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RESUMEN

El presente trabajo tiene como objetivo describir el comportamiento reproductivo
estacional en ungulados hembras y machos, y la identificacion de los factores que
determinan la sincronia reproductiva. Se analizan los factores intrinsecos y extrinsecos
que influyen en la estacionalidad reproductiva de ungulados. Los factores intrinsecos
estan relacionados con el mismo individuo ya sean caracteristicas genotipicas y
fenotipicas lo que implica que los aspectos reproductivos no pueden extrapolarse entre
las distintas especies y se modifican por la accion de los factores externos como el
fotoperiodo, disponibilidad de alimento, temperatura, latitud, entre otros. Dentro de los
factores extrinsecos se identifican principalmente el fotoperiodo que esta relacionado con
la intensidad de luz y oscuridad a la que estan expuestos los animales expresandose en la
produccion de melatonina, se describen los mecanismos de accion de esta hormona a
nivel del sistema nervioso central (SNC), y sus efectos sobre la funcion reproductiva y
por otro lado el factor nutricional que también es un importante regulador de la
estacionalidad reproductiva, que podria estar estimulando el eje hipotalamo hipdfisis,
causando un efecto directo sobre la liberacion de LH. A continuacion se discuten las
bases endocrinas que regulan la estacionalidad reproductiva comparada en especies
pertenecientes a la subclase Eutheria, familias Bovidae, Camelidae, Equidae y Suidae,
salvajes y domésticas.

ABSTRACT

The aim of the following review is to describe the seasonal reproductive behavior in male
and female ungulates, and identify the determinants of reproductive synchrony. Intrinsic
and extrinsic factors that influence the reproductive seasonality of ungulates analyzed.
Intrinsic factors are related to the same individual such as genotypic and phenotypic
characteristics, and implies that the reproductive aspects can not be extrapolated between
species and breeds, and are modified by the action of external factors such as photoperiod,
availability of food, temperature, latitude, among others. Among these factors are
identified primarily photoperiod and food availability. The photoperiod and food
availability are the main signals that determine melatonin levels, and this modulates the
reproductive function. Photoperiod is related to the intensity of light and darkness that
animals are exposed to and is expressed in the production of melatonin. They describe that
the mechanisms of action of this hormone in the central nervous system (CNS) to exert
their effects on reproductive function. The nutritional factor is also an important regulator
of reproductive seasonality, which could be stimulating the hypothalamic pituitary gland,
causing a direct effect on LH release. Then endocrine basis regulating reproductive
seasonality in species belonging to the subclass Eutheria, families Bovidae, Camelidae,
Equidae and Suidae, wild and domestic, stating differences between them are discussed.
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Factores moduladores de la estacionalidad reproductiva en ungulados

INTRODUCCION

Los patrones reproductivos en mamiferos ungulados
responden a diversos factores que son en la mayoria
complejos y poco entendidos (Lincoln and Short
1980; D. G. Hazlerigg and Lincoln 2011; Hut and
Beersma 2011). La seleccion natural ha permitido su
adaptacion a diferentes habitats favoreciendo que su
reproduccion ocurra armonicamente (Rhind, Rae,
and Brooks 2001; D. Hazlerigg and Loudon 2008),
este proceso de adaptacion les ha permitido
interaccionar con el medio ambiente y sus variaciones
(Bronson 2009), resultante en la concentracion de los
nacimientos en la estacion donde la disponibilidad de
alimento es abundante (lo cual permite mayor
produccién de leche), y las condiciones climaticas
son favorables (Rutberg 1984; Sinclair, Mduma, and
Arcese 2000; Santiago-Moreno et al. 2006; Setchell
et al. 1992; Gedir et al. 2016). En ungulados grandes
se ha descrito que la estacionalidad coincide
generalmente con la primavera o comienzos del
verano (Bronson 1989; Reiter et al. 2009b),
favoreciendo la supervivencia de los descendientes
(Ogutuetal. 2015), lo que ha puesto en manifiesto que
estas variaciones son modulados por un sistema de
sefializacion neuroendocrino y sincronizados por el
fotoperiodo (Bronson 1989). Se observan dos
estrategias: 1) Ritmos estacionales que son
controlados directamente por el fotoperiodo
(Bradshaw and Holzapfel 2007) y 2) Ritmos
circanuales y circadianos que son enddgenamente
controlados también por el fotoperiodo (Freeman and
Zucker 2001), donde la melatonina es la hormona
principal que modula los ritmos diarios y
estacionales en todas las especies de mamiferos
(Bartness & Goldman, 1989; Pévet, Vivien-Roels, &
Masson-Pévet, 1991; Tephan Steinlechner, 1992). Su
concentracidn varia con la longitud de las horas de luz
y oscuridad (D. Hazlerigg and Loudon 2008;
Dardente 2012), que son resultado de la inclinacion
del eje de la tierra y su orbita anual alrededor del sol
(Bustos Obregon & Torres -Diaz, 2012).

