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Modelos de crecimiento, digestión
y lactancia en bovinos

I N T R O D U C C I O N

Lo, *rtooos utilizados comúnmen-
te para predecir el comportamiento ani-
mal como función del manejo de la
alimentación, se encuentran en un proce-
so de cambio. Los sistemas actualmente
utilizados para estimar los requerimientos
animales, basados en ecuaciones algebrái-
cas estáticas han empezado a ser sustitui-
dos por modelos dinámicos de simulación,
capaces de caracterizar la respuesta animal
para un rango de condiciones mucho ma-
yor a aquel usado en los sistemas tradicio-
nales. Estos modelos se basan en la hipótesis
de que una adecuada descripción de los
conceptos biológicos,junto con la correcta
aplicación de las herramientas matemáti-
cas, otorgarán una mayor precisión y apli-
cación de las que comúnmente se obtienen
usando los modelos puramente empíricos.
Generalmente los modelos se definen
como; dinámicos o estáticos,crtando depen-
den de su capacidad de simular cambios
con respecto al tiempo; empíricos o meca-
nísticos, dependiendo de la incorporación
de conceptos biológicos en su estructura,

ecuaciones y p ar ámetr o s, y deter minl sti co s
o estocastims,dependiendo de la inclusión
de elementos aleatorios en el modelo. Otra
manera de representar la diferencia entre
modelos empíricos y mecanísticos se pre-
senta en la Figura r. Los modelos empíri-
cos hacen predicciones a nivel i basadas en
conceptos, datos y ecuaciones al mismo
nivel, mientras que los modelos mecanís-
ticos se basan en elementos de niveles in-
feriores (i-r, i-2, etc.).

Nivel Item

KeDano

i  Animal

i- 1 Componentescorporales

| - 2 Letulas

¡ - 3 Moléculas
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Crecimiento
Debido a que los diferentes sistemas de

producción existentes varían desde la uti-
lización de pasturas de muy baja calidad
hasta el uso de dietas de alta concentración
energética, el modelo utilizado en la prác-
tica necesita ser capaz de responder a una
gran variedad de condiciones nutriciona-
les. Además, una correcta estimación de la
composición de la ganancia es indispen-
sable para poder evaluar el comporta-
miento del animal a lo largo del periodo
de crecimiento. Oltjen et al., (t986) desa-
rrolló un modelo dinámico basado en
conceptos tales como el número y tama-
ño de células para predecir crecimiento y
la síntesis neta de proteína, y posterior-
mente lo integró al sistema propuesto por
Lofgreen y Garrett, (1968) para poder es-
timar la ganancia de grasa y tejido magro.

Tres premisas básicas propuestas por
Baldwin y Black (1979), que determinan el
crecimiento en mamíferos están incorpo-
radas en el modelo:

r. La primera determinante genética del
tamaño de los órganos es la cantidad final
de ADN (ácido deoxiribonucleico). Se en-
tiende entonces, que la diferencia en el ta-
maño de los órganos entre especies o líneas
dentro de una especie estará dada princi-
palmente por Ia cantidad de ADN observa-
da en dichos órganos en animales adultos
con crecimiento normal. Esta premisa se
deriva de la observación de que la canti-
dad de ADN / núcleo diploide es constan-
te, y que una diferencia en el número de
células y no en el tamaño de las células es

responsable de las variaciones observadas
en el peso de los órganos.

z.Para cadatejido y especie en particu-
lar, cada unidad de ADN especificará la in-
formación requerida para la formación de
una determinada cantidad de material ce-
lular. Esta premisa abarca el concepto de la
"unidad de ADN" sugerido p or Cheek et aI. ,
(rgzr). Si la información especificada por la
unidad de ADN determina o no la forma-
ción del material celular, dependerá del es-
tado nutricional y fisiológico del animal.

3. La actividad específica (expresada
como unidades por gramo de tejido) de las
enzimas o grupos de enzimas responsables
del crecimiento de los tejidos y del meta-
bolismo general, varía exponencialmente
como función del tamaño del tejido (Lin
et al.,r9s9). Además, las propiedades ciné-
ticas de las enzimas son relativamente
constantes entre especies.

El modelo dinámico presentado en la
Figura z incorpora ecuaciones diferencia-
les, que estiman ganancia o pérdida de
ADN y proteína corporal (PROT). Las si-
guientes ecuaciones describen adecuada-
mente el crecimiento post destete
correspondiente a un novillo de 75o kg de
peso corporal maduro:

íADN I dt,gldia = Kr (ADNMX - DNA) NUTr

dPRoT/ dt,kgldia = SfNTESIS - DEGRADACIÓN

SÍNTESIS = K2 * ADN o.73NUT2

DEGRADACIóN = K3 * PROT 0.73

donde Kr, Kz y K3 son constantes;
NUTr y NUTz son las constantes nutricio-

nales establecidas para consumo ad libi-
fr.rz; yADNMX es el contenido normal de
ADN en animales adultos. Para aquellos
animales de diferente tamaño corporal
maduro (A), Kr es ajustada siguiendo el
factor propuesto por Taylor (r98o); Kz es
incrementada enun 4o/o para animales con
implantes anabólicos, basándose en el in-
cremento observado en la tasa de ganan-
cia de protelna.

Los efectos del consumo de energía es-
tán incorporados a través de los términos
NUTr y NUTz, los cuales fueron obteni-
dos a partir de información de peso vacío
inicial y final, composición de la canal y
consumo de energía metabolizable (MEI)
de más de rooo animales. Para describir los
términos NUTr y NUTz, la relación (P)
entre MEI / MEINORM fue definida, don-
de MEINORM (en MI/día) es el patrón de
consumo de ME que soporta el crecimien-
to normal de un novillo de referencia:

tU 6¡1¡4 = (r.83 - ro94 EB\¡r' / A) EB\M 0.7s

siendo EBW el peso corporal vacío
(kg). Las tasas de deposición de ADN y
síntesis de proteína se ajustan de la si-
guiente manera :

N U T I =  - o . 7 + r . 7 P

NUTz = o.83 + o.2 P / (o.r¡ + P)

Finalmente, la ganancia de grasa en
peso corporal vacío (DFAT) se calcula
como la energía neta disponible después
de sustraer de la energía consumida en Ia
dieta (FI, kg/día) aquella que fue usada
para mantenimiento (MAINT) y ganan-
cia de proteína (DPROT, kgidía) :

MAINI MI/día = a-EB\iVo75(A/75o)-o.D

DFAT, kg/día= [(FI-MAINT/NE') NEu zr ra DPROTJ/39.22

donde a- es o.359,y 4l9y 39.27 son los
contenidos energéticos (MI/kg) de la pro-
teína y de la grasa, respectivamente. 'Peso

corporal vacío' es la suma de la grasa y de
la masa corporal libre de grasa, la que se
estima como PROT/o.zzor (Garrett y Hin-
man, 1989).

