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.. (la agresion) no es nada grave ni diabolico como el principio
tandtico, aniquilador, ni siquiera una “parte de esa fuerza que
siempre quiere el mal y siempre hace el bien”. A no dudar, es
parte esencial en la organizacion conservadora de la vida de todos
los seres.

Konrad Lorenz.

Sobre la agresion: el pretendido mal.
Siglo XXI. 21° edicion.

Meéxico, 2003.
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Resumen
Lorenzo Alvarez Ramirez. Efecto de la dominancia social sobre la efectividad de la
bioestimulacion sexual con machos o con hembras en estro para inducir la actividad ovarica
de cabras anéstricas. Tutor: Luis A. Zarco Quintero. Comité tutoral: Francisco Galindo M.,
Graeme B. Martin.

El objetivo de los experimentos descritos en la presente tesis fue determinar el
efecto de la dominancia social de cabras en anestro sobre su respuesta al efecto macho y
efecto hembra. En el experimento 1 se evalud la relacion entre la posicion jerarquica de las
hembras y el indice de asociacidn con los machos, analizando ademas la relacion de ambos
factores con la capacidad de las hembras para responder al efecto macho durante la estacién
de anestro. Se realizé un estudio conductual en 45 cabras para determinar el indice de éxito
(IE) de cada hembra basado en su capacidad de desplazar a otros individuos en
interacciones agonistas, clasificindose de acuerdo a su IE en dominancia alta, media y baja.
Después de la introduccién del macho se realizaron muestreos de barrido cada 5 min. para
determinar su posicién con respecto de las cabras y se calcul6 el indice de asociacién (IA)
de cada hembra con el semental. El intervalo a la ovulacién se determiné por medio de
niveles de progesterona en muestras sanguineas tomadas diariamente durante 30 dias desde
la introduccion del macho. El dia de la concepcion se calculd retrospectivamente después
del parto. El IA con el macho de las hembras de alta y media dominancia fue superior al de
las de baja dominancia (0.056+0.02, 0.087+0.01 y 0.005+0.01 respectivamente; P<0.05).
La correlacion entre el IE y el IA fue significativa (Rs= 0.64, P<0.05). La proporcion de
cabras con ovulacién en los grupos de alta, media y baja dominancia fue similar (81, 75 y
73% respectivamente; P>0.05). La proporcion de animales mostrando celo en los grupos de
alta y media dominancia fue superior que en el de baja dominancia (81.8, 75 y 53.3%
respectivamente; P<0.05). Los intervalos en dias desde la introduccién del macho al inicio
del celo y a la ovulaciéon en las hembras de dominancia alta y media fueron menores a los
de las de dominancia baja (celo: 6.7£0.6, 6.9+0.4 y 8.1+0.2; ovulacion: 7.4+1.1, 8.1+0.9 y
11.5£1.0 respectivamente; P<0.05). El tiempo desde la introduccién del macho a la
ovulacién se correlaciond negativamente con el IE (Rs= -0.49, P<0.05) y con el IA (Rs= -
0.58, P<0.05). El intervalo a la concepcion en las hembras de dominancia alta fue menor
que el de las de dominancia media y baja (8.4+1, 12.3+1 y 13.7£0.9 respectivamente,
P<0.05). El intervalo a la concepcion tuvo una correlacion negativa con el [E (Rs= -0.72,
P<0.05) y con el IA (Rs= -0.48, P<0.05). En el experimento 2 se realizé un estudio
conductual similar al del experimento 1 en 70 cabras cashmere Australianas. Las 10 cabras
mas dominantes y mas subordinadas fueron separadas en dos grupos con 5 dominantes y 5
subordinadas cada uno. Se introdujo un macho androgenizado a cada grupo. Se tomaron
muestras sanguineas cada 20 minutos desde 2 horas antes y hasta 4 horas después de la
introduccién del macho en el primer grupo (primer periodo), y desde 4 hasta 8 horas
después de la introduccién del macho en el segundo grupo (segundo periodo). Las cabras
dominantes del primer periodo de muestreo presentaron un mayor nimero de pulsos de LH
que las subordinadas durante las 4 horas posteriores a la introduccién del macho (2.6+0.54
vs. 1.2+0.37; P<0.05) y mayor concentracion media de LH (1.79+0.14 vs. 1.30+0.15;
P=0.052) durante las 6 horas de muestreo. El nimero de pulsos de LH y su concentracién
media fue similar entre las cabras dominantes y subordinadas durante el segundo periodo
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de muestreo (P>0.05). En el experimento 3 se realizé el mismo estudio conductual en 50
cabras cashmere Australianas para determinar su IE y clasificarlas como de alta, media o
baja dominancia. Luego de la introduccién de dos machos androgenizados (dia 0), se
realizé un estudio de barrido cada 5 min. por 5 h diarias y durante 10 dias para determinar
el IA de cada hembra con los machos. Se tomaron muestras sanguineas diariamente desde
el dia +6 y hasta el +15 para determinar niveles de progesterona y calcular el intervalo a la
ovulacion. El IA con el macho fue un 35% mayor en las hembras de dominancia alta y
media que en las de dominancia baja (0.031+0.004, 0.032+0.005 y 0.023%0.005
respectivamente; P>0.05). La proporcién de animales en celo en los grupos de dominancia
alta y media fue superior a la de las hembras de dominancia baja (94.4, 89.5 y 53.3%
respectivamente; P<0.05). La proporcion de cabras con ovulacién y el intervalo al estro y a
la ovulacion fueron similares entre grupos de dominancia (P>0.05). En el experimento 4 se
realizaron estudios conductuales para determinar el IE en dos grupos de 30 hembras cada
uno. En el grupo I las 10 hembras de mayor IE fueron inducidas al estro mediante
inyecciones de progesterona y propionato de estradiol. En el grupo II la induccién estral se
realizé en las 10 hembras de menor IE. Se tomaron muestras sanguineas de todas las cabras
diariamente durante 25 dias desde el momento en que concluyo el tratamiento hormonal.
Luego del tratamiento hormonal, se continué el estudio conductual registrando ademas el
numero de eventos de miccidén que ocurrian en cada grupo. Las hembras tratadas en el
grupo I presentaron una mayor frecuencia de miccién que las del grupo II (0.125+0.03 y
0.03+0.02 eventos/hora respectivamente; P=0.06). La proporcién de animales no tratados
que ovularon fue similar entre grupos (P>0.05). El intervalo a la ovulacion en las hembras
no tratadas del grupo I fue menor al del grupo II (7.33+£0.79 y 11.21+0.66 diastee
respectivamente; P<0.05). Se concluye que luego de la introducciéon del macho, las
hembras dominantes mantienen un mayor grado de contacto con éste, lo que les permite
mostrar estro y/o ovular en primer lugar o en mayor proporcion que las subordinadas, ello
resulta en promedio en un adelanto de la fecha de concepcion. La respuesta inicial de LH al
efecto macho es afectada por la dominancia de las cabras, al igual que la manifestacion de
conducta estral. Una vez en estro, las hembras dominantes orinan con mas frecuencia que
las subordinadas en la misma condicion, lo que se asocia con una mas rapida induccion de
sus compaiieras anéstricas.

Palabras clave: Dominancia social, rango social, efecto macho, efecto hembra,
cabra, conducta estral.
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Abstract

Lorenzo Alvarez Ramirez. The role of social dominance on the effectiveness of sexual
biostimulation using males or oestrous females to induce ovarian activity in anoestrous
goats. Tutor: Luis A. Zarco Quintero. Committee: Francisco Galindo M., Graeme B.
Martin.

The objective of these studies was to determine the effect of social dominance on
the response of anoestrous goats to the male and female effect. In experiment 1, 45 adult
females were observed before and after the introduction of males to their pen. Behavioural
sampling was used in both periods to record agonistic interactions. An index of success (IS)
for each goat, based on its ability to displace other individuals was then calculated, and
three ranking categories were established, low, medium, and high-ranking goats. The goats
were then exposed to the males and scan sampling every 5 min was used to record the
position of each goat with respect to the males. An index of association (IA) with the male
was calculated for each goat. The interval from the introduction of the male to ovulation
was determined through progesterone concentrations in samples taken daily for 30 days
after the introduction of the males. The time of conception was retrospectively calculated
after kidding. IA was higher in high and medium-ranking goats than in low-ranking females
(0.056£0.02, 0.087£0.01 and 0.005%0.01 respectively; P<0.05). A positive correlation was
found between a doe’s index of success and her index of association with the male (Rs =
0.64, P<0.01). The percentages of females ovulating in the high, medium and low-ranking
groups were 81.8% (9/11), 75% (12/16) and 73% (11/15) respectively (P>0.05). The
percentages of goats showing oestrous were 81% in high, 75% in medium and 53% in low-
ranking females (P<0.05). High and medium ranking goats showed estrous and ovulated
before low-ranking individuals (estrous: 6.7+0.6, 6.9+0.4 and 8.1+0.2 days; ovulation:
7.4+1.1, 8.1+0.9 and 11.5+1.0 days respectively; P<0.05). The time from exposure to the
male to ovulation was negatively correlated with the index of success (Rs =-0.49, P<0 05)
and with the index of association of the female with the male (Rs = -0.58, P<0 05). High-
ranking females conceived earlier than the other two categories (8.4+1, 12.3+1 and
13.7+0.9 days respectively; P<0.05). The time from exposure to the male to conception was
negatively correlated with the index of success (Rs=-0.72, P<0.05) and with the IA (Rs= -
0.48, P<0.05). In experiment 2, agonistic interactions were recorded and individual indexes
of success (IS) were calculated in a herd of 70 Australian cashmere goats. The ten most
dominant and the ten most subordinate goats were housed in two separate pens (five
dominant and five subordinate goats in each pen). An androgenized wether was introduced
to each pen. To determine LH pulse frequency and concentrations, blood samples were
obtained every 20 min from 2 h before to 4 h after male introduction in the first group and
from 4 h to 8 h after male introduction in the second group. In experiment 3, a behaviour
sampling was conducted on the remaining 50 goats, and individual IS were again calculated
in order to classify each animal as low, medium or high dominance. Two androgenized
wethers were introduced and scan sampling was done every 5 min for five h a day during
10 days in order to calculate the individual indexes of association with the males (IA). The
onset of estrus was recorded and the time of ovulation was determined by blood
progesterone concentrations. Dominant goats had a higher number of LH pulses than the
subordinate ones during the first 4 hours after male introduction (2.6+0.54, 1.24+0.37;



