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Introduccién

La descomposicién de los caracteres con influencia materna en sus componentes
causales conduce a modelos con un elevado nimero de factores genéticos y ambientales
implicados en su variacién. La gran dificultad de estimar la proporcién de (co)varianza
determinada por todos los factores implicados y muchas veces la imposibilidad de disociar
unos de otros ha conducido a ignorar sistemdticamente alguna de las fuentes de
(co)variacién para obtener estimadores de los pardmetros restantes.

El modelo mas aceptado para describir los datos de los caracteres afectados
maternalmente parece ser un modelo animal con efectos maternos (Quaas y Pollak, 1980;
Benyshek et al., 1988; Henderson, 1988) que contemple, ademds del efecto genético
directo aportado por el individuo (ug), el efecto genético materno (um) y el efecto
ambiental permanente (up), ambos aportados por la madre. El modelo contempla las
relaciones de parentesco para los efectos genéticos directos y maternos, asf como la
covarianza genética entre ellos. Este modelo se basa en la descomposicién de los efectos
genéticos formulada por Willham (1963), afiadiendo la hipStesis de estricta aditividad de
los efectos genéticos y asumiendo total independencia entre los efectos ambientales
maternos.

La existencia de una covarianza ambiental entre los efectos directos y maternos, que
afectarfa basicamente a la relacién madre-descendiente, ha sido una hipdtesis ampliamente
tratada en la bibliograffa (Hohenboken y Brinks, 1971; Cantet, 1990; Robinson, 1994).
Paralelamente, diversos trabajos experimentales han puesto de manifiesto una influencia
negativa del ambiente aportado por las madres durante el periodo de crfa sobre el futuro
comportamiento materno de sus hijas, en relacién inversa a la influencia sobre el fenotipo
directo (Mangus y Brinks, 1971; Koch, 1972). Una posibilidad para modelizar serfa
recoger esta influencia a nivel de una relacién recurrente con los efectos ambientales
aportados por todos los antepasados via-hembra.

La covarianza ambiental negativa ha sido sistemdticamente ignorada en los trabajos
de estimacién, por lo que no se han obtenido estimaciones para este pardmetro. Por otro
lado, ignorar esta fuente de covariacién en el andlisis puede provocar un sesgo que
afectarfa bdsicamente a las estimaciones de los componentes maternos (Meyer, 1992) y en
especial de la correlacién genética entre los efectos directos y maternos (Meyer, 1992;
Robinson, 1994).

El objetivo de este trabajo es definir un modelo estadfstico que contemple la
correlacién entre el ambiente materno aportado por madre e hijas, asf como plantear las
distribuciones condicionales requeridas para llevar a cabo una estimacién de este
pardmetro conjuntamente al resto de los pardmetros del modelo mediante muestreo de
Gibbs.

Modelo
El modelo estadfstico propuesto es muy similar al propuesto por Quaas y Poilak
(1980), con la salvedad que no asume independencia entre los efectos ambientales

aportados por las madres, si no que se define una matriz de relaciones entre ellos (T). El
modelo en notacién matricial es el siguiente:

y=XB+Zgug+Zyuy, +Zou, +e
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donde ugy up, siguen una distribucién normal multivariante definida por una matriz
de varianzas y covarianzas genéticas entre los efectos directos y maternos (Go) y la matriz
de relaciones genéticas aditivas (A), los efectos residuales se asumen normales e
independientes y los efectos ambientales permanentes maternos siguen una distribucién
normal definida por una matriz de coeficientes entre las hembras emparentadas vfa materna
(T). De este modo:

f(yIB,ug, Uy, up) = N(XB +Zguyg + Zpuy, + Zpup,of)
f(B) <k ’
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f(up) = N(O, Toz): T = g(N)
f(Gg) * k
f(ofp)  k
f(Mh) < k

Se define el pardmetro A como la correlacién entre el ambiente permanente aportado
por una madre y el aportado por sus descendientes hembras. La matriz T es la matriz de
correlaciones entre los ambientes permanentes aportados por las hembras, y presentara
una estructura de unos en la diagonal y un valor aleatorio en los elementos que relacionan

la madre con sus hijas, un valor A2 entre abuela y nietas y entre hermanas maternas, y asf
sucesivamente. Né6tese el parecido estructural que presenta esta matriz con una matriz de
relaciones genéticas (A) donde se suprime toda la genealogfa procedente de machos y

donde la correlacién aditiva de 0.5 se sustituye por el pardmetro A. Este planteamiento nos
permitird la construccién de la matriz T de una forma sencilla a partir de la genealogfa de
las hembras.

A modo ilustrativo se presenta un ejemplo con una genealogfa sencilla de seis
individuos y la matriz T de relaciones entre los ambientes permanentes maternos
correspondientes.

1 0 0 MACHO 1 00000

2 0 0 HEMBRA 01 0 A 0 A

3 1 2 MACHO

4 1 2 HEMBRA 001000

S 3 4 MACHO 040104

6 3 4 HEMBRA 000010
02040 1

Muestreo de Gibbs.

El Muestreo de Gibbs es un proceso de cadenas de Markov estocdsticas que permite
la obtencién de muestras correlacionadas de la distribucién conjunta de todos los
pardmetros del modelo, y permite, por lo tanto, calcular las distribuciones marginales
posteriores tratando las observaciones de cada pardmetro por separado.

El planteamiento de un procedimiento de Muestreo de Gibbs exige, en primer lugar,
el def:irrlollo de la distribucién conjunta de las observaciones fenotfpicas y los pardmetros
de modelo:
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(Y,B, g U, 1y, Go, A, OFp) =
f(YIB Ug, Upn., Uy, O2)F(BY (U4, Uy IG ) (Gi) (U, I\, 0E E(M) (0, (0?)

Las distribuciones condicionales implicadas en el proceso de muestreo se obtienen
directamente de esta expresién fijando todos los pardmetros excepto aquel que sea objeto
de extraccién de un valor aleatorio de su distribucién condicional de probabilidad.

De este modo, las distribuciones condicionales de los niveles de efectos sistemdticos,
genéticos directos, maternos y permanentes maternos son normales univariantes.

Las distribucién condicional de la matriz de varianzas y covarianzas de efectos de
origen genético es proporcional a una distribucién Whishart.

Las distribuciones condicionales de los componentes de varianza residual y
permanente matemo son proporcionales a distribuciones chi-cuadrado invertidas.

Estas distribuciones condicionales son similares a las utilizadas en un andlisis del
modelo de efectos maternos sin tener en cuenta la correlacién ambiental materna
(Sorensen et al., 1994).

La distribucién condicional de probabilidad del pardmetro de correlacién ambiental

entre hembras (A) es:

uE'T"E2
/; & e
rrll oEp
Esta distribucién no es proporcional a ninguna distribucién conocida de la que se
disponga de generadores de nimeros pseudoaleatorios. Por lo tanto, es necesario recurrir
a generadores de distribuciones desconocidas (Gilks et al., 1992). La obtencién de valores
aleatorios de esta distribucién es complejo e involucra un importante coste computacional,
dado que es necesario disponer del determinante y la inversa de la matriz T de relaciones.
Pese a todo este esfuerzo computacional puede ser reducido al ser posible obtenerlos a
partir del célculo del determinante y la inversa de la matriz de relaciones de las madres que
tengan alguin pariente femenino con descendientes.

f(Nu, 0f) «
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