Mo dificaciones al modelo
Algunas modificaciones al modelo de

Oltjen et al., (1986) fueron implementadas
por DiMarco et al., $989). En este se pro-
ponen dos'pools' de proteína y un pool de
grasa corporal. De esta forma el creci-
miento se representa como la diferencia
entre la síntesis y degradación de cada uno
de los pools de proteína y grasa. La sepa-
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F¡gura 2. Diagrama de flujo
del modelo de crecimiento
de oltjen et ol., (1986)



ración en dos pools de proteína toma en
cuenta la variación en los requerimientos
de mantenimiento demostrada por Koong
et al., Q.982). Los parámetros que descri-
ben la deposición deADN correspondien-
te a cada pool de proteína fueron
estimados usando información de un no-
villo de referencia. La síntesis y degrada-
ción de proteína corporal y visceral se
estiman también a partir del novillo de re-
ferencia, pero además, mientras que la sín-
tesis depende de la concentración de
amino ácidos en la sangre, la degradación
dependerá del nivel de la hormona cata-
bólica. Ecuaciones de Michaelis-Menten se
utilizan para representar la lipogénesis, la
cual depende de las hormonas anabólicas,
de la glucosa en sangre, acetato y ácidos
grasos a nivel plasmático y del contenido
de grasa corporal.

La lipólisis se representa de la misma
forma, dependiendo del nivel de hormo-
nas catabólicas, ácidos grasos plasmáticos
y del contenido de grasa corporal. Los ele-
mentos metabólicos incorporados a¡rdan
a corregir errores en la predicción de la de-
posición de grasa debido a que la eficien-
cia de uso de cada nutriente es
explícitamente representada.'Peso corpo-
ral vacío' es la suma de los pools de pro-
teína y grasa, además del agua y de las
cenizas asociadas al pool de proteína. Fi-
nalmente, DiMarco y Baldwin (rq8q) in-
tegraron el modelo de crecimiento con
elementos del modelo de digestión y me-
tabolismo.

Aplicación y viabilidad práctica
del modelo

Antes de ser utilizado en la práctica, el
modelo debe ser sometido a comparación
con aquellos sistemas y modelos ya en uso.
Esto permitirá evaluar y comparar su ca-
pacidad de predicción y sus posibles ven-
tajas en términos de facilidad de uso y
aplicación. La respuesta animal a diferen-
tes concentraciones de energía metaboli-
zable en la dieta puede ser usada para
comparar los modelos (Figura 3).

En Ia Figura 3 se observa como el siste-
ma de NDT (Winchester y Hedricks, 1953)
sobreestima y subestima la concentración
energética de [orrajes y granos respectiva-
mente. La predicción de ganancia de peso
obtenida con el modelo de OItjen et al.,
(rq86) fue superior a aquella del sistema
EN (Lofgreen y Garrett, 1968). Esto es da-
ble esperar debido a que el carácter diná-
mico del modelo de Oltjen et al., (t986)
permite predicciones instantáneas para
cada peso específico; mientras que en los
modelos más tradicionales y estáticos
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Figura 3, Comparación
entre los sistemas NDI EN
y el modelo de Oltjen et
al., (1986)
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Oltjen ef o/, (1986)

Lofgreen and Carrett (1968)

Winchester and Hedricks (1953)

partición de nutrientes en vacas en lac-
tancia. El modelo que se presenta a con-
tinuación evalúa dinámica y
cuantitativamente la medida en que los
conceptos e hipótesis actualmente acep-
tados explican la variación observada en
la partición de nutrientes. Los objetivos
centrales del modelo son: (r) evaluar la
utilidad de aplicar conceptos y paráme-
tros cinéticos obtenidos a partir de estu-
dios in vitro de cortes de tejidos y células
dispersas, en modelos mecanísticos inte-
grados a nivel del metabolismo animal
como un todo; (z) apoyar el diseño e in-
terpretación de experimentos metabóli-
cos y energéticos mediante el uso de
análisis de simulación; (3) establecer ba-
ses para formular un modelo del meta-
bolismo de la vaca lactando, que permita
analizar conceptos e información relacio-
nados con la partición de nutrientes du-
rante el período de lactancia.

El Modelo MOLLY

Este modelo es una versión agregada
del modelo bioquímico de una vaca en
lactancia desarrollado por Smith Gszo) y
descrito por Baldwin & Smith ¡szt) y
Baldwin et al., (r98o). El modelo de Smi-
th (rgZo) fue generado con el uso de ra-
dioisótopos e información energética a
nivel del animal como un todo, conjun-
tamente con datos sobre peso de tejidos,
metabolismo, gastos energéticos y con-
centración de enzimas y metabolitos. Ties
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mencionados arriba se considera princi-
palmente el promedio inicial y final para
un periodo determinado.

Este tipo de modelo de crecimiento de
bovinos de carne puede ser usado como
una herramienta muy eficiente para me-
jorar el manejo del ganado. Las variables
de entrada y Ia información obtenida en
varios modelos se presentan en la Thbla r.

Los modelos dinámicos de Oltjen et al.,
(rq86) y DiMarco et al., Q989) son espe-
cialmente útiles en aquellas situaciones
donde la recolección de datos de consumo
y peso de los animales, es frecuente como
en el caso de los cebaderos. La creciente
disponibilidad de información a medida
que el periodo de engorde progresa, pue-
de ser usada para recalibrar las prediccio-
nes del modelo, lo que permite un
incremento creciente en su precisión.

Modelos de comportamiento animal
pueden ser integrados con variables eco-
nómicas tales como costos e ingresos, per-
mitiendo así hacer evaluaciones de
posibles estrategias de manejo.

Lactancia

L Factores animales del modelo
mecanístico animal

Introducción
Existe gran interés entre los científicos

en poder identificar y cuantificar los fac-
tores genéticos, metabólicos, nutriciona-
les y fisiológicos que gobiernan la
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Tabta t,Información requerida y resultante del uso de sistemas de predicción de crecimiento en bovinos -tipo de carne.

Variables de entrada Variables de salida

Winchester &
Hedricks,l953 (NDT)

Sexo, peso,
digestibil idad del
alimento, consumo

Canancia de peso y
eficiencia.

Efecto de la energía de la dieta
en el número de días para alcanzar
un peso determinado.