P<0.05), and they also had a higher LH mean concentration (1.79+0.14, 1.30+0.15;
P=0.052). During the second period of 4 h (4 to 8 h after male introduction), the LH pulse
frequency and mean concentration were similar for dominant and subordinate goats
(P>0.05). The IA with the males was 35% higher for high and medium-ranking goats than
for their low dominance partners (0.031+0.004, 0.032+0.005 and 0.023+0.005 respectively;
P>0.05). High and medium-ranking goats showed a higher incidence of oestrous behaviour
than low-dominance goats (94.4, 89.5 and 53.8% respectively; P<0.05). The intervals from
the introduction of the males to the onset of estrus and to ovulation were not different
between ranking groups (P>0.05). There was no difference in the proportion of goats that
ovulated in response to the introduction of the males (P>0.05). In experiment 4, a
behaviour study was done in two groups of 30 goats each in order to determine the
individual experience in agonistic interactions and to calculate the index of success (IS).
When the IS was obtained, estrus was induced in the then most dominant goats in group I
using progesterone and propionate of oestradiol injections. In group II, estrus was induced
in the ten most subordinate goats. Progesterone levels were determined in the non-treated
females during 25 days after the induction treatment. Treated females in group I had a
higher urination frequency than the treated females in group II (0.125+0.03 and 0.03+0.02
respectively; P=0.06). Percentages of non-treated females ovulating were similar between
groups (P>0.05). In group I, interval to ovulation in the non-treated females was lower than
in group II (7.33£0.79 and 11.21£0.66 respectively; P<0.05). It is concluded that after the
introduction of males, the high-ranking goats are the first individuals to show estrus,
ovulate and to conceive, probably due to the more intense stimulation that results from their
closer association to the males. Social rank of goats affects their initial LH response to the
male effect as well as the subsequent estrus expression. Besides, dominant goats urinate
more frequently when in induced estrus than subordinates in the same condition, this is
associated with a faster ovulation induction in their anoestrous non-treated partners.

Keywords: Social dominance, social rank, male effect, female effect, goat, oestrous
behaviour.
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I. Introduccion general



Introduccion general

Para referirse a la estimulaciéon reproductiva que un animal ejerce sobre otro
individuo, varios autores han utilizado el término “bioestimulacion sexual” (Bolafios er al.,
1998; Shipka y Ellis, 1999; Alvarez y Zarco, 2001). En cabras y ovejas anéstricas es bien
conocido el llamado “efecto macho”, que consiste en que la introduccién repentina de
machos en un rebafio de hembras en anestro induce en estas el inicio de la actividad
reproductiva, originando el establecimiento sincronizado de la estaciéon de apareamiento
(Ott et al., 1980; Amoah y Bryant, 1984; Martin et al., 1986; Chemineau, 1987; Walkden-
Brown et al., 1993a). También se ha demostrado que tanto en ovejas (Zarco et al., 1995)
como en cabras (Restall et al., 1995; Alvarez et al., 1999) existe un "efecto hembra",
mediante el cual la presencia de hembras en estro induce la actividad ovarica en algunas de
sus comparieras de rebafio que se encuentran en anestro.

Tanto el porcentaje de hembras que responden a los animales bioestimuladores,
como el intervalo entre la introduccién de éstos a la primera ovulacién, dependen de
factores tales como la profundidad del anestro en que se encontraban las hembras antes de
la introduccidn de los machos o de las hembras en estro, la duracion del contacto entre los
animales bioestimuladores y las hembras anéstricas, y el grado de contacto entre los
animales (Efecto macho: Chemineau, 1983; Martin et al., 1986; Efecto hembra: Zarco et
al., 1995; Alvarez et al., 1999). Sin embargo, no se conocen los factores individuales que
provocan que, en igualdad de condiciones (€poca, grado de contacto), algunos animales
respondan ovulando mientras que otros permanecen en anestro.

Tanto el "efecto macho" como el "efecto hembra" son mediados, en parte, por el
sentido del olfato (Claus et al., 1990; Alvarez et al., 2000), por lo que se piensa que estan
involucradas las feromonas. En el caso del efecto macho se han identificado diferencias en
la capacidad de distintos machos para estimular a las hembras (Knight y Gibb, 1990;
Walkden-Brown et al., 1993c), y esto parece deberse a diferencias tanto en la conducta
sexual de los machos como en su produccién de feromonas. En el caso del efecto hembra
existe menos informacidn, sin embargo, recientemente encontramos que la presentacion de
los picos de LH de las cabras anéstricas tuvo una mejor relacion temporal con los picos de

LH de las cabras bioestimuladoras dominantes que con los de las cabras bioestimuladoras



subordinadas (Alvarez, 2000), ademas, las cabras dominantes en estro tienden a orinar mas
frecuentemente que las cabras subordinadas (Alvarez, 2000), lo que podria ayudar a
diseminar sus feromonas (Coblentz, 1976).

La conducta de dominancia/subordinacién se define como la relacion entre dos
individuos en la cual el individuo dominante desplaza al subordinado en una situacién de
competencia o no (Kaufmann, 1983). La condicion de dominancia parece ser un elemento
importante en el grado de expresion del comportamiento reproductivo de varias especies de
animales, ya que tener una posicion social elevada confiere ventajas para manifestar el
repertorio completo de conductas estrales y hacerlo con mayor intensidad (Gutiérrez, 1990;
Orihuela, 2000)

Se han postulado hipdtesis de que el efecto macho y el efecto hembra se
complementan para lograr la reproduccién sincronizada del mayor numero posible de
hembras (Walkden-Brown et al., 1993c; Zarco et al., 1995). De acuerdo a estas hipétesis,
en rumiantes estacionales en condiciones de vida silvestre, el regreso anual de los machos
al rebafio que se produce antes del inicio de la estacién reproductiva de las hembras,
induc:iria la actividad reproductiva en algunas de ellas, las cuales a su vez ayudarian a
inducir la ovulaciéon en sus compaiieras de rebafio. De esta manera, la mayoria de las
hembras del rebafio ovularia y quedaria gestante en un periodo corto, lo que representa
ventajas estratégicas en aspectos como la defensa comun de las crias, bisqueda de alimento
y refugio o la programacion de migraciones.

Tomando en cuenta que al introducirse machos nuevos a un rebafio las cabras
pueden establecer una intensa competencia por mantenerse cerca de ellos (Zarco et al,
observaciones no publicadas), y que el grado de contacto entre machos y hembras es
fundamental para que se produzca el efecto macho (Chemineau, 1987; Pearce y Oldham,
1988), nuestra observacion de que la ovulacion de las cabras estimuladas ocurre poco
después de la ovulacion de los animales bioestimuladores mas dominantes (Alvarez, 2000),
nos permitié sugerir la siguiente hipoétesis: --En condiciones naturales, cuando los machos
se integran al rebaiio al acercarse la estacion reproductiva, las hembras dominantes son las
primeras en establecer contacto estrecho con ellos, lo que probablemente las lleva a ser las

primeras en ovular. Debido a que este tipo de hembras parecen ser mas activas y diseminar



mejor las feromonas, se constituyen en el vehiculo ideal para amplificar el efecto macho a
través del efecto hembra que ellas ejercen sobre las hembras subordinadas--. Esta hiptesis
estaria apoyada por informacion sobre patrones reproductivos en el ciervo rojo (Cervus
elaphus), en €l que las hembras dominantes son gestadas primero que las subordinadas
(Clutton-Brock et al., 1986). Las condiciones en que se realizaron dichas observaciones
sugieren que la razon por la que las hembras dominantes son gestadas en primer lugar, es
que éstas logran un mayor contacto con el macho como elemento bioestimulador, lo que las
haria presentar el celo, ovular y alcanzar la receptividad en forma anticipada a las
subordinadas.

El objetivo del presente trabajo es evaluar los diferentes componentes de la
hipdtesis, analizando para ello la relaciéon entre la dominancia de las hembras con su
capacidad de asociarse con los machos bioestimuladores y por lo tanto con la respuesta
(pulsatilidad de LH, estro, ovulacién y concepcion) al efecto macho. Por otra parte, se
compar6 la capacidad de hembras dominantes y subordinadas en estro para inducir la
actividad ovarica de cabras en anestro.

Hipotesis

Hipotesis general

Cuando se introducen machos a un rebafio de cabras anéstricas, las cabras
dominantes establecen un contacto mas estrecho con ellos, por lo que responden con estro y
ovulacion antes que las subordinadas. Debido a que las cabras dominantes son mas activas
durante el estro y parecen diseminar mejor las feromonas, se constituyen en el vehiculo
ideal para amplificar el efecto macho a través del efecto hembra que ellas ejercen sobre las
hembras subordinadas.

