Bos faurus no deberian extrapolarse a cruza-
mientos de Bos faurus/B. indicus, sino que deberia investi-
garse la situacion en el ultimo caso, una recomendacion fre-
cuentemente pasada por alto.

En el caso de los cruzamientos de Friesian y Jersey en
Nueva Zelanda, el desempefio de las bimestizas no esta do-
cumentado todavia, pero se cree que la epistasis no es im-
portante y ya se han empezado a evaluar genéticamente to-
ros cruzados con miras a su utilizacion en inseminacion ar-
tificial (D. Garrick, comunicacion personal), habiendo
también un grupo de criadores desarrollando una pobla-
cion cruzada, “the Kiwi cow” (P. Brumby, comunicacioén
personal).

La eleccion de una estrategia no depende solo del de-
sempefio esperado sino también de las posibilidades practi-
cas de implementarla. Cruzamientos alternativos son mas
dificiles de implementar, especialmente por pequefios pro-
ductores. En el caso de regiones tropicales, donde los toros
Bos taurus tienen dificultades en monta natural, se requiere
inseminacion artificial para realizar cruzamientos alternati-
vos, lo que puede no ser conveniente en determinadas situa-
ciones. Para el productor, utilizar un toro cruzado es la ma-
nera mas facil de aprovechar por lo menos parte de la hete-
rosis, de ahi el surgimiento de los compuestos en Estados
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Unidos, donde en 1996 habia 33 empresas produciendo este
tipo de reproductor (Brinks, 1996).

Observando la expresion [4] puede verse que en un com-
puesto de n razas la heterosis es proporcional a 1- X q* si los
coeficientes Hjj' son iguales para todos los cruzamientos, es
decir, que la heterosis en todos los cruzamientos de dos ra-
zas esigual, Hj,=H,; =..=H;);=H. Asi, expresiones ba-
sadasen H o« (1- 2 qz), a menudo encontradas en libros de
texto o propaganda comercial, son apenas suposiciones,
que claramente no pueden aceptarse sin comprobacion ex-
perimental. Por ejemplo, las cruzas entre razas de cebu pre-
sentan mucho menor heterosis, generalmente menos de la
mitad, que las cruzas entre cebul y razas europeas para carne
(Barbosa, 2000). De cualquier forma, la generalizacion
H « (1- 2 g% permite ver que debe esperarse una mayor he-
terosis aumentando el nimero de razas en el compuesto. Un
ejemplo interesante de la aplicacion de esta filosofia es el
Montana Tropical, un compuesto que viene siendo desarro-
llado en Brasil incluyendo Nelore, razas britanicas (Angus,
South Devon), razas continentales (Simental, Gelbvieh) y
razas tropicales (Senepol, Tuli, Belmont Red, Bonsmara,
Romosinuano) (Ferraz y Eler, 2000; Leachman, 2000).Una
amplia revision de los resultados de cruzamientos en el tro-
pico americano fue presentada por Plasse (2000).

La utilizacion de hembras F; permite aprovechar la hete-
rosis al maximo, pero requiere la manutencion de las razas
puras y la compra de hembras de reemplazo. Esto es rutina
en la avicultura y suinocultura modernas y también en situa-
ciones de cruzamiento estratificado en ovinos y bovinos
(Lerner y Donald, 1966). En Brasil y en otros paises existe
un mercado incipiente para vaquillonas y terneras F; Holan-
dés/cebtl, y se ha sugerido un sistema simple de reemplazo
continuo con F; (Madalena, 1997). Con el advenir de la fer-
tilizacion de embriones in vitro y el sexaje del semen, los
costos de produccion de hembras F; posiblemente seran re-
ducidos (Teodoro et al., 1996) y puede preverse un mayor
uso de este tipo de animales.

Los ejemplos citados muestran que aunque la prediccion
del desempefio de los cruzamientos es esencial para tomar
decisiones sobre la mejor estrategia a seguir, otros elemen-
tos de juicio, relativos a la factibilidad de las diferentes op-
ciones son también necesarios.

Conclusiones

Las estrategias de cruzamientos mas convenientes pue-
den establecerse con ayuda de modelos genéticos que per-
miten predecir el desempefio de los cruzamientos a partir de
la evaluacion experimental de algunos pocos grupos genéti-
cos en experimentos planificados. Tales modelos deben ser
validados experimentalmente. El modelo aditivo-dominan-
te ha sido en general suficiente para explicar el desempefio
de cruzamientos de razas de Bos taurus pero en cruzamien-
tos de Bos taurus y Bos indicus la epistasis ha sido impor-
tante para peso al destete y también para produccion de le-
che y mortalidad de terneras.

Existen técnicas para el diseflo de experimentos de esti-
macién de parametros de cruzamientos, que permiten uso
mas eficiente de los recursos experimentales. Para llegar a
inferencias validas se requiere el uso de animales represen-
tativos de cada raza cruzada, especialmente de los padres,
que deberian ser tantos cuanto posible.
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