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RESUMEN

Escobar Medina, Francisco Javier. Efecto del fotoperiodo sobre la estacionalidad
reproductiva de la cabra en México. Asesores: Luis Zarco Quintero y Javier Valencia
Méndez

Se estudi6 el efecto de la exposicion a un fotoperiodo normal e invertido sobre la
actividad ovulatoria y los patrones de secrecién de la hormona luteinizante (LH) y de
prolactina en la cabra criolla. Se utilizaron 2 grupos de cabras (fotoperiodo normal e
invertido), constituido por 15 hembras. A su vez, cada grupo tenia 5 cabras intactas, 5
ovariectomizadas y 5 ovariectomizadas portando un implante de estradiol. Las cabras se
mantuvieron todo el estudio en un plano nutricional constante y aisladas del macho.
Durante el primer aiio, el grupo de fotoperiodo natural se mantuvo en un corral separado,
en donde recibio el fotoperiodo natural de la regién (22°58’N y 102°30°0); en el segundo
afio se alojé en una camara de fotoperiodo artificial, donde se expuso a dos ciclos de
fotoperiodo de 6 meses, durante los cuales se reprodujeron en 6 meses las variaciones del
fotoperiodo que normalmente ocurren en un afio. El grupo de fotoperiodo invertido se alojo
en una camara de fotoperiodo, en donde recibi¢ en todo momento el nimero de horas luz
equivalente al que el otro grupo estaba recibiendo de oscuridad, de manera gue cuando se
encontraba en el dia més corto (10 h con 36 min), el otro grupo estaba en el dia mas largo
(13 h con 24 min). En las cabras intactas, se determino la actividad ovulatoria mediante la
cuantificacién de los niveles de sanguineos de progesterona en muestras tomadas 2 veces
por semana. A las cabras ovariectomizadas, con y sin implante de estradiol, se les tomaron
muestras sanguineas cada 15 min durante 6 horas a intervalos de 4 semanas, para
determinar los niveles de la LH. Ademds, en 4 cabras de cada grupo se tomaron muestras 2
veces a la semana para determinar los niveles de prolactina. Las cabras intactas en
fotoperiodo normal presentaron una temporada de actividad reproductiva durante el primer
afio y dos en el segundo afio, mientras que las de fotoperiodo invertido tuvieron cuatro
temporadas. Todas las temporadas reproductivas se relacionaron con los dias de menor
cantidad de horas luz. La duracién de las temporadas reproductivas del grupo de
fotoperiodo natural fueron de 58.2 + 15.6, 96.5 + 8.1 y 64.5 = 15.5 dias respectivamente
(P>0.05). En el grupo invertido, la primera temporada fue significativamente mas corta
(P<0.05) que la segunda y la tercera (28.0 + 10.9 en comparacion con 1288 +443y813+
14.4, respectivamente). La duracién promedio del anestro fue de 238.8 £ 232y 1263 £
18.8 dias (P<0.05) después de la primera y segunda temporada reproductiva en las cabras
del grupo normal y de 154.4152.5, 170.8466.2 y 101.5£36.1 dias, después de la primera,
segunda y tercera temporadas en ¢l grupo invertido (P>0.05). En las cabras en fotoperiodo
normal, la concentracién de LH tendié a incrementarse al reducirse las horas luz y a
disminuir durante su aumento. El implante de estradiol redujo la frecuencia de pulsos y la
concentracion de la LH durante los dias con mayor cantidad de horas luz y no la modificé
en los dias cortos. La frecuencia y amplitud de los pulsos y la concentracion de LH fue
mayor en las cabras sin implante de estradiol (P<0.01). En las cabras bajo fotoperiodo

normal, la concentracién de prolactina se relacioné con la cantidad de horas luz,
aumentando durante los dias largos y reduciéndose en los dias cortos. Esta torrelacién fue



mayor durante el primer afio (0.43, P<0.05)) que durante el segundo (0.38, P<0.05), en el
que los ciclos de fotoperiodo se comprimieron a 6 meses. En ¢l grupo de fotoperiodo
invertido, la concentracién de prolactina se redujo con el aumento de horas luz en el primer
afio {r= -0.39, P<0.05) y no fue significativo en el segundo afio (r= -0.03, P>0.05). La
concentracion de prolactina se correlacioné con la temperatura ambiental; asi, en las cabras
bajo fotoperiodo normal, los coeficientes fueron de 0.43 (P<0.05) y 0.32 (P<0.05) en el
primero y segundo afio, respectivamente; en las de fotoperiodo invertido, estos coeficiente
fueron de 0.42 (P<0.05) y 0.47 (P<0.05) en el primero y segundo afio, respectivamente, lo
que significa que en este grupo la concentracién de prolactina varié conforme a la
temperatura y no a las horas luz del dia. Los resultados de este estudio muestran que la
cabra criolla presenta una estacionalidad reproductiva, que dicha estacionalidad es regida
por el fotoperiodo y que es independiente de la disponibilidad de alimentos. La secrecion
de prolactina se relaciona con los cambios en el fotoperiodo, sin embargo la temperatura
ambiental es capaz de modificar esta secrecién.

Palabras clave: Cabras, fotoperiodo, hormona luteinizante, prolactina.



SUMMARY

The effect normal and reversed photoperiod on the ovarian activity and on the secretion
patterns of luteinizing hormone (LH) and prolactin, was studied in criollo goats. Two
groups of 15 female goats were used (normal and reversed photoperiod). Each group
contained 5 intact, 5 ovariectomized and 5 estradiol implanted ovariectomized goats. The
goats were kept away from males and fed a constant nutritional plane. During the first year,
the normal group stayed in a separate corral where the goats were exposed to the natural
photoperiod for the region (22°58'N and 102°30°0). During the second year, they were
housed in an artificially controlled photoperiod chamber, where they were exposed to two
consecutive photoperiod cycles in which one year day length variations were compressed to
fit in 6 months. The reversed group was kept in a controlled photoperiod chamber where
they were exposed to as many light hours as the other group was kept in darkness. Day
lengths ranged from 10 h 36 min to 13 h 24 min. The ovarian activity of the intact goats
was determined through serum progesterone levels from blood samples collected twice
weekly. Ovariectomized goats, with or without estradiol implants, were taken blood
samples every 15 min during 6 hours in 4 weeks intervals, to determine the levels of the
LH. Also, in 4 goats from each group, blood samples were taken 2 times a week 1o
determine prolactin levels. The intact goats in normal group showed one seasonal
reproductive cycle during the first year and two during the second year, while those of
reversed group had four reproductive seasons. All the reproductive seasons were associated
to shorter day lengths. The duration of the three reproductive seasons in the normal group
were 58.2+15.6, 96.5+8.1 and 64.5+15.5 days respectively (P>0.05). In the reversed group,
the first season was significantly shorter (P<0.05) that the second and the third seasons
(28.0+10.9 vs. 128.8444.3 and 81.3+14.4). The average duration of anestrus was
238.8+23.2 and 126.3+18.8 days (P<0.05) after the first and second reproductive seasons,
in the goats of the normal group and 154.4:52.5, 170.8+66.2 and 101.5436.1 days, after the
first, second and third reproductive seasons in the reversed group (P>0.05). In the normal
group goats in LH concentrations tended to increase while day length decreased, and tended
to decrease when day length increase. The presence of estradiol implants reduced the
frequency of LH pulses and concentrations during long day lengths and showed no effect
during short day lengths. The frequency and amplitude of the LH pulses and concentrations
were higher in the goats without estradiol implants (P<0.01). In the normal group prolactin
concentrations were directly associated to day length. Linear correlation coefficient was
higher (P<0.05) during the first year (r=0.43) than during the second (r=0.38), in which the
photoperiod cycles were compressed to 6 months. In the reversed group, prolactin
concentrations decreased with the increase of day length during the first year (r=-0.39,
P<0.05) and showed no association during the second year (r=-0.03, P>0.05). Prolactin
concentrations varied according to environmental temperature. In the normal group during
short day length, the correlation coefficients were r=0.43 (P<0.05) and r=0.31 (P<0.05)
during the first and second years, respectively. In the reversed group, these coefficients
were of r=0.42 (P<0.05) and r=0.47, (P<0.05) during the first and second years,
tespectively. This means that in this group, prolactin concentrations varied according to
temperature and not according to day length. The results of this study show that the

vi



reproductive cycles of criollo goats are seasonal and these cycles are governed by
photoperiod and that they are independent from the availability of food. Prolactin secretion
is associated with changes in day length, however, environmental temperature may affect
prolactin secretion pattern.

Key words: Goats, photoperiod, luteinizing hormone, prolactin
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1. INTRODUCCION

Los animales con reproduccion estacional, como los ovinos y caprinos, con el fin de
asegurar la supervivencia de su descendencia, y por consiguiente de su especie, enfrentan las
condiciones del medio ambiente con una estrategia reproductiva bien definida: se han
seleccionado por la época del aiio mas favorable para sus partos, los cuales generalmente
ocurren en la primavera, donde encuentran el clima y la disponibilidad de alimentos
adecuada para el desarrollo de sus recién nacidos (Bronson y Heideman, 1994). En la
programacion de su actividad reproductiva, los animales utilizan el fotoperiodo (Goodman,
1994), ¢l cual también tiene efectos sobre la secrecion de prolactina, hormona que se
relaciona con la lactancia (Akers et al., 1981; Gow et al., 1983; Hart y Morant, 1980) y el
crecimiento del pelaje (Kloren y Norton 1995; Lincoln 1986, 1990).

En la cabra la gestacion dura 5 meses (Lindsay, 1991) por lo que para parir en la
primavers debe quedar gestante durante el otofio del afio anterior. La reduccion en la
duracion del dia que se presenta durante el otofio, le sirve como sefial para que se presenten

ciclos estrales fértiles (Goodman, 1994).

La informacion luminosa es captada inicialmente por la retina, desde donde el
impulso se transmite por via nerviosa hasta la glandula pineal, la que produce o deja de
producir melatonina en respuesta a la percepcion de luz y oscuridad (Malpaux et al., 1997).
Esta hormona solamente se secreta durante las horas de oscuridad (Bittman et al., 1983a),
por lo que existe mayor cantidad de melatonina circulante en los dias con mas cantidad de
horas de oscuridad y menor nimero de horas luz (dias cortos), como los que se presentan en
el otofio e inviemo. La secrecion de melatonina disminuye en los dias con menos horas de

oscuridad (dias largos), como los que se presentan en fa primavera y ¢l verano.

A través de mecanismos que alin no se conocen con precision, los cambios en el

patron de secrecion de melatonina que se producen en las distintas épocas del afio afectan la



secrecion pulsatil de la hormona liberadora de las gonadotropinas (GnRH), la que a su vez
influye sobre la secreciéon de gonadotropinas por el lobulo anterior de la hipofisis (Evans ef
al., 1995; Padmanabhan ef al., 1997). En los ovinos y caprinos durante el otofio se produce
un incremento de la frecuencia de pulsos de estas hormonas, lo que estimula ¢! crecimiento
folicular en los ovarios y, como consecuencia, la secrecion de estrogenos (Greenwald y Roy,
1994). Estos dltimos actiian a nivel hipotalamico para estimular la secrecion preovulatoria de
GnRH (Clarke, 1988; Evans et al., 1997, Moenter et al., 1990, 1993), la cual a su vez
estimula la secrecion preovulatoria de la LH necesaria para que se produzca la ovulacion.
Durante la primavera, al reducirse la duracion del periodo diario de oscuridad, se produce
una disminucion en la secrecién de melatonina, lo que de alguna manera provoca que el
hipotalamo aumente la sensibilidad a la retroalimentacion negativa de los estrogenos sobre la
secrecion tonica de la GnRH (Karsch et al., 1987, 1993), lo que evita que se presente el
concierto hormonal antes descrito que conduce a la ovulacion, y asi la hembra permanece en

un periodo anovulatorio sin ciclos estrales (anestro).

Ademas de sus efectos sobre la secrecion de hormonas reproductivas, la melatonina
actua sobre la pars tuberalis de la pituitaria, inhibiendo la secrecion de la prolactina. Por lo
tanto, la secrecion de prolactina aumenta en los dias largos, en respuesta a la reduccion del
periodo de secrecion de melatonina (Malpaux ef al., 1995). La prolactina se relaciona con la
lactancia (Hart y Morant, 1980), reposicion del pelo, y crecimiento de los cuernos en los
animales con reproduccion estacional (Dicks er al., 1994; Lincoln y Backer, 1995). El
aumento en la temperatura ambiente que se presenta durante la primavera también

contribuye a la secrecion de la prolactina (von Brackel-Bodenhausen ez al., 1994).

El conjunto de estos eventos endocrinos contribuye a la supervivencia de los
descendientes de los animales con reproduccion estacional. En la época de pariciones, los
factores del medio ambiente contribuyen a incrementar la produccién de prolactina, lo que
favorece ia produccion de leche para la alimentacion del recién nacido. Ademas, los animales

permanecen en anestro y se realiza la muda o caida del pelo. Al aproximarse el invierno, con



la reduccion de las horas luz del dia, se presenta la época de concepciones y el rebrote del

pelo; esto ultimo les permite soportar temperaturas bajas y desarrollar la gestacion.

Los cambios en la duracién del fotoperiodo a lo largo del afio son mayores entre mas
alejado se encuentre un sitio del ecuador, por lo que en teoria la influencia del fotoperiodo
podria disminuir conforme se reduce la latitud. Por esta razon, diversos autores han
sostenido que los animales que se explotan en las zonas tropicales no presentan
estacionalidad reproductiva, y tienen la capacidad de concebir durante todo el afio. Sin
embargo, en estudios realizados en México se ha demostrado que las cabras criollas
procedentes de latitudes tropicales si presentan estacionalidad reproductiva similar a la que
existe en otras razas de cabras (Valencia et al, 1986) y que dicha estacionalidad es
independiente a la nutricion (Valencia ef al., 1990), lo que sugiere fuertemente que su

reproduccién podria estar siendo regulada por el fotoperiodo.

El objetivo del presente trabajo fue determinar si los cambios en la duracién del fotoperiodo,
de magnitud equivalente a los que se presentan en fa latitud de Zacatecas, México, tienen
efectos sobre la secrecion de LH y prolactina en cabras ovariectomizadas e implantadas con
estradiol, y sobre la presencia de ciclos estrales en cabras intactas. Para ello, los animales
experimentales fueron expuestos a fotoperiodos artificiales normales ¢ invertidos, en ciclos

de 6 o 12 meses de duracion.



2. REVISION DE LITERATURA.

El medio ambiente influye sobre el comportamiento reproductivo de los animales: el
fotoperiodo, la nutricion, el medio social y la raza se relacionan con la estacionalidad
reproductiva. El efecto del fotoperiodo depende de la latitud; es mayor en los hemisferios y
menor alrededor del ecuador. La influencia de la nutricién generalmente se marca en la
temporada de Iluvias en los animales que se mantienen en pastoreo. El inicio de la actividad
reproductiva puede ser estimulado por la presencia de individuos del sexo opuesto, y
algunas razas, independientemente de los factores del medio ambiente, son mas estacionales
que otras. En este apartado se discutiran las varjaciones estacionales en la actividad
reproductiva de los pequefios rumiantes, poniendo énfasis en los efectos del fotoperiodo

sobre el funcionamiento del eje hipotalamo-hipofisis-ovario.
2.1. VARIACIONES ESTACIONALES DE LA ACTIVIDAD REPRODUCTIVA.

Las cabras son poliéstricas estacionales; alternan periodos de actividad reproductiva
con periodos anovulatorios (anestro). El fotoperiodo se relaciona con la estacionalidad
reproductiva, las cabras presentan ciclos estrales sucesivos durante los dias con menor
cantidad de horas luz {dias cortos), como ocurre del principio del otofio al final de! invierno,
y se mantienen en anestro en los dias con aumento de luminosidad (dias largos), como
sucede de la parte media de la primavera a la parte media del verano. E! resto del tiempo se
considera como periodos de transiciéon (Sheiton, 1978). Por o tanto, las cabras
generalmente conciben durante el otofio y tiene sus partos en la primavera. Las cabras que se
mantienen sin gestacion presentan un comportamiento reproductivo bien definido, con ciclos
estrales desde el inicio del otofio hasta el final del invieno (Mohammad er al., 1984;
Shelton, 1978). Lucaroni et al. (1996) estudiaron el comportamiento reproductivo de las
cabras Maltese, Ionica, Garganica y Damascus en explotaciones localizadas de 40° a 42° N.
Las hembras iniciaron la temporada reproductiva en promedio el 5 de octubre y dejaron de

ciclar el 25 de febrero, por lo que tuvieron una época reproductiva de 143 dias.



Sin embargo, se considera que en general, la estacionalidad se reduce conforme el
lugar de origen de los animales se aproxima al ecuador (Chemineau, 1992); asi, en latitudes
mas cercanas a la zona tropical (25-40°) se han encontrado variaciones en la influencia del
fotoperiodo sobre el comportamiento reproductivo. Las cabras Cashmere Australianas a 28°
48’ S muestran actividad ovarica de abril a agosto (correspondiente a otofio-invierno en el
hemisferio sur) y el resto del afic permanecen en anestro (Figura 1, Restal, 1992). Otras
hembras han demostrado estacionalidad moderada, es decir, una temporada reproductiva
mas larga relacionada con el fotoperiodo. En un estudio con cabras espafiolas que se
mantuvieron sin gestacion en el sur de los Estados Unidos de Norteamérica (31° N), la
mayoria de las hembras ovularon de julio a enero, y la época de anestro se limitd a marzo y
abril (Shelton, 1991). Las cabras nativas de la India, en la parte del territorio que se
encuentra a! norte del tropico de Cancer, presentan ciclos durante la mayor parte del afio,
pero contintian teniendo la mayor concentracion de actividad reproductiva durante la época
de dias cortos (Agrawal et al., 1992). Otros animales han demostrado una aparente
capacidad para reproducirse durante todo el afio. Las cabras Liaoning Cashmere en China
presentan dos épocas de concepciones, una en junio y la otra de octubre a diciembre (Heng
y Ning, 1996), mientras que a las cabras lecheras Jhakrana en la India, a 26° N, se les maneja
con dos temporadas reproductivas, una de abril a mayo y fa otra de septiembre a octubre, lo
que indica la baja influencia del fotoperiodo (Singh y Khan, 1996). También se ha informado
que las cabras Shiba en Japon, a 38° N, pueden concebir durante todo el afio (Mori ef al,,
1984).