Lofgreen & Carrett,
re68 (EN)

Sexo, peso, energía
en la dieta, consumo

Canancia de peso y
eficienci¿.

Todos los de arriba, más:
mejora en la predicción
para amplio ranSo de
pasturas y concentrados.

Oltjen ef ol., 19BG Sexo, peso, energía
en la dieta, consumo,
estructura, condición,
promotores de crecimiento.

Canancia de peso,
eficiencia y composición.

Todos los de arriba, más:
efecto del animal y
la dieta en composición
del crecimiento, días al
grado de engrasamiento.

DiMarco et ol., 1989 Sexo, peso, compos¡ción
química del alimento,
consumo, estructura,
promotores de crecimiento.

Canancia de peso,
eficiencia, productos
de la digestión y
composic¡Ón.

Todos los de arriba más:
efecto de nutrientes
an e l  r rp r im ien tn  r r

composlción, crecimiento
compenSalono.

Tabla 2. Símbolos usados en el modelo

Simbolo Elemento Símbolo Elemento

Ac
Aa
Ad
At
Bu
LC

f¿

ct
Cy
Ácido láctico en:
Lf
Lb
Lv

Acido acético
Amino ácidos
ADP
ATP
Acido butírico
Dióxido de carbono
Ár idnc  or ¡cnc

Clucosa
Clicerol

u t o > o

Tejido magro
Vísceras

LM

Ox
Pr
Proteína en:
Pb
Pm
Pv
Tm
Ts
Triosa fosfato en:
Tf
Tv
Ur

Lactosa en leche
Oxígeno
Acido propiónico

Tejido magro
Leche
Vísceras
Triglicéridos en leche
Triglicéridos de reserva

Crasa
Vísceras
Urea

sistemas son descritos, tejido magro, te-
jido adiposo y vísceras; incluyendo den-
tro de este último la información
relacionada con masa, funcionamiento y
gastos energéticos de sangre, hígado,
tracto gastrointestinal, corazón, ubre y
pulmón. El tejido magro incluye piel, ce-
rebro, riñones, músculo esquelético y te-
jidos menores.

Estructura del modelo
El modelo y Ia notación se presentan

esquemáticamente en la Figura 4 y en las
Tablas z y 3, siguiendo lineamientos de Gill
et aL, Q984).

Mientras los compuestos químicos
son expresados en moles, masa en kg y
volumen en litros, las diez variables de es-
tado del modelo se presentan dentro de

cajas con líneas enteras. Los números
dentro de las cajas denotan la cantidad
inicial presente en el pool y los valores
entre paréntesis son los volúmenes de
distribución. Las cajas formadas por Ií-
neas punteadas representan metabolitos
intermedios, los cuales son presentados
en el modelo por razones estequiométri-
cas y energéticas, pero también son con-
sideradas directamente en el balance para
su formación, no necesitando ser consi-
deradas como variables de estado. Estas
son denominadas como pool cero. Las
líneas enteras entre cajas corresponden a
transacciones de metabolitos ylos núme-
ros en las flechas representan la tasa en las
cual las reacciones ocurren o flujos en
moles/día para el estado en equilibrio de
la referencia, presentado por Smith (r97o)

y usado con datos cinéticos de tejidos
para parametrizar el modelo. El metabo-
lismo oxidativo, presentado en términos
de producción y utilización de ATR es
descrito únicamente en términos de la
tasa de oxidación de nutrientes prima-
rios.

Cinética general de las reacciones
La cinética enzimática es ufilizadapara

describir la velocidad de las reacciones
bioquímicas, de las cuales la mayoría
adopta la forma de Ia ecuación de Michae-
lis-Menten. La tasa de uso U del sustrato
S e s :

U = V _ * / ( r + K /  [ S ] ) ,

donde V-oes la miíxima velocidad, K
la constante de Michaelis-Menten, y [ ]
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denota concentración. Para reacciones que

requieren 2 sustratos 51 y 52,

U = V-"*/(r+ K1 / [SrJ + K2l [S2]).

Ambas ecuaciones responden lineal-
mente al sustrato cuando éste está en ba-
jas concentraciones, mientras que

sucesivos incrementos en la concentración
del sustrato determinan pequeños incre-
mentos en la tasa, no existiendo punto de
inflexión. Argumentos e información jus-

tificando el uso de este tipo de ecuaciones
fueron resumidos por Baldwin et al.,
(rq8f). Sin embargo, algunas reacciones
exhiben una respuesta sigmoidea al incre-
mento en la concentración de sustrato.
Una respuesta sigmoidea positiva se des-

cribe como sigue :

u = v-u*/{r+ (K /

donde:
0 es un parámetro dependiente. Cuan-

do 0 = r la ecuación corresponde a la for-
ma familiar de Michaelis-Menten; 0 = z

denota una tenue respuesta sigmoidal y
valores mayores de 0 (ej: 4, 6, 8, etc.) ex-
presan progresivamente un comporta-
miento sigmoidal más pronunciado.

No todas las reacciones del modelo son
del tipo Michaelis-Menten. Algunas, como

es el caso de la degradación de la proteína
del tejido magro, se asume que responden
a la ley de acción de masas,

U = k [ S ] ,

donde k es una tasa constante debido a
que no existe suñciente conocimiento
como Para representar un concePto más
complejo.

En algunas reacciones, los parámetros
V-u*, K y k son variables afectadas por la

concentración de hormonas catabólicas y

anabólicas. La concentración de glucosa,
es utilizada en algunos casos como un ín-
dice de actividad hormonal, donde para

mayor simplicidad, los efectos hormona-
les del modelo son relacionados a la con-

centración de glucosa de la siguiente
manera:

V-"*, K*, k+ =/([Gl];O x)

donde la * denota que el parámetro es

afectado por alguna actividad hormonal,

/indica que es función de la concentración
de glucosa ([Gl])' y O ¡ son parámetros.
Se asume en el modelo que mientras las
hormonas catabólicas afectan el V-*, las
hormonas anabólicas afectan a K. Este su-
puesto es una simplificación que permite
estudiar la forma en que el efecto hormo-

nal puede ser integrado en modelos me-
canísticos.

Pesos, concentraciones e ingreso de
nutrientes

El peso vacío corporal (W.u*) está com-
puesto por tejido adiposo (Wru,), masa de
tejido magro exceptuando las vísceras,
(W.",), y vísceras (Wuir.)

W.b. = W¡"1 * W1."n * Wui...