Por otro lado existen diferencias muy importantes

entre especies en su respuesta sexual al fotoperiodo
(Tamarkin, Baird, and Almeida 1985), por lo tanto los
mamiferos estacionales son clasificados en animales
de dias cortos, con gestaciones de corta duracion,
como las familias Cervidae, Suidae, Tragulidae, y
animales con gestaciones de larga duracion, como las
familias Camelidae, Equidae, Elephantidae,
Giraffidae, Rhinocerotidae, Tapiridae,
Hippopotamidae, (Bittman, Dempsey, & Karsch,
1983, Chemineau, 1992, Tamarkinetal., 1985). Se ha
observado una gran variabilidad en cuanto a la
duracion de las fechas de inicio y termino de la
estacion reproductiva tanto para hembras (Santiago-
Moreno et al. 2000; Abecia et al. 2007) como para
machos (Delgadillo Sanchez et al. 2003).En
consecuencia existirian respuestas diferenciales del
eje hipotdlamo-hipofisis-gonada a los cambios
luminicos, que determinarian la longitud e intensidad
de la estacion reproductiva de las distintas especies
(Fernandez-Baca 1993).

Otro aspecto importante son los factores
medioambientales como: humedad, temperatura,
latitud, lluvias entre otros, y su interaccidén con los
inherentes del individuo como, especie, raza y sexo,
que son considerados capaces de modificar la
actividad reproductiva en ungulados salvajes y
domésticos (Bronson 2009; Burns, Fordyce, and
Holroyd 2010; Giwercman and Giwercman 2011;
Taberletetal. 2011; Ogutuetal. 2015).

Adicionalmente se ha descrito como otro factor a la
domesticacion (Chemineau 1992), en que el hombre ha
practicado la seleccion artificial basandose en caracteristicas
deseables (Ortavant et al. 1988) que entregaria como
resultado un incremento en la eficiencia reproductiva de los
animales, y en otras especies, reduciendo la estacionalidad
(Setchell et al. 1992). Sin embargo, los mecanismos
fisiologicos han conservado ciertos patrones de
estacionalidad a pesar del proceso de domesticacion
generaciontras generacion(Ortavantetal. 1988).

El objetivo de la presente revision, es describir la

influencia de los distintos factores que intervienen en
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los ciclos reproductivos y los mecanismos

neuroendocrinos que estan involucrados en éstos.

Regulaciéon medioambiental de 1a reproduccion:

Los factores medioambientales que influyen en la
reproduccion de ungulados son: disponibilidad de
alimento, relaciones sociales como la interaccion de
machos con hembras y aspectos fisicos del medio
ambiente como localizacion geografica, los ciclos
dia/noche, temperatura, humedad y periodo de lluvias
(Bronson 1989).

La influencia de la localizacion geografica (latitud)
sobre estacionalidad reproductiva, ha sido
ampliamente descrita en caprinos (Capra hircus),
cérvidos (Cervus elaphus) y ovinos (Ovis aries)
(Thimonier and Sempere 1989). Bajo latitudes
medias y altas (30-60°) la actividad reproductiva en la
mayoria de estas especies coinciden con los dias de
luz decreciente (Arroyo 2011) y la duracién de la
gestacion varia entre 5 y 6 meses (Bronson 1989).Su
periodo de actividad reproductiva coincide con el
otofio-invierno (Bronson and Manning 1991; Gedir
et al. 2016) y el periodo de anestro estacional es
caracterizado por la ausencia de ciclos estrales
regulares y ovulacién que coincide con las estaciones
de primavera y verano (Abecia et al. 2007). Este
comportamiento estd asociado a los cambios
fisioldgicos en respuesta a las variaciones anuales de
las horas de Iuz (Legan and Karsch 1980; Malpaux
and Karsch 1990; Lincoln and Short 1980).

Por otro lado se ha demostrado que la disponibilidad
de agua y la dieta son determinantes en la época
reproductiva en ungulados de climas aridos y
desérticos como la oveja canadiense (Ovis
canadensis nelsoni), como mecanismo de adaptacion
alteran su dieta para equilibrar el agua y los nutrientes
dependiendo de estado reproductivo en el que se
encuentren(Gediretal. 2016).

Por el contrario en especies con un periodo de

gestacion largo, cercano a un afio caracteristico de las
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familias Bovidae, Camelidae, Equidae y algunos de la
familia Cervidae, se observa que la actividad
reproductiva ocurre en la estacion primavera-verano,
cuando la duracion luminica del dia es mayor (Palmer
and Driancourt 1983). En estas especies, dada la
duracidén del puerperio, se han observado periodos de
reposo sexual que se alternan con periodos de
actividad reproductiva (Bronson and Manning 1991).
La ocurrencia de actividad reproductiva fuera de esta
estacion se considera poco frecuente en especies de
dias largos, siendo una excepcion la yegua donde se
ha reportado actividad reproductiva continua fuera de
los periodos establecidos (Dardente 2012; Davison,
McManus, and Fitzgerald 1998) al ser criadas en
zonas ecuatoriales, por lo tanto la influencia de otros
factores como el incremento o disminucion de la
vegetacion y las precipitaciones fluviales podrian
alterar seriamente la época reproductiva (Carranza et
al.2017).