Hipotesis especificas

Las cabras dominantes son mas exitosas que las subordinadas para competir por el
acceso a los machos introducidos a un rebafio.

En un rebafio de cabras en anestro, los animales dominantes responden a la
presencia de los machos con ovulacion antes que las cabras subordinadas.

El indice de asociacion con los machos se correlaciona inversamente con el

intervalo desde su introduccién a la ovulacion en cabras anéstricas.



La frecuencia de secrecion pulsatil de LH como respuesta el efecto macho es mayor
en las cabras dominantes que en las subordinadas.
Las cabras dominantes en estro son mas efectivas que las cabras subordinadas en

estro para inducir ovulacion en hembras anéstricas.



II. Revision de literatura



Revision de literatura

El generador de pulsos de GnRH/LH y su control

El proceso reproductivo de los mamiferos estd marcado por periodos alternados de
actividad e inactividad sexual. Por un lado se encuentran los cambios asociados a las etapas
del estro y diestro del ciclo estral. Por otro lado se encuentra la alternancia de actividad e
inactividad sexual asociada con cambios en la estacion (Clarke y Cummins, 1982).

El aspecto clave en la regulacion del proceso reproductivo es el que se refiere al
generador de pulsos de la hormona liberadora de gonadotropinas (GnRH), mecanismo
central encargado de procesar las sefiales externas e internas, y de producir el patrén
pulsatil de GnRH (Clarke y Cummins, 1982; Karsch et al., 1984). Dado que la hipdfisis
secreta LH en respuesta al GnRH, cada pulso de GnRH es seguido por un pulso de
secrecion de LH hipofisiaria. Se sabe que la frecuencia pulsatii de LH cambia
dramaticamente durante las fases del ciclo estral y durante la transicion estacional (Karsch
et al., 1984), mostrando periodos identificables de mayor o menor actividad.

Regulacion del generador de pulsos de GnRH/LH durante el ciclo estral

En la estacion reproductiva, los pulsos de LH ocurren con una frecuencia baja (1-4
pulsos cada 24 horas) durante la fase lutea del ciclo estral. En ese momento, la baja
frecuencia de los pulsos de LH se debe al efecto inhibitorio sobre el hipotdlamo de la
progesterona secretada por el cuerpo luteo (Goodman y Karsch, 1980). La baja frecuencia
de los pulsos permite que los niveles de LH disminuyan hasta valores no detectables entre
un pulso y otro. En consecuencia, no se produce el estimulo gonadotrépico necesario para
lograr un desarrollo folicular avanzado y un aumento sostenido en la secrecion de estradiol,
por lo que el estro y la ovulacion no se presentan. Con la lisis del cuerpo luteo los niveles
de progesterona descienden y dejan de inhibir al hipotadlamo, por lo que la frecuencia de
secrecion tonica de LH aumenta progresivamente hasta alcanzar un pulso por hora como
minimo, lo que permite la maduracién folicular y un incremento sostenido en la secrecion
de estradiol. Llegado el momento, el incremento progresivo en los niveles circulantes de
estradiol ejerce un efecto de retroalimentacion positiva sobre el hipotdlamo e hipofisis,
provocando las descargas preovulatorias de GnRH y LH (McNeilly et al., 1982). Durante el

pico preovulatorio de LH, la frecuencia de los pulsos de GnRH aumenta tanto que da la



impresion de que su caracter pulsatil se interrumpe, para ser sustituido por un incremento
sostenido en los niveles basales (Karsch et al., 1984; Karsch et al., 1992; Caraty et al.,
1995). La importancia de este incremento de la frecuencia de los pulsos se ha demostrado
en experimentos en los que la repetida administracion de LH o GnRH estimula un aumento
en los niveles de estradiol que culmina en el pico de LH y la ovulacion (Legan, 1982;
McLeod et al., 1982; McNeilly et al., 1982). Dentro de la estacion reproductiva, los ciclos
se continuan mientras se mantenga una alta frecuencia en los pulsos de GnRH (McNatty et
al., 1982) cada vez que las concentraciones de progesterona disminuyan al final de la fase
litea.

La utilizacién de animales ovariectomizados (OVX) ha permitido estudiar el papel
de los esteroides ovaricos en el control de la ovulacién durante el ciclo estral. La
ovariectomia durante la fase lutea aumenta la frecuencia y la amplitud de los pulsos de LH
(Goodman y Karsch, 1980); en dichos animales, la administracién de progesterona evita el
incremento en la frecuencia sin alterar la amplitud de los pulsos (Martin et al., 1983a,
1983b). La administracion de estradiol durante la época reproductiva en animales
ovariectomizados bajo tratamiento con progesterona reduce la amplitud de los pulsos,
posiblemente debido a un efecto directo sobre la respuesta de la hipofisis al GnRH
(Goodman y Karsch, 1980). Cuando se administra sdlo, el estradiol provoca una inhibicion
inicial seguida por un aumento masivo en las concentraciones séricas de LH, comparable al
pico preovulatorio en los individuos intactos (Martin et al., 1983a, 1983b; Scaramuzzi et
al., 1971). Asi, durante la época reproductiva la frecuencia en los pulsos de LH es
modulada principalmente por la progesterona, que actia a nivel cerebral para prolongar el
intervalo entre las descargas de GnRH, mientras que el estradiol por una parte limita la
amplitud de los pulsos de LH al reducir la respuesta hipofisiaria al GnRH, y por otra parte
constituye la sefial ovarica indispensable para inducir la descarga preovulatoria de LH una
vez que ha iniciado la fase folicular del ciclo (Karsch et al., 1992).

Otra de las funciones importantes de la progesterona es la de preparar a los centros
cerebrales de la conducta para responder ante la presencia del estradiol, de modo que el
estro solo se manifiesta en aquellas hembras expuestas al estradiol que han sido

previamente expuestas a la progesterona por un periodo de 10-12 dias (Karsch et al., 1980).



Debido a este requerimiento de exposicion previa a la progesterona, la primera ovulacion
en la vida o en la estacion reproductiva del animal no se acompafia de conducta estral
(Karsch et al., 1980).

Después de la regresion del ultimo cuerpo liteo de la estacion reproductiva no se
vuelve a presentar conducta estral debido a que no hay una elevacion sostenida de las
concentraciones de estradiol (Legan et al., 1985), ya que la actividad pulsatil de LH no
alcanza la frecuencia observada durante la fase folicular normal (por lo menos un pulso por
hora). La disminucion en la frecuencia de los pulsos de LH durante la estacion de anestro se
debe a que en esa época el hipotadlamo se hace mas sensible a la retroalimentacion negativa
del estradiol, por lo que dicha hormona por si sola es capaz de inhibir el generador de
pulsos (Martin et al., 1983a, 1983b). En consecuencia, la LH es insuficiente para inducir la
madurez folicular y se establece el estado de anestro (Karsch er al., 1984). La elevada
sensibilidad del hipotdlamo a la retroalimentacion negativa de los estrogenos se mantiene
toda la época de anestro, para volver a reducirse al inicio de la siguiente estacion
reproductiva. De esta manera, las transiciones entre la estacion reproductiva y el anestro
son una consecuencia directa de los cambios en la frecuencia del generador de pulsos de
GnRH/LH (Karsch et al., 1984).

Regulacion ambiental del generador de pulsos de GnRH/LH

Ademas de ser controlado por los esteroides ovaricos, el generador de pulsos de LH
puede ser regulado por una gran variedad de factores ambientales. Especial atencién han
recibido el fotoperiodo y los fenémenos sociales.

La primera evidencia de que el ciclo anual de reproduccion de la oveja es controlado
por factores ambientales fue dada por Marshall (1937), quien observé cambios en la
ocurrencia del anestro y la estacion reproductiva cuando los animales fueron transportados
a localidades diferentes a través del Ecuador. Desde entonces, una gran cantidad de
estudios ha demostrado que el fotoperiodo es el principal factor ambiental que controla la
estacion reproductiva de los pequefios rumiantes (Legan y Karsch, 1980), induciendo al
anestro durante los dias largos e iniciando la estacién reproductiva en los dias de menor

duracion.



El proceso de traduccion de la informacion del fotoperiodo en un mensaje hormonal
es el siguiente: la retina capta las variaciones que ocurren en el fotoperiodo y la sefial es
transmitida por via nerviosa a la glandula pineal en varias etapas. De la retina, la sefial
llega al nucleo supraquiasmatico (NSQ) por medio de la via monosinaptica retino-
hipotalamica; del NSQ la sefial pasa al nicleo paraventricular (NPV) y a los ganglios
cervicales superiores, para ser transportada finalmente a la glandula pineal. La glandula
pineal convierte la sefial nerviosa en hormonal mediante la secrecion de melatonina (Legan
y Karsch, 1979). La duracién de la secrecion elevada de melatonina, proporcional a la
longitud de la noche, puede ser interpretada como inductora o inhibitoria. La melatonina
actia en el hipotalamo mediobasal para regular la secrecion pulsatil de GnRH (Lincoln y
Maeda, 1992; Malpaux et al., 1993; Malpaux er al., 1998). Asi, en la oveja el patron de
secrecion de melatonina durante los dias cortos estimula al generador de pulsos de GnRH,
mientras que el patrén de dias largos lo inhibe (Bittman ez al., 1983; Bittman y Karsch,
1984; Yellon et al., 1985). Aunque se ha demostrado un efecto directo del fotoperiodo
sobre el generador de pulsos de GnRH/LH en ausencia de esteroides gonadales (Goodman
et al., 1982), parece poco probable que la melatonina actie de manera directa sobre las
células productoras de GnRH para provocar la transicion de la estacion reproductiva a la de
anestro y viceversa.