En la mayoria de los rebafios caprinos de Ia zona tropical los animales se mantienen
en pastoreo, y no se practica la separacion de sexos, por lo que los machos interactuan con
las hembras en cualquier momento. Por lo tanto, las copulas se realizan en todos los celos de
las hembras. En estas regiones generalmente se producen concepciones y partos en cualquier
época del afio, aunque con algunas tendencias estacionales gue en ocasiones se consideran
independientes al fotoperiodo, y mas relacionadas con otros factores del medio ambiente,

-como la disponibilidad de alimentos. Esto se ha observado en las cabras Creole de la Isla
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Guadalupe en las Antillas Francesas (Chemineau y Xande, 1982), y en las nativas de
Zimbabwe (Llewelyn ef al., 1993), Bangladesh (Amhed, 1992) y la India (Agarwal ef al.,
1992). En Brasil, en un rebaiio compuesto de diferentes razas, el 71.9% de los partos se
presento de enero a octubre (Traldi e al., 1992), y en otro trabajo donde se estudiaron
durante 3 afios, 5 granjas localizadas muy cerca del ecuador (de 3° a 4° S), la proporcion de
cabras que parieron por mes fue de 5.8% en la temporada de lluvias y 10.1% en la época de
sequia (Foote ef al., 1988). En Nigeria, estudios realizados con material de rastro a 11° N
indican la presencia de actividad ovarica durante todo el afio, pero con mayor concentracion
de junio a septiembre (Hambolu y Ojo, 1985), y con mayor incidencia de concepciones en
julio y agosto (Ojo, 1996). Las cabras en la zona tropical frecuentemente conciben cuando
mejora su estado nutricional, por lo que esta temporada frecuentemente se asocia con la
época de lluvias (Argawal ef al., 1992; Hambolu y Ojo, 1985; Ojo, 1996). La mayoria de las
cabras mantenidas sin gestacion y con alimentacion homogénea ovularon durante todos los
meses del afio en la Isla Guadalupe (Chemineau, 1986) y en el noreste de Brasil (Foote,

1991).

2.1.1. COMPORTAMIENTO REPRODUCTIVO DE LA CABRA EN MEXICO.

Pese a que la Repiiblica Mexicana se localiza entre los paralelos 33° y 15° N, con una
parte de su territorio al norte y otra al sur del tropico de Cancer, las cabras han mostrado
estacionalidad reproductiva bien definida. En un estudio con cabras Nubia localizadas al
norte del pais, entre los 31° 50’ y 32° 24’ N, se detectaron calores a lo largo del afio
utilizando machos vasectomizados para evitar la interferencia de gestaciones, encontrandose
actividad reproductiva de agosto a enero en mas del 80% de las hembras; el porcentaje de
hembras ciclando se redujo en los meses de transicion (febrero y marzo), para después caer
en anestro que se extendié de abril a julio (Correa et al., 1992). Estos resultados coinciden
con la ocurrencia natural de gestaciones en hatos caprinos en los que los machos
jpermanecen continuamente con las hembras. Asi, en un rebafio de cabras Alpina, Nubia,

Granadina, y sus cruzas, localizado a 19° 40’ N, y mantenido con empadre libre, las hembras



concibieron durante todo el afio, excepto de febrero a abril (Arbiza y De Lucas, 1991). En
Tlahuatilo, Dgo., del 93% al 97% de los partos de las cabras Toggenburg, Nubia, Alpino
Francesa y Granadina se presentaron de diciembre a junio, lo que significa que las hembras

concibieron de julio a enero (Sanchez et al., 1984).

También se ha estudiado el comportamiento reproductivo de la cabra criolla en
México. Esas cabras son descendientes de las que llegaron con los eépaﬁoles a partir del
segundo viaje de Cristobal Colon (Mellado, 1997) y actualmente son las de mayor poblacion
en la Republica Mexicana (Galina y Juérez, 1982). En diversos estudios que se han realtizado
por medio del examen en material de rastro (Avila ef al., 1991; Pafieda ef al., 1987, Trejo
1993; Valencia ef al., 1986), asi como por deteccion de celos (Benavides et al., 1983,
Gutiérrez, 1979; Rios ef al., 1987) en la region comprendida entre los 28° y 19° N, se ha
encontrado un comportamiento estacional, con actividad reproductiva de julio a diciembre, y

anestro entre enero y abril.

En varios de estos trabajos se ha sugerido que la estacionalidad reproductiva en estas
regiones puede deberse a efectos nutricionales. Sin embargo, existen evidencias
experimentales de que las variaciones reproductivas son independientes a la nutricion. Asi,
en un estudio realizado con hembras Nubia mantenidas con alimentacion adecuada durante
todo el afio a 25° 30’ N se encontrd que, aunque hubo concepciones durante todo el afio,
estas se concentraron entre octubre y diciembre, y casi no ocurrieron en los primeros meses
del afio (Mellado et al., 1991). Enun estudio mas controlado, en el cual se siguid mediante
determinaciones de progesterona la actividad ovarica de cabras criollas y Granadinas
mantenidas en ausencia de machos y con alimentacion constante a 19° N, se encontré una
clara disminucion en el porcentaje de hembras ciclando en los primeros meses del afio

(Figura 2, Valencia et al., 1990).
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22 EFECTO DEL FOTOPERIODO SOBRE EL COMPORTAMIENTO
REPRODUCTIVO.

El fotoperiodo influye sobre la estacionalidad reproductiva de los animales a traves
de la secrecion de melatonina. Esta hormona solo se secreta durante las horas oscuras del
dia (Arendt, 1998). Durante los dias cortos el periodo de secrecion de melatonina dura mas
tiempo, lo que en ovejas y cabras se relaciona con actividad reproductiva (Chemineau, 1992,
Malpaux et al., 1997). Existen varios métodos para modificar artificialmente los patrones de
melatonina circulantes: a) medificando las horas luz del dia, b) alterando la transmision del
impulso nervioso en su trayecto hacia la glandula pineal y c) administrando melatonina

exogena, entre otros meétodos.

2.2.1.SECRECION DE MELATONINA

En los mamiferos, la secrecion de melatonina presenta un ritmo circadiano, se reduce
durante las horas de luz y se eleva durante la noche (Devenson ef al., 1992, D’Occhio y
Suttie, 1992; Fitzgerald y Schmidt, 1995; Malpaux er al., 1987, Robinson y Karsch, 1987,
Rollag y Niswender, 1976, Stanisiewski et al., 1988). En la cabra, las concentraciones
sanguineas de melatonina son indetectables durante las horas luz del dia, se incrementan al
oscurecer y permanecen elevadas (de 50 a 120 pg/ml) hasta el amanecer del dia siguiente
(Maeda et al., 1984). Por lo tanto, el periodo de secrecion varia de acuerdo al nimero de
horas luz del dia (Delgadillo y Chemineau, 1992, Figura 3), y como consecuencia, varia de
acuerdo a la época del afio; es mas prolongado en las épocas de dias cortos y reducido en
las épocas de dias largos (Picazo Gonzilez y Lincoln, 1994). El fotoperiodo influye sobre la

secrecion de melatonina a través de un mecanismo neuroendocrino.
El estimulo del fotoperiodo es captado en la retina del ojo, de donde pasa

sucesivamente al nucleo supraquiasmatico del hipotalamo, ganglio cervical superior y

" glandula pineal. La retina actia como fotorreceptor, registrando la presencia o ausencia de

10
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luz, el nicleo supraquiasmatico actia como reloj biologico interno, regulando el fAtmo
circadiano enddgeno; y la glandula pineal sirve como traductor, convirtiendo la informacion
neural en una sefial hormonal (Bittman ef al., 19837 Lincoln, 1984; Malpaux ef al., 1997).
Los efectos del fotoperiodo pueden modificarse alterando artificialmente la duracion de los
dias (Almeida y Lincoln, 1984), o bien interfiriendo con la transmision del impulso al nivel
del ojo (Legan y Karsch, 1983), del niicleo supraquiasmatico (Jackson e? al., 1986, Prekop y
Domanski, 1980), del ganglio cervical superior (Maeda et al., 1986), o de la glandula pineal
(Bittman y Karsch, 1984). Los cambios en el patron de secrecion de melatonina influyen
sobre la secrecion de las hormonas luteinizante y prolactina. La secrecion de melatonina
durante mas tiempo, como ocurre en los dias cortos, permite Ia liberacion pulsatil de la
hormona luteinizante en los pequefios rumiantes (Lincoln y Maeda, 19923, Malpaux et al.,
1993). En cambio, el menor periodo de secrecién de melatonina caracteristico de los dias
largos estimula la liberacion de prolactina (Daveau ef al., 1994, Munro et al., 1980; Prandi
et al., 1988). Debido a los efectos del fotoperiodo sobre la secrecion de melatonina, se
establece un ritmo circanual en la secrecion de LH y prolactina, a lo cual se debe que los
animales con reproduccion estacional presenten ciclos estrales en una €poca y anestro en
otra, asi como variaciones en la concentracion de prolactina a través del afio. Los
mecanismos neuroenddcrinos mediante los cuales la melatonina ejerce su efecto sobre la
secrecion de prolactina son distintos a los que utilizan para influir sobre la secrecion de LH
(Lincoln y Maeda, 1992* b; Lincoln, 1994; Lincoln y Clarke, 1994b, 1995).

2 2.2. EFECTO DEL FOTOPERIODO SOBRE LA SECRECION DE GNRH Y LH.

La programacion de la temporada reproductiva en los animales con comportamiento
estacional depende de ta duracion de la gestacion. La oveja y la cabra, con sus 5 meses de
prefiez, deben concebir en el otofio, cuando se reduce la cantidad de horas luz del dia, para
poder presentar sus partos en la primavera. Después del parto, estas hembras permanecen €n

anestro hasta el otofio siguiente, cuando el fotoperiodo vuelve a reducirse.

12



En la oveja y en la cabra la época de anestro se debe a que la exposicién a dias largos
provoca una aumentada sensibilidad hipotalamica a la retroalimentacién negativa de los
estrogenos, lo que provoca que la GnRH y la LH no se secreten con la suficiente frecuencia
para permitir el desarrollo de foliculos preovulatorios (Chemineau et al., 1988a, Goodman,

1994; Karsch et al., 1993).

En contraste, durante la exposicion a dias cortos, con mayor periodo de secrecion de
la melatonina, se establece la temporada reproductiva porque se reduce el efecto de la
retroalimentacion negativa del estradiol sobre la secrecion de GnRH hipotalamica (Arendt ef
al., 1983; Karsch ef al., 1988; Kennaway ef al., 1982%), y como consecuencia aumenta la
frecuencia de secrecion de LH hipofisiaria, lo que no ocurre en los dias largos. Los cambios
en la frecuencia de los pulsos de GnRH provocan cambios correspondientes en la secrecion
de LH tanto en la temporada de anestro como en la reproductiva (Viguié et al., 1995a).
Como resultado, se establece una mayor frecuencia de pulsos de estas hormonas en los dias
cortos que en los largos (Barrel er al., 1992). Diversos estudios han demostrado que en la
cabra el incremento de la frecuencia de secrecion de GnRH y LH conduce, a través del
concierto hormonal en el eje hipotalamo hipofisis gonada, a la ovulacion, la reduccion de la
frecuencia conduce al anestro. Asi, Sutherland (1987), trabajando con cabras
ovariectomizadas e implantadas con estradiol encontré 8.8 pulsos de LH (en 8 horas) en la
temporada reproductiva de cabras Angora cruzadas, y solo 1.7 pulsos en la época de
anestro. Chemineau et al. (1988b) encontraron 9 pulsos en 6 horas durante la exposicion a
dias cortos, y 4.1 pulsos en el ‘mismo periodo durante la exposicion a dias largos en cabras
Saanen. Mori et al. (1987) estudiaron la concentracion de la hormona luteinizante en cabras
Shiba ovariectomizadas portando un implante de estradiol, y encontraron que la

concentracion de la hormona fue menor en las hembras mantenidas en dias largos.
La mayoria de los efectos de la melatonina sobre la secrecion de LH parecen ser

debidos a un efecto sobre la secrecion de GnRH, ya que la melatonina no altera la respuesta

- hipofisiaria a la presencia de GnRH (Robinson et al., 1986)
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2.2.2.1. EFECTO DE LOS ESTROGENOS SOBRE LA SECRECION DE GNRH/LH.

Los estrogenos ejercen retroalimentacion negativa sobre la secrecion tonica de la
GnRH en el hipotalamo. Las ovejas ovariectomizadas, sin la influencia de los estrogenos,
presentan una elevada frecuencia y amplitud de los pulsos de GnRH y de LH (Karsch et al,
1993). Cuando a estas hembras ovariectomizadas se les coloca un implante de 17p estradiol,
para evaluar el efecto de una concentracion constante de estrogenos (Legan ef al., 1977), se
hacen evidentes los efectos estacionales, ya que la presencia de estadiol durante la época de
anestro provoca una disminucion en la frecuencia y amplitud de la secrecion de pulsos de
LH (Legan y Karsch, 1980) y GnRH (Karsch ef al., 1993). En cambio, durante la época
reproductiva la presencia de estradiol solamente reduce la amplitud, pero no la frecuencia de
los pulsos de GnRH (Karsch et al,, 1993) y LH (Goodman ef al., 1982, Joseph et al., 1992).
En la cabra el control neuroendocrino de la estacionalidad reproductiva parece Sser
ligeramente diferente al de la oveja. Chemineau et al. (1988b) encontraron que la presencia
de estradiol provoca un aumento en la amplitud de los pulsos de LH tanto en la época de
anestro como en la época reproductiva. Sin embargo, ¢l efecto principal contuiua siendo una
marcada disminucion de l1a frecuencia de secrecion de LH en cabras expuestas a estradiol
durante la época de anestro, lo que no ocurre en la época reproductiva. La informacion se

puede observar en la Figura 4.

2.2.2.2. EFECTO NEUROENDOCRINO DEL ESTRADIOL DURANTE LA EPOCA DE
ANESTRO

Durante el anestro disminuye la frecuencia de los pulsos de secrecion tonica de
GnRH, y como consecuencia de LH (Goodman ef al., 1982; Goodman y Meyer, 1984,
Karsch ef al, 1993; Legan y Karsch, 1980). Sin embargo, el efecto del estradiol no es
directo sobre las neuronas secretoras de GnRH, ya que éstas no tienen, 0 muy pocas tienen,

receptores para estrogenos (Herbison ef al., 1993, Lehman ef al., 1993; Lehman y Karsch,

14
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1993). El efecto de los estrogenos es mediado a través de interneuronas, es decir, neuronas

que producen neurotransmisores.

Las catecolaminas participan en este proceso. La dopamina actiia como intermediario
en la retroalimentacion negativa del estradiol sobre la secrecién de LH (Thiéry y Gallegos
Sanchez, 1997). Asi, la inyeccion endovenosa de pimozide, antagonista de la dopamina,
increment6 significativamente la frecuencia de los pulsos de LH tanto en las ovejas
ovariectomizadas tratadas con un implante de estradiol como en ovejas ovario-intactas
durante el anestro (Meyer y Goodman, 1985; Meyer, 1987). Los estrogenos influyen sobre
¢l nicleo A15 (y probablemente sobre el A14) del hipotalamo para estimular la secrecion de
dopamina; esta ultima inhibe la secrecion de GnRH en la eminencia media (Thiéry et al,,

1995 Thiéry y Gallegos Sanchez, 1997).

Los estrogenos actian sobre los cuerpos celulares de las neuronas del nicleo Al5 en
el area lateral retroquiasmatica, y probablemente también en el nicleo Al4 situado en la
parte posteroventral del area predptica del hipotalamo, para estimular la secrecion de
dopamina y, por consiguiente, ejercer retroalimentacion negativa sobre la secrecion tonica
de GnRH (Thiéry et al, 1995). La infusion intracerebral de estradiol por medio de
microdialisis (Gallegos Sanchez ef al., 1996), y la aplicacion de microimplantes en el nucleo
A15 (Gallegos Sanchez et al., 1997) en ovejas ovariectomizadas, incrementd el intervalo
entre los pulsos (disminuyo la frecuencia) de LH en la época de anestro (Figura 5), lo que
demostro la influencia del estradio! sobre estas neuronas (Gallegos Sanchez ef al., 1997) a
pesar de que no tienen receptores para estradiol (Lehman y Karsch, 1993). La aplicacion de
microimplantes en otras areas hipotalamicas (preoptica, lateral predptica, hipotalamo
ventrolateral, ventromedial y posterior periventricular) no alteré la secrecion de LH (Figura
5, Gallegos Sanchez et al., 1997). El efecto de los estrogenos también se ha estudiado por
medio de la actividad neuronal. Lehman ef al. (1996) encontraron mayor influencia de los
estrogenos sobre la activacion de las célutas dopaminérgicas en los nucleos Al4y Al5

- durante el anestro de ovejas ovariectomizadas tratadas con un implante de estradiol. Esto no
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se presentd durante la temporada reproductiva (Figura 6). La activacion neuronal se
determiné por medio de la concentracion de tirosina hidroxilasa (enzima limitante en la
biosintesis de las catecolaminas) y por la expresion del producto génico inmediato c-fos.
Este se ha utilizado para marcar la activacion neuronal {Curran y Morgan, 1985, Sagar ef

al., 1988).