En machos, se ha observado que el volumen, el peso
testicular, la actividad espermatogénica y la secrecion
de testosterona, disminuyen durante los periodos de
inactividad sexual y alcanzan los maximos valores
coincidiendo con la estacion reproductiva de las
hembras. En especies salvajes la estacionalidad
reproductiva se refleja en cambios anuales del tamafio
testicular y de la secrecion de testosterona, que a su
vez estan intimamente relacionados con los cambios
circanuales del crecimiento y desmogue de la cuerna,
y con las variaciones estacionales de los parametros
de calidad espermatica (Santiago-Moreno et al.
2006)En cérvidos salvajes como el gamo (Dama
dama), se ha observado que el tamafio testicular
minimo (18mm didmetro) se alcanza en primavera
(abril-junio), incrementandose significativamente a
partir de agosto para alcanzar el tamafio maximo
(39mm didmetro) en los meses de septiembre y
octubre. Las concentraciones de testosterona
comienzan a aumentar a mediados del verano,
alcanzando su maximo (12 ng/ml) inmediatamente
antes de iniciarse la actividad sexual (Asher,
Monfort, and Wemmer 1999).
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Por otro lado, hembras bovinas se consideran como
poliéstricas continuas (Foote 1996), sin embargo,
estudios realizados en ganado cebt y razas originadas
en climas tropicales, reportan una marcada
estacionalidad (Borisenkov, Kalinin, and Vakhnina
2004), manifestada por variaciones en la expresion de
estro y en tasas de fecundacion (Plasse, Warnick, and
Koger 1970). Del mismo modo en ovinos la
localizacidon geografica influye sobre fertilidad.
Estudios en el sureste de México (Villagémez
Amezcua Manjarrez et al. 2000), el estado de Florida
(Plasse, Warnick, and Koger 1970)y Cuba
(Rodriguez and Ponce De Ledn 2013), describen las
mayores tasas de fertilidad en primavera-veranoy las
menores en invierno-otofio (Villagomez Amezcua
Manjarrez et al. 2000).

Segun Villagomez y col (2012) los factores
estacionales afectarian el estro en forma secuencial a
través del aflo tanto en vacas como en vaquillas.
Durante el verano, se observaria una reduccion en la
duracién del estro, luego posteriormente durante el
otofio disminuye la duracién del estro y del ciclo
estral y finalmente en el invierno solo se evidenciaria
esta reduccién en vaquillas. Ademas, un reciente
estudio ha puesto en evidencia que las influencias
ambientales durante las diferentes etapas de gestacion
pueden inducir cambios permanentes en la estructura,
fisiologia y metabolismo de la descendencia(Pinedo
and De Vries 2017; B. M. Brown etal. 2016).

Los camélidos sudamericanos son especies que se
desarrollan en ambientes extremos, (Jose Luis
Riveros et al., 2009), con una estrategia de
reproduccion estacional que se limita a los meses
lluviosos de verano, cuando existe mayor
disponibilidad de forraje (San Martin et al. 1989;
Franklin 2017; Sumaretal. 1996, B. W. Brown 2000).
Por ejemplo, en camélidos salvajes como el guanaco
(Lama guanicoe) y la vicufia (Vicugna vicugna), se ha
observado que la receptividad sexual se produce
durante la temporada de lluvias de diciembre a marzo
en la Patagonia coincidiendo con la época de mayor
disponibilidad de recursos(Post and Forchhammer

2008; Gustine et al. 2017) En estas especies, aun no se
ha precisado el efecto que tendria el fotoperiodo sobre
elinicioy finalizacion de la temporada reproductiva.

En otras especies, la mayor concentracién de
testosterona se alcanza en la etapa previa al inicio de
la actividad reproductiva, y es superior a la existente
durante el periodo de plena actividad. De esta forma
se favorece el desarrollo de las glandulas sexuales
accesorias y de las glandulas prepuciales (Chapman
and Chapman 2009).

Temperatura:

Diversos autores indican que la eficiencia
reproductiva esta estrechamente relacionada con las
temperaturas ambientales minimas y maximas

(Villagomez Amezcua Manjarrez et al. 2000).

Villagomez y col (2000) establecieron que existiria
una asociacion entre el fotoperiodo, la temperatura y
la insolacion con la presentacion de estros en
vaquillas, a diferencia de las vacas. Es posible
entonces que las vaquillas sean mas susceptibles que
las vacas a las variables relacionadas con el sol, las
cuales modificarian el umbral requerido por los
esteroides ovaricos, y de esta forma actuar sobre
ciertos substratos neurales relacionados con las

caracteristicas conductuales del estro.