La demostraciéon de una variacién estacional dramatica en la sensibilidad del
hipotalamo a la retroalimentacion negativa del estradiol fue una de las observaciones clave
para lograr parte del avance actual en el conocimiento de la estacionalidad reproductiva
(Legan et al., 1977). En ovejas OVX, las concentraciones séricas de LH no varian durante
el afio, manteniéndose siempre elevadas debido a una alta frecuencia de secrecion, mientras
que en las hembras OVX tratadas con estradiol la LH muestra niveles no detectables
durante la época correspondiente a la estacion de anestro. Esta variacion estacional en la
sensibilidad a la retroalimentacion negativa del estradiol es controlada por el fotoperiodo
(Legan y Karsch, 1980). En resumen, los efectos del fotoperiodo sobre la actividad
reproductiva de la oveja son mediados por cambios en la sensibilidad hipotalamica a la
retroalimentacion negativa del estradiol, lo que se refleja en cambios en la frecuencia y

amplitud de los episodios de secrecion de LH; durante el anestro, este efecto inhibitorio se



debe, en gran parte, a la capacidad del estradiol para deprimir la secrecion pulsatil de
GnRH/LH a nivel hipotalamico, mientras que su efecto estimulatorio consiste en la pérdida
de dicha capacidad durante la estacion reproductiva (Karsch et al., 1984).

El sitio de control de la secrecidon preovulatoria de GnRH y LH, asi como de la
conducta estral por parte del estradiol, parece encontrarse en el hipotdlamo ventromedial
(Blache et al., 1991).

Hasta el momento no se han encontrado receptores para estradiol en las neuronas
productoras de GnRH (Lehman y Karsch, 1993; Herbison et al., 1993), lo que implica que
el papel del esteroide sobre la actividad de dichas neuronas debe estar mediado por sistemas
neuronales intermediarios sensibles a su efecto. Asi, se acepta que los esteroides controlan
la regulacion de la secrecion pulsatil de LH, sea de manera positiva durante la descarga
preovulatoria o negativa en la fase litea y el anestro estacional, a través de sistemas
neuronales intermediarios (Meyer y Goodman, 1986). Puesto que la administracién de un
antagonista de opioides incrementa la frecuencia en los pulsos de LH durante la fase litea,
el efecto inhibitorio de la progesterona sobre la frecuencia de los pulsos de GnRH podria
estar mediado por neuronas productoras de opioides (Horton et al., 1989; Currie et al.,
1991; Brooks et al., 1986; Whisnant y Goodman, 1988). Del mismo modo, el efecto
inhibitorio del estradiol sobre la frecuencia pulsatil de LH durante el anestro estacional
parece estar mediado por neuronas dopaminérgicas, que actiian a nivel de la eminencia
media para inhibir la secrecion de GnRH (Thiéry et al., 1989; Curlewis ef al., 1991; Thiéry,
1991). En esta época, el estradiol activa la produccion de dopamina a través de la tirosina
hidroxilasa (enzima de limitacion para la sintesis de catecolaminas) a nivel del nicleo A15
(area retroquiasmatica lateral) (Gayrard et al., 1994). Se ha visto que tanto la destruccién
del sistema dopaminérgico AlS5 (Thiéry et al., 1989; Havern et al., 1994) como la
administraciéon de un antagonista de la dopamina durante el anestro incrementan la
pulsatilidad de LH (Meyer y Goodman, 1985); se sabe también que los implantes de
estradiol en el nucleo A14/A1S5 durante el anestro estacional inhiben la secrecion pulsatil de
LH (Lehman et al., 1996; Gallegos-Sanchez et al., 1997). Ello puede ser debido a que la
actividad catecolaminérgica de ambos nucleos se incrementa durante los dias largos y su

efecto es reforzado por el esteroide (Thiéry, 1991; Gayrard et al., 1992; Thiéry et al.,



1995). Ademas, la alfa-metil-paratirosina (inhibidor de la tirosina hidroxilasa) estimula la
secrecion pulsatil de LH en la eminencia media de ovejas ovariectomizadas tratadas con
estradiol y expuestas a fotoperiodos inhibitorios (Bertrand et al., 1998). Por lo tanto, la
dopamina se encuentra implicada en la inhibicion de la secrecion de LH durante el anestro
estacional o cuando el animal esta expuesto a dias largos constantes (Thiéry et al., 2002).
En contraste, durante la estacion reproductiva, la dopamina parece tener un efecto
estimulador sobre el pico preovulatorio de LH, ya que la administraciéon de un antagonista
de receptores dopaminérgicos D, (pimozide) bloquea su presentacion (Curlewis et al.,
1991; Thiéry y Martin, 1991).

Dado que la administracion de antagonistas noradrenérgicos (fenoxibenzamina)
logra incrementar la secrecion de LH en el anestro estacional de hembras intactas, también
se ha involucrado a la noradrenalina en la regulaciéon fotoperidédica de la reproduccion
(Deaver y Dailey, 1982; Meyer y Goodman, 1985). En el momento del pico de GnRH se
eleva el tono noradrenérgico en el area predptica (Scott et al., 1999). Puesto que las células
noradrenérgicas contienen receptores para estradiol y responden a la administracion del
esteroide, podrian responder de forma directa a su presencia (Simonian et al., 1998; Scott et
al., 1999).

La serotonina participa también en el control fotoperiddico de la secrecion de LH.
Los antagonistas de la serotonina (ciproheptadina, ketaserina) inducen un aumento del
numero de pulsos de LH en ovejas OVX expuestas a fotoperiodos largos e implantadas con
estradiol (Whisnant y Goodman, 1990; Le Corre y Chemineau, 1993).

Al acercarse la estacion reproductiva, el efecto inhibitorio del estradiol sobre el
generador de pulsos de LH esta disminuido y la transicién a la actividad sexual es mediada
por un incremento en la frecuencia de los pulsos de LH (I’Anson y Legan, 1988). Al
establecerse la época de reproduccion, la progesterona toma el control y se encarga de
regular la actividad del generador de pulsos de LH (Goodman y Karsch, 1980).

Ademas del fotoperiodo, las relaciones sociales y la estimulacién feromonal pueden
influir sobre la funciéon del generador de pulsos de LH. El ejemplo mas notable lo
representa la induccion de la ovulacién en hembras anéstricas mediante el efecto macho

(Martin et al., 1986; Chemineau, 1987). Aunque participan otros estimulos sensoriales

10



(Cohen-Tannoudji et al., 1986; Pearce y Oldham, 1988), el efecto macho esta mediado en
parte por estimulacién feromonal (Knight et al., 1983). Las feromonas que median el
fendmeno pueden ser producidas por las glandulas sudoriparas de la piel (Knight y Lynch,
1980), y su produccion es controlada por andrégenos.

Los machos inducen la ovulacién al alterar la secrecion tonica de LH en las hembras
anéstricas (Martin et al., 1983a, 1983b). La frecuencia de secrecion ténica de LH aumenta
rapidamente después de la introducciéon del macho (Chesworth y Tait, 1974; Martin ef al.,
1980; Martin et al., 1983a, 1983b), lo que resulta en crecimiento folicular (Atkinson y
Williamson, 1985). El mecanismo por el cual las feromonas incrementan la secrecion
ténica de LH no esta del todo claro, pero algunos datos sugieren que interrumpen la
retroalimentacion negativa del estradiol (Martin et al., 1983c). Es probable que las
feromonas supriman la actividad de las neuronas catecolaminérgicas inhibitorias,
permitiendo el aumento en la frecuencia de secreciéon de LH, bloqueando asi la accion del
fotoperiodo largo.

Efecto macho

En 1944, Underwood et al. Describieron una relacion interesante entre el momento
en que los carneros ingresaban al grupo de ovejas y la fecha en que estas eran gestadas. En
1960, Shelton encontrd la misma relaciéon en cabras luego de la introduccion del macho
cabrio. Desde entonces, un gran esfuerzo se ha hecho para determinar el verdadero
potencial del fendmeno y su modo de accidn (revisiones ovinos: Martin et al., 1986; Rosa y
Bryant, 2002; revisiones cabras: Chemineau, 1987: Alvarez y Zarco, 2001).

Tanto en cabras (Chemineau, 1987) como en ovejas (Martin et al., 1986) que se
encuentran en anestro, la introduccién repentina de machos induce un rapido incremento en
la frecuencia de secrecién pulsatil de la hormona luteinizante (LH), el cual es seguido por
desarrollo folicular y un pico preovulatorio de LH, lo que resulta en ovulacién dentro de los
primeros dias después de iniciarse la exposicion a los machos. Este fendmeno, cominmente
llamado "efecto macho", tiene un gran potencial para incrementar la eficiencia reproductiva
en cabras y ovejas, al adelantar el inicio de la estacion de apareamiento mediante la
induccion anticipada de la actividad sexual (Shelton, 1960; Martin et al., 1986; Chemineau,
1987).
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La respuesta de las hembras al efecto macho depende de varios factores, entre los
que destacan la época del afio, la duracion y grado de contacto entre los sexos, la
proporcién de machos utilizada (Chemineau, 1987; Alvarez y Zarco, 2001) y la capacidad
individual de los machos bioestimuladores (Walkden-Brown et al., 1993c). Cuando la
introduccion de los machos se realiza durante la época de anestro profundo (mas de 50% de
hembras en anestro) la primera ovulaciéon tarda mas en presentarse que cuando la
introduccion de machos se realiza en un rebafio de hembras que se encuentran en anestro
superficial (Lindsay y Signoret, 1980; Chemineau, 1987). Ademas, mientras mas profundo
es el anestro, menor sera la presentacion de conductas de estro (Chemineau, 1983;
Chemineau, 1987).