La dopamina de los grupos celulares Al4y AlS inhibe la secreciéon de la GnRH, esto
s ha demostrado mediante la destruccion de las neuronas dopaminérgicas de estos grupos
celulares por medio de neurotoxinas y radiofrecuencia. Thiéry et al. (1989) estudiaron el
efecto de la 6-hidroxidopamina (neurotoxina especifica para catecolaminas) en el nicleo
A15 de ovejas ovariectomizadas, con y sin implante de estradiol, durante el anestro. En las
hembras bajo la influencia del estradiol previamente tratadas con 6-hidroxidopamina no se
redujo la frecuencia de los pulsos de LH como ocurri6 en el grupo sin tratamiento. En las
hembras sin implante de estradiol la frecuencia de secrecion de LH permanecio elevada
independientemente del tratamiento con 6-hidroxidopamina (Figura 7). La lesion de los
grupos Al4 y Al5 por medio de radiofrecuencia en ovejas ovariectomizadas y tratadas con
pimozide (antagonista de la dopamina) blogued parcialmente la habilidad de los estrogenos
para inhibir y la del pimozide para mantener la secrecion tonica de la LH. El efecto fue
parcial porque se elimind aproximadamente la mitad de las células dopaminérgicas (Havern

etal, 1994).

La dopamina inhibe la secrecion del GnRH a nivel de la eminencia media del
hipotalamo (Viguié et al., 1996, 1997). La frecuencia de los pulsos de LH en ovejas
ovariectomizadas en anestro se mantuvo elevada mediante la aplicacion de pimozide en esta
parte del hipotalamo (Havern ef al., 1991). En la eminencia media, la concentracion de
dopamina (Thiéry et al., 1989) y la actividad de la tirosina hidroxilasa (Gayrard et al., 1994)
varian de acuerdo a la cantidad de horas luz del dia, se incrementan durante los dias largos,
lo que coincide con la disminucion de la frecuencia pulsatil de LH (Viguié et al., 1997), y se

" reducen en la temporada reproductiva (Vigui¢ ef al., 1994). Por lo tanto, con la inactivacion
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de la tirosina hidroxilasa durante el anestro de la oveja se deberia esperar que la frecuencia
de los pulsos de LH permaneciera elevada. Esto fue lo que ocurrié cuando Vigui¢ ef al.
(1995b) aplicaron a-metil-p-tirosina (inhibidor especifico de la tirosina hidroxilasa) en
ovejas mantenidas en dias largos, ovariectomizadas y portando un implante de estradiol. La
infusion de este producto evitd la reduccion de la frecuencia de los pulsos de LH. Las
porciones terminales de las neuronas secretoras de GnRH y las de las neuronas
dopaminérgicas se encuentran muy cercanas entre si en la eminencia media del hipotalamo

en la oveja, estableciendo sinapsis funcionales (Kuljis y Advis, 1989).

La noradrenalina también se ha relacionado con la inhibicién de la secrecion de
GnRH (Karsch, 1984), aunque en algunos trabajos se han encontrado resultados
contradictorios. Segin los estudios de Havern ef al. (1991) la noradrenalina actua en el area
preoptica del hipotalamo y su efecto no es directo, o hace a través de la dopamina. La
aplicacion endovenosa (Meyer y Goodman, 1986) y en el area preoptica del hipotalamo
(Havern et al., 1991) de fenoxibenzamina (antagonista de la noradrenalina) evité la
reduccién de la frecuencia de los pulsos de LH durante el anestro de ovejas ovariointactas.
Ademas, Ia aplicacion de noradrenalina en el drea predptica disminuy¢ la frecuencia de los
pulsos de LH en ovejas ovariectomizadas sin tratamiento de estradiol (Goodman e/ al,
1994). La concentracion de 4-hidroxi-3-metoxifenilglicol (metabolito de Ia noradrenalina) en
el nacleo infundibular se ha relacionado con el fotoperiodo, siendo mayor durante los dias
largos. El estradiol, ademas, incrementd la concentracion de este metabolito en el nucleo
A15 durante los dias con mayor cantidad de horas luz (Thiéry, 1991). Sin embargo, en otros
estudios no se ha confirmado la influencia de la noradrenalina sobre la inhibicion de la
secrecion de LH durante el anestro de la oveja. En primer lugar, la inyeccion endovenosa de
fenoxibenzamina no alterd la frecuencia de los pulsos de LH en ovejas ovariectomizadas
tratadas con un implante de estradiol (Meyer y Goodman, 1986). Ademas, la aplicacion de
noradrenalina en el area predptica en ocasiones ha estimulado la secrecion de LH (Scott ef
_al., 1992), y el estradiol disminuy la concentracion de noradrenalina en el area preoptica de

ovejas ovariectomizadas (Goodman et al., 1995a), asi como la frecuencia de pulsos de LH
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en ovejas ovariectomizadas tratadas con estradiol y con destruccion del 45% de las neuronas
noradrenérgicas que terminan en el nacleo AlS del area retroquiasmatica (Gayrard et al,
1994). Con base en estos resultados no es posible asegurar que la noradrenalina participe
como mediador en el efecto de retroalimentacion negativa del estradiol sobre ia secrecion

tonica de GnRH del hipotalamo.

2.22.3. EFECTO NEUROENDOCRINO DEL ESTRADIOL DURANTE LA EPOCA
REPRODUCTIVA

Durante la época reproductiva de la oveja los estrogenos 1o afectan la frecuencia,
pero si disminuyen la amplitud de los pulsos de la GnRH en el hipotalamo y de la LH en la
hipofisis (Goodman, 1994). Esto se ha observado en hembras con fase folicular artificial
(Evans ef al., 1994, 1995) y con implante de liberacion constante de estradiol (Barrell et al,
1992; Evans ef al., 1994, Goodman y Karsch, 1980; Goodman ef al.,, 1995a). Durante la
época reproductiva los efectos de los estrogenos también son mediados por
neurotransmisores;, aunque el proceso no se €onoce con exactitud se cree que puede
intervenir la noradrenalina. Segin los estudios de Goodman ef al. (1995a), la noradrenalina
actua en el area predptica. La aplicacion de antagonistas o adrenérgicos (fenoxibenzamina)
en esta parte del hipotilamo de ovejas ovariectomizadas tratadas con un implante de
estradiol, provocé un incrementé en la amplitud de los pulsos de LH durante la temporada
reproductiva, mientras que ¢l mismo tratamiento en ovejas ovariectomizadas sin la influencia
del estradiol no tuvo efecto (Goodman et al., 1996). Sin embargo, la administracién
endovenosa de este antagonista, en el mismo estudio, disminuyo la amplitud de los pulsos de
LH en las ovejas ovariectomizadas con y sin implante de estradiol (Figura 8). Esto establecio
una diferencia, la aplicacion del antagonista en ¢l area predptica tuvo el efecto contrario al

logrado mediante la administracion endovenosa.

Otros estudios han propuesto la participacion de los péptidos opioides enddgenos

" como intermediarios en la disminucion de la amplitud de los pulsos de GnRH (Horton et al.,
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1987) y de LH (Whisnant y Goodman, 1988) durante la temporada reproductiva de la oveja.
Sin embargo, los resultados han sido contradictorios. En algunas ocasiones con la aplicacion
de antagonistas se ha observado disminucion de la amplitud de los pulsos de LH (Trout y

Malven, 1987).

Brooks ef al. (1986) con la inyeccion de FK33-824 (un agonista de los péptidos
opioides endogenos) disminuyeron la concentracion media, frecuencia y amplitud de los
pulsos de LH durante la fase folicular. Esta reduccién se transformoé en incremento con la
aplicacion de naloxona (antagonista de los péptidos opioides endbgenos). Sin embargo,
Yang et al. (1988) no encontraren incremento en la amplitud de los pulsos de LH con la
aplicacion de WIN-44441-3 (antagonista de los péptidos opioides enddgenos) durante la
temporada reproductiva de ovejas ovariectomizadas tratadas con estradiol, pese a que los
animales respondieron normalmente a la aplicacion exogena de GnRH. Goodman ef al.
(1995b) lograron incrementar la amplitud de los pulsos de GnRH con la aplicacion de
naloxona, sin embargo, este incremento se presento en las ovejas ovariectomizadas con y sin
tratamiento de estrogenos. Con base en los estudios citados, no se puede asegurar la
participacion de los péptidos opioides endogenos como mediadores en el efecto de los

estrogenos durante la temporada reproductiva.

Adicionalmente a sus efectos hipotalamicos, a nivel de la hipofisis los estrogenos
disminuyen la secrecién de LH mediante la inhibicion de la respuesta hipofisiaria a la GnRH
(Caraty et al., 1989, Evans ef al., 1994). Los gonadotropos en la porcion ventral de la pars
tuberalis en el 1obulo anterior de la hipofisis tienen receptores para estrogenos (Lehman y
Karsch, 1993).

523 EXPOSICION A FOTOPERIODO ARTIFICIAL.

La temporada reproductiva se puede modificar alterando el fotoperiodo: Maeda et

al. (1986) retrasaron el anestro en cabras Saanen por medio del fotoperiodo. Las hembras se
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mantuvieron durante 5 meses con 8 horas luz y 16 horas oscuridad. Posteriormente se
dividieron en dos grupos: uno se conservé con el mismo fotoperiodo y otro en fotoperiodo
invertido (16 horas luz y 8 horas oscuridad). Las hembras mantenidas en 8 horas luz
continuaron ovulando periddicamente, mientras que las mantenidas en dias largos dejaron de
ciclar. Otros autores han encontrado resultados similares. En ovejas ovariectomizadas e
implantadas con estradiol la exposicion alternada a periodos de 90 dias cortos y 90 dias
largos resulté en un incremento en la secrecion de hormona luteinizante cada vez que se

encontraban en el periodo de dias cortos (Karsch ef al., 1984).

La estacionalidad reproductiva en condiciones naturales es regida por la sucesion de
temporadas con dias largos y cortos, en los pequefios rumiantes la disminucién del
fotoperiodo después del solsticio de verano estimula la actividad reproductiva y su
incremento después del solsticio de invierno la inhibe. Sin embargo, estudios realizados en
ovejas mantenidas en fotoperiodos constantes de dias largos a partir del solsticio de verano
(Robinson et al., 1985, Worthy ef al., 1985) indican que no se requiere la disminucion de las
horas luz del dia para la manifestacion de la temporada reproductiva (Figura 9), tampoco se
requiere el ciclo anual de! fotoperiodo (Woodfill ef al, 1991). Las hembras poseen un ritmo
enddgeno que regula su estacionalidad reproductiva, por lo que pueden alternar temporadas
reproductivas y de anestro en forma independiente al fotoperiodo, pero en este caso la
actividad de cada hembra se desincroniza de las demas. El fotoperiodo le indica al animal la
época del afio, y permite que los animales pongan a tiempo su ritmo interno con el ciclo
meteorolégico anual, organizando su reproduccion para parir en la época mas adecuada.
Entonces, el fotoperiodo les sincroniza las temporadas ovulatoria y de anestro, y el ciclo

reproductivo lo ajusta a un afio.

Los solsticios son fundamentales para que el fotoperiodo le indique al animal en que
época se encuentra. En pequefios rumiantes la reduccion en la duracion del fotoperiodo que
_se produce después del solsticic de verano promueve el inicio de la actividad reproductiva,

mientras que ¢ alargamiento en la duracién del dia a partir del solsticio de invierno
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promueve el cese de la reproduccion (Woodfill ez al., 1994). A esto se debe que el paso de
dias largos a cortos conduzca a la temporada reproductiva y el cambio de cortos a largos,
conduce al anestro. Con base en esta informacién se podria pensar en programar temporadas
reproductivas en cualquier época del afio con la disminucién de las horas luz en animales
mantenidos en dias largos. Sin embargo, el proceso es mas complejo; la respuesta al efecto
del fotoperiodo no es homogénea, depende del estado del ritmo reproductivo endogeno
(Sweeney ef al., 1994). En algunas temporadas se han observado periodos refractarios a los
cambios de fotoperiodo. Por ejemplo, Sweeney ef al. (1997) incrementaron las horas luz en
periodos de 105 y 35 dias en diferentes épocas del afio en ovejas que permanecian en dias
cortos. El incremento en el fotoperiodo seguido por dias cortos adelanto la temporada
reproductiva en comparacion con el grupo testigo (fotoperiodo natural simulado) excepto
entre el equinoccio de otofio y el solsticio de inviemo, en donde las hembras no

respondieron.

La expresion del ritmo endogeno se ha demostrado por medio de distintos
tratamientos de horas luz. Las ovejas mantenidas constantemuate en dias largos o cortos
durante varios afios alternan temporadas ovulatorias y de anestro (Karsch ef al., 1989,
O’Callaghan er al., 1992), aunque en forma desincronizada, en ciclos de duracion diferente a
12 meses. Las hembras mantenidas en dias largos a partir del solsticio de verano, o en
incrementos constantes de la duracion del dia desde el equinoccio de primavera y solsticio
de verano, inician su actividad ovulatoria al mismo tiempo que los animales testigo
mantenidos en fotoperiodo natural (Malpaux ef al., 1989; Robinson et al., 1985, Worthy ef
al, 1985) y las ovejas mantenidas en dias cortos desde el solsticio de inviemo o en
fotoperiodo decreciente a partir del equinoccio de otofto, cesan su actividad ovulatoria al
mismo tiempo que las testigo (Maplaux ef al., 1988; Robinson y Karsch, 1984; Worthy y
Haresing, 1983).
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2.2 4. INTERFERENCIA CON LA INFORMACION FOTOPERIODICA

22 4.1 ALTERACION EN LA TRANSMISION DEL IMPULSO DESDE EL OJO A LA
GLANDULA PINEAL

La suspension del impulso nervioso en el trayecto hacia la glandula pineal impide la
respuesta al fotoperiodo. En los animales con enucleacion de los ojos se expresa un ritmo
endogeno de secrecion de melatonina en la que se alternan periodos de elevacion y
reduccién en la concentracion durante el dia, pero sin relacion con el fotoperiodo (Lincoln,
1984). Estos animales no responden a los tratamientos de horas luz; Legan y Karsch (1983)
mantuvieron ovejas Suffolk con enucleacion de ojos, ovariectomizadas y con implantes de
estradiol, en periodos de 3 meses en dias largos y 3 meses en dias cortos. La concentracion
de LH dismiruyé después de la enucleacion, y no se incrementd con el tratamiento de dias

cortos, como ocurrié en los animales testigo.

De la retina la informacién luminosa viaja a! nicleo supraquiasmatico del hipotalamo
a través del tracto nervioso retino hipotalamico. Los animales con lesion en el nucleo
supraquiasmatico presentan un comportamiento reproductivo estacional atipico (Prekop y
Domanski, 1980), asi como alteraciones en el ritmo circadiano de la secrecion de melatonina
(Jackson et al., 1986). Esto se debe a que en el nicleo supraquiasmatico se¢ generan los
impulsos nerviosos que gobiernan el ritmo endogeno de secrecion de melatonina (Arendt,

1994; Lincoln, 1984; Turek y van Cauter, 1994).

El impulso nervioso iniciado en el ojo tiene que pasar por el ganglio cervical superior
antes de llegar a la pineal, la cual es inervada por fibras postganglionares. La extirpacion del
ganglio cervical superior repercute en la estacionalidad reproductiva, ya que los animales no
pueden atender a las sefiales del fotoperiodo. Maeda e al. (1986) estudiaron la actividad

- ovulatoria de cabras Saanen gangliectomizadas mantenidas inicialmente durante 5 meses en

dias cortos (8 horas luz: 16 horas oscuridad); posteriormente un grupo de animales intactos
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y otro gangliectomizado se conservaron con el mismo fotoperiodo y otros, con las mismas
caracteristicas, en fotoperiodo invertido (16 h luz y 8 h oscuridad, dias largos). Las hembras
que se mantuvieron en dias cortos, tanto intactas como gangliectomizadas, asi como las
hembras gangliectomizadas mantenidas en dias largos, continuaron ovulando
periddicamente, mientras que las cabras intactas en dias largos presentaron anestro. En
machos con gangliectomia cervical superior también se ha observado alteracion en su
comportamiento reproductivo; el cual deja de relacionarse con el fotoperiodo y comienza a
responder a otros factores del medio ambiente, como la nutricién y la interaccion con

machos normales (Lincoln et al., 1989).
2.2.4.2. EFECTO DE LA PINEALECTOMIA.

Aunque la melatonina también se produce en otras partes del organismo, como la
retina y la glandula Harderiana (Lincoln, 1984), su fuente principal es la glindula pineal. Los
animales pinealectomizados no presentan incrementos nocturnos =n la concentracion de esta
hormona (Figura 10, Kennaway ef al., 1982b, 1982/1983). Por lo tanto, inicamente la
secrecion de la glandula pineal influye sobre la estacionalidad reproductiva. En los animales
pinealectomizados mantenidos en fotoperiodos artificiales, la actividad reproductiva no se
relaciona con las horas luz (Barrell y Lapwood, 1979; Bittman e al., 1983° Lincoln ef al.,
1989), y atienden a otros factores del medio ambiente independientes al fotoperiodo. En
animales pinealectomizados, la aplicacion de melatonina que simule los dias largos puede

sincronizar el inicio de la temporada reproductiva (O’Callaghan et al., 1994).
2.2.4.3. ADMINISTRACION EXOGENA DE MELATONINA

La concentracion de melatonina repercute en el comportamiento reproductivo. En
condiciones normales, la secrecion de LH en cabras ovariectomizadas e implantadas con

estradiol responde a tos cambios en el fotoperiodo, aumentando durante la exposicion a dias

cortos, y disminuyendo durante los dias largos. Sin embargo, este patron secretorio de LH,

29



(qQz861 “* IV 12 ABMEBUUIY) BUIKOJER[IW IP SOUEINIQNS sayugpdun sednde ap (g) syndsap £ (v) snue

uoJBWO} 35 seapsanu se () sepezwodEIud £ (—) seByuEauld s8{3A0 U BUILOJBRW IP UPIIBHURIUOT O] vanBi g

®Ip 13p BIOH

L
$
£

41
x4

+u

t 61

1t

161
Tu
151

1€
n

g 5
“. w
g g
g g
m 4 052 m

- sn

(v 1 05

|r§

pepLINIE0 SEI0H - oor PEPLINISO SBI0H

30



caracteristico de la estacionalidad reproductiva, no se observo en los animales inmunizados
contra melatonina debido a que la neutralizacion de la melatonina provocd que los animales

no tuvieran informacion fotoperiodica (Henniawati et al., 1995).