El peso de estos tres componentes se
calcula de Ia siguiente manera:

Wr" t=o.8o6Ts+AW¡"u
Wt.un = o.lroPb I o.z5 + ÁW¡."n,
Wuirc = o'noPv I o.z5 + AWu¡r.,

siendo o.8o6 y o.no los pesos molecu-
lares (kg/mol) de triglicéridos y amino
ácidos respectivamente; el contenido de
materia seca de la proteína del músculo
que represent a z5 o/o delpeso fresco, ÁW¡",
es el peso de los elementos estructurales y

citoplasmáticos, y ÁWean y AWuir. el peso

del tejido estructural en el tejido magro y
vísceras respectivamente. Los AW son pa-
rámetros del modelo.

Las concentraciones son expresadas
como moles/litro, con excepción de los
triglicéridos de reserva y la proteína del

NADPH2

F¡gura 4. Diagtama de flujo del modelo metabólico en la vaca
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tejido magro y vísceras que son calculados
en moles/kg de tejido. Las concentracio-
nes estimadas son :

[Ts]  =Ts/Wr" ,

[Pb]  =P5/W1.u,

[Pv] = P,o 7\tu..
lAal=¡u¡  'ou
[Ac1 = ¡.7 uo.
[ F a 1 = P u 7 u . "
v
[Gl] = 617 '"t.

Los ingresos de nutrientes al modelo
son definidas con seis flujos de nutrientes,
Aau, ,d6., Asu, Ap", A61 | Apr (Figura +).

Variables de estado e intermedias
El modelo está formado por diezvaría-

bles de estado, denominadas ácido acético,
amino ácidos, ácidos grasos, glucosa,lacto-
sa en leche, proteína del tejido magro, pro-
teína de la leche, proteína de las vísceras,
triglicéridos de la leche y triglicéridos de
reserva. Las cuatro primeras representan los
pools metabólicos y el resto los pools de
producción. Además, existen once pools in-
termediarios de tamaño cero, At, Ac, Bu,
Cd, G¡ Lb, Ll Lv, Ox, Pr, Tf yTv. El princi-
pio de conservación de masa define para
cada pool, una ecuación diferencial:

d (pool) I dt = entradas - salidas

donde t denota tiempo.

Para cada pool intermediario de tama-
ño cero, d (pool) I dt = o, por lo tanto la
ecuación presentada arriba se reduce a :

entradas = salidas.

A continuación se presentan algunos
ejemplos que permiten una mejor com-
prensión del concepto de flujos dentro del
modelo.

Pool de triglicéridos de reserva, Ts
Las entradas para el pool de triglicéri-

dos de reserva son la esterificación de áci-
dos grasos y lipogénesis a partir de ácido
acético (Figura r). Por 1o tanto, la tasa de
producción de Ts a partir de ácidos gra-
sos (Fa)  será:

PTr, FuT, = YTr, F"T, IJF", ¡" L¡,

y la tasa <ie lipogénesis a partir de
ácido acético estará dada por :

Pt , ¡.T. = YTr, A.T, IJA., A. T,

siendo Y y U previamente definidos en
la Tabla z.

La única salida definida desde el pool
de Ts es la lipólisis (Ts --> Fa ) donde el flu-
j o e s :

fJrr, rrF"
= Vr,F" / {r + (K1r, .¡rp"/ [Ts] ¡enr,/

Sumando los términos, la tasa de cam-
bio del pool de triglicéridos de reserva será
dada por la siguiente ecuación diferencial :

dTs ldt = Prr,F"Tr* Prr,A.T, - fJrr,TrF"

Pool de amino ócidos A¡o
Las entradas se derivan de la absorción

de amino ácidos y de la liberación de ami-
no ácidos a partir de la degradación de
proteína del tejido magro (Pa", rue") y de
las vísceras (Pe", p,eu), siendo dados por :

Peu, pbeu= Upb, pb¡"
PAu, PtAu = Uor nuo"

De otra parte, las salidas corresponden
a la síntesis de proteína en el tejido magro
(Aa -+ Pb), en las vísceras ( Aa -+ Pb), en
la leche (Aa -+ Pm), y en el uso de amino
ácidos para gluconeogénesis ( Aa -+ Gl):

Ueu, eupb = Ve"pu / (r + Ka", ¡up5/ [Aa] )
IJA", A"pu = V¡up, / (r + Ka", ¡"pu/ [Aa] )
IJe",¡"p- = Veup. / (t + Ka",a"p-/[Aa] )
v
U¡",e"cl = V¡u61 / (r + Ka",¡"6t/[Aa] )

Finalmente, la tasa de cambio del pool
de amino ácidos está dada por :

dAal dt= A¡*+P¡u, p64u*P¡", pvAa-UAa, Aapb-
(JA", Aupr-IJAu, Aapm - UAa, Aacl

Síntesis de Ia leche: pool de proteína en
leche, Pm

Las entradas se definen como :
PP-,A"P- = UA",AuP-,

determinando la ecuación diferencial :

dPmld t=Pp- ,Aup -

II. Factores ügestivos del modelo
mecanístico animal

Introducción
El principal objetivo del modelo diges-

tivo es, basándose en un análisis razona-
ble de la calidad de los alimentos
consumidos, poder predecir la disponibi-

lidad de nutrientes para una vaca en lac-
tancia. La posibilidad de evaluar el efecto
de la dieta y factores fisiológicos en la par-
tición de nutrientes en animales en lactan-
cia, dependerá en gran medida de la
posibilidad de estimar correctamente las
tasas y patrones de absorción de nutrien-
tes en el tracto digestivo.

El Modelo
Lafalta de información sobre aspectos

digestivos de una vaca en lactancia ha dic-
tado la estrategia adoptada para desarro-
llar el modelo. Se considera que la
información disponible en 1o que se refiere
a la digestión en bovinos de leche no es su-
ficiente como para establecer parámetros
y una adecuada base conceptual para im-
plementar el modelo. Por lo tanto, la es-
tructura conceptual fue derivada de
estudios previos en modelación de la di-
gestión de ovinos (Black er al.,r98t,Bee-
ver et al., r98r, France et al,,t98z, Murphy
r98o, Baldwin et a1.,t977). Datos corres-
pondientes a digestión en bovinos de le-
che se han usado siempre que esten
disponibles. La Figura 5 presenta la estruc-
tura del modelo, tomado inicialmente de
France et aI.,r98z,debido a que el nivel de
agregación adoptado por este grupo pare-
ció mas apropiado para los objetivos de-
finidos en el modelo.