El grado de contacto entre los sexos también puede modificar el porcentaje de
hembras que responden, siendo menor cuando machos y hembras son separados por un
cerco de malla que cuando se encuentran en contacto total (Shelton, 1960; Pearce y
Oldham, 1988); de la misma forma, cuando existe un pasillo de por medio la estimulacion
se vuelve mas débil que cuando hay un contacto directo (Chemineau, 1987). La proporcion
de machos en el lote de hembras es otro factor importante que puede modificar las
caracteristicas de la respuesta, ya que el incremento en el nimero de machos aumenta la
tasa de ovulacién de las hembras que responden (Chemineau, 1987). Otros factores como la
época del afio, la nutricion de ambos sexos y la raza del macho también pueden modificar
la respuesta (Tervit y Peterson, 1978; Chemineau, 1983; Walkden-Brown et al., 1993c).

La capacidad de los machos para inducir una respuesta ovulatoria aumenta si
previamente son expuestos a hembras en estro (Knight, 1985; Knight et al., 1985; Knight y
Gibb, 1990; Walkden-Brown et al., 1993c). En cabras, Walkden-Brown et al. (1993c)
informaron sobre el fendmeno al que denominaron “efecto hembra indirecto” o mediado
por el macho. Estos autores encontraron que la estimulacion de los machos mediante el
contacto con hembras en celo por un periodo de dos dias, resulté posteriormente en una
mayor capacidad de los machos para inducir el estro y la ovulacién en las hembras
anéstricas. Este efecto indirecto de la hembra en celo se puede considerar como un
fenémeno de facilitacion social, que se manifiesta al ponerlas en contacto con el macho. Es

probable que el incremento en la secrecion de LH y testosterona que se produce en el
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macho al estar en presencia de hembras en estro (Howland et al., 1985) provoque cambios
en la conducta de éste y en su producciéon de feromonas, lo que podria aumentar su
capacidad de estimular la respuesta ovulatoria en las hembras anéstricas con las que tiene
contacto (Walkden-Brown, 1991). Asi, al inducirse nuevas hembras al celo la respuesta
podria retroalimentarse positivamente (Walkden-Brown ef al., 1993c).

Efecto hembra

En la actualidad es ampliamente aceptado que las hembras ciclicas pueden tener un
papel inductor importante sobre sus compaifieras cuando éstas tltimas no cuentan con el
estimulo del fotoperiodo o del macho. En 1989, Wayne et al. demostraron que ovejas
Suffolk pinealectomizadas muestran un aumento en las concentraciones de LH en sincronia
con sus compaiieras intactas, mientras que las que se encuentran aisladas sufren un retraso
significativo en el incremento de dicha hormona al iniciar la estaciéon reproductiva.

Por otra parte, trabajos mas recientes que se realizaron en ausencia de machos han
probado la existencia de un efecto directo de la hembra en estro sobre las hembras en
anestro estacional, tanto en cabras (Restall er al., 1995; Alvarez et al., 1999; Alvarez,
2000) como en ovejas (Zarco et al., 1995). La respuesta obter.ida mediante la introduccion
de hembras en estro tiene caracteristicas similares a la alcanzada con la introduccién de
machos, o de machos previamente estimulados con hembras en estro (Walkden-Brown et
al., 1993c; Restall et al., 1995; Zarco et al., 1995; Alvarez et al., 1999).

Al igual que en el efecto macho, la primera respuesta ante la introduccion de las
hembras en estro es la elevacion de las concentraciones plasmaticas de LH en las hembras
anéstricas (Alvarez et al., 1999). El tiempo en que se alcanza el pico preovulatorio de dicha
hormona s6lo se retrasa por escasas diez horas en relacion al de las hembras
bioestimuladoras (Alvarez et al., 1999; Alvarez, 2000), y presenta caracteristicas similares
a las reportadas en la especie caprina para picos preovulatorios naturales (Ritar ef al., 1983;
Greyling y Van Niekerk, 1990). Este incremento en las concentraciones de LH puede
explicar el hecho de que el inicio del estro se adelante en hembras sincronizadas que tienen

contacto con compafieras que ya estan en celo (Romano, 2002).
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Conducta sexual y dominancia social

Conducta sexual

El estudio de la conducta sexual en animales de granja obedece a intereses
especificos importantes. Por un lado se encuentran las razones de tipo econémico, por el
otro esta el interés cientifico en entender la influencia ecolégica y evolutiva en la expresion
de dicha conducta. La produccion animal es dependiente de la reproduccion, y ésta tltima a
su vez es dependiente de la disponibilidad y habilidad del individuo para manifestar
conducta sexual (Katz y McDonald, 1992). Se ha argumentado que cuando los sexos tienen
la posibilidad de interactuar libremente, el macho es quien inicia la mayoria del contacto
sexual; sin embargo, actualmente esta claro que la conducta sexual de la hembra influye de
forma importante en su probabilidad de ser montada y gestada (Tilbrook y Cameron, 1990).

En el estudio de la conducta sexual de la hembra resulta ttil considerar los
conceptos desarrollados por Beach en 1976. Desde entonces, el término atractividad es
utilizado para referirse a la capacidad de una hembra determinada para estimular el interés
del macho. La atractividad es generalmente medida registrando la conducta del macho,
como por ejemplo, la frecuencia o intensidad de las conductas de cortejo, olfateo y
lengiieteo de genitales, nuimero de conductas de flehmen exhibidas y otras (Beach, 1976;
Katz y McDonald, 1992). El término proceptividad se utiliza para referirse a las conductas
de la hembra en respuesta a las mostradas por el macho, y suelen resultar en la iniciacién o
continuacion de la actividad sexual masculina. El término receptividad se refiere a la fase
final de la conducta sexual e incluye las respuestas femeninas necesarias y suficientes para
lograr el éxito en la copula; suele ser evaluada midiendo los movimientos y posturas de las
hembras en respuesta a los acercamientos del macho (Beach, 1976; Katz y McDonald,
1992), el término “estro” es comunmente usado para describir este periodo en la conducta
sexual de la hembra (Tilbrook y Cameron, 1990).

La proceptividad de las hembras (ovejas, cabras) puede consistir tanto en
“conductas afiliativas” (tendencia a mantener cercania y contacto fisico con el macho),
como en conductas sexuales directas hacia el semental (Tilbrook et al., 1990). La conducta
proceptiva de ovejas y cabras podria afectar el nimero de hembras que son montadas

exitosamente debido a que puede influir en la cantidad de contacto con los machos y con
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ello, el nimero de montas que se reciben. Una vez en estro, las hembras muestran una
busqueda constante del macho, tienden a buscar su cercania ain cuando éste se encuentre
atado, pueden competir con otras hembras por su atencion, y pueden iniciar los episodios de
cortejo sexual (Tilbrook y Cameron, 1990). Asi pues, el nivel de conductas proceptivas de
una hembra puede claramente afectar la cantidad de atencidn que recibe del macho.

Un buen desempefio durante la actividad sexual requiere tanto de una motivacion
adecuada, como de contar con capacidades fisicas suficientes para desplegar la conducta.
Un bajo desempefio sexual podria indicar una motivacion inadecuada, pero también una
capacidad pobre para expresar tal motivacion. La dominancia social podria jugar un papel
importante en como se expresa dicha motivacion.

Dominancia social

A la cabra doméstica (Capra hircus) se le considera una especie sociable que al
vivir en grupos forma estructuras jerarquicas muy fuertes y relativamente estables. La vida
en grupo permite a este tipo de especies contar con ventajas, como la proteccion que da el
rebafio, el aumento en la probabilidad de encontrar alimento y la defensa conjunta del
territorio comun; sin embargo, la vida en sociedad también implica desventajas, como la
mayor probabilidad de contraer alguna enfermedad y el tener que competir por recursos
escasos con otros miembros del grupo (Fournier y Festa-Bianchet, 1995). La competencia
puede llevar a la agresion, y los individuos se pueden beneficiar de patrones de conducta
social que les permitan evitar los costos de la conducta agonista. La dominancia social es
una estrategia util para este fin. El concepto “dominancia” se refiere al resultado de la
interaccion entre un par de individuos, en la que el ganador de la interaccidon es llamado
dominante y el otro subordinado. El “rango social” se refiere a la posicion que ocupa un
individuo en la jerarquia (Co6té, 2000). La dominancia social puede limitar los costos de la
agresion, ya que reduce a simples amenazas algunas interacciones que de otra forma
desencadenarian contacto fisico agresivo (Fournier y Festa-Bianchet, 1995). Las relaciones
de dominancia en los rebafios de cabras generalmente permanecen estables por un periodo
de hasta dos afios, aunque pueden variar debido a cambios como la maduracion de los
animales jovenes que empiezan a buscar su lugar en la sociedad, o a la entrada de

individuos extrafios (Addison y Baker, 1982; Matshuzawa y Shiraishi, 1992). Se sabe que
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la introduccién de individuos extrafios a un grupo ya establecido de cabras resulta, por lo
general, en la pérdida de la estructura social (Addison y Baker, 1982) y en un aumento
dramatico en la conducta agonista, puesto que el individuo extrafio busca una posicion
dentro del grupo, los animales subordinados buscan establecerse sobre el recién llegado y
los dominantes intentan retener sus posiciones.