Un estudio en equinos de raza pura sangre en
Australia, en base a la evaluacion de registros durante
10 afios (Guerin and Wang 1994), observaron
diferencias significativas entre afios en el momento de
la primera ovulacién. Los autores concluyeron que el
inicio de la actividad reproductiva, estaria
estrechamente relacionada con la amplitud térmica
diaria. Otro estudio de campo, en el Reino Unido, indica
que la transicién de época de anestro a estacion
reproductiva, durante la primavera, se veria retrasada por
bajas temperaturas, comparado con condiciones
similares de fotoperiodo, nutricion y sistema de crianza.
En consecuencia, en yeguas de raza pura sangre, la
temperatura desempefiaria un papel importante sobre los
ritmos circanuales(Nagy etal. 2000).
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En machos de gran tamafo, las altas temperaturas
influyen directamente sobre la actividad gonadal
(Gomes and VanDemark 1974), dado que se observa
una marcada disminucion en la produccion de
espermatozoides y por ende baja calidad seminal, lo
que reduciria la tasa de fertilidad potencial.

Fotoperiodo:

Los mamiferos estan gobernados por sefales
ambientales, poseen un mecanismo sensitivo el cual
le permite distinguir la duracién del dia y la noche
captando los estimulos luminosos(Wehr 1997), y es la
glandula pineal la que actia como un nexo entre las
funciones del fotoperiodo y la actividad reproductiva
(Eloranta y col., 1995). El control fisioldgico del
fotoperiodo depende de 3 componentes esenciales:
primero un fotoreceptor, que detecte la luz y un reloj
biologico que distinga dias largos de dias cortos;
segundo, una ruta neural que enlace el reloj biologico
al aparato neuroendocrino y finalmente el sistema
endocrino, que involucre la secrecidén de
gonadotrofinas hipofisarias, el desarrollo gonadal y la

retroalimentacion gonadal via esteroides sexuales.

Los ojos son fotoreceptores que permiten recibir la
informacion de los cambios luminicos a través del
nervio Optico que estd provisto de células
ganglionares que tienen un fotopigmento
denominado melanoxina (Panda et al. 2005). Estas
terminan en los nucleos supraquiasmaticos,
localizadas en el hipotalamo sobre el quiasma optico,
que en conjunto constituyen el tracto retino-
hipotalamico (Moore, Speh, and Patrick Card 1995;
Hattar et al. 2002). Cada una de estas pequefias areas
contiene miles de neuronas, que regulan todos los
ritmos circadianos del cuerpo (Monecke, Sage-
Ciocca, Wollnik, & Pevet, 2013; Reiter et al., 2009).

La induccién de la reproduccién por el reloj
circadiano depende de la temporalidad de los eventos
luminicos. Se ha documentado que el aumento de la
melatonina nocturna es el mayor determinante en la

induccion tanto de la actividad como de la inactividad
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reproductiva (Carter & Goldman, 1983; Elliott,
1976).

Melatonina:

Lamelatonina es una hormona secretada y sintetizada
por la glandula pineal, en respuesta a cambio en la
intensidad de luz (Monecke et al. 2013). Su
concentracion fisioldgica, se caracteriza por niveles
muy bajos durante el dia y elevados durante la noche
(Wood and Loudon 2017).

En todas las especies de mamiferos estudiados hasta
la fecha, los niveles de melatonina se incrementan por
la noche (Santiago-Moreno et al. 2006) sin embargo
las concentraciones varian entre y dentro de cada
especie (Bronson 1989; Eloranta et al. 1992;
Santiago-Moreno et al. 2000; Gémez Brunet et al.
2002; Zerbe et al. 2012). Algunas especies muestran
un incremento de melatonina a corto plazo, mientras
que en otras especies se extiende por casi todo el
periodo de oscuridad.

(Reiter et al. 2009a), describe la existencia de tres
patrones de secrecion de melatonina. En el primer
patrén observado en humanos, la secrecion de
melatonina comienza a aumentar gradualmente poco
después del inicio de la oscuridad, hasta alcanzar su
maxima concentracion cerca de la mitad de la fase
oscura; y posteriormente desciende hasta llegar a
valores diurnos (Lewy et al. 1980). En el segundo, la
produccién de melatonina se incrementa rapidamente
al llegar la oscuridad, permaneciendo alta durante
todo este periodo y descendiendo al llegar la luz; este
patrén se describe en ovinos (Ovis aries) (Rollag &
Niswender, 1976), ratéon de patas blancas
(Peromyscus leucopus) (Petterborg, Richardson, and
Reiter 1981) y otros. Finalmente, en el tercer patron,
las concentraciones de melatonina se elevan
rapidamente cuatro a cinco horas posterior al inicio de
la oscuridad, alcanzado su maximo para decaer antes
del amanecer; patron observado en algunas especies
como el hamster dorado (Mesocricetus auratus)
(Tamarkin, Baird, and Almeida 1985).
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El establecimiento del ritmo diario de secrecion de
melatonina suele ser mas tardio en las especies
salvajes que en las domésticas (Santiago-Moreno et
al. 2006). Estudios realizados en ovinos domésticos y
salvajes, por (Gomez Brunet et al. 2002) han descrito
que en muflones las diferencias entre las
concentraciones diurnas y nocturnas de melatonina,
no se evidencian hasta la primera semana de vida. En
contraste, en crias domésticas, estas diferencias se
observan desde las 24 horas del nacimiento. A pesar
de lo anterior, ambas especies alcanzan
concentraciones similares al llegar a la edad de 8-10