Las doce variables de estado que inte-
gran los elementos centrales del modelo se
presentan en cajas con línea entera. Las ca-
jas formadas con línea punteada correspon-
den a entidades discretas del modelo
definidas por variables de estado. Los nu-
trientes del alimento ingresan en el pool de
partículas grandes (Lp),ydentro de éste o
en el pool de partículas pequeñas (Ot, Ha,
Hb o Pi) o en el pool correspondiente a
compuestos solubles en agua (Cs, RAa, As,
Am, Fl, o Fv), dependiendo de la fracción
de pequeñas partículas en la dieta y la so-
lubilidad de los nutrientes. Las partículas
mayores se convierten en partículas peque-
ñas mediante la rumia. Los componentes
en Ia fracción de partículas pequeñas pue-
den escapar del rúmen o entrar en el pool
de partículas solubles como resultado de la
hidrólisis. Los compuestos solubles pueden
atravesar el rúmen o ser fermentados y ab-
sorbidos. Todos aquellos componentes que
atraviesan el rúmen serán digeridos y ab-
sorbidos en el tracto post-ruminal o elimi-
nados en las heces. El pool de ácidos grasos
volátiles (Fv), se divide en RAc, Pr y Bu para
mayor conveniencia en la representación de
las tasas de absorción.

Los códigos usados en el modelo son
presentados en las Táblas 4 y 5.
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Tabla 5. Nomenclatura general usada en el modelo

Unidades
lv lo les l  /  u ld

f, Contenido energético de i J / mol de i
k, Tasa constante para la reacción j -+ k (l o kg) / día
l- Constante de lViichaelis-Menten para j -+ k con relación a i Moles i / I
fif 

'' 
Concentración sustancia i Moles i / (l o kg)

P , .  P r o d u c c i ó n d e i e n j - + k  M o l e s i / d í a
Ril: Requerimientos de i en j -+ k Mol i/ molj uti l izado en j -+ k

, , ' l  Tasa de uso de ien j  -+ k  Moles i /  d ía
v Volumen metabólico de i
ü Velocidad máxima en la reacción j -+ k Moles j / día
y l - ,  Rendimiento de ien la  reacción j -+ k  Mol  i /  mol  ju t i l izado en j -+ k

0 ; Parámetro asociado con la reacción j -+ k
Ó,, Ó. X. Parámetros para las resPuestas hormonales
W; Peso de tejido 

'l (l : Peso corporal vacío,
grasa, teiido magro, vísceras K8

Símbolo

Am
An
AS
At
Bu
LC

Ce
Cp

Cw
Dc
Di
Dm
fó

Fe
FI
Fv
GI
Cy
C 1
C2
fla
Hb
Hc
Ht
ñy
l n
t -
LO

Amonro
Animal
Ceniza, soluble
ATP
Ácido butírico
CO,
Celulosa
Proteína cruda
Carbohidratos solubles en el rumen
Pared celular
Coef de digestión (de todo el tracto)
Dieta
Materia seca
Ácidos grasos saturados
HECES

Ácidos grasos insaturados (cadena larga C,u)
Ácidos grasos de cadena corta, volátiles
LIUCOSA

Glicerol
Crecimiento microbiano sin Aa preformados
Crecimiento microbiano con Aa preformados
á Hexosa (almidón) rúmen
Holocelulosa en rúmen
Hemicelulosa en la dieta
Lator

Hidrógeno
Tracto gastrointestinal
Acido láctico

l o_o

Li
Lp
iM¡
MiCr
MiHa
MiHb
MiMa
Nn
Oa
Om
or
Pc
Pe
P¡
Pr
Ps
RAa
RAc
RDc
Ru
Rum
Sa
Sc
St
Sp
T
I

Wa

caracterizar la dieta se presentan a conti-
nuación:

El contenido de pared celular es :

F6s, oi = Fu., oi 
-f F6., ¡1 * F¡*, ¡i,

en la cual la fracción de pared celular
en la dieta (Fr* D) equivale a Ia suma de
la fracción de hemicelulosa en el alimen-
to (F¡r. ¿),la fracción de celulosa en el ali-
mento y la fracción de lignina en el
alimento(F¿o D). La nomenclatura fue
definida en las Tablas 4 y 5.

La energía bruta de la dieta :

Lípidos
Particulas grandes en el rumen
Microorganismos
Crecimiento microbiano
Microorganismos asociados con Ha
Microorganismos asociados con Hb
Coeficiente de mantenimiento de microorganismos
Nitrógeno no proté¡co
Acidos orgánicos (malato)
Materia orgánica
Lignina y ceniza insoluble
Proteína cruda
Pectinas
Proteína insoluble
Ácido propiónico
Proteína soluble
Amino ácidos ruminales
Acetato ruminal
Coeficiente de digestión ruminal
rumen
Rumia
Saliva
Carbohidratos solubles en la dieta
Almidón del alimento (ver Ha)
Partículas pequeñas en el rumen
tot¿l

Tiempo
en el rumen

Unidades

Ep; = ?/¡ pi Ei

Los carbohidratos solubles en Ia ración :
FCr. Di = Fcr, pi * o.638 F9", p¡ * o.9r4 Fp., p1
+ 0.138 Fu. oi * o.95 Fr", ¡�

donde los coeficientes fueron calcula-
dos como sigue :

coeficiente I =
(Mw,./ My¡i) (moles Sc/mol l).
El concepto de flujos aplicado para el

modelo digestivo sigue el mismo criterio
utilizado para describir el modelo meta-
bólico presentado en I. Por lo tanto, sim-
plemente se presentará un breve resumen

Unidades Símbolo

Kg
Kg
Kg
Kg
Kg
Kg
Kg
Kg
Ko' 'ó
Kg
Kg
Kg
Kg
Kg
Mol
Kg
Mol
Mol

Kg
K O' ' ó
Kg
Kg

Dia

Kg
Mol

K8
Mol
Mol
Mol
Kg
Kg
Mol
Kg

Kg
Kg
Mol
Kg
Mol
Mol
Mol
Mol

K o' ' o

Kg
Ko' ' o

MJ
Mol

Cinética general de las reacciones
Al igual que para el modelo metabóli-

co. la cinética enzimática será utilizada
para representar la velocidad de las reac-
ciones y flujos, generalmente a través de la
forma de la ecuación de Michaelis-Men-
ten o de acción de masa.

Entradas de nutrientes de la dieta
Las entradas de nutrientes se derivan de

la descripción de las características físicas
yquímicas de los diferentes alimentos pro-
puestos en el modelo.Algunos ejemplos de
las ecuaciones utilizadas en el modelo para

Tabla 4. Símbolos uti l izados en el modelo
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F¡gura 5. Diagrama de flujo del modelo del rumen

de algunos de los pools y flujos más des-
criptivos.