En cambio, la aplicacion de melatonina exogena en animales mantenidos en dias
largos simula lo que ocurre durante los dias cortos, es decir, induce o adelanta la actividad
ovulatoria en las hembras en anestro (Bittman ef al., 1983b, 1985). Esto ha sido demostrado
tanto en ovejas (English ef a/., 1986; Kouimtzis ef al., 1989, Poultron et al., 1987) como en
cabras (Devenson et al., 1992b; Zygoyiannis ef al.,, 1993). La aplicacion de melatonina se
puede realizar diariamente durante el verano, administrando 3 mg a la hora en que deberia
ejercer su efecto para simular los dias cortos sin alterar el fotoperiodo (Kennaway et al.,
1982 Lincoln y Kelly, 1989; Robinson ef al., 1993, Wallace et al., 1988). También se
puede aplicar por via intramuscular en solucion oleosa (Tumer y Hallford, 1993) o por
medio de implantes (Lincoln y Ebling, 1985; Nowak y Rodway, 1985; Symons y Arendt,
1986). Pese a que el implante no simula la concentracion fisiologica de la hormona,
proporciona una liberacion constante de melatonina durante 70 a 90 dias, le incrementa la
concentracién nocturna en un 50% aproximadamente (Figura 10). Con el tratamiento,
aunque los animales permanezcan en dias largos los interpretan como dias cortos, por lo que
se reduce el periodo de anestro (Devenson ef al., 1992a, English et al., 1986; Kennaway et
al., 1982b; O’Callaghan ef al., 1991b; Ronayne et al., 1989).

La melatonina, por lo tanto, es la hormona que relaciona los cambios del fotoperiodo
con la actividad reproductiva de los pequefios rumiantes. En animales pinealectomizados la
aplicacion de esta hormona en forma adecuada puede restaurar el efecto del fotoperiodo que
se observa en las hembras pinealintactas (Bittman y Karsch, 1984; Bittman ef al., 1985), vy
puede sincronizar e} ritmo circanual de la actividad neuroendécrina de la LH (Woodfill er
al., 1991) alrededor del solsticio de verano (Woodfill e al., 1994). Sin embargo, en algunas

épocas del afio, entre el equinoccio de otofio y el solsticio de invierno, ¢l eje hipotalamo
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hipéfisis gonada de la oveja es insensible al fotoperiodo estimulatorio de la actividad

reproductiva (dias largos seguidos de dias cortos) (Sweeney et al., 1997).

La respuesta de la hembra a los tratamientos de fotoperiodo y melatonina no es
inmediata, se presenta después de un determinado periodo. Von Brackel Bodenhausen ef al.
(1994) encontraron que el intervalo entre la reduccion del fotoperiodo y el inicio de la
actividad reproductiva de cabras Boer x Fawn alemanas fue de 77 a 86 dias. En ovinos este
intervalo es de 40 a 60 dias (Karsch et al., 1984). El periodo entre la aplicacion del implante
de melatonina y el inicio de la temporada reproductiva es similar, Bittman y Karsch (1984)
encontraron 50 dias de intervalo entre el inicio de la aplicacion de melatonina y el
incremento de la concentracion de la hormona luteinizante, como evidencia de actividad
reproductiva, Malpaux et al. (1993) con la aplicacion en el hipotalamo mediobasal de un
microimplante que libera 5.5 ug de melatonina por dia informaron un periodo similar (40 a
50 dias) y Viguié¢ et al. (1995a) encontraron de 40 a 60 dias de intervalo entre la
administracién de melatonina y el incremento de la frecuencia pulsatil de la GnRH y LH.
Para la expresion normal de la respuesta se requiere la sefial de melatonina por lo menos
durante los 30 dias previos a la temporada reproductiva (O’Callaghan et al., 1991a;
Robinson et al., 1992).

2.2.5. SITIOS DE ACCION DE LA MELATONINA

No se ha determinado con exactitud el lugar donde actua la melatonina para influir
sobre la actividad reproductiva de los pequefios rumiantes (Kennaway y Rowe, 1995). Con
la aplicacion de microimplantes se han obtenido evidencias de la participacion del
hipotilamo mediobasal. Malpaux ef al. (1993) estudiaron el efecto de la aplicacion de
implantes de melatonina en el area preoptica, hipotalamo anterior, hipotatamo dorsolateral ¢
hipotalamo mediobasal, sobre la secrecion de LH en ovejas ovariectomizadas e implantadas
_ con estradiol, mantenidas en fotoperiodo controlado (16 horas luz: 8 horas oscuridad). En

siete de los 12 animales implantados en el hipotalamo mediobasal se produjo un incremento
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en la concentracion de LH después de 40 dias de la aplicacion del implante. En los demas
sitios no hubo respuesta a los implantes. Otros autores han encontrado resultados similares
(Malpaux et al., 1994, 1995; Skinner ef al., 1994). La aplicacién de implantes de melatonina
en el hipotalamo mediobasal del macho ovino incrementa la concentracion de la hormona
foliculo estimulante y reanuda la actividad sexual (Lincoln y Maeda, 1992a,b; Lincoln,
1994), probablemente a través de la alteracion de la produccion de dopamina (Tortonese y
Lincoln, 1993, 1995). Sin embargo, no se han encontrado receptores ni sitios de union de
melatonina en este lugar (Bittman y Weaver, 1990). Es posible que con las técnicas
disponibles no sea posible detectarlos, 0 que se encuentren en otro sitio y la melatonina

ltegue a ellos por medio de difusion.

En la pars tuberalis de la hipofisis se ha encontrado una alta concentracion de
receptores para melatonina (Bittman y Weaver, 1990; Skinner y Robinson, 1995). Sin
embargo, la melatonina no actua a través de estos receptores para mediar el efecto del
fotoperiodo sobre la secre-ion de gonadotropinas en la estacionalidad reproductiva del

ovino (Lincoln y Clarke, 1997, Tortonese y Lincoln, 1997).

2.3. FACTORES QUE INFLUYEN SOBRE LA SECRECION DE PROLACTINA.

La prolactina es una proteina que se produce en el l6bulo anterior de la hipofisis. En
los pequefios rumiantes, el fotoperiodo sincroniza su secrecion, la que se incrementa durante
los dias con mayor cantidad de horas luz y disminuye en los dias cortos (von Brackel-
Bodenhausen et al., 1994). La secrecion de prolactina es estimulada por los estrogenos, €l
estrés, la temperatura ambiente y el amamantamiento. La secrecion de prolactina es inhibida

por la dopamina hipotalamica (Neill y Magy, 1994).
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23 1. EFECTO DEL FOTOPERIODO Y LA MELATONINA SOBRE LA SECRECION
DE PROLACTINA.

La secrecion de prolactina aumenta cuando los animales son expuestos a dias largos
y disminuye durante los periodos de dias cortos (Figuras 11 y 12). Esto se ha observado en
el macho ovino (Langford ef al., 1987, Lincoln ef al., 1978, Pelletier, 1973, Rhind et al.,
1980; Sanford et al., 1978), la oveja (Gomez Brunet y Lopez Sebastian, 1991; Hemandez,
1997; Karsch er al, 1989; Kennaway ef al, 1983; Walton et al, 1980, Webster y
Harensing, 1983; Worthy y Haresing, 1983; Worthy et al., 1985), macho caprino (Buttle,
1974; Delgadillo et al., 1993, Muduuli ef al., 1979), cabra (Emesih ef al., 1993; Gebbie et
al., 1993; Hart, 1975; Mori ef al., 1985; Prandi e al., 1988; von Brackel-Bodenhausen ef
al., 1994), oveja gestante (Rhind ef al., 1978) y oveja lactando (Erb et al., 1977, Fitzgerald
y Cunningham, 1981; Rhind et al., 1980). La secrecion de prolactina es inhibida por la
melatonina, por lo que el fotoperiodo influye sobre la concentracion sanguinea de prolactina
a través del periodo de secrecion de melatonina. En los dias cortos, cuando la melatonina se
secreta durante mdas tiempo, se reduce la concentracion de prolactina, y viceversa. La
aplicacion exdgena de melatonina reduce la concentracion de prolactina, y la inhibicién de la
secrecion de melatonina incrementa la de prolactina (Kennaway et al., 1982a,b; Lincoln y
Kelly, 1989; Symons ef al., 1983; Turner y Hallford, 1993; Wheaton et al,, 1990). Emesih e
al. (1993) aplicaron melatonina en cabras cashmere durante los dias largos, logrando reducir
la concentracion de prolactina de 70.3 a 50.9 ng/ml. Por el contrario, la concentracién de
prolactina se incrementa con la pinealectomia y la inmunizacién contra melatonina.
Kennaway ef al. (1982/1983) estudiaron la concentracion de prolactina en ovejas
pinealectomizadas mantenidas en dias con 14.25 horas luz. La concentracion de la hormona
fue de 90 ng/ml en el grupo pinealectomizado y de 44 ng/ml en las pinealintactas (P < 0.05).
Otros autores han encontrado resultados similares (Munro et al., 1980). Daveau et al.
(1994) inmunizaron ovejas contra melatonina y las mantuvieron en periodos de 2.5 meses en
dias cortos y 2.5 meses en dias largos en forma alterna durante 70 semanas. Las hembras

testigo (sin inmunizacién) incrementaron fa concentracion de prolactina en los dias largos y
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la disminuyeron en los cortos, mientras que las inmunizadas no siguieron este patrén. En
estas ultimas se observaron incrementos en la concentracion de prolactina en los dias largos,
y en los cortos perdieron la habilidad para responder a los cambios del fotoperiodo. El
incremento en la concentracion de prolactina no se presentd en cabras cervico

ganglioectomizadas (Sugawara ef al., 1989).

La concentracion de prolactina no se incrementa inmediatamente después de
trasladar un animal de dias cortos a largos, ni se reduce inmediatamente después de la
aplicacion de melatonina durante los dias largos. En el primer caso se presenta un retraso de
alrededor de una semana (Lincoln ef al., 1978), mientras que en el segundo el retraso es de
una a dos semanas (Kennaway ef al., 1982b; Poultron ef al., 1986, Wheaton e al, 1990). El
intervalo entre la reducciéon del fotoperiodo y la disminucién en la concentracion de

prolactina parece ser aun mas largo, de alrededor de 28 dias (Poultron et al., 1986).

Existe un ritmo endogeno anual de secrecion de prolactina, y en condicior. s
naturales el fotoperiodo solamente pone a tiempo este ritmo. Esto se ha comprobado en
animales mantenidos constantemente en dias cortos (Jansen y Jackson, 1993), largos
(Lincoln y Kelly, 1989), y con ligeras variaciones en la temperatura ambiente en dias con 12
horas luz (Jackson y Jansen, 1991). Es decir, bajo condiciones independientes al
fotoperiodo. Karsch ef al. (1989) estudiaron durante 5 afios la concentracion de prolactina
en ovejas ovariectomizadas portando un implante de estradiol y mantenidas constantemente
en dias cortos (8 h luz: 16 h oscuridad). La duracion del ciclo enddgeno de secrecion de la
hormona fue de 336 a 434 dias. En otro estudio se mantuvieron cabras constantemente en
dias cortos durante 211 dias, y la concentracién de la prolactina tendié a incrementarse
conforme transcurrio el tiempo (Kaplan y Katz, 1994). También se han encontrado
variaciones en la concentracion de prolactina en carneros mantenidos bajo el mismo
fotoperiodo durante 18 meses (Howles ef al,, 1980) y 3 afios (Howles ef al., 1982). La

. duracién del intervalo entre el inicio de! tratamiento y la variacin ciclica de la hormona fue

de 31.8 semanas en ovejas mantenidas en dias largos, y de 48.6 semanas en las conservadas
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en dias cortos (Almeida y Lincoln, 1984). La concentracion de prolactina también varia en
forma independiente a la melatonina, ya que Lincoln ef al. (1989) encontraron variaciones de

prolactina a través del afio en carneros pinealectomizados y cervico ganglioectomizados.

La aplicacion de microimplantes de melatonina en el hipotilamo mediobasal provoco
una reduccién en la concentracion plasmatica de prolactina durante los dias largos (Lincoln y
Maeda, 1992ab). Sin embargo, en esta regién hipotalamica no se han encontrado receptores
para melatonina (Bittman y Weaver, 1990). Skiner et al. (1994) disminuyeron la
concentracion de prolactina mediante la aplicacion de microimplantes en el hipotalamo
mediobasal y en la pars tuberalis de la hipofisis. A partir de ese trabajo se comenzd a
considerar fa posibilidad de que la hipofisis fuera un sitio para la accion directa de la
melatonina sobre la secrecion de prolactina. En la pars fuberalis del lobulo anterior de la
hipofisis se han encontrado sitios de union de gran afinidad a la melatonina en el ovino
(Bittman y Weaver, 1990) y en la rata (Williams y Morgan, 1988). Existen evidencias de que
los receptores para melatonina en la pars tuberalis estan -elacionados especificamente en la
regulacion de la secrecion de prolactina. Lincoln (1994) colocd microimplantes de
melatonina en la pars tuberalis y pars distalis de 1a hipofisis, asi como en el septum lateral
del cerebro de camneros. El tratamiento redujo la concentracion de prolactina y no altero la
secrecion de la hormona foliculo estimulante ni el tamafio testicular. Lo mismo ocurrié en la
oveja, en la que los microimplantes de melatonina en la pars tuberalis causaron una
disminucion en la concentracién de prolactina sin afectar la secrecion de LH (Malpaux et al.,
1995). La pars tuberalis de la hipofisis se encuentra muy cerca de la eminencia media del
hipotalamo, por lo que los efectos de los microimplantes de melatonina colocados en la pars
tuberalis podrian deberse a la difusion de la melatonina hacia otros sitios. Sin embargo, en
un estudio con carneros Soay con desconexion entre hipotalamo e hipofisis, y mantenidos en
periodos alternos de 16 semanas en dias largos (16 h luz: 8 h oscuridad) y 16 semanas en
dias cortos (8 h luz: 16 h oscuridad) el fotoperiodo continué mostrando su influencia sobre
la concentracién plasmatica de la prolactina: la incremento en los dias largos y la disminuyo

en los cortos. Ademas, en los animales con desconexion hipotalamo-hipofisiaria la
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concentracion de prolactina se redujo con la aplicacion de microimptantes de melatonina en
la pars tuberalis de la hipofisis durante los dias largos (Lincoln y Clarke, 1994a). En otro
estudio, se aplicaron implantes de melatonina por via subcutdnea a carneros con y sin
desconexion hipotalamohipofisiaria, y se mantuvieron en dias largos durante ¢l tiempo que
durd el estudio (80 semanas). La melatonina redujo la concentracion de prolactina en los
animales con y sin desconexion, pero solo incrementd la secrecion de hormona foliculo
estimulante y el crecimiento testicular en los animales sin desconexion (Lincoln y Clarke,
1997). Estos resultados indican que la influencia de la melatonina sobre la secrecion de
prolactina no se realiza a nivel central, sino que es un efecto directo sobre la hipofisis sin
mediacion hipotalamica (Lincoln y Clarke, 1994b), lo que no ocurre con las gonadotropinas
(Malpaux et al, 1995). Aln existe un vacio en esta area del conocimiento, ya que no se
conoce el mecanismo por el cual la sefial de melatonina influye sobre la secrecion de
prolactina dentro de la hipofisis. Los lactotropos no tienen receptores para melatonina, ni se
encuentran en la pars tuberalis de la hipofisis, se localizan en ia pars distalis. Sin embargo,
recientemente se ha encontrado que la pars tuberalis, debido a la influencia de la melatonina
produce un (unos) péptido (s) llamado (s) tuberalina, que estimula la expresion génica en los
lactotropos y otras células de la hipéfisis, para promover la secrecion de prolactina (Morgan
etal., 1996).

El ciclo circanual de la prolactina se relaciona con el crecimiento del pelaje y los
cuernos. El incremento en la concentracion de esta hormona durante los dias largos coincide
con la muda o caida del pelo, y su disminucion con el rebrote (Figura 12). Es decir, la
prolactina prepara al animal para enfrentar las condiciones del medio ambiente: muda
durante la primavera - verano y reposicién para el invierno (Lincoln, 1990; Lincoln y Baker,
1995). La aplicacion de implantes de melatonina durante los dias largos reduce la
concentraciéon de prolactina y con ello se incrementa el crecimiento del cashmere (Kléren y
Norton, 1995); el tratamiento con prolactina en la primavera reactiva los foliculos pilosos y
se relaciona con la pelecha (Dicks ef al., 1994). Forsyth et al. (1994) encontraron receptores

de prolactina en la piel y foliculo piloso de la cabra. El crecimiento de los cuernos se
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desarrolla de manera paralela a la concentracion de prolactina, es imperceptible en los dias
cortos y se incrementa en los largos en los animales bajo fotoperiodo natural y artificial

(Lincoln y Baker,1995).
2.3.2. EFECTO DE LOS ESTROGENOS SOBRE LA SECRECION DE PROLACTINA.