sémanas.

En ungulados salvajes que habitan en latitudes
medias y altas como el muflon (Santiago-Moreno et
al. 2000; Gémez Brunet et al. 2002), el ciervo rojo, el
reno (Eloranta et al. 1992), el jabali(Tast et al. 2001)y
el buey almizclero (Peltier, Robinson, and Sharp
1998), la secrecion de melatonina varia a lo largo del
afio (Santiago-Moreno et al. 2006). En las diferentes
estaciones (solsticios de verano e invierno y
equinoccios de otofio y primavera), las
concentraciones plasmaticas de melatonina son
basales durante el dia, aumentan rapidamente
después de la puesta del sol, se mantienen elevadas
durante la fase de oscuridad y vuelven a
concentraciones basales después de la salida del sol
(Santiago-Moreno et al. 2006). En especies que
habitan zonas articas, el ritmo de secrecidén de
melatonina desaparece durante el invierno (con 24
horas oscuridad/dia) y en verano (con 24 horas
luz/dia), y solamente se expresa en primavera y otofio
de acuerdo con las variaciones del ciclo luz/oscuridad
(Arendt 1998). Lo anterior, indicaria que la secrecion
de melatonina en estas especies no estaria controlada
endogenamente, sino que responderia a las
variaciones del fotoperiodo (Stokkan, Tyler, and
Reiter 1994).

Ciclo anual de la reproduccion:
La regulacién fotoperiddica de la estacionalidad en
los ovinos domésticos, establece que la informacion

de los dias largos de primavera sincronizaria el ritmo

endogeno de la reproduccion dando inicio a la
estacion reproductiva en otofio (Malpaux et al. 1996);
mientras que los dias cortos de invierno serian la sefial
reguladora de la duracion normal del periodo

reproductivo(Malpaux and Karsch 1990).

Barrell, Thrun, Brown, Viguie, & Karsch, (2000),
determinaron que la percepcion de sefiales
fotoperiddicas (aproximadamente 70 dias largos en
torno al solsticio de primavera), lograban sincronizar
el ritmo anual de reproduccion y determinar el inicio
de la actividad reproductiva en otofio. En
consecuencia, el fotoperiodo regularia el ritmo anual
de lareproduccion, a través de dos caminos diferentes
pero complementarios y dependientes: 1. Ajustando
el periodo de actividad reproductiva a las condiciones
naturales del medio ambiente y 2. Sincronizando el
periodo de actividad reproductiva entre los individuos

de lamisma especie(Santiago-Moreno et al. 2006).

En yeguas se sabe que el fotoperiodo es el factor
externo mas importante que influye en la
reproduccion enddgena circanual (Ginther 1990), la
exposicion a la luz durante el invierno y principios de
primavera estimula la actividad ovarica en anestro y
se utiliza comUinmente para adelantar el inicio de la
temporada reproductiva de la cria (Burkhardt 1947).
Sin embargo, la accion del fotoperiodo esta sujeta a
condiciones especificas, dado que la actividad
reproductiva no siempre responde a la exposicion a
dias largos. Esta respuesta, dependera de varios
factores como el estado de refractario variaciones de
la duracién de la luz, fotoperiodo presente y la
existencia de una fase fotosensible durante la noche
(Nagy etal.2000).

Relacion entre las variaciones del fotoperiodo y el
sistema neuroendocrino

Los factores intrinsecos estan relacionados con
genotipo, y pertenecen al mismo individuo. Un
ejemplo de factor intrinseco es la esperanza de vida en
relacion con las variaciones del medio ambiente, en
un animal que tiene una esperanza de vida de

aproximadamente un aflo o menos, la estacionalidad
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sera apenas expresada, y el animal desarrollara
estrategias de mejoramiento oportunistas (Pelletier
and Ortavant 1975; Ungerfeld and Bielli 2003).

En reproductores no estacionales, la informacién que
proviene desde los somas de las neuronas en el
hipotalamo anterior regula la secrecion de
gonadotrofinas por la hipofisis anterior, sin la
intervencion de otros elementos. Una ruta un poco
diferente se expresa en mamiferos de reproduccion
estacional, donde la glandula pineal actiia como el
principal transductor neuroendocrino (Bustos
Obregon & Torres -Diaz, 2012).