Pool de amino ácidos, RAa
Tanto la proteína soluble así como los

amino ácidos libres pueden venir de la die-
ta, de la saliva o de la hidrólisis de la pro-
teína insoluble:

Pne", pip, =,fpr, ¡1 k¡i ¡r / M1yp.,
PRA,, SuRAu = Cpr, s" k Su *r,
P¡,4u, piRA" = Upi, ptR¡u / Mwp,

La fermentación de amino
ácidos en el rúmen se presenta de

acuerdo a :

UR"", R""Fu = VRuu¡' C¡a¡,vgu / (r + KRaa, RaaFv / CRaa, wa)

v
CR"",w" = RAa / Ru uo1

RAa es también utilizado para el creci-
miento microbiano, donde :

IJRa", Ir¡ic, = PIr¿i, tulic, Rt¡., ntcz"fi¿icz, tvticr
v
URA., ¡,1utn = kui"h RAa

A partir de las ecuaciones presentadas
arriba se puede observar el nivel de com-
plejidad incorporado en el modelo, donde
factores tales como la capacidad metabóli-
ca de la microflora para una determinada
reacción (V¡uup,),la constante de Michae-
lis-Menten (Knuu, Ruupu), así como los coefi-
cientes estequiométricos para cada reacción
(Rn^", r"ricz) son incluidos.

Finalmente la ecuación diferencial :
dRAa I dt = P¡,e, p¡p. * P¡,1u, s"n¡" * Pn¡,u,
piRAa - IJR"", RuuFu - URAa,l¡ic, - IJRAa, RAutn

Lignina y cenizas, Ot
Las entradas en la dieta son :
Po,, oio, = krino.Ép, pi Vw,oi+ fN,o),

mientras que desde el pool de partícu-
las grandes,

Po,, rpo, = urp, rpsp/o,, r-p,

siendo Ia salida el pasaje,
Uor, 0,6 = k5o, goin Ot.

Por lo tanto, la ecuación diferencial es :
dof I df = Pot, oiot * Pot, rpot - Uo,, o,r,.

Pool de ácidos grasos
de cadena larga, Fl

FI provienen de los lípidos de la dieta
de la siguiente manera :

Ppr, otpl = 1.8 /¡i, p1 k pi¡, / Mw¡¡

Estos ácidos grasos de cadena larga
atraviesan el rúmen, antes o después de ser
transformados en ácidos grasos saturados.

IJpt, r¡, = k wurn Fl

o ser usados para el crecimiento micro-
biano.

Upr, rh¡r = R¡1, rr¡ic. Pur, rr¡ic"

por lo tanto,
dFl I dt = Ppr, pipr - upl, p"r. - UEr, rnri.

Absorción de nutrientes
No se definieron variables de estado

parala sección post-ruminal. La fermen-
tación de almidón a nivel del ciego es ig-
norada. De manera que los coeficientes
de digestión para esta etapa del proceso
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digestivo son especificados como entradas,
determinando ecuaciones de absorción de
nutrientes.

III. Propiedades del modelo
mecanístico animal integrado

Dos modelos mecanísticos de metabo-
lismo y digestión para vacas en lactancia
fueron previamente descritos con el obje-
tivo de evaluar conceptos e información
relacionada con la partición de nutrientes.
La disponibilidad y partición de nutrien-
tes será influenciada no solo por la dieta
sino también por los cambios metabólicos
que se observan a medida que la lactancia
progresa. A continuación se presentará
una descripción de cómo ambos modelos
son combinados matemáticamente.

Durante el desarrollo de ambos mode-
los se tuvo cuidado en asegurar la miíxi-
ma compatibilidad entre ambos. Por
ejemplo, el ácido acético fue definido
como variable de estado en cada modelo,
y por ello, diferente nomenclatura fue uti-
lizada,Ac en el modelo metabólico y RAc
en el digestivo. En las Tablas 6 y 7 se pre-
senta Ia nomenclatura incorporada.

Al combinar ambos modelos algunas
ecuaciones eran redundantes. Nótese,
mientras que las tasas de absorción de
nutrientes, A6¡ 46., Ap., A4u, As¡, Ap, y AA.
fueron definidas como salidas en el mode-
lo de digestión, en el modelo metabólico
lo fueron como entradas, siendo entonces,
eliminados en el segundo caso.

Un pequeño número de ecuaciones
tuvieron que ser modificadas debido a que
éstas fueron definidas como constantes o
procesos dependientes en uno de los ca-
sos, pero se comportaron como procesos
variables al momento de combinarse los
modelos. Este fue el ejemplo de la tasa de
síntesis de urea.

Los ácidos grasos de origen microbia-
no y dietéticos (Fl) fueron calculados
como ácido esteárico o análoqos en el

modelo digestivo, mientras que en el mo-
delo metabólico los ácidos grasos y trigli-
céridos (Fa) fueron descritos como ácido
palmítico. De modo que la tasa de absor-
ción de Fa es dada por :

Apu = Ap1áp1/ ápu

donde Ap1 denota la tasa de absorción
de ácidos grasos de origen microbiano y
dietéticos, y á corresponde a la concentra-
ción energética.

Para permitir que la simulación pudie-
se llevarse a cabo durante una lactancia
completa, las siguientes modificaciones
fueron consideradas.

Capacidad metabólica de la ubre
Neal & Thornley (rq8¡) propusieron un

modelo mecanístico para estimar cambios
en la capacidad metabólica de la ubre a lo
largo de la curva de lactancia. En éste, una
"hormona de lactación" (Lh) secretada al
parto y que decrece a medida que la lac-
tancia progresa, causa un rápido incre-
mento de la capacidad biosintética de Ia
ubre (Vu) al comienzo de la lactación.
Posteriormente, Vu disminuye paralela-
mente a la disminución de la concentra-
ción de Lh. Este concepto fue introducido
al modelo para así simular cambios en Ia
capacidad metabólica de la ubre en las di-
ferentes etapas de la lactancia. La hormo-
na de lactación se fijó en r.o al parto y Ia
ecuación diferencial que ajusta este valor
según la etapa de lactancia es :

dLh I dt = -kr-¡ Lh

La tasa de cambio de la capacidad bio-
sintética de Ia ubre (Vu) es:

Nu I dt = Pyo- (Jyo,

donde Pyu y Uyo corresponden a la ge-
neración y pérdida de dicha capacidad.

Mientras que Pvu estará asociada al núme-
ro de células secretoras (U."m) y a la res-
puesta de Ia actividad de la Lh; Uyo estará
vinculada al efecto depresivo de la reten-
ción de leche en Vu.