En varias especies, la estrategia conductual utilizada para enfrentar al grupo social
es tan importante como el éxito alcanzado en interacciones agonistas (Abott et al., 1981,
Barb et al., 1982; Mendl et al., 1992). Las diferencias individuales en la conducta social
tienen su fundamento tedrico en que la seleccidon natural puede favorecer a mas de una
caracteristica de conducta a la vez (Maynard-Smith y Parker, 1976) y en que los animales
pueden adoptar diferentes estrategias de conducta para enfrentar problemas del entorno
fisico y social (Jensen, 1995; Mendl y Deag, 1995; Miilleder et al., 2003). Uno de los
factores de la conducta social que pueden determinar estas estrategias son las relaciones de
dominancia entre los individuos de un grupo. La dominancia es una condicion del
individuo dentro de un grupo social que esta basada en su experiencia en las diferentes
interacciones sociales, y que se relaciona con la posibilidad de acceder a recursos del
ambiente (Fraser y Broom, 1998). El animal dominante se encuentra en una posicion
estable que no esta sujeta a las mismas presiones agonistas experimentadas por el resto de
los miembros del rebafio (Matshuzawua y Shiraishi, 1992), asegurandole la prioridad en el
acceso a los recursos principales, entre otros, la fuente de alimento y la pareja sexual.

Se sabe que, evolutivamente, las relaciones de dominancia-subordinacion pueden
influir de manera importante sobre la habilidad inclusiva de los animales (Mendl y Deag,
1995). De tal manera, las diferencias individuales en la conducta social pueden determinar
el éxito en las estrategias reproductivas de los animales y en su capacidad para transmitir su
informacidn genética a las siguientes generaciones. En animales ferales existen estudios
que han sido utiles para conocer mas acerca de la motivacion de la conducta sexual en
funcién de las relaciones de dominancia. Por ejemplo, la prioridad que tienen las hembras
dominantes para acceder a la reproduccion ha sido demostrada en el ciervo rojo (Cervus
elaphus, Clutton-Brock ef al., 1986). Las hembras dominantes de esta especie son gestadas

primero que las subordinadas, y en consecuencia tienen sus partos significativamente antes
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que éstas, produciendo ademas crias mas pesadas. Las condiciones de vida libre en que se
realizaron dichas observaciones sugieren que las gestaciones anticipadas de las hembras
dominantes se deben a una ovulacién anticipada como consecuencia de su mayor contacto
con los machos.

La actividad sexual de los animales de baja jerarquia es generalmente suprimida en
presencia de los animales dominantes (Sapolsky, 1987; Von Borell, 1995). El bajo rango
social puede afectar la conducta sexual de las hembras, y el estrés social resultante puede
interferir con la secrecion preovulatoria de LH, causando la falta de conducta estral y de
ovulacién (Paterson y Pearce, 1989; Mahesh y Brann, 1992; Von Borell, 1995). En especies
como el ratén (Pennycuik, 1972), el bovino (Wagon et al., 1972; Gutiérrez, 1990) y
algunos monos (Abbott et al., 1981), la posicién social de los animales influye sobre la
presentacion del estro; los animales de baja jerarquia social muestran con frecuencia una
disminucién de los signos de celo o caen en anestro. En cerdas, la frecuencia y
caracteristicas de la conducta estral se relacionan con la cantidad de agresion recibida por
parte de otras hembras, de forma que las cerdas que reciben el mayor niimero de conductas
agresivas muestran un menor comportamiento estral al compararlas con sus comparieras de
rango social mayor (Pedersen et al., 1993).

En la cabra de montafla canadiense (Oreamnos americanus), la eficiencia
reproductiva (medida como el numero de cabritos producidos y su peso) esta relacionada
con el rango social, siendo las hembras dominantes las que producen un mayor nimero de
crias (Coté y Festa-Bianchet, 2001a, 2001b) y con mayores pesos (Coté y Festa-Bianchet,
2001b, 2001c). De manera similar, el nimero de corderos producidos por la oveja Barbary
(Ammotragus lervia) esta relacionado de forma positiva con su rango social (Cassinello y
Alados, 1996). Resultados similares han sido encontrados en equinos (Selighsohn, 1987).
Asi, es claro que la dominancia social juega un papel importante en el desempeifio
productivo y reproductivo de las hembras y sus crias. Dado que en cabras el rango social
tiende a ser altamente estable en el tiempo, las ventajas en términos de una mayor
produccidn de crias y sus caracteristicas podrian representar un potencial importante a

explorar en sistemas intensivos con la cabra doméstica como ente productivo.

17



A pesar de la gran cantidad de informacidn existente sobre el efecto macho en
cabras, no existen datos sobre la posicion social de las hembras que responden al fenomeno.
Asi como sucede en el ciervo rojo, en que las hembras pueden competir por la prioridad del
contacto con el macho (Fabre-Nys et al., 1993) y las dominantes son gestadas en primer
lugar (Clutton-Brock et al., 1986), se podria suponer que en la cabra sucede algo similar. Es
decir, que cabras dominantes con respecto a las otras hembras del grupo respondan al
efecto macho en primer lugar, y que a la vez sirvan como bioestimuladoras de aquellas
cabras con menor rango social. En un experimento reciente sobre efecto hembra
observamos que el pico de LH de las cabras anéstricas que respondieron a la
bioestimulacion ocurrid6 pocas horas después de presentarse en las hembras
bioestimuladoras mas dominantes del grupo, las que ademas presentaron miccién con
mayor frecuencia (Alvarez, 2000), sugiriendo una estrategia para asegurar una mayor
dispersion de sus feromonas (Coblentz, 1976).

Papel del sentido del olfato en la bioestimulacion sexual

Morgan et al. (1972) concluyeron que el efecto macho es mediado por el estimulo a
receptores olfativos en la hembra, ya que encontraron que el porcentaje de ovejas con el
sentido del olfato dafiado que respondian presentando estro, y que posteriormente quedaban
gestantes, era significativamente menor al presentado en el grupo de las hembras intactas.
Ademas, la exposicidon de hembras anéstricas exclusivamente al olor del macho cabrio es
suficiente para inducir ovulaciones, aunque el porcentaje de animales que ovulan es menor
al obtenido mediante contacto directo (Shelton, 1980; Claus et al., 1990). Del mismo modo,
la utilizacion de vellon de macho cabrio en mascaras faciales puede inducir actividad
ovulatoria en hembras anéstricas (Claus et al., 1990), aunque con una eficiencia siempre
menor a la lograda con el contacto total (Shelton, 1980; Chemineau ef al., 1986a, b; Cohen-
Tannoudji et al., 1986).

La supresion del sentido del olfato (anosmia) disminuye significativamente el
porcentaje de hembras que ovulan en respuesta a la introduccion del macho (Chemineau et
al., 1986a). Sin embargo, la existencia de un cierto grado de respuesta aun en las hembras
anosmicas indica que existen otras vias de percepcion que la hembra puede usar o

potencializar cuando el olfato no funciona. La existencia e importancia de esas vias
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distintas a la olfaccién ha sido ya sugerida (Morgan et al., 1972; Cohen-Tannoudji et al.,
1986; Pearce y Oldham, 1988; Walkden-Brown et al., 1993b) y en la actualidad se debe
considerar que el efecto macho es mediado por un complejo conjunto de estimulos
provenientes del semental, y que la respuesta a dichos estimulos sera afectada por la
intensidad y duracién de exposicion a estos (Walkden-Brown et al, 1993c), ademas de
otros factores que pueden afectar la sensibilidad de las hembras para responder. Asi, en el
efecto macho, la eliminacién del sentido del olfato en la hembra reduce, pero no suprime
por completo la respuesta, debido a que las hembras detectan al macho usando otros
sentidos que podrian no jugar un papel importante en las hembras intactas (Chemineau et
al., 1986a).

Al igual que en el efecto macho, los estimulos olfativos (feromonales) podrian estar
involucrados en la estimulacién sexual dada por las hembras en estro a otras hembras
(Zarco et al., 1995; Alvarez et al., 1999; Alvarez, 2000). La respuesta ovulatoria al efecto
hembra es mas alta mientras mas cerca se encuentren las hembras anéstricas al corral de las
bioestimuladoras, pero aun en corrales lejanos se presenta una respuesta considerable, lo
que sugiere la posibilidad de que el fendmeno sea mediado, entre otros factores, por
estimulos feromonales (Zarco et al., 1995). En cabras, la anosmia reduce de manera
importante la proporcion de hembras que responden a la presencia de cabras en estro con
un pico preovulatorio de LH (Alvarez, 2000), lo que refuerza la hipdtesis de que el
fenémeno es mediado por factores feromonales.