Los nervios simpaticos que salen de la region toracica
de la médula, ascienden hacia el cuello y hacen
sinapsis en los ganglios cervicales superiores
(Kappers 1976), en que la glandula pineal es inervada
por los nervios simpaticos post ganglionares. Las
neuronas simpaticas liberan noradrenalina a los
pinealocitos al inicio de cada noche regulando la
produccidon y liberacion de melatonina a la
circulacion nerviosa y sistémica (Reiter et al. 2009b).
Estos eventos son regulados por un reloj circadiano
presente en el nicleo supraquiasmatico y ocurren
durante las horas de oscuridad (Bustos Obregon &
Torres -Diaz, 2012).

El anestro estacional, es inducido por la dopamina,
que se produce como resultado a lamenor duraciéon en
la secrecion de melatonina durante los dias largos,
mientras que en dias cortos la mayor secrecion de
melatonina inhibe la produccién de dopamina, con el
subsecuente restablecimiento de la actividad estral y
la ovulacion(Malpaux etal. 1996).

La estacion reproductiva en ovejas ocurre cuando la
duracidn de las horas de luz es menor en comparacion
a las horas de oscuridad, observandose ciclos estrales
regulares, conducta de estro y ovulacion (Abecia et
al. 2007). En el hemisferio norte, se presenta entre los
meses de agosto a enero, sin embargo, varia de
acuerdo alarazay ubicacion geografica(Hafez 1952).

El ciclo estral en ovinos tiene una duracién
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aproximada de 17 dias, durante el metaestro y diestro
la concentracion de progesterona alcanza valores de 1
ng ml-1 o mas, ésta hormona se sintetiza y libera a
partir de un cuerpo luteo maduro y funcional
ejerciendo un efecto de retroalimentacion negativa a
nivel hipotaldmico e inhibe la secrecion pulsatil de
GnRH y por lo tanto de LH. De manera especifica, la
progesterona actiia a nivel del area pre Optica, en
donde activa las neuronas GABA e induce a la
sintesis de este neurotransmisor, el cual actia en las
neuronas productoras de GnRH e inhibe la sintesis de
esta hormona (Evans et al. 2002). En este evento, es
posible la participacion de los péptidos opioides
endogenos, neurotransmisores que se sintetizan
principalmente en el nucleo hipotaldmico A12 y en
condiciones fisiologicas especificas (principalmente
durante el anestro posparto) inhibiendo la frecuencia
de pulsos de GnRH/LH (Abecia et al. 2007). Se han
identificado ovejas que responden a los cambios en la
amplitud del fotoperiodo ecuatorial, unas presentan
anestro estacional (Goodman & Meyer, 1984), otras
ovejas no responden a las variaciones en las horas luz
por lo tanto ovulan todo el afio y un ultimo grupo de
ovejas, refractarias al fotoperiodo que mantienen su
actividad reproductiva a pesar de ser expuestas a
fotoperiodos propios de latitudes altas >35° (Hafez
1952).

Por otro lado, ovejas de razas europeas lanares,
expresan estacionalidad reproductiva similar a la de
individuos de la misma raza que habitan o nacen en
latitudes altas (Arroyo 2011), lo cual indica que los
mecanismos neuroendocrinos clasicos que regulan el
ciclo reproductivo anual en estas razas, se encuentran
activos a pesar de encontrarse en unaregion cercana al
ecuador(Abeciaetal. 2007).

Factores nutricionales implicados en la
reproduccion

Los alimentos ingeridos por los mamiferos son
metabolizados y asimilados como energia, la cual es
utilizada con diferentes fines en el organismo.
Primero deben cubrirse requerimientos energéticos

para el funcionamiento celular, termorregulacion y
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los gastos de energia para la obtencion de alimentos
(Brody 1945) Una vez cubiertas estas necesidades, el
resto de energia se utiliza en crecimiento y en
reproduccion, de lo contrario se almacena como grasa
(Edey, 1968). Por otro lado, la temperatura ambiente
determina la demanda de termorregulacién de un
mamifero, por lo tanto, influye indirectamente en la
cantidad de energia disponible para la reproduccion
(Bronson 1989).