El estradiol estimula la sintesis y secrecion de prolactina (Baird ef al., 1981, Elsasser
et al., 1983; Malven ef al., 1995). La concentracion de prolactina se incrementa durante el
estro (Cheminaeu ef al., 1982; Davies y Beck, 1993) y en el parto (Gomez Brunet y Lopez
Sebastian, 1991). En ambos casos, el incremento se debe a las altas concentraciones de
estrogenos. La influencia del estradiol depende de la dosis, su mayor respuesta se obtiene
con niveles farmacologicos. Rozell y Keisler (1990) encontraron mayor secrecion de
prolactina después de la aplicacion creciente de dosis altas (0.61-1.78 pg/h) o medias (0.13-
0.60 pg/h) de estradiol, comparado con la encontrada en hembras testigo (con la aplicacion
de solucién salina) en ovejas ovariectomizadas. Kaplan y Katz (1994) informaron de un
incremento en la concentracién de prolactina conforme se aument6 la dosis del estradiol en
cabras mantenidas constantemente en dias largos o cortos. La administracion de estrogenos
incrementa la transcripcion hipofisiaria del gene de prolactina en varias especies (Gorski et
al, 1990), y el tratamiento crbnico con estrogenos en la oveja incrementa las

concentraciones de mRNA para prolactina y su sintesis in vitro (Shupnik e/ al., 1979).

233 EFECTO DEL ESTRES Y LA TEMPERATURA SOBRE LA SECRECION DE
PROLACTINA

La concentracion de prolactina se puede incrementar con el estrés y con la
temperatura ambiente. La concentracién de esta hormona se increment® en ovinos aislados y
mantenidos sin contacto visual ni tactil. El incremento se presentd 1.5 horas después del
_ aislamiento (Cockram et al., 1994). El efecto del estrés también ha sido observado en
caprinos (Prandi er al, 1988) y ovinos (Schillo et al, 1978). La aplicacion

40



intracerebroventricular del factor liberador de la corticotropina incrementd la concentracton
de prolactina, probablemente a través de péptidos opioides endogenos (Naylor et al., 1990).
La secrecion de prolactina también se relaciona con la temperatura ambiente; se incrementa
con altas temperaturas y disminuye con las bajas (Grasselli ef al., 1992; Mo et al., 1985).
Prandi et al. (1988) determinaron la concentracion de prolactina en la cabra durante un afio.
La hormona se correlacioné con la temperatura ambiente durante el estudio. El coeficiente
de correlacion entre la concentracion de prolactina y la temperatura ambiente (a la hora de
tomar la muestra) ha sido hasta de 0.90 (P<0.001) en el macho caprino (Grasselli e al,
1992). En cabras mantenidas en dias cortos, la concentracion de prolactina aumentd con el
incremento de la temperatura ambiente (Figura 11, von Brackel-Bodenhausen et al., 1994),
Gebbie ef al. (1993) encontraron mayor concentracion de 1a hormona con la temperatura de

verano y menor con la de invierno.

2.3.4. EFECTO DE LA LACTANCIA SOBRE LA SECRECION DE PROLACTINA.

La secrecion adecuada de prolactina es esencial para el inicio normal de la lactancia
(Akers et al., 1981; Hart y Morant, 1980). La concentracion de esta hormona se incrementa
alrededor del parto (Gomez Brunet y Lopez Sebastian, 1991, Komalijnslijper et al., 1996) y
permanece elevada durante el amamantamiento (Forsyth ef al, 1995, Gomez Brunet y
Lopez Sebastian, 1991; Lamming ef al., 1974, McNeilly ef al., 1972). La aplicacion de
bromocriptina (agonista de la dopamina) alrededor del parto, para inhibir la secrecion de
prolactina en esta etapa, retarda la lactogénesis (Forsyth y Lee, 1993). Los rumiantes
pequefios, con reproduccion estacional, tienen sus partos en primavera. Por lo tanto, el
amamantamiento coincide con los dias largos y el incremento de la secrecion de prolactina.
La melatonina exégena durante la lactancia de cabras reduce la secrecion de prolactina vy,

como consecuencia, disminuye la produccion de leche (Chemineau ef al., 1988a).
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2.3.5. REGULACION DE LA SECRECION DE PROLACTINA POR LA DOPAMINA.

La dopamina inhibe la secrecion de prolactina (Buys ef al., 1990; Deaver y Dailey,
1982; Kodon er al., 1994; Thomas ef al., 1989), un efecto similar se obtiene con la
aplicacién de bromocriptina, que es un agonista de la dopamina (Regisford y Katz, 1994).
En la hipofisis se encuentran receptores para dopamina (Cronin ef al., 1978), la cual puede
llegar a la adenohipéfisis a través del sistema porta hipotalamo hipofisiario largo (Neill y
Magy, 1994) y corto (Thomas ef al., 1989). La noradrenalina también podria participar en la
inhibicion de la secrecion de prolactina (Deaver y Dailey, 1982; Thomas et al., 1989), pero
su efecto no lo realiza directamente sobre los lactotrofos, sino que parece ser mediado por la
dopamina (Dailey ef al., 1987). Durante los dias largos, el grupo de células hipotalamico
A15, y probablemente el A14, producen dopamina que se libera en la eminencia media. Sin
embargo, la dopamina de este nicleo hipotalamico no participa en la inhibicién de la
secrecion de prolactina (Viguié ef al., 1997).

La secrecion de dopamina probablemente estd regulada por la hormona o
estimulante de los melanocitos. Esta hormona se segrega en ritmo circanual y su incremento
coincide con la disminucién de la prolactina en el ovino, tanto en el macho como en la

hembra (Lincoln y Baker, 1995).

La respuesta a la aplicacion de agonistas y antagonistas de la dopamina sobre la
secrecion de prolactina no ha sido tan clara como la aplicacion de microimplantes de
melatonina en la pars tuberalis de la hipofisis. La bromocriptina (agonista de la dopamina)
disminuy6 la concentracion de prolactina en animales intactos y en animales con
desconexion hipotalamo-hipofisiaria tanto en los dias cortos como en los largos; indicando la
presencia de receptores dopaminérgicos D2 en los lactotréfos de la hipofisis aislada. El
sulpiride {antagonista de la dopamina) no tuvo efecto en los camneros con desconexion ni en
los dias largos ni en los cortos, pero increment6 la concentracion de prolactina en los

animales intactos en los dias largos, asi como en los dias cortos o largos en animales que
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portaban un implante de melatonina, esto sugiere la ausencia de un mecanismo
dopaminérgico endogeno que regule la secrecion de prolactina en los animales con
desconexion hipotalamo - hipofisiaria. Es probable que la melatonina actue directamente
sobre la hipofisis para mediar el efecto del fotoperiodo a través de un mecanismo

dopaminérgico independiente (Lincoln y Clarke, 1995).

24, RELACION ENTRE LAS SECRECIONES DE PROLACTINA Y
GONADOTROPINAS

En los ovinos y caprinos existe una relacion inversa entre las secreciones de
prolactina y gonadotropinas. La prolactina se segrega durante los dias largos, lo que
coincide con la reduccion en la frecuencia de los pulsos de hormona luteinizante y, como
consecuencia, el anestro. Esto podria sugerir un efecto antigonadotropico de la prolactina
(Jackson y Davis, 1979; Prandi er al, 1988). Sin embargo, no se ha relacionado la
concentracion de prolactina con la actividad gonadal (Gomez Brunet y Lopez Sebastian,
1991, Webster y Haresing, 1983). En cameros bajo el mismo fotoperiodo, ya sean dias
largos o cortos durante 94 semanas, no se e€ncontré correlacion entre la actividad gonadal y
la secrecion de prolactina (Almeida y Lincoln, 1984). En ovejas, la concentracion de
prolactina coincidié con la temporada reproductiva durante los dias largos (Worthy ef al.,
1985). En otro estudio, la aplicacion de melatonina (en implante) y prolactina en carmeros
durante los dias largos incrementd la secrecion de hormona foliculo estimulante y
testosterona, asi como el crecimiento testicular, de manera similar al grupo de animales que
recibi¢ unicamente el tratamiento de melatonina (Lincoln y Tortonese, 1997). Todo lo
anterior indica que la prolactina no tiene efectos inhibitorios directos sobre la funcion

reproductiva.
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3. EFECTO DEL FOTOPERIODO SOBRE LA CONCENTRACION
SERICA DE PROLACTINA EN LA CABRA CRIOLLA EN MEXICO

3.1. RESUMEN

Se utilizaron 8 cabras criollas divididas en dos grupos, fotoperiodo normal (n=4) y
fotoperiodo invertido (n=4). El grupo de fotoperiodo normal se mantuvo en un corral
descubierto y aislado de otros animales, donde recibié la luminosidad caracteristica de la
region (22° 58’ N) durante el primer afio. En el segundo afio, se alojo en una camara de
fotoperiodo contigua a la seccion aislada, donde recibio dos ciclos de fotoperiodo de 6
meses de duracién cada uno, durante los cuales se reprodujeron en 6 meses las variaciones
del fotoperiodo que normalmente se producen durante un afio. Es decir, que el dia mas corto
y el mis largo tuvieron respectivamente una duracion equivalente a la del solsticio de
invierno (10 h con 36 min) y solsticio de verano (13 h con 24 min) de la region, pero los
cambios diarios en la duracién del dia se realizaron al doble de la velocidad normal. El grupo
mantenido en fotoperiodo invertido se alojé en una camara de fotoperiodo contigua a una
seccion aislada, donde a partir de julio de 1995 recibi6 en todo momento el nimero de horas
luz equivalente al que el otro grupo estaba recibiendo de oscuridad. Las muestras para
determinacién de prolactina se tomaron dos veces por semana (los lunes y viernes) y se
procesaron por medio de radioinmunoanalisis. En las cabras bajo fotoperiodo normal, los
coeficientes de correlacion entre las horas luz y la concentracién de prolactina fueron de
0.43 (P<0.05) y 0.38 (P<0.05) en el primer y segundo afio, respectivamente, y de 0.43
(P<0.05) y 0.32 (P<0.05) entre la temperatura ambiente y la concentracion de la hormona.
En las cabras bajo fotoperiodo invertido, la prolactina se relacion6 con las horas luz del dia
sélo en el primer afio (r = -0.39, P<0.05) y con la temperatura ambiente durante todo el
estudio (r= 0.42, P<0.05, y 0.47, P<0.05, en el primer y segundo aiio, respectivamente).

Palabras clave: Cabras criollas, Fotoperiodo, Prolactina.
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3.2. INTRODUCCION

En los animales con reproduccion estacional como la oveja y la cabra, la variacion en
la concentracién de prolactina a través del afio es un hecho conocido y bien documentado; se
incrementa durante los dias largos y mayor temperatura ambiente, es decir en la primavera,
lo que coincide con la lactancia, y se reduce en los dias cortos con menor temperatura
ambiente, en el invierno, lo que se relaciona con el rebrote del pelo (Dicks et al., 1994;
Karsch ef al., 1989; Kennaway ef al., 1983; Lincoln, 1990; Lincoln y Baker, 1995; Mori ef
al., 1985; Prandi et al., 1988, Webster y Haresing, 1983). Esto se ha demostrado en
estudios realizados con fotoperiodo y temperatura ambiente naturales (Gomez Brunet y
Lopez Sebastian, 1991; Hemandez, 1997, Munro ef al., 1980; Rhind ef al., 1978, 1980) y
con fotoperiodos artificiales (Kaplan y Katz, 1994, Walton ef al., 1980, Worthy y Haresing,
1983, 1985). Por lo tanto, los animales pueden enfrentar las condiciones del medio ambiente
y asegurar la supervivencia de su descendencia. En animales con menor estacionalidad
reproductiva, como las cabras criollas que se mantienen al sur del tropico de Cancer, no se
conoce cuz;l es ¢l papel relativo de la temperatura y el fotoperiodo en el control del patron

circanuat de prolactina.

El objetivo del presente trabajo fue aistar los efectos del fotoperiodo y los de la
temperatura sobre la secrecion de prolactina mediante la caracterizacion de los patrones de
esta hormona en el suero sanguineo de cabras criollas mantenidas a 22° 58 de latitud, bajo

fotoperiodo natural e invertido y en ciclos de fotoperiodo de 12 y 6 meses de duracion.
3.3. MATERIAL Y METODOS
El trabajo se realizo en Enrique Estrada, Zacatecas a 22° 58’ de latitud norte y 102°

30’ de longitud oeste, y a 2 153 msnm. Se utilizaron 8 cabras criollas adultas (cuando menos

con un parto), sin gestacion, no lactando, que se habian mantenido durante toda su vida en
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fotoperiodo natural de la region. A partir del 24 de julio de 1995, las cabras se dividieron en

dos grupos de 4 hembras cada uno: fotoperiodo normal ¢ invertido.

El grupo de fotoperiodo normal se mantuvo en un corral descubierto y aislado de
otros animales, donde recibi6 la luminosidad caracteristica de la region (22° 58” N) durante
el primer afio. En el segundo afio, se alojo en una camara de fotoperiodo contigua a la
seccion aislada, donde recibio dos ciclos de fotoperiodo de 6 meses de duracién cada uno,
durante los cuales se reprodujeron en 6 meses las variaciones del fotoperiodo que
normalmente se producen durante un afio. Es decir, que el dia mas corto y el mas largo
tuvieron respectivamente una duracién equivalente a la del solsticio de invierno (10 h con 36
min) y solsticio de verano (13 h con 24 min) de la regién, pero los cambios diarios en la
duracién del dia se realizaron al doble de la velocidad normal. El grupo mantenido en
fotoperiodo invertido se alojé en una camara de fotoperiodo contigua a una seccion aislada,
donde a partir del 24 de julio de 1995 recibié en todo momento el numero de horas luz
equivalente al que el otro grupo estaba recibiendo de oscuridad. Las camaras d- fotoperiodo
utilizadas proporcionaban 350 lux a la altura de los cjos de las cabras y la cantidad de horas
luz del dia se controlé con interruptores de horario (York, modelo 1104). Las hembras se
alimentaron con una racion que cubria sus requerimientos nutricionales y con agua y sales

minerales a voluntad.

Se tomaron muestras sanguineas de todas las cabras dos veces por semana (los lunes
y viernes) por puncidn yugular en tubos sin anticoagulante, para determinar la concentracion
de prolactina. Los sueros se separaron y se almacenaron en congelacién (-20°C) hasta el

momento de realizar la determinacion hormonal por medio de radioinmunoanaiisis.
La determinacion de prolactina se realizo en muestras de suero por duplicado con un

radioinmunoanalisis homologo (Perera et al., 1996). Los coeficientes de variacion

interensayo e intraensayo fueron de 5.0% y 11.0%, respectivamente.
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Para conocer el efecto de las horas luz y temperatura ambiente sobre la
concentracion sérica de prolactina, los valores individuales de cada cabra se sometieron a
autorregresion utilizando ¢! método de cuadrados minimos ordinarios (SAS, 1989), y para
evaluar el efecto sobre la concentracién de la hormona se usdé el analisis de
varianza/covarianza en clasificacion de parcelas divididas {la covén'anza fue la temperatura
ambiente) y comparacion de medias por el método de Tukey (Gill, 1978). Para esto la
concentracion de la prolactina se transformé en logaritmos y se compard en los dias de
menor (menos de 11.5 horas luz), intermedia (entre 11.5 y 12.4 horas luz) y mayor duracién

(mas de 12.4 horas luz).
3.4 RESULTADOS

En general, las horas luz del dia influyeron sobre la concentracion de prolactna
(P<0.01), aunque se encontré un efecto significativo de la cabra dentro de las horas luz
(P<0.01), y asi como una interaccién entre horas luz y afio de estudio (P<0.01). La
concentracion de prolactina fue menor en los dias mas cortos y mayor en los de duracién

intermedia; en los dias mas largos se obtuvo un valor intermedio (P < 0.05).

El efecto de las horas luz difiri6 de acuerdo al tipo de fotoperiodo al que estaban
expuestos los animales. Asi, en las cabras bajo fotoperiodo normal, la concentracion de
prolactina se relaciond con la cantidad de horas luz del dia, incrementandose en los dias
largo$ y reduciéndose en los cortos (Figura 13). Esta correlacion fue mejor durante el primer
afio (0.43, P<0.05) que durante el segundo (0.38, P<0.05), en el cual los ciclos de
fotoperiodo se comprimieron en 6 meses, lo que provocd que las concentraciones de
prolactina se desfasaran ligeramente del fotoperiodo durante e! primer ciclo artificial de 6
meses. Al estudiarse las concentraciones individuales de cada cabra se observo que el
coeficiente de correlacion con el fotoperiodo fue superior a 0.51 tanto en el primer como en
el segundo afio, excepto en la cabra 24 (Cuadro 1). El efecto fue significativo en 3 cabras

durante el primer afio y en 3 durante el segundo afio. En las cabras mantenidas en
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fotoperiodo invertido la concentracion de prolactina no se incrementd, sino que se redujo
con el aumento de las horas luz en el primer afio (r=-0.39, P<0.05) y el coeficiente de
correlacion no fue significativo en el segundo aiio (-0.03, P>0.05, Figura 14). Se encontrod
efecto significativo en 2 y 4 cabras durante el primer y segundo afio, respectivamente con el

método de cuadrados minimos ordinarios.

La concentracién de prolactina se correlaciono con la temperatura media ambiental
(P<0.05); en las Figuras 13 y 14 se presentan los valores por grupo y en la Figura 15 en
forma individual. En todos los casos, los coeficientes de correlacion individuales entre
concentracion de prolactina y temperatura fueron positivos (Cuadro 1). En las hembras bajo
fotoperiodo normal, la correlacién fue significativa (P<0.05) excepto en la cabra 34 durante
el segundo afio. El valor de los coeficientes fue de 0.43 (P<0.05) y 0.32 (P<0.05) en el
primer y segundo aiio, respectivamente. En 4 cabras se observé efecto significativo (P<0.05)
en cada afio con el método de cuadrados minimos ordinarios. En el fotoperiodo invertido,
todas las cabras presentaron correlacion significativa (P<0.05) entre la temper~tura y la
concentracion de prolactina. El valor de estos coeficientes fue de 0.42 (P<0.05) y 047
(P<0.05) en el primer y segundo afio, respectivamente (Cuadro 1). El efecto fue significativo
(P<0.05) en 3 y 4 cabras durante el primer y segundo afio, respectivamente.