Algunos trabajos en otras especies parecen demostrar la existencia de sustancias que
estarian mediando la estimulacién hembra-hembra por vias olfativas. En bovinos, la
utilizaciéon de moco cervical proveniente de hembras en celo reduce significativamente la
duracion del anestro posparto (Wright et al., 1994) y mejora el grado de sincronizacion en

vacas tratadas con prostaglandinas (Izard y Vandenberg, 1982).
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Abstract

The aim of this study was to assess the influence of social rank of anestrous goats on their interval
to ovulation after exposure to males. Forty-five adult females were observed before and after the
introduction of males to their pen. Behavioural sampling was used in both periods to record agonistic
interactions. An index of success (IS) for each goat, based on its ability to displace other individuals
was then calculated and three ranking categories were designated, low, medium, and high-ranking
goats. When the goats were exposed to the male, scan sampling every 5 min was used to record the
position of each goat with respect to the male. An index of association (IA) with the male was then
calculated for each goat. The time of ovulation was determined through progesterone concentrations
in samples taken daily for 30 days after the introduction of the males. The time of conception was
retrospectively calculated after kidding. Analysis of variance and Mann—Whitney tests were used to
compare the intervals from the introduction of the males to ovulation and to conception between
categories. Spearman correlations were used to relate the time of ovulation with the indices of suc-
cess and association, as well as within each index. High and medium ranking goats ovulated before
low-ranking individuals (P < 0.05). A total of 32 goats (76%) ovulated after the introduction of the
males to the pen. The percentages of females ovulating in the high, medium, and low-ranking groups
were 81.8% (9/11), 75% (12/16) and 73% (11/15), respectively (P > 0.05). High-ranking females
conceived earlier than the other two categories (P < 0.05). The time from exposure to the male to
ovulation was negatively correlated with the index of success (Rs = —0.49, P < 0.05) and with the
index of association of the female with the male (Rs = —0.58, P < 0.05). A positive correlation
was found between a doe’s index of success and her index of association with the male (Rs = 0.64,
P < 0.01). It is concluded that after the introduction of males, the high-ranking goats are the first
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individuals to ovulate and to conceive, probably due to the more intense stimulation that results from
their closer association to the males,
© 2003 Elsevier B.V. All rights reserved.
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1. Introduction

The concept of sexual biostimulation refers to the reproductive stimulation given by
an animal to another of the same species (Alvarez and Zarco, 2001; Bolarios et al., 1998;
Rekwot etal., 2001; Shipka and Ellis, 1999). In the sheep (Martin et al., 1986) and in the goat
(Chemineau, 1987; Ott et al., 1980; Walkden-Brown et al., 1993a), the sudden introduction
of males to a herd of anestrous females induces the onset of reproductive activity in those
females. Besides this well known “male effect”, it has also been demonstrated that in these
species there is a “female effect” through which the presence of estrous females induces
ovulation in some of their anestrous herdmates (goats: Alvarez et al., 1999; Bouillon et al.,
1982; Restall et al., 1995; Walkden-Brown et al., 1993b; ewes: Zarco et al., 1995). It has
been proposed that the male and female effects are complementary phenomena that reinforce
each other in order to achieve synchronised reproduction in most of the females of a herd
(Walkden-Brown et al., 1993b; Zarco et al., 1995). According to this hypothesis, in wild or
feral ruminants, the annual return of the males just before the onset of the female’s breeding
season would induce estrus and ovulation in some of them, which in turn would help to
induce ovulation in their herd mates.

It is known that in the red deer (Cervus elaphus) the females compete for contact with the
males (Fabre-Nys et al., 1993) and that the dominant females get pregnant earlier than the
subordinate ones (Clutton-Brock et al., 1986). In goats there is no data concerning the social
rank of the females that respond earlier to the male effect. However, in a recent experiment
on the female effect, we found that the LH peak of those anestrous goats that did respond to
the presence of estrous females occurred a few hours after the appearance of the LH peak
in the most dominant of the animals used as biostimulators. The dominant does were also
the females with the highest frequency of urination (Alvarez, 2000), suggesting a strategy
for pheromone dispersion (Coblentz, 1976).

The fact that estrous females compete for contact with the males (Fabre-Nys et al.,
1993), the degree of contact between the females and the male is of major importance
for the male effect (Chemineau, 1987; Pearce and Oldham, 1988), and our observation that
subordinate does ovulate after dominant herd mates (Alvarez, 2000), suggests the following
hypothesis. When males return or are introduced to the female herd near the onset of the
breeding season, dominant females are the most successful in establishing contact with the
buck, thus responding first to the male effect. Afterwards, these females could spread this
biostimulation to other animals in the herd through the female effect in order to achieve
maximal reproductive synchronisation.

The aim of this study was to assess the first part of this hypothesis, namely, if the dominant
goats are more successful establishing contact with the males, and if this is associated with
an earlier response of these females to the male effect.
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2. Materials and methods
2.1. Subjects and location

The study was carried out in an experimental farm located close to Mexico City, at
2760 m above sea level, 19°13'N, 99°8'W, between 20 May and 1 July, when the females
at the farm are in seasonal anestrous (Alvarez et al., 1999; Arriaga, 2002). Forty-five adult
non-lactating Creole does (2-3 years old) were used. They were fed three times a day
according to NRC requirements (National Research Council, 1985) on a silage based diet
with oat and concentrate three times day, at 8:00a.m., 12:00, and 15:00 p.m. They had
been confirmed in anestrous by the absence of detectable progesterone concentrations in
plasma samples obtained twice a week during three consecutive weeks (de Castro et al.,
1999).

2.2. Procedures for obtaining data

2.2.1. Behavioural measurements

The goats were housed ina 10 m x 17 m pen with a feeder and a trough, where they were
observed 6 h daily, from 8:00 to 10:00, 12:00 to 14:00, and 16:00 to 18:00 p.m. during eight
consecutive days. Behaviour sampling was used in order to record all events of agonistic
interaction including butts, when the goat used the front of her head to make contact with
another goat; threats, when a goat turned towards or approaches another individual with
head down and then lunges without making contact; chases, when a goat actively moved
towards another individual, causing the latter to walk or run away; and avoidance, when
a goat actively moved away from another individual whether or not previous interaction
has occurred between the two individuals. From the data collected on these interactive
behaviours and their consequences indices of success were calculated to reflect social status
of each goat according to her experiences in agonistic interactions with any other member
of the herd. The index of each goat could therefore range from 0 to 1 and was calculated
according to Mendl et al. (1992):

number of individual goats she is able to displace

index of success = — , :
number of individual goats she is able to displace

+number of individual goats able to displace her

The goats were then classified into three ranking categories according to their index of
success (IS): low (IS = 0.0-0.33), medium (IS = 0.34-0.66) and high hierarchy (IS =
0.67-1.0; Alvarez, 2000; Barroso et al., 2000; Galindo and Broom, 2000).

After these eight observation days, and once the index of success was calculated for each
female goat, on 1 June, two intact males were introduced into the pen alternating them every
day, they interacted freely with the females during the following 30 days. Scan sampling
was used every 5 min during the same 6 h of each observation day in order to determine
the location of each female with respect to the male present at that time. At each scan the
position with respect to the male was recorded, considering that it was in close contact
with the male if it was less than 1.5 m from the male. Afterwards, an index of association
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(IA) of each goat with respect to the males was calculated according to Martin and Bateson
(1990):

where Ny is the number of occasions male (m) and female (f) were seen “together”; Np,
the number of occasions m was seen without fand Ny is the number of occasions f was seen
without m.

2.2.2. Timing of ovulation and conception

Jugular blood samples were obtained daily from all females after the introduction of the
males. The heparinized samples were immediately centrifuged, and the plasma was sepa-
rated and kept frozen until assayed for progesterone using a solid phase radioimmunoassay
(Srikandakumar et al., 1986). Progesterone levels above 1ng/ml were considered as in-
dicative that ovulation had occurred (de Castro et al., 1999). The day of ovulation was
registered as occurring 4 days before progesterone first increased above 1 ng/ml (de Castro
et al., 1999). The day of conception was retrospectively calculated at kidding, considering
a gestation length of 149 days (Shelton, 1978).

2.3. Statistical analysis

The proportion of goats ovulating at each dominance category was compared using
the x? test. Variables expressed as means were evaluated by analysis of variance and
Mann-Whitney test. Spearman correlations were determined between success index, as-
sociation index, interval to ovulation and interval to conception. All the analysis was done
using the Statistica software of StatSoft® (StatSoft, 1998).

3. Results
3.1. Interval to ovulation and conception in female goats of different social rank

Three goats were eliminated from the analysis because of disease. Of the remaining 42
goats, 11 were classified as high-ranking individuals, 16 as medium-rankers, and 15 as
low-rankers. A total of 32 goats (76%) ovulated after the introduction of the males to the
pen. The percentages of goats ovulating in the high, medium, and low-ranking groups were
81.8% (9/11), 75% (12/16) and 73% (11/15), respectively (P > 0.05). Among the females
that ovulated, the number of days from the introduction of the males to ovulation was lower
for the high and medium ranking goats than for the low-ranking goats (7.4 +1.1; 8.1 £0.9
and 11.5 + 1.0 days, respectively, P < 0.05, Fig. 1). The interval from the introduction
of the males to conception was also smaller for the high-ranking goats than for the goats
in the other two categories (8.4 + 1, 12.3 £ 1 and 13.7 £ 0.9, days for high, medium and
low-ranking goats, respectively, P < 0.01, Fig. 1).
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Fig. 1. Interval (days) from male introduction to ovulation and to conception in goats of different social rank.
Different letters between ranking groups indicate significant differences (P < 0.05).

3.2. Relationships between behaviour and reproductive variables

Positive relationships were found between the index of success of the goats and their
index of association with the males (r = 0.64, P < 0.01) and between the interval to
ovulation and interval to conception (r = 0.47, P < J.01). On the other hand, the interval
from the introduction of the males to ovulation was negatively correlated with both the
index of success of the females (r = —0.49, P < 0.01) and to their index of association
with the males (r = —0.58, P < 0.01). The interval to conception was also negatively
correlated with the index of success (r = —0.72, P < 0.01) and with the association index
(r=-048, P <0.01).

4. Discussion

The results of this study demonstrate that after the exposure to a male the dominant
females spend more time in close proximity to the bucks than the subordinate females.
This is confirmed by the fact that the index of association with the males was highly
correlated with the success index of the goats in agonistic interactions, suggesting that the
more frequent presence of the dominant goats close to the males was due to their ability to
successfully compete for male contact.