Capacidad metabólica en otros tejidos
La capacidad de sintetizar proteína en

el tejido magro y en las vísceras fueron
transformadas en variables dependientes
usando ecuaciones adaptadas de Baldwin
& Black (rgzs):

V¡upb = o.o5 (Pb-u*/ Db-o- PbiDb),
VA"pr= o.328 (Pv-o/ Dv-*- Pv/Dv),
donde:
Pv-* = 1oo + 2O.8 áu6, / \,V o.zs

Los valores actuales (Db, Dv) y máxi-
mos (Db-",, Dv^o) de DNA para el teji-
do magro y las vísceras son similares,
debido a que estaversión del modelo úni-
camente se aplica para animales que ya
han terminado el crecimiento hiperplási-
co y por lo tanto, la cantidad de DNA no
varía. Pb-u* / Db-* define el tamaño ce-
lular miíximo del tejido magro, siendo el
Pv-* / Dv-* variable con la cantidad de
energía absorbida representada por á"6r.
Estos cambios fueron incluidos para pre-
venir una excesiva movilización de proteí-
na durante un periodo de restricción
alimenticia. De la misma forma. cambios
en la capacidad lipogénica del tejido adi-
poso (V¡..¡,) fueron adaptados, transfor-
mando ésta de una constante a una
variable.

Resumen del Modelo
Está claro que : (r) existe un cierto nú-

mero de ecuaciones y parámetros dentro
del modelo que deben ser considerados
como tentativos, y (z) que un mayor gra-
do de refinamiento, producto de futura
investigación, resultará en algunos cam-
bios en los patrones de partición de nu-

Tabla 5. Nomenclatura general uti l izada en el modelo

Notación Descripción Unidad

A
C, ,
" , r
Ei

5,, n
K'i
M*¡
P', n
R,, ,0
t l
; i ,  

j k
u ¡ j

Y', jo

Concentración de I en j
Fracción de i en j
Calor de combustión de i
Constante de Michaelis-Menten para i en la reacción jk
Tasa constante en la reacción ij
Peso molecular de i
Producción de i en al reacción jk
Coeficiente estequiométrico o requerimientos de i en reacción jk
Util ización de i en la reacción jk
Capacidad metabólica de los microbios para la reacción i j
Coeficiente estequiométrico o producción de i en la reacción jk

kg/kg mol/kg
kg/kg, mol/mol
MJ/kg, MJ/mol
Mol/kg
/día
Kg/mol
Kg o mol/día
Mol/mol o kg j
Mol/mol o kg j
Kg o mol/kg diario
Mol/mol o kg j
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Tabla 6. Notación general incorporada en el modelo integrado de metabolismo y digestión para vacas en lactancia

Notación Descripción Unidades

C
lij"

Concentración de i en el rúmen
Concentración de referencia de i en sangre

á Contenido energético de i

Moles i/día
Moles i/ l
M j /mo l i

Tabla 7. Símbolos uti l izados en el modelo integrado de metabolismo y digestión para vacas en lactancra

Símbolo Descripción Unidades

Db
Dv
Lh
LM

MI
Pb
Pm
Pv
Tm
Ucells
Ue
U r
Vu

ADN en tejido magro
ADN en vísceras
Hormona de lactación
Lactosa
Leche
Proteína en tejido magro
Proteína en leche
Proteína visceral
Crasa en la leche
Células de la ubre
Energía en la orina (urea)
urea
Capacidad metabólica de Ia glándula mamaria
Peso vacío corporal

Kg
Kg
Kg
Kg
Kg
Mol
Kg
Mol
Kg
Número
Mj
Mol

K8

trientes y gastos energéticos entre mante-
nimiento y funciones productivas.

El conjunto de ecuaciones diferenciales
propuestas pueden ser resueltas numérica-
mente para un conjunto de condiciones y
parámetros previamente definidos. El soft-
ware utilizado para resolver el modelo fue
escrito en ACSL (Advanced Continuous
Simulation Language, r98r) y corrido con
una computadora Pentium.

Comportamiento
Las simulaciones presentadas conside-

ran : (r) flujo de nutrientes y cambios en
la concentración de metabolitos en sangre
como respuesta a dos comidas diarias, (z)
el efecto del plano nutricional y el conte-
nido de proteína en dieta sobre el compor-
tamiento animal durante el inicio ymedia
lactación, y (:) una comparación entre el
balance energético derivado del modelo y
un análisis empírico convencional.

El modelo integrado del metabolismo
y lactancia bovina exhibe comportamien-
to razonable a corto y largo plazo. Duran-
te el día, el consumo de la ración produce
cambios en las tasas de fermentación y de
absorción de nutrientes, los cuales se re-
flejan en las concentraciones de los mis-
mos en el plasma (Figura 6).

A más largo plazo, eI modelo describe
curvas completas de lactancia que corres-
ponden bien a las observaciones prácticas.
Por ejemplo, el efecto de variaciones en el
consumo y en el contenido de proteína en
la dieta se presenta en la Figura 7. Las res-
puestas son reales, demostrando que el

modelo es capaz de simular no sólo los
efectos inmediatos de la nutrición, sino
también los efectos residuales después de
un cambio en la alimentación. La parti-
ción de energía también se describe bien,
particularmente para vacas en mitad de
lactancia (Figura 8). Para vacas en la pri-
mera fase de la lactancia, el modelo pro-
duce desvíos sistemáticos en la conversión
energética. Esta fase, en la cual hay una
rápida movilización de tejidos corporales,
es mal comprendida, lo que se refleja en
los resultados de la simulación. Por su na-
turaleza mecanística, el modelo sufre por
la falta de conocimientos sobre la biología
de este fenómeno.

En resumen, dos procesos productivos
de mayor importancia, crecimiento y lac-
tancia han sido estudiados a través de
modelos dinámicos, mecanísticos y deter-
minísticos. Un modelo de la digestión ru-
minal también fue desarrollado y produce
respuestas muyrazonables a partir de las en-
tradas que le da el usuario. Estos modelos in-
corporan los conocimientos y datos actuales
sobre la biología de estos procesos, y por lo
tarito, son más robustos yaplicables que otros
modelos más empíricos. Todavía falta evalua¡
y modificar estos modelos para representar
la realidad en el trópico, tanto en lo que se
refiere a los genotipos animales como a los
alimentos disponibles. Thmpoco se han
estudiado los procesos reproductivos, funda-
mentales parala productividad general del
sistema. Concluimos que estos modelos
sirven como una buena base para estudios
futuros.
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Figura 6. Cambios
simulados en las
concentraciones de
glucosa y acetato
en plasma y en la
tasa de absorción
de glucosa, en
vacas alimentadas
dos veces al día
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flgura 7. Curvas de
lactancia de vacas
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Figura 8. Relación entre
el consumo de energía
metabolizable y la
energía en la leche, para
vacas al inicio de la
lactancia (:) o mediana
(r). Datos
experimentales de Flatt
et ol., (1969) también
se presentan (o)

G9

8 c B
:
5o G7
3

E 6

5

6 -

= G i

o-2

'!i
d

REVISTA CORPOICA .  VOt  ¡  .  to2  .  ¡ULIO 2001

Da¡ly metabol¡able energy ¡nrake plus body energy lost ¡¡l(kg empty re¡ót) O75



76 Modelos de crecimiento, digestión y lactancia en bovinos

B I B L I O G R A F I A
Baldwin, R.L. and Smith, N.E. r97r.