3.5. DISCUSION

En los ovinos estacionales bajo condiciones naturales la concentracion de prolactina
se incrementa alrededor del solsticio de verano, cuando aumenta la duracion del dia y la
temperatura ambiente, y disminuye alrededor del solsticio de invierno, con dias cortos y
menor temperatura ambiente (Howles er al., 1982; Karsch ef al,, 1989, Kennaway ef al,
1984). Estos resultados coinciden con los resultados obtenidos durante el primer afio del
presente estudio en las cabras mantenidas en fotoperiodo normal, en donde el coeficiente de
correlacion entre la concentracion de prolactina y las horas luz fue de 0.43 (P<0.05), y entre

la prolactina y la temperatura ambiente de 0.43 (P<0.05). Los coeficientes también fueron
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significativos en la segunda parte del trabajo (excepto en la cabra 24) pese a la reduccion del
fotoperiodo de 1 afio a 6 meses, aunque se noto un ligero retraso en la elevacion de las
concentraciones de prolactina con respecto al alargamiento del fotoperiodo durante el
primer ciclo artificial de 6 meses, el cual se caracterizO por tener temperaturas bajas
caracteristicas del invierno. Estos resultados sugieren que las horas luz del dia y la
temperatura ambiente influyen sobre la concentracion de prolactina incluso en ciclos de
fotoperiodo de 6 meses de duracion, pero que la temperatura prevaleciente modifica la sefial
dada por el fotoperiodo. Sin embargo, en las cabras bajo fotoperiodo invertido los
coeficientes de correlacién entre la concentracion de prolactina y las horas luz del dia fueron
negativos durante el primer afio y no significativos en e segundo. En cambio, en este grupo,
los coeficientes de correlacion entre la prolactina y la temperatura ambiente fueron positivos
y significativos (P<0.05). Por lo tanto, la concentracién de prolactina en las cabras de este
grupo varié de acuerdo a la temperatura ambiente y no a las horas luz del dia; con la
inversion del fotoperiodo los dias cortos coincidieron con el aumento de la temperatura
ambiente v viceversa. Esto indica que en caprinos la influencia de la temperatura sobre la
secrecion de prolactina puede ser mayor que la del fotoperiodo, lo que coincide con otros
estudios en caprinos. Von Brackel-Bodenhausen et al. (1994) encontraron un aumento en la
concentracion de prolactina durante el incremento en la temperatura ambiente en hembras

caprinas mantenidas en dias cortos.

Al estudiar individualmente a los animales también se observo una mayor influencia
de la temperatura que del fotoperiodo. Asi, los resultados de la correlacion entre
temperatura y prolactina fueron significativos para todas las cabras durante los dos afios de
estudio, con la excepcion de una cabra del grupo normal durante el segundo afio. En
cambio, la correlacion entre fotoperiodo y prolactina no fue significativa para un animal del

grupo normal y tres del grupo invertido durante el segundo afio.

Otra posible explicacion para el desfasamiento entre el fotoperiodo y las

concentraciones de prolactina provocada por los fotoperiodos artificiales es la existencia de
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un ritmo enddgeno de secrecion de prolactina que podria tomar tiempo en ajustarse 4 un
fotoperiodo alterado. Para ello debe tomarse en cuenta que los factores del medio ambiente
sincronizan el ritmo endégeno y lo ajustan a un afio. En efecto, en ovinos mantenidos con un
mismo fotoperiodo (Jansen y Jackson, 1993; Lincoln y Kelly, 1989) y con ligeras variaciones
en la temperatura ambiente (Jackson y Jansen, 1991) se han encontrado variaciones en la
concentracion de prolactina, en forma desincronizada, en ciclos de duracion diferente a 12
meses. Ademis, la influencia de estos factores no provoca alteraciones inmediatas en la
concentracion de la hormona. Por ejemplo, se ha observado que el incremento repentino de
8 a 16 horas luz del dia tarda una semana o mis en reflejarse en aumentos en la
concentracion de prolactina tanto en ovinos (Lincoln et al., 1978) como en caprinos (von
Brakel Bodenhausen e? al., 1994). Se debe tomar en cuenta que en el presente estudio no se
controlé la temperatura, por lo que la temperatura ambiente coincidié con la época del aiio
independientemente del tratamiento fotoperiodico al que estuvieron sujetos los animales, lo
que podria favorecer la cormrespondencia entre temperatura y un ritmo endégeno de
prolactina. Asi, es posible que en el presente estudio solo presentaron autncorrelacion
significativa con el fotoperiodo las cabras mas sensibles a la influencia del mismo, las cuales
respondieron con mayor rapidez a los cambios del fotoperiodo. Seria interesante observar si
la permanencia durante varios afios en fotoperiodo invertido resulta en un ajuste entre
fotoperiodo y prolactina, lo que indicaria la presencia de un ritmo endogeno, o si el desfase
permanece afio tras afio, indicando que la concentracion de prolactina es regulada

basicamente por la temperatura ambiental.
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Cuadro 1. Coeficientes de correlacion entre la concentracion del logprolactina y las horas luz
y la media de la temperatura ambiente en cabras criollas bajo fotoperiodo normal e invertido,
en un ciclo de fotoperiodo de 1 afio (primer periodo) y dos de 6 meses (segundo periodo) de

duracion.

Fotoperiodo Normal

Fotoperiodo Invertido

Periodo | Primero Segundo Primero Segundo
Cabra 24 Cabra 27
Horas luz 0.5175 -0.0437 -0.7549 -0.6238
* * *
Temperatura 0.6436 -0.6118 0.6678 0.3595
* * * *
Cabra 26 Cabra 28
Horas luz 0.7523 0.6966 -0.5003 0.1661
* * x
Temperatura 0.6961 0.3417 0.5821 0.6032
* * * *
Cabra 34 Cabra 29
Horas luz 0.5934 0.6871 -0.2999 0.1426
* * *
Temperatura 0.5805 0.1948 0.4229 0.6032
* x
Cabra 35 Cabra 30
Horas luz 0.6460 0.6697 -0.5799 0.1846
» * x
Temperatura 0.6537 0.5045 0.5871 0.7074
x * * *
General
Horas luz 0.4258 0.3792 -0.3877 -0.0269
* * *
Temperatura 0.4349 0.3160 0.4152 0.4664

*

3

*

*Coeficiente de correlacion significativamente diferente de cero (P < 0.05).

a9




4. EFECTO DEL FOTOPERIODO SOBRE LA ESTACIONALIDAD
REPRODUCTIVA DE LA CABRA CRIOLLA EN MEXICO.

4.1. RESUMEN.

Se estudiaron los efectos del fotoperiodo sobre la actividad ovarica de cabras criollas
intactas y sobre las concentraciones de hormona luteinizante (LH) en hembras
ovariectomizadas con y sin implante de estradiol, en ciclos de fotoperiodo de 12 y 6 meses
de duracion. Las cabras se mantuvieron en un plano de alimentacion constante y
permanecieron separadas del macho durante todo e} trabajo. Se utilizaron 2 grupos de
cabras (fotoperiodo normal ¢ invertido) de 15 hembras cada uno (5 intactas, 5
ovariectomizadas y S ovariectomizadas con un implante de estradiol). Las hembras se
alojaron en camaras de fotoperiodo para controlarles el nimero de horas luz del dia. Se
tomaron muestras para la determinacion de progesterona 2 veces por semana en las cabras
intactas. En los animales ovariectomizados se obtuvieron muestras de sangre cada 4 semanas
en periodos de 6 horas a intervalos de 15 minutos. Las cabras intactas presentaron
concentraciones elevadas de progesterona indicativas de la presencia de ciclos estrales
regulares durante los dias de menor cantidad de horas luz, y concentraciones basales de la
hormona durante los dias largos. La presencia del implante de estradiol en las cabras
ovariectomizadas redujo la frecuencia de los pulsos y la concentracion de LH en los dias con
mayor cantidad de horas luz y no la modifico en los dias cortos. Se concluye que la actividad
reproductiva de la cabra criolla en México es regulada por los pequefios cambios en la

duracion del fotoperiodo que se presentan en esta latitud.
4.2. INTRODUCCION
Las cabras son animales poliéstricos estacionales, ya que alternan periodos de

actividad ovarica con otros de anestro. La estacionalidad reproductiva es regulada por el

fotoperiodo, de tal manera que las hembras presentan ciclos estrales cuando la duracion del
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dia se esta reduciendo, como ocurre durante el otofio e invierno, y dejan de ciclar durante la
primavera y verano, cuando la longitud del dia va en aumento. Por lo tanto, las cabras
generalmente conciben durante el otofio y tienen sus partos en la primavera, cuando las
condiciones ambientales son mas favorables para la sobrevivencia de los recién nacidos

(Chemineau, 1992).

Algunos autores han sugerido que las cabras nativas de regiones cercanas al ecuador
no son estacionales, o tienen una estacionalidad reproductiva muy poco marcada (Agrawal
et al., 1992; Heng y Ning, 1996, Mori et al., 1984; Singh y Khan, 1996). En otros casos, la
presencia de estacionalidad en este tipo de cabras ha sido atribuida a factores independientes
al fotoperiodo, atribuyéndosele especial importancia a las variacion en la disponibilidad de
forraje como regulador de la actividad ovarica (Agrawal ef al., 1992, Amhed, 1992,
Chemineau y Xande, 1982; Foote ef al., 1988, Hambolu y Ojo, 1985, Llewelyn et al., 1993,
0jo,1996; Traldi et al., 1992). Sin embargo, en ninguno de estos estudios se ha evaluado

directamente el efecto de la exposicién a fotoperiodos artificiales.

En las cabras criollas de México se ha encontrado que si existe estacionalidad
reproductiva en condiciones naturales (Avila ef al., 1991; Benavides, 1983, Gutiérrez, 1979,
Paiieda ef al., 1987; Rios ef al., 1987; Trejo, 1993, Valencia et al., 1986). Sin embargo,
como la época de inactividad ovarica en este tipo de animales (enero a abnl o mayo)
corresponde con la época de sequia en la mayor parte del pais, se ha sugerido que la época
de anestro es provocada principalmente por una pobre disponibilidad de nutnentes. Sin
embargo, Valencia ef al. (1990) mantuvieron un grupo de cabras criollas aisladas de machos
y con alimentacion constante a lo largo del afio, demostrando mediante determinaciones
séricas de progesterona que estos animales mantienen su estacionalidad reproductiva
independientemente de la nutricion, lo que sugiere que el fotoperiodo puede estar regulando

1a actividad reproductiva.
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Debido a que nunca se ha estudiado la influencia directa del fotoperiodo sobre la
actividad ovarica de cabras criollas intactas ni tampoco sobre la secrecion de LH en cabras
criollas ovariectomizadas (con y sin implante de estradiol), el objetivo del presente trabajo
fue evaluar el efecto sobre estas variables de fotoperiodos artificiales que simulan las

variaciones existentes a 22° 58 de latitud.

4.3. MATERIAL Y METODOS.

El trabajo se realizo en Enrique Estrada, Zacatecas a 22° 58’ de latitud norte y 102°
30° de longitud oeste, y a 2 153 msnm. Se utilizaron 30 cabras criollas adultas (cuando
menos con un parto), sin gestacion, no lactando, separadas de machos y que se habian
mantenido durante toda su vida en fotoperiodo natural de la region. A partir del 24 de julio
de 1995, las cabras se dividieron en dos grupos de 15 hembras cada uno: fotoperiodo normal
e invertido. Cada grupo se conformé con 5 hembras ovariointactas y 10 ovariectomizadas;
de estas dltimas, 3 5 se les coloco un implante subcutaneo de estradiol y las otras 5
permanecieron unicamente ovariectomizadas. Durante el transcurso del estudio murieron
dos cabras ovariectomizadas del grupo en fotoperiodo normal (una con implante y la otra sin
él) por causas ajenas al experimento, y dos cabras en fotoperiodo invertido perdieron su

implante. La informacion de estos animales se desecho del analisis.

Las cabras del grupo de fotoperiodo normal se mantuvieron durante el primer afio en
un corral descubierto y aislado de otros animales, donde recibieron la luminosidad
caracteristica de la region. En el segundo afio, se alojaron en una camara de fotoperiodo
donde recibieron dos ciclos de fotoperiodo de 6 meses de duracion cada uno, durante cada
uno de los cuales se reprodujeron en 6 meses las variaciones que normalmente se producen
en ¢l fotoperiodo durante un afio. Es decir, que el dia mas corto y el mas largo tuvieron
respectivamente una duracion equivalente a la del solsticio de inviemo (10 h con 36 min) y
solsticio de verano (13 h con 24 min) de la region, pero los cambios diarios en la duracion

"del dia se realizaron al doble de la velocidad normal. E! grupo en fotoperiodo invertido se
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alojo desde el primer afio del estudio en una camara de fotoperiodo donde recibio en todo
momento el mimerc de horas luz equivalente al que el otro grupo estaba recibiendo de
oscuridad. Las camaras de fotoperiodo utilizadas proporcionaban 350 lux a la altura de los
0jos de las cabras y la cantidad de horas luz del dia se controlé con interruptores de horario
(Tork, modelo 1104, Mount Vermont, New York), los cuales se ajustaban dianamente. Las
hembras se alimentaron durante todo el estudio con una racién que cubria sus
requerimientos nutricionales, y con agua y sales minerales a voluntad. Cada 8 dias se

pesaron los animales y se evalud su condicion corporal (Honhold et al., 1989).

A las cabras ovariointactas se les tomaron muestras sanguineas dos veces por semana
(los lunes y viemes) por puncién en tubos sin anticoagulante, para determinar la
concentracion de progesterona. Cada cuatro semanas, a las hembras ovariectomizadas se les
tomaron muestras sanguineas cada 15 minutos durante 6 horas, para determinar la
concentracion y pulsatilidad de LH. Los sueros se separaron y se almacenaron en
congelacion (-20°C) hasta el momento de realizar las determinaciones “ormonales. Se
considerd a la concentracion de progesterona igual o superior a 1 ng/ml como indicativa de
la presencia de un cuerpo liteo funcional, y que las fases liteas tuvieron duracion normal
cuando la concentracidon de progesterona se mantuvo superior a ! ng/ml durante 4

Muestreos consecutivos.

La determinacion de progesterona se realizé con un radioinmunoanalisis en fase
solida.! El coeficiente de variacion interensayo fue de 15.07% en dosis baja (0.388 + 0.058)
y 4.24% en dosis alta (22.34 = 0.947). Los coeficientes de variacion intraensayo fueron de
15.38% (0.386 + 0.059) y 6.12% (23.09 + 1.41) en dosis baja y aita, respectivamente. La
determinacion de LH se realizd en muestras de suero por duplicado con un
radioinmunoanalisis que utiliza antisuero contra LH caprina (CM2bDEA-1b) y precipitacion

con pansorbina’ Los estindares se prepararon con LH ovina de alto grado de pureza

! ICN Pharmaceuticals, Inc. Costa Mesa CA.
? Calbiochem, San Diego. Calif.
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(NIDDK-0oLH-1-2, APF-7071B). La sensibilidad media del ensayo fue de 0.125 ng/ml. Los
coeficientes de variacion interensayo en las dosis de 20, 50 y 80 ng/ml, fueron de 10.01%
(4.11 £ 0.41), 13.38% (0.82 = 0.11) y 19.97% (0.17 £ 0.03), respectivamente, y los
intraensayo de 1.28% (3.92 + 0.05), 9.03% (0.79 + 0.07) y 12.0% (0.17 + 0.02).

En las cabras ovariointactas, se utilizd un analisis de varianza con comparacion de
medias de Tukey (Gill, 1978) para comparar los intervalos entre el dia mas largo del ciclo de
fotoperiodo y el inicio de la actividad ovarica, asi como el intervalo entre el dia mas corto de
cada ciclo de fotoperiodo y el final de la actividad ovarica. También se utilizé el mismo
analisis para comparar la duracién de cada “temporada reproductiva”, definida como el
intervalo entre la primera elevacion de progesterona y el momento en que la progesterona

descendio a niveles basales para permanecer asi durante cuando menos 3 semanas.