In this study, the high and medium ranking goats responded to the introduction of the
males faster than the low-ranking goats, and the high-ranking animals ovulated earlier than
the low-ranking ones. As a result, the dominant goats were the first to conceive, doing it
on average 5.3 days earlier than the subordinated ones. These results are similar to those
reported in the red deer by Clutton-Brock et al. (1986) who found that the dominant hinds
conceived and calved S days earlier than the subordinate ones. This study was carried out
in conditions that suggest that the male effect was responsible for the onset of the seasonal
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breeding activity (Fisher et al., 1986; Moore and Cowie, 1986). It is known that the degree
of physical contact between the females and the males is of prime importance for the
response to the male effect (Chemineau, 1987), so that the increased closeness of dominant
females to the bucks could have resulted in an earlier response. In fact, the interval from the
introduction of the males to ovulation decreased as the association index of the goat with
the males increased.

In cows, it has been reported that dominant females are more active during estrus than
subordinate ones, and that this facilitates their detection by the male (Lamothe et al., 1995).
Dominant animals have priority access to any resource (Barroso et al., 2000; Fraser and
Broom, 1990; Paton et al., 1995), and for an estrous female the male can be considered a
valuable resource. In the present study it was evident that the competition for the males was
most intense among goats that were in estrus. As they maintained themselves closer to the
males, the high-ranking goats in estrus could have been able to be detected and mounted
first than subordinated goats if they were in estrus at the same time. However, the results
of this study clearly established that dominant females conceived earlier than subordinate
ones, not because they were detected earlier by the males, but because they ovulated earlier.

The average time interval between ovulation of the high rank goats and that of the low
rank ones (4.1 days) was similar to the time required to induce ovulation in anestrous goats
by the presence of goats with synchronised estrus (Alvarez et al., 1999; Alvarez and Zarco,
2001). Zarco et al. (1995) suggested that the female effect serves to amplify the male effect,
and that the introduction of males, or the return of the males to the herd, would induce
ovulation in some animals, which would in turn facilitate the response of the rest of the
females. The results of the present experiment would add to the model the fact that those
animals that respond earlier are the dominant ones, which would then be responsible for
amplification of the message. This could be the reason for the higher general activity and
urination frequency of dominant goats in estrus (Alvarez, 2000).

It is important to say that the male effect could be influenced by the female body condition
(goats: Mellado et al., 1994) and by its body weight (Bos indicus: Bolanos, et al., 1998).
On the other hand, the relationships between body weight and social rank in does is still
contradictory. Barroso et al. (2000) found that the oldest and heaviest females correspond to
high-ranking individuals, however, Coté and Festa-Bianchet (2001) found that high-ranking
females are not necessarily heavier than low-ranking does. Although the females studied
had a similar body condition, this measurement was not included in the analysis. For this
reason we suggest that in further studies the relationships between body weight and social
rank should be considered in this type of analysis.

Itis concluded that after the introduction of males, the high-ranking goats are the first ones
to ovulate and to conceive, and that this could be due to the more intense stimulation that
results from their closer association to the males. It is possible that the later response of the
subordinated females could in turn be induced by the presence of dominant goats in estrus.
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Anexos a Experimento 1 (datos no publicados en articulo 1)

Material y métodos

El indice de asociacién de cada hembra con el macho se compar6 entre grupos de
dominancia utilizando la prueba Kruskal-Wallis seguida de Mann-Whitney (StatSoft®;
Statsoft, 1998).

Durante todo el tiempo de registro conductual posterior a la introduccién del macho
se registro la conducta estral de las hembras, considerandose que una hembra se encontraba
en estro cuando permitia la monta del semental. Se compar6 entre grupos de dominancia el
porcentaje de animales en estro y el intervalo a su presentacion desde la introduccién del

macho; para ello se utilizé ANOVA y Mann-Whitney (StatSoft®; Statsoft, 1998).

Resultados

Indice de éxito e indice de asociacion con el macho por grupo de dominancia

La figura 2a muestra esquematicamente los grupos de dominancia creados a partir
del indice de éxito individual.

Los indices de asociacion con el macho (IA) fueron diferentes entre los tres grupos
de dominancia (P=0.0002). Las hembras de dominancia alta y media presentaron un indice
de asociacion con el macho mayor (P<0.01) que las de dominancia baja (0.056+0.02,
0.087£0.01 y 0.005+0.01 respectivamente; mediateem; Figura 2b).

Presentacion de estro por grupo de dominancia

Entre las hembras que ovularon (32), el 100% de las cabras de alta (9/9) y media
(12/12) dominancia mostraron celo, sélo el 72.7% (8/11) de las de baja dominancia lo hizo
(P<0.05). La presentacion de estro fue significativamente mayor en los grupos de
dominancia alta (81.8%, 9/11) y media (75%, 12/16) que en el de baja (53.3%, 8&/15;
P<0.05; Figura 3).
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Figura 2. Representacion esquemadtica del indice de éxito (IE) en las 42 cabras del experimento 1
(a) y el indice de asociacion con el macho (IA) por grupo de dominancia (b). 2 Literales diferentes

indican diferencia estadistica entre grupos de dominancia (P<0.05).
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Figura 3. Proporciéon de hembras en estro en cada grupo de dominancia. *™ Literales diferentes

indican diferencia estadistica entre grupos de dominancia (P<0.05).

Dias desde la introduccion del macho a la manifestacion del estro

El tiempo desde la introduccion del macho a la manifestacion del celo fue diferente

entre los tres grupos de dominancia (P=0.07). Las hembras de dominancia alta y media

mostraron celo en forma anticipada a las de dominancia baja (6.7+0.6, P=0.09; 6.91+0.4,

P=0.05 y 8.1£0.2 respectivamente; diasteem; Figura 4).
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Figura 4. Intervalo (diasteem) desde la introduccion del macho al primer estro en cada grupo de
dominancia. ** Literales diferentes indican diferencia estadistica entre grupos de dominancia
(P<0.05).

Discusion

Las hembras de mayor jerarquia presentaron un indice de asociacion con el macho
superior, lo que implicéd un mayor grado de contacto con el semental y mayor exposicion a
los estimulos provenientes de éste (Chemineau, 1987). Ello explica el hecho de que las
cabras de menor rango social requirieran de mas tiempo para mostrar celo y presentar
ovulacién como respuesta a la introducciéon del macho. Dicho resultado confirma la
hipétesis original de que las cabras de mayor jerarquia responderian a la presencia del
macho con ovulacion antes que las subordinadas. Dado que el indice de asociacion con el
macho fue mayor en las cabras de dominancia alta y media, puede sugerirse que estas
respondieron mas rapido debido a una mayor duracién e intensidad del estimulo que
representa el contacto con el semental.

En otras especies las hembras de mayor dominancia tienden a ser mas activas
durante el estro (Gutiérrez, 1990; Fraser y Broom, 1998; Lamothe et al., 1995; Pedersen et
al., 2003), lo que podria facilitar su deteccion por parte de los machos. Asi, cuando el celo
coincida con el de una hembra subordinada, la dominante seria detectada y montada con
mayor facilidad. Ademas, en el presente experimento las sesiones de observacion
permitieron detectar que, durante el estro, las hembras suelen competir ain mas por la

atencion del macho. En tal competencia, la condicion de dominancia puede representar un
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elemento ventajoso para ser gestada en primer lugar. El presente experimento prueba que
las hembras dominantes son gestadas en primer lugar no sélo por que sean detectadas
primero en celo, sino también porque su celo y ovulacion pueden presentarse

anticipadamente al de las hembras subordinadas.
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Abstract

In two experiments with female Australian cashmere goats, we tested whether social
dominance influenced their responses to male introduction in terms of LH secretion, ovulation
and oestrus. Agonistic interactions were recorded and individual indexes of success (SI) were
calculated in a herd of 70 Australian cashmere goats. The ten most dominant and the ten most
subordinate goats were housed in two separate pens (five dominant and five subordinate goats
each). An androgenized wether was introduced to each pen. To determine LH pulse frequency
and concentrations, blood samples were obtained every 20 min from 2 h before to 4 h after
male introduction in the first group and from 4 h to 8 h after male introduction in the second
group. A behaviour sampling was conducted on the remaining 50 goats, and individual SI
were again calculated in order to classify each animal as low, medium or high dominance.
Two androgenized wethers were introduced and scan sampling was done every 5 min for five
h a day during 10 days in order to calculate the individual indexes of association with the
males (AI). The onset of estrus was recorded and the time of ovulation was determined by
blood progesterone concentrations. Dominant goats had a higher number of LH pulses than
the subordinates during the first 4 hours after male introduction (2.6 + 0.54, 1.2 £ 0.37; P <
0.05), and they also had higher LH mean concentrations (1.79 + 0.14, 1.30 £ 0.15; P = 0.052).
During the second period of 4 h (4 to 8 h after male introduction), the LH pulse frequency and
mean concentration were similar for dominant and subordinate goats. The Al with the males
was 35% higher for high and medium-ranking goats than for their low dominance partners
(0.031 + 0.004, 0.032 + 0.005 and 0.023 £ 0.005 respectively, P > 0.05). High and medium-
ranking goats showed a higher incidence of oestrous behaviour than low-dominance goats

(94.4, 89.5 and 53.8% respectively, P < 0.05). The intervals from the introduction of the
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males to the onset of estrus and to ovulation were not different between ranking groups. There
was no difference in the proportion of goats that ovulated in response to the introduction of