Intermediary aspects and tissue interactions

of ruminant fat metabolism. Iournal of
Dairy Science,54,583.

Baldwin, R.L., Koong, L.I. and Ulyatt'
M.I.tg77. A dynamic model of rumen
digestion for evaluation of factors affecting
nutritive value. Agricultural Systems, z, 255.

Baldwin, R.L. and Black' J.L. 1979.

Simulation of the effects of nutritional and

physiological status on the growth of
mammalian tissues: description and
evaluation of a computer program. Animal

Research Laboratories Technical Paper 6.

Commonwealth Science and Industrial
Research Organization, Melbourne,
Australia.

Baldwin, R.L., Smith, N.E., Taylor, f. and

Sharp, M. r98o. Manipulating metabolic
parameters to improve growth rate and milk

secretion. |ournal of Animal Science,5r,
t 416.

Baldwin, R.L., ForsbergN.E. and Hu,

C.Y. 1985. Potential for altering energy
partition in the lactating cow. Journal of

Dairy Science, 68, llg+.
Baldwin, R.L., France, J. and Gill, M.

r987a. Metabolism of the lactating cow: I.

Animal elements of a mechanistic model.

Journal of Dairy Research, 54, zz.
Baldwin, R.L., Thornle¡ f.H.M and

Beever, D.E. r987b. Metabolism of the

lactating cow: II. Digestive elements of a

mechanistic model. Journal of Dairy
Research,54, ro7.

Baldwin, R.L., France, J., Beever, D.E.

Gill, M. and Thornle¡ f.H.M. r987c.
Metabolism of the lactating cow: III.
Properties of mechanistic models suitable
for evaluation of energetic relationships and

factors involved in the partition of nutrients.

Journal of Dairy Research, 54, r33.
Baldwin, R.L. 1995. Modeling Ruminant

Digestion and Metabolism. First edition, Ed,

Chapman and Hall.
Beever, D.E, Black, J.L. and Faichney'

G.f. r98r. Simulation of the effects of rumen
function on the flow of nutrients from the

stomach of sheep. Part z: Assessments of

computer predictions, Agricultural Systems

6, zzt.
Black, J.L., Beever, D.E., Faichne¡ G.f.,

Howarth, B.R. and Graham,N. McC. r98r'

Simulation of the effects of rumen function

on the flow of nutrients from the stomach

of sheep. Part r: Description of a computer

model, Agricultural Systems 6, r95.

Cheels D.B., Holt,A.B., Hill, D.E. and
Talbert, J.L. r97r. Skeletal muscle cell mass

and growth: the concept of the
deox)'ribonucleic acid unit. Pediatric
Research,53rz.

DiMarco, O.N., Baldwin, R.L. and
Calvert, C.C. 1989. Simulation of DNA,

protein, and fat accretion in growing steers.

Agricultural Systems, 29, zr.
DiMarco, O.N. and Baldwin, R.L. 1989'

Implementation and evaluation of a steer

growth model. Agricultural Systems, 29, 247.

Flatt,W.H., Moe P,W., Munson,A.W.
and cooper, T. 1969. Energy utilization by

high producing dairy cows. II. Summary of

energy balance experiments with lactating

Holstein cows. In: Energy Metabolism of

Farm Animals (Symposium 4, ry6). Pp.z3r-

z5r (Eds. K.L Blaxter, J. Kielanowski and G.

Torbek), Newcastle upon Tyne: Oriel Press
(EAAP Publication no rz).

France, J., Thornley,I.H.M. and Beever D.E.

1982. A mathematical model of the rumen.

Journal of Agricultural Science, 99, 343.
Garrett,W.N. and Hinman,N. 1989. Re-

evaluation of the relationship between
carcass density and body composition of

beef steers. Journal of Animal Science 28,t.

Gill, M., Thornle¡I.H.M., and Black'

J.L., Oldham, J.D. and Beever, D.E. 1984.

Simulation of the metabolism of absorbed

energy-yielding in young sheep. British

Journal of Nutrition 52, 6zr.
Koong, L.I., Ferrell, C.L. and Nienaber,

l.A. tg8z. Effects of plane of nutrition on

organ size and fasting heat production in

swine and sheep. Iru: Energy metabolism of

farm animals. EAAP Publ.29. Agriculture

University of Norwa¡ Lillihammer, Norwa¡
p .245.

Lin, E.C.C,, Rivlin, R.S. and Knox'W.E.

1959. Effect of body weight and sex on
activity of enzymes involved in amino acids

metabolism. American Iournal of
Physiology,2t,787.

Lofgreen, G.P. and Garrett,W.N, 1968. A

system for expressing the net energy
requirements and feed values for growing

and finishing beef cattle. Iournal of Animal

Science,27,793.
Murph¡ M.R. r98o. Modelling analyses

of rumen digestive function. PhD thesis,

University of California, Davis.
Neal, H.D. St. and Thornley' f.H.M. r98¡.

The lactation curve in cattle: a mathematical

model of the mammary gland. Journal of

Agricultural Sciences,ror, 389.
Oltjen, J.W., Bywater, A.C., Baldwin,

R.L. and Garrett, W.N. 1986. Development

of a dynamic model of beef cattle growth

and composition. Journal of Animal Science

62,98.
SmitJr, N.E. r97o. Modelling studies of

ruminant metabolism. PhD thesis,

University of California, Davis.
Taylor, St.C.S. r98o. Genetic size-scaling

rules in animal growth. Animal Production,

30, 16r.
Winchester, C.F. and Hedricks' W.A.

1953. Energy requirements of beef calves for

maintenance and growth. USDA Technical

Bulletin. No to7r.

R E V T S T A  C O R P O I C A .  V O t  ¡ .  N 0 2 .  l U t l O  2 0 0 1