En las cabras ovariectomizadas, los resultados se analizaron por medio del algoritmo
“Pulsar” desarrollado por Merriam y Wachter (1982). Los parametros G (el nimero de
desviaciones estandar que el pulso debe exceder de la concentracion basal de la hormona
para su aceptacion) fue de 6.3, 2.84, 1.92, 1.50 y 1.30 para G, - Gs, respectivamente. Los
parametros Baxter, la relacion parabolica entre la concentracion de la hormona en una
muestra y la desviacion estandar alrededor de esa concentracion, fue de 0.020369 (b, -
intercepcion de 3), 0.102399 (coeficiente de x) y 0.001674 (bs, coeficiente de x’). La
frecuencia de los pulsos, amplitud de los pulsos (la diferencia entre el pico del pulso y el
nadir anterior) y la concentracion media de la hormona luteinizante se calculé en cada

muestreo. Para el analisis de éstos resultados se utilizé el modelo siguiente:
Yiw=p+a+ B+ (aB)s+ Dy +yrt (@y)a+ (B Y+ (0B ¥y + (DY + Egay
Donde:

Y, = vanable de interés



1 = media

a; = el efecto del i-ésimo tratamiento (con implante o sin él)

B, = el efecto del j-ésimo fotoperiodo

(o B) = la interaccion entre el tratamiento y fotoperiodo

Dyx = el efecto de la cabra dentro de la combinacion implante X fotoperiodo, es el error

para los efectos de implante y fotoperiodo.

v: = el efecto de la tendencia en el muestreo

(@ y)sy (B ¥) = interacciones de los efectos oy B con el muestreo (y)

(o B ¥) = triple interaccion

(D Y)ww = sirve de error para los demas efectos y no es separable de Euap

FE .y = error experimental

La diferencia entre promedios se realiz a través de promedios de cuadrados minimos y una

prueba de r multiple (Gill, 1978; SAS, 1989).
4.4 RESULTADOS

Las cabras bajo fotoperiodo normal presentaron tres temporadas de actividad ovarica
*y las mantenidas en fotoperiodo invertido presentaron cuatro. En todos los casos la actividad

ovarica se inici6 cuando el fotoperiodo estaba decreciendo, excepto en la primera temporada
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de actividad ovarica del grupo de fotoperiodo invertido; la cual se presentd cuando la
duracién del dia se estaba incrementando, alrededor de cincuenta dias después de la abrupta
reduccion del fotoperiodo provocada al cambiar al inicio del experimento a las cabras de
este grupo del fotoperiodo caracteristico del 24 de julio al inverso (Figuras 16 y 17). En las
cabras bajo fotoperiodo normal (Cuadro 2}, el intervalo entre el dia mas largo y el inicio de
la actividad ovarica fue mayor en el primer ciclo que en los restantes (P<0.05), y en las de
fotoperiodo invertido no hubo diferencias significativas (Cuadro 3). El intervalo entre el dia
mas largo y el primer periodo de actividad ovarica fue significativamente menor (P<0.05) en
las cabras que sufrieron una reduccién abrupta en el fotoperiodo el dia 24 de julio (Cuadro
3) que en aquellas mantenidas en fotoperiodo normal (Cuadro 2). Independientemente del
grupo, o del tipo de fotoperiodo, en 6 de 7 ocasiones la actividad ovarica comenzd en
promedio entre 87 y 103 dias después de iniciarse la reduccién del fotoperiodo, siendo la
tinica excepcion la primera temporada reproductiva de las cabras de fotoperiodo natural, las
cuales en ese momento se encontraban en periodo de adaptacion a la vida en corral. El final
de la actividad ovérica se presento en la mayoria d= los casos entre 57 y 82 dias después de
iniciarse el incremento en la duracién del fotoperiodo (Cuadros 2 y 3), en este caso también
la Gnica excepcion fue la primera temporada reproductiva de las cabras en fotoperiodo

normal, que terminé significativamente mas rapido que las demas (P<0.05).

En el grupo de fotoperdodo normal no existieron diferencias significativas en la
duracion de las tres épocas de actividad ovarica, aunque la primera tendié a ser mas corta
que las demas. En el grupo en fotoperiodo invertido la duracion de la primera época de
actividad ovarica fue muy corta (28 dias, Cuadro 3) y significativamente menor a la segunda
época reproductiva del mismo grupo (128.8 + 44 3 dias), la cual fue la de mayor duracion de

todo el estudio.

Cuando se analiza el comportamiento individual de cada hembra (Figura 18) se
observa que la actividad ovarica dentro de cada época reproductiva fue muy variable,

algunas hembras presentaron menor cantidad de fases liteas (como ejemplo, la 34 del



fotoperiodo normal y la 27 del invertido) que otras (la 24 en fotoperiodo normal y la 37 en
el invertido) independientemente al grupo de fotoperiodo. La duracion de las fases liteas
también vario, en algunas fases liiteas se encontro la concentracién de progesterona superior
a 1 ng/ml durante un solo dia (por ejemplo, la primera fase litea de la segunda época
reproductiva de la cabra 35), mientras que en otras la duracion fue superior a la del ciclo

estral (por ejemplo, la tercera época reproductiva de la cabra 34).

El intervalo ente ¢l descenso en los niveles de progesterona al final de una fase lutea
y el incremento al inicio de la siguiente también varié en los animales en estudio. La
duracion promedio (+ EEEM.) de este intervalo fue de 17.3 (+ 1.7) dias en las cabras en
fotoperiodo normal y de 13.1 (= 1.0) dias en las de fotoperiodo invertido. El 42.3% de los
intervalos en las cabras de fotoperiodo normal y el 68% del invertido se encontraron dentro

del rango de 7 a 11 dias.

La duracion promedio del anestro fue de 238.8 + 23.2 y 126.3 + 18.8 dias (P < 0.05)
después de la primera y segunda temporadas reproductivas en las cabras del grupo
fotoperiodo normal y de 154.4 + 52.25, 170.8 + 66.2 y 101.5 £ 36.4 dias después de la
primera, segunda y tercer temporadas reproductivas, respectivamente, en las hembras del

invertido (Cuadro 4).

En las cabras ovariectomizadas, en general, la frecuencia y amplitud de los pulsos y
la concentracién de LH fue mayor en las cabras sin implante de estradiol. La informacion se

puede apreciar en la Figura 16 (P <0.01).

El estradiol redujo Ia frecuencia de los pulsos de LH en noviembre de 1995, julio de
1996 y marzo y agosto de 1997 en el grupo fotoperiodo normal (Figura 16) y en octubre y
noviembre de 1995, octubre de 1996 y marzo de 1997 del fotoperiodo invertido (Figura 17).
En algunas fechas (octubre de 1996 en el grupo fotoperiodo normal y en febrero de 1996 del

97



fotoperiodo invertido) el estradiol incrementé la frecuencia de los pulsos (P < 0.05). Se

observaron variaciones individuales en el valor de esta variable (Figuras 19 y 20).

La concentracion de LH tendié a incrementarse con la reduccion de las horas juz del
dia y disminuir durante su aumento. El estradiol disminuyé la concentracion de LH durante
los dias con mayor cantidad de horas luz y no la modifico en los dias cortos. Esto se observd
con mayor claridad en el primer afio del experimento en el grupo fotoperiodo invertido y
durante el segundo afio en el grupo fotoperiodo normal (Figuras 16 y 17). También se

observaron variaciones individuales en el valor de esta variable (Figuras 21 y 22).

En las cabras con fotoperiodo normal, la amplitud de los pulsos de LH tendid a
incrementarse en los dias con menor cantidad de horas luz y disminuir con el aumento del
fotoperiodo, particularmente durante el segundo afio. En el grupo fotoperiodo invertido no

se observo un patron definido.

Se encontraron interacciones significativas entre implante x muestra (P < 0.05) y

fotoperiodo x implante x muestra (P< 0.01).

El peso promedio de las cabras en fotoperiodo normal fue de 41.95 Kg y 43.58 Kg
en el invertido. La condicion corporal fue de 2.99 y 2.98 en las hembras en fotoperiodo

normal e invertido, respectivamente.

4.5. DISCUSION

Los resultados del presente trabajo demuestran que el fotoperiodo tiene un efecto
directo sobre la actividad reproductiva de la cabra criolla aun cuando la diferencia entre el
dia mas largo y el mas corto sea de tan solo alrededor de 2 horas, tal y como ocurre en la
latitud de Zacatecas (22° 58°). Las cabras ovariointactas del grupo expuesto al fotoperiodo

natural durante el primer afio y a dos ciclos de fotoperiodo de 6 meses durante el segundo
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afio presentaron 3 periodos de actividad ovarica, cuyo inicio se produjo en todos los casos
después de varias semanas de exposicion a fotoperiodo decreciente, tal y como ocurre en las
cabras de razas con reproduccion estacional (Chemineau, 1992; Murphy y Pescador, 1995;
Shelton, 1978). De la misma manera, en las cabras que durante el primer afio fueron
expuestas a fotoperiodo invertido y durante el segundo afio a dos ciclos de fotoperiodo de 6
meses de duracion, el inicio de la actividad ovarica coincidié en 3 de cuatro casos con la
exposicion a fotoperiodo decreciente durante varias semanas. La unica excepcion fue el
primer periodo de actividad ovarica de este altimo grupo, en el cual la actividad ovarica
inici6 cuando las cabras estaban siendo expuestas a fotoperiodo creciente. Sin embargo,
debe aclararse que este grupo habia sido sujeto a una brusca reduccion en la duracion del
fotoperiodo al ser transladado al fotoperiodo invertido al inicio del experimento, por lo que
el inicio de la actividad ovarica se produjo alrededor de 50 dias después de esta brusca
reduccién, a pesar de que para este momento las cabras ya estaban en fotoperiodo creciente.
Esto coincide con lo observado por Bon Durant ef al. (1981) en cabras lecheras, en las que
una reduccion abrupta del fotoperiodo resulto en el inicio de la actividad ovérica después de
un periodo de latencia, y ain cuando el fotoperiodo ya se estaba alargando al inicio de la

actividad ovarica.

El efecto estimulante del fotoperiodo decreciente sobre la actividad ovarica de la
cabra criolla demostrado en el presente trabajo coincide con los trabajos realizados con
material de rastro (Pafieda ef al., 1987; Valencia ef al., 1986), observacion de celos e inicio
de la gestacion (Benavides, 1983; Carrera y Butterworth, 1968; Gutiérrez, 1979, Rios ef al.,
1987) y determinaciones seriadas de progesterona (Valencia et al., 1990), en los cuales se ha
encontrado que la temporada reproductiva de ia cabra criolla comienza en agosto Yy
septiembre, cuando la duracion del fotoperiodo ha estado decreciendo durante varias

semanas

Durante el primer afio del estudio en las cabras mantenidas en fotoperiodo normal, la

temporada reproductiva inicié en el mes de noviembre, 162 dias después del solsticio de



verano, lo que representa un considerable retraso con respecto al inicio de la estacion
reproductiva que se ha encontrado en diversos estudios (Benavides, 1983; Gutiérrez, 1979,
Pafieda et al., 1987; Rios et al., 1987, Valencia et al., 1986, 1990). Sin embargo, la segunda
temporada reproductiva en este mismo grupo si se inici6 durante el mes de septiembre,
coincidiendo con los estudios mencionados. Es posible que el retraso durante la primera.
estacion se haya debido al estrés provocado por el cambio de alimentacion y manejo ya que
antes de iniciar el estudio las cabras se encontraban en una explotacién comercial en libre
pastoreo, y se alojaron en corrales para realizar el experimento. Otra manifestacion det estrés
de los animales en estudio lo constituye el hecho de que la primera temporada reproductiva
tendio a ser de menor duracion que las restantes. El estrés modifica el comportamiento
reproductivo del animal, estimulando en el hipotalamo la secrecion de la hormona liberadora
de la corticotropina, arginina vasopresina y oxitocina (Antoni, 1986), neuropéptidos que en
forma independiente o en conjunto estimulan la secrecion de la hormona
adrenocorticotropica en la hipofisis (Shen ef al., 1990). Esta hormona, al igual que la B
endorfina, se deriva de la proopiomelanocortina y como consecuencia tienden a sec.2tarse
juntas (Moberg, 1991; River y Rivest, 1991), ademas, estimula la secrecion de cortisol en la
adrenal (Essawy ef al., 1989; Lopez et al., 1996). Cada uno de estos componentes pueden
ejercer efectos negativos sobre la reproduccion (Matten ef al., 1986, Mohamed er al.,
1988), particularmente cuando el estrés se presenta por periodos prolongados (River y
Rivest, 1991).

Con la disminucién del ciclo de fotoperiodo de 1 afio a 6 meses de duracion en la
segunda parte def experimento se duplicé la ocurrencia anual de temporadas reproductivas y
de anestro, ya que las cabras comenzaron a ciclar después de cada reduccion de fotoperiodo
y dejaron de hacerlo cada vez que el fotoperiodo volvia a incrementar. Esto es similar a lo
que se ha observado en ovejas con estacionalidad reproductiva después de alternar 3 meses
con dias de 16 horas luz y 3 meses con dias de 8 horas luz (Karsch ez al., 1984; Malpaux et
- al., 1997). El hecho de que las cabras del presente estudio ajustaran su reproduccion de

acuerdo al fotoperiodo que se les impusiera en ausencia de variaciones en la nutricion
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demuestra que las cabras criollas son capaces de responder a variaciones anuales pequefias
de menos de 3 horas en la longitud del fotoperiodo, ajustando su reproduccion a la época
del afio en respuesta al fotoperiodo y no a cambios en la disponibilidad de alimentos, ya que
a esta latitud la diferencia entre el dia mas corto y el mas largo del aiio es de solo 2 horas 17
minutos. Esto significa que la cabra criolla que se explota a 22° 28’ de latitud norte, al sur
del trépico de Cancer, atiende a las horas luz del dia para programar su reproduccion,

incluso bajo fotoperiodo invertido y en ciclos de 6 meses de duracton.

Otra evidencia del efecto del fotoperiodo sobre el comportamiento reproductivo en
estos animales lo constituye el intervalo entre el dia mas largo y el inicio de las temporadas
reproductivas. Este intervalo es constante en las hembras estacionales, y en el presente
estudio vand entre 88 y 103 dias en todos los ciclos, excepto en la primer temporada de las
cabras en fotoperiodo normal, en la que, como se anotd anteriormente, probablemente se
encontraban estresadas. La duracion de este intervalo en las cabras cashmere intactas y
ovariectomizadas portando un implante de estradiol, a 28° 48" S y 153° 12’ E, donde los
animales presentan estacionalidad reproductiva y el fotoperiodo varia de 10.3 a 14 horas luz,
fue de 124 dias (Henniawati et al., 1995; Restal, 1992a), lo que coincide con los resultados
obtenidos con fotoperiodo artificial en el presente estudio. Las horas luz del solsticio de
verano programan el inicio de la temporada reproductiva en las ovejas con reproduccion
estacional (Robinson ef al., 1985, Worthy er al., 1985), y probablemente también en la
cabra, ya que la primera temporada reproductiva en las hembras del grupo en fotoperiodo
invertido en este estudio se presentd 97.4 dias después del solsticto de verano, a pesar de
que en ese momento ya se encontraban en fotoperiodo creciente debido a que en julic fueron
pasadas a fotoperiodo invertido. Esto significa que la exposicion a un fotoperiodo
decreciente entre el 21 de junio y el 24 de julio ya habia programado el inicio de la
temporada reproductiva cuando comenzé el tratamiento. Sin embargo, la exposicion
prematura al fotoperiodo creciente tuvo un efecto inhibitorio, por lo que las cabras de este

grupo solamente ciclaron en promedio durante 28 dias antes de volver a caer en anestro.
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En los animales con reproduccién estacional, el efecto del estradiol se relaciona con
el fotoperiodo para definir las temporadas reproductiva y de anestro (Legan ef al., 1977,
Legan y Karsch, 1979; Mori et al., 1987). Durante la temporada reproductiva, que coincide
con los dias de menor cantidad de horas luz, la concentracion fisiologica de estradiol no
influye, o puede producir una estimulacién modesta sobre la secrecion ténica de LH,
mientras que en el anestro, que se presenta en los dias largos, la misma cantidad de estradiol
inhibe marcadamente la secrecion de esta hormona (Goodman ef al., 1982; Goodman y
Meyer, 1984). En el presente trabajo el estradiol redujo la frecuencia de pulsos y la
concentracion de LH en los dias con mayor cantidad de horas luz, y no la modificé (solo la
incrementd en un muestreo de cada fotoperiodo durante los dias cortos) durante la
temporada reproductiva, en las cabras ovariectomizadas. Por fo tanto, el estradiol ejercid su
efecto de retroalimentacion negativa solamente durante los periodos de anestro. En la
amplitud de los pulsos de LH no se observé un patron definido en este estudio, excepto

durante el segundo afio de las cabras del grupo fotoperiodo normal.

La reduccion en la frecuencia de los pulsos de LH en las cabras del presente trabajo
coincidio con las temporadas de anestro de las cabras ovariointactas y con los resultados de
otros autores en animales con reproduccion estacional. Goodman y Karsch (1980)
encontraron mayor cantidad de pulsos de LH durante la temporada reproductiva y menor en
el anestro de ovejas ovariectomizadas portando un implante de estadiol, similar al que se
utilizo en el presente estudio. También Southerland (1987) informo 8.8 pulsos (en 8 h) en la
temporada reproductiva y 1.7 en el anestro de cabras Angora cruzadas y Chemineau ef al.
(1988) 9 y 4.1 pulsos (en 6 h) en los dias largos y cortos, respectivamente, en cabras

Saanen.
El efecto del estradiol sobre la secrecion tonica de LH se realiza a través de sus

efectos sobre la secrecion de GnRH del hipotalamo. Karsch er al. (1993) encontraron mayor

frecuencia de los pulsos de GnRH en ovejas ovariectomizadas. La aplicacion de un implante
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de estradiol a estas hembras redujo la frecuencia (e increments la amplitud) de los pulsos de

la hormona hipotalamica durante el anestro y no la alteré en la temporada reproductiva.

Los estrogenos, segun los estudios que se han realizado en ovinos, inhiben la
secrecion pulsatil de la GnRH durante el anestro por medio de neurotransmisores, actuando
sobre los cuerpos celulares de las neuronas del grupo A15 (Gallegos Sanchez et al., 1996,
1997) en la parte lateral retroquiasmatica (y probablemente también sobre el A14 situado en
la parte posteroventral del area predptica del hipotalamo) (Havern ef al., 1994; Lehman et
al., 1996) para estimular la produccion de dopamina. La dopamina impide la secrecion de la
GnRH a nivel presinaptico en la e;ninencia media (Viguié er al., 1996, 1997). Estos estudios
no se han realizado con caprinos, probablemente el mecanismo neuroendocrinologico del
anestro sea similar al del ovino, porque al igual que en esta especie, los estrogenos

disminuyen la frecuencia de los pulsos de LH durante los dias largos.