Una serie de estudios han permitido comprender que
la liberacién de GnRH esta intimamente asociada a la
nutricion y se reduce en animales desnutridos (Wade
and Jones 2004). Sin embargo, no se ha precisado con
claridad los mecanismos metabdlicos que actiian bajo
un plano nutricional deficiente. Se han estudiado
distintos indicadores metabdlicos, tales como la
glucosa, acidos grasos volatiles, algunos
aminoacidos y acidos grasos no esterificados (Keisler
and Lucy 1996). Asi mismo se han asociado
mediadores endocrinos entre el estado nutricional y
los procesos reproductivos, tales como: el factor de
crecimiento asociado a la insulina (IGF-I), la
hormona del crecimiento, la colesistoquinina, el
neuropéptido Y (NPY), los péptidos opioides
endogenos y la insulina (Keisler and Lucy 1996). En
un estudio realizado por Snyder et al., (1999) con
ovejas con condicion corporal baja, ovariectomizadas
y tratadas con implantes subcutaneos de estradiol, se
observo una reduccidn en la concentracion de IGF-I,
y la inhibicion del incremento de secrecion de LH
caracteristica del inicio de la época reproductiva. En
consecuencia, una nutricién inadecuada podria por si
sola o en conjunto con otros factores, prolongar el
anestro estacional(Abeciaetal. 2007).

Otro péptido, asociado con la nutricion es la leptina;
hormona que influye sobre la endocrinologia
reproductiva (D Blache et al. 2000). En muchas
especies la leptina se asocia con la reserva de tejido
adiposo, donde se sintetiza y es liberada a circulacion
sistémica, luego al fluido cerebroespinal y
posteriormente a los nucleos hipotalamicos, donde
puede actuar sobre el apetito y modular la secrecion

de GnRH (Dominique Blache and Bickell 2011).
SegunFitzgerald & McManus, (2000) la acumulaciéon
de grasa corporal también modificaria la
estacionalidad reproductiva. En yeguas la condicion
corporal y la nutricidn se han descrito como factores
relacionados y que influirian sobre los ciclos
reproductivos. A modo de ejemplo, (McDaniel,
Kreider, and Thrasher 1979) observaron un efecto
aditivo de la suplementacion nutricional y el manejo
artificial del fotoperiodo, sobre el incremento de la
actividad reproductiva. Por otro lado, Henneke,
Potter, & Kreider, (1984)observaron que el intervalo
promedio a la primera ovulacion fue
significativamente mayor en yeguas con condicién
corporal <5 (1-9), en comparacion con yeguas con
condicion corporal >5. Finalmente, Kubiak et al.,
(1987), observaron que en yeguas de transicion con
un bajo nivel de grasa corporal, el incremento en el
consumo de energia disminuiria el intervalo a la
primera ovulacion, sin tener efecto sobre yeguas con

condicidon corporal saludable.

En camélidos sudamericanos se ha reportado que la
estacionalidad podria estar influenciada por el estado
nutricional y disponibilidad de forraje. Sin embargo,
en zoolodgicos de Estados Unidos donde alpacas y
llamas son mantenidas en las mejores condiciones
alimenticias y ambientales durante todo el afio,
carecen de estacionalidad y las hembras pueden tener
crias durante todo el afio (Sumar et al. 1996), Por otro
lado, tanto en caprinos (Henniawati and Fletcher
1986; Mani, McKelvey, and Watson 1992)como en
ovinos (Forcada, Abecia, and Sierra 1992; Rhind et
al. 1998; Scaramuzzi and Martin 2008), se ha
observado que la nutricidon y el nivel de reservas
corporales afectan la tasa de ovulacion y fertilidad,
describiéndose una correlacion positiva entre la tasa

de ovulaciony plano nutricional.

Fig 1: Neurobiologia del eje hipotalamo-hipofisis-
gonada: Presentacion esquemadtica de los elementos
principales del eje neuroendocrino que modulan la

reproduccion.
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Fuente: Pinilla y col (2012)

Factores Sociales:

Se ha observado que en borregas jovenes y cabras, la
presencia del macho puede adelantar la presentacion
de la pubertad y lograr inducir la actividad
reproductiva en las hembras adultas (Amoah and
Bryant 1984). Las feromonas producidas por el
macho, serian las responsables de estimular a la
hembra anéstrica a ovular (TW and TW 1985). Sin
embargo, un estudio realizado por Walkden-Brown
etal., (1993) indicaron que tal respuesta ovulatoria en
las hembras anéstricas no es solo un simple reflejo
relacionado con el olor, sino que se da como respuesta
de la integracion de una serie de informaciones
sensoriales provenientes del macho, tales como la
frecuencia e intensidad de las vocalizaciones. Por
otro lado, se ha reportado la existencia de una
sincronizacion precisa de la actividad reproductiva en
diferentes especies animales como resultado de la
estimulacion por interacciones sociales entre
hembras pertenecientes al mismo grupo, factor
denominado “efecto hembra” (Delcroix, Mauget,
and Signoret 1990). Adicionalmente, los resultados
de otros trabajos indican que cuando un grupo de

hembras en anestro se asocian con otro grupo de
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hembras que se encuentran en estro, la actividad
ovarica de las primeras se ve estimulada (Walkden-
Brown, Restall, and Henniawati 1993).