En las cabras del grupo mantenido en fotoperiodo normal e! estradiol no redujo la
frecuencia de los pulsos de LH durante los primeros muestreos (excepto en noviembre de
1995), cuando las hembras ovariointactas se encontraban en anestro. Esto se debié
probablemente al manejo de los animales. Las cabras antes del estudio pastaban libremente
en una explotacion comercial, posteriormente se alojaron en corrales y céamaras de
fotoperiodo para realizar el experimento. El cambio repentino de libre pastoreo a
confinamiento les provocé estrés, lo que repercutié en su comportamiento reproductivo. El
estrés altera la secrecion armonica del eje hipotalamo hipofisis gonada y, por lo tanto, el
comportamiento reproductivo (Moberg, 1991). El efecto del estrés en la oveja varia de
acuerdo al medio ambiente enddcrino. En hembras intactas inhibe Ia secrecion preovulatona
de la hormona luteinizante (Martin ef a/, 1981), en ovarectomizadas no modifica la
secrecion tonica de LH (Clarke ef al,, 1990) y la incrementa en ovariectomizadas con
implante de estradiol (Caraty ef al., 1997). Aparentemente esto fue lo que ocurmio en las
cabras del presente estudio, ya que manifestaron durante el inicio del experimento frecuencia

de pulsos y concentracion elevada de LH, muy parecidas a lo que ocurre en la temporada
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reproductiva, mientras que las ovariointactas no ovularon con regularidad. En estas altimas,

la temporada ovulatoria del grupo fotoperiodo normal se atraso.

Por otra parte, en los animales ovariectomizados que no tenian un implante de
estradiol se produjo una ligera reduccion en la frecuencia de los pulsos de LH durante los
periodos de exposicion a dias largos, coincidiendo con la reduccion que ocurri6 en las
hembras con implante, pero con menor magnitud. Esto coincide con los resultados de otras
publicaciones. En cabras, en un estudio se encontraron 8.2 y 7.3 pulsos de LH durante 8
horas en las temporadas reproductiva y anestro, respectivamente (Sutherland, 1987), y en
otro trabajo 9.6 v 9.1 pulsos durante 6 horas (Chemineau ef al., 1988). La reduccion en la
frecuencia de los pulsos de LH en hembras ovariectomizadas sin la influencia del estradiol se
debe a un efecto independiente de los esteroides, este efecto también lo controla el

fotoperiodo (Goodman, 1994).

En algunas fechas (octubre de 1996 en el grupo fotoperiodo normal y en febrero de
1996 del fotoperiodo invertido) la frecuencia de los pulsos de LH fue mayor en las hembras
con implante de estradiol (P < 0.01). Esto confirma los resultados que se han obtenido en
ovinos y caprinos. La reduccion del fotoperiodo puede incrementar ligeramente o no alterar
la frecuencia de los pulsos de LH (Karsch ef al, 1983). Henniawati e al. (1995)
encontraron mayor concentracion de LH durante la temporada reproductiva de cabras

ovariectomizadas con la influencia del estradiol.

En el presente trabajo, la retroalimentacion negativa del estradiol también se
manifesté sobre la concentracién de LH. En los dos grupos de fotoperiodo, la concentracion
de esta hormona se incrementd durante los dias cortos y se redujo en los largos. El valor de
esta variable fue significativamente mayor en las cabras sin implante en ia temporada que
correspondio &l periodo anovulatorio de las hembras ovariointactas. Estos resultados
~ coinciden con los publicados por otros autores en cabras ovariectomizadas portando un

implante de estradiol. Chemineau ef al. (1988) encontraron mayor concentracion de LH en
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la temporada reproductiva y menor durante el anestro. En otro estudio con cabras cashmere
Australianas, la concentracién de esta hormona se incrementd durante los dias cortos y
permanecio indetectable en los dias con mayor cantidad de horas luz (Henniawati ef al.,
1995). En todos los casos, la reduccion en la concentracion de LH coincidié con el periodo

de anestro de hembras ovariointactas mantenidas en el mismo tipo de fotoperiodo.

En los ovinos durante la temporada reproductiva, los estrogenos no inhiben la
frecuencia de los pulsos de LH, pero reducen su amplitud (Goodman y Karsch, 1980). En la
cabra parece ser diferente, Chemineau e al. (1988) encontraron mayor amplitud de los
pulsos de LH durante la temporada reproductiva en cabras ovariectomizadas portando un
implante de estradiol que en las ovariectomizadas tinicamente (sin implante). El estradiol,
por lo tanto, increment la amplitud de los pulsos de LH en la temporada reproductiva, no la
disminuy6. En el presente estudio, en las cabras en fotoperiodo normal, particularmente
durante el segundo afio del experimento, el estradiol tendio a incrementar la amplitud de los
pulsos de LH durante los dias cor*os y disminuirlos con el aumento de las horas luz;
mientras que en las cabras sin implante y en las de fotoperiodo invertido no se encontré una
relacion definida. Los estrogenos disminuyen la amplitud de los pulsos de LH durante la
temporada reproductiva del ovino por su influencia sobre el sistema nervioso central y
16bulo anterior de la hipofisis. En el sistema nervioso central lo realizan probablemente a
través del sistema o adrenérgico, por la via de receptores a, adrenérgicos (Goodman et al,,
1996); otros estudios también han involucrado a los péptidos opioides endogenos (Brooks ez
al., 1986). En la hipofisis, inhiben la respuesta hipofisiaria a la GnRH (Evans ef al., 1994,
Goodman y Karsch, 1980).

Los resultados del presente estudio demuestran el efecto del fotoperiodo sobre la
secrecion tonica de LH en la cabra criolla de México y confirman que la retroalimentacion
negativa del estradiol es activa durante el anestro y no funcional en la temporada

-reproductiva de la cabra. En una region al sur del tropico de Cancer, con variaciones

reducidas en el fotoperiodo (la diferencia entre el dia mas largo y el mas corto es de 2.8
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horas luz) la frecuencia de los puisos de LH se reducen en los dias largos y no se altera (o se
incrementa ligeramente) en los dias cortos. Este patron de secrecion se observo tanto en los
animales mantenidos en fotoperiodo normal como en artificial, lo que indica que el
incremento en las horas luz del dia influye para que las cabras de esta region presenten
anestro y ovulaciones en los dias cortos, como se ha observado en las ovejas y cabras de la

region subtropical.

En el presente trabajo algunas de las cabras ovariointactas, principalmente del grupo
mantenido en fotoperiodo invertido, presentaron ciclos ovaricos de menor duracién al
normal. En ellas la concentracion de progesterona se elevo a mas de 1 ng/ml durante un solo
dia. Estos ciclos cortos, generalmente de 3 a 5 dias de duracion, también se han observado al
suspender el anestro por medio del efecto macho (Chemineau, 1987; Restal, 1992b). Otros
animales presentaron seudogestacion (3 en fotoperiodo normal y 1 del invertido). Esta
alteracién se caracteriza por la permanencia del cuerpo liteo produciendo progesterona
(Llewelyn et al., 1992) y la presencia de liquido aséptico en el utero (Pieterse y Taverne,
1986), pero su etiologia no se conocen con exactitud. Se cree que se debe a la alteracion del
balance en la actividad de las hormonas luteotropicas y luteoliticas, ya que el liquido en el
utero es el resultado y no la causa de la alteracion (Pieterse y Taverne, 1986) como se ha

observado también en la oveja (Bettencourt ef al., 1993; Zarco ef al., 1984).

En el presente trabajo se concluye que la actividad reproductiva de la cabra criolta en
México es regulada por los pequefios cambios en la duracion del fotoperiodo que se
presentan a lo largo del afio en esta latitud. Al igual que en otras razas de ovinos y ¢aprinos,
los efectos del fotoperiodo son mediados por cambios en la sensibilidad hipotalamica a la

retroalimentacion negativa del estradiol.
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5. DISCUSION GENERAL

Tomados en su conjunto, los resultados de los experimentos incluidos en esta tesis
demuestran que las cabras criollas mantenidas al Sur del Tropico de Cancer se reproducen
en forma estacional, y que el fotoperiodo tiene sobre estos animales efectos
neuroendécrinos similares a los que ¢jerce sobre cabras y ovejas de climas templados

(Chemineau, 1992; Goodman, 1994; Lincoln y Baker, 1995).

En las cabras Criollas intactas, mantenidas tanto en fotoperiodo natural como en
fotoperiodo inverso, se encontrd la presencia de ciclos estrales regulares durante los dias
cortos. En ambos casos la actividad ovarica se inici6 alrededor de 3 meses después de que
la longitud del fotoperiodo comenzé a disminuir. El efecto del fotoperiodo se presento
independientemente del mes del afic en que se encontraban las cabras al comenzar la
reduccion del fotoperiodo, e inclusive fue posible lograr dos estaciones reproductivas al afio
cuando las hembras fueron expuestas a ciclos fotoperiodicos de 6 meses de duracion. Todos
éstos resultados son similares a los que se presentan en cabras de aquellas razas en las que
clasicamente se ha aceptado que la reproduccion es estacional (Shelton, 1978; Chemineau,
1992; Murphy y Pescador, 1995).

La reproduccion estacional en los animales se regula por medio de la
retroalimentacion negativa al estradiol. En los pequefios rumiantes durante los dias cortos el
estradiol no influye sobre la secrecion tonica de GnRH/LH, y los pulsos de secrecion de
estas hormonas se presentan con la adecuada frecuencia para establecer el concierto
hormonal que culmina con la ovulacion (Barrel ef al, 1992; Goodman et al, 1982, Karsch ef
al, 1993). En cambio, en los dias largos el estradiol ejerce una retroalimentacion negativa
sobre el hipotalamo, con lo que se reduce la frecuencia de secrecion pulsatil de GnRH y
LH. Esto evita que se complete la maduracién folicular, con lo que se impide la ovulacion y
las hembras permanecen en anestro (Chemineau er al, 1988, Goodman y Meyer, 1984,
'Karsch et al, 1993). Los resultados del presente trabajo indican que en la cabra Criolla

existe un mecanismo de regulacién similar, ya que en las hembras que portaban un
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implante de estradiol se produjo una reduccidn significativa en la frecuencia de los pulsos
de LH durante la exposicién a dias largos, lo que no ocurri¢ durante los periodos de

exposicién a dias cortos.

Por otra parte, los resultados del presente trabajo sugieren que en condiciones
normales existe un mecanismo de regulacion redundante para la secrecion de prolactina, ya
que tanto la longitud del fotoperiodo como la temperatura ambiental se relacionan en forma
positiva y directa con las concentraciones de prolactina. De esta manera, al acercarse el
verano la secrecion de prolactina es estimulada tanto por la mayor duracion del dia como
por el aumento de la temperatura, ocurriendo lo opuesto en el invierno. De €sta manera,
durante la primavera y verano, cuando las hembras tienen crias a las cuales amamantar se
asegura una mayor secrecion de prolactina. Esto es similar a lo que ocurre en razas de
ovejas y cabras de clima templado (Mori et al, 1985; Prandi et al, 1988; Emesih ef al, 1993;
Gebbie et al, 1993; Lincoln y Backer, 1995;). Sin embargo, las condiciones fueron
diferentes en las cabras que se mantuvieron en fotoperiodo inverso. En estos animales el
incremento en el fotoperiodo coincidié con la reduccion de la temperatura ambiente, y los
dias cortos fueron los mas calurosos, situacidon opuesta a la que se presenta en condiciones
naturales. Esto permitié diferenciar los efectos de la temperatura de los del fotoperiodo,
encontrandose una correlacién positiva significativa (P<0.05) entre temperatura y
fotoperiodo, mientras que la correlacion entre fotoperiodo y prolactina fue negativa. En el
segundo afio del estudio las condiciones ambientales se modificaron nuevamente, ya que
los ciclos de fotoperiodo se redujeron a 6 meses, lo que permitié confirmar que al
disociarse la informacidn luminosa de la informacion térmica, las concentraciones de
prolactina respondieron primordialmente a ésta ultima, ya que en todos los animales los
coeficientes de correlacion entre la temperatura ambiente y las concentraciones de
prolactina fueron positivos y significativos (P<0.05). En cambio, en tres cabras no hubo

correlacion significativa entre las horas de luz y las concentraciones de prolactina.

Esto significa que al presentarse un conflicto entre la informacién fotoperiodica y la

informacion térmica los animales prefirieron utilizar ésta ultima como fuente de
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informacion para programar su secrecion de prolactina. Debe recordarse que la prolacuna
es una de las principales hormonas en la regulacion de los procesos de crecimiento ¥

desprendimiento de la capa de pelaje invernal en los mamiferos (Lincoln y Baker, 1995).

Se concluye que la actividad ovarica de la cabra Criolla localizada al Sur del
Trépico de Cancer es regulada por el fotoperiodo a través de una modificacion en la
sensibilidad del eje hipotilamo-hipofisiario al estradiol. En cambio, las concentraciones de
prolactina en este tipo de cabra son reguladas principalmente por la temperatura ambiental,
aunque en condiciones normales muestran una correlacién positiva con la duracién del
fotoperiodo. Es importante estudiar los mecanismos a través de los cuales la temperatura

ambiente puede regular la secrecion de prolactina.
5.1 LITERATURA CITADA

Barrel, GK, Moenter SM, Caraty A, Karsch FJ. Seasonal changes of gonadotropin-releasing
hormone secretion in the ewe. Biol Reprod 1992; 46: 1130-1135.

Chemineau P, Pelletier J, Guerin Y, Colas G, Ravault JP, Toure G, Almeida G, Thimonier
J, Ortavant R. Photoperiodic and melatonin treatments for the control of seasonal

reproduction in sheep and goats. Reprod Nutr Develop 1988; 28:409-422.

Chemineau P. Seasonality and photoperiodic influence in the female goat reproduction.
Proc V Inter Conf Goats; 1992 March 2-8; New Delhi, India, 1992:355-368.

Emesih GC, Newton GR, Teh TH, Zia JH. Effects of photoperiod and continuous
administration of melatonin on plasma concentrations of prolactin in cashmere goats. Small

Ruminant Res 1993; 11:247-256.

~ Gebbie FE, Forsyth 1A, Arendt J. Temperature and photoperiod effects on prolactin and

melatonin secretion in the goat. J. Reprod. Fertil 1993; Abstract Series 11:52.

128



Goodman RL, Bittman EL, Foster DL, Karsch FJ. Alteration in the control of luteinizing
hormone pulse frecuency underlie the seasonal variation in estradiol negative feedback in the

ewe. Biol Reprod 1982; 27: 580-589.

Goodman RL, Meyer SL. Effect of pentobarbital anesthesia on tonic luteinizing hormone
secretion in the ewe. Evidence for active inhibition of luteinizing hormone in anestrous. Biol

Reprod 1984; 30: 374-381.

Goodman RL. Neuroendocrine control of the ovine estrous cycle. In: Knobil E, Neil JD,

editors. The Physiology of Reproduction. New York: Raven Press, 1994: 659-709.

Karsch FJ, Dahl GE, Evans NP, Manning JM, Mayfield KP, Moenter SM, Foster DL
Seasonal changes in gonadotropin-releasing hormone secretion in the ewe: alteration in

response to the negative feedback action of estradiol. Biol Reprod 1993; 49: 1377-1383.

Lincoln GA, Baker BI Seasonal and photoperiod-induced changes in the secretion of a
melanocyte-stimulating hormone in Soay sheep: temporal relationships with changes in B-
endorphin, prolactin, follicle-stimulating hormone, activity of the gonads and growth of
wool and horns. J Endocrinol 1995; 144: 471-481.

Mori Y, Maeda K, Sawasaki T, Kano Y. Photoperiodic control of prolactin secretion in the
goat. Japan J Amim Reprod 1985; 31: 9-15.

Murphy BD, Pescador SN. Influencia del medio ambiente sobre la reproduccion de la cabra.
Memorias del Congreso Internacional en Produccion Caprina; 1995 octubre 17-20;
Zacatecas, Zacatecas, México. Zacatecas (Zac): Asociacion Mexicana de Produccion

Caprina, AC, 1995: 64-68.

129



Prandi A, Motta M, Chiesa F, Tamanini C. Circannual rhythm of plasma prolactin
concentration in the goat. Anim Reprod Sci 1988; 17: 85-94.

Shelton M. Reproduction and breeding of goats. J Dairy Sci 1978; 61: 994-1010.

130



6. CONCLUSIONES

Ei fotoperiodo influye sobre el comportamiento reproductivo de la cabra criolla en
México, mantenida a 22° 58° N. Las hembras ovariointactas presentaron ovulaciones y en las
ovariectomizadas portando un implante de estradiol no se redujo la frecuencia de los pulsos
de LH durante los dias con menor cantidad de horas luz. La reduccion del fotoperiodo
coincidio con la actividad reproductiva y el incremento con el anestro. Esto se presento
incluso en cabras mantenidas bajo fotoperiodo invertido. La reduccion del ciclo anual de
fotoperiodo a 6 meses, estimulo también la actividad reproductiva, de manera que al
ofrecerse 2 ciclos semestrales de fotoperiodo al afio se obtuvieron 2 temporadas
reproductivas. Con este tratamiento se redujo el tiempo en que las cabras permanecieron en

anestro y no se alterd el periodo que permanecieron sexualmente activas.

En las cabras que se mantuvieron en condiciones naturales, el fotoperiodo y la
temperatura ambiente influyeron sobre la secrecion de prolactina. La concentracion de esta
hormona se incremento en los dias con mayor cantidad de horas luz y mas calurosos, y s¢
redujo en los dias cortos y frios. Sin embargo, cuando se compararon estos dos factores del
medio ambiente, la temperatura presenté mayor influencia sobre la secrecion de prolactina.
Se observaron correlaciones estadisticamente significativas entre la temperatura ambiente y
la concentracion de esta hormona en forma independiente al fotoperiodo que fueron

sometidos los amimales.

Con base en lo anterior, se concluye que la cabra criolla en México manifiesta un
comportamiento reproductivo similar a los animales estacionales de la region templada;
presenta ciclos estrales, y como consecuencia puede concebir, durante el otofio. Esto je
permite desarrollar la gestacion durante parte del otofio y el invierno, y parir en la primavera.
Posteriormente lleva a cabo la lactancia en la temporada mas favorable para la secrecion de
prolactina, ya que en esta época del afio se incrementa el fotoperiodo y la temperatura

ambiente.
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