Finalmente, en camélidos sudamericanos, la
exposicion continua de los machos a las hembras
puede tener un efecto inhibitorio sobre su actividad
sexual, provocando una disminucién de la libido
(Sumar et al. 1996). Sin embargo, la actividad sexual
se reanuda inmediatamente, posterior a la re-
introduccidn de una nueva manada de hembras, factor
denominado “efecto Coolidge” (Fernandez-Baca
1993).

En guanacos machos se ha observado que un
ambiente social puede afectar la liberacion de
glucocorticoides y testosterona, en respuesta a las
interacciones sociales individuales y las demandas
energéticas de la época reproductiva. El papel
funcional del estrés y los ejes gonadicos en una fase
critica de la vida de un macho mamifero es
determinante en el periodo de apareamiento, cuando
todos los recursos estan a disposicion del macho se
maximizan las posibilidades de éxito reproductivo
(Ovejero Aguilaretal. 2016).

Domesticacion:

Los procesos de domesticacion han permitido reducir
la estacionalidad reproductiva en comparacion con lo
que se observa en animales salvajes (Chemineau
1992). No obstante, los ciclos de reproduccion
estacional observada en ganado doméstico, son
caracteristicas heredadas de poblaciones salvajes
(Ortavant et al. 1985; Bronson and Manning 1991).
En bovinos, el proceso de domesticacion condujo a la
pérdida paulatina de la reproduccion estacional;
describiéndose actualmente como un animal
poliéstrico tipico. Por el contrario, la estacionalidad
reproductiva sigue siendo manifiesta en la mayoria de
las razas ovinas, caprinas y equinas originarias de
latitudes >35°(Malpaux et al. 1996).

Se ha descrito que los camélidos sudamericanos

domésticos y salvajes mantenidos en cautiverio en
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diferentes partes del mundo, han sido capaces de
reproducirse durante todo el afio (B. W. Brown 2000;
Zuckerman 2009; SCHMIDT 1973; Sumar et al.
1996) Sin embargo, estudios ulteriores demuestran,
un comportamiento estacional en estas especies (José
Luis Riveros et al. 2010); que estaria relacionado con
la disponibilidad de forraje y/o con el efecto del
fotoperiodo.

Por tultimo, en yeguas domésticas que se mantienen
bajo condiciones de luz constante, ya sea dias largos o
cortos, se descrito que retoman su ritmo circanual a
pesar de ser sometidas a factores que estimulen o
inhiban las condiciones de iluminacién (Palmer and
Guillaume 1992; Ginther 1990). Esta condicion se
conoce como estado refractario y que se describe
como la incapacidad de presentar una respuesta a
cambios en el fotoperiodo.

Conclusiones:

Se han descrito diversos factores que estan
involucrados en la regulacién de la estacionalidad
reproductiva en ungulados silvestres y domésticos,
dentro de ellos se ha visto que el fotoperiodo es el
factor ambiental primario que regula los ciclos
reproductivos anuales, seguido de factores
medioambientales que influyen en la disponibilidad

de alimento.

Las variaciones anuales en la sintesis y secrecion de
melatonina, en conjunto con los neurotransmisores,
Dopamina, GABA e indicadores metabdlicos como
leptina, pueden modular el inicio o término de la
época reproductiva. Sin embargo, la interaccion del
fotoperiodo con otros factores como la latitud
influiria sobre la estacionalidad de ungulados salvajes
y domésticos y por ende en la época de nacimiento de
estas especies, limitandose a las condiciones
medioambientales que son mas favorables para las

crias.

Asi mismo se han identificado especies que
responden a los cambios en la amplitud del

fotoperiodo ecuatorial, mostrando anestro estacional;

otras que no responden a las variaciones de la luz y
ovulan durante todo el afio y un ultimo grupo de
especies, extremadamente refractarias al fotoperiodo,
que mantienen su actividad reproductiva a pesar de
ser expuestas a fotoperiodos propios de latitudes altas
(>35°).

En todas las especies el establecimiento de los ciclos
circadianos, tienen lugar durante el periodo post natal,
sin embargo, se han observado diferencias entre
ungulados salvajes y domésticos. Es posible que la
domesticacion haya mejorado la eficiencia
reproductiva de los animales, en algunos casos
reduciendo la edad a la pubertad, en otros
incrementando el tamafio de la camada, y en otros

reduciendo la estacionalidad reproductiva.

En los ultimos afios nuestra comprensién de la
regulacion de la reproduccion estacional en las
diferentes especies de ungulados se ha incrementado
significativamente. Esta nueva vision, sin duda, dara
lugar a mejores estrategias de tratamiento para la
induccidén de la actividad reproductiva tanto en
hembras como en machos. Una mejor comprension
de este fenomeno, requerira de nuevos estudios que
permitan dilucidar los mecanismos que controlan el
desarrollo de los ciclos reproductivos y los periodos
de anestro estacional en ungulados salvajes y
domésticos, las diferencias entre ellos y la interaccion
entre los diversos factores que influyen
constantemente sobre su reproduccion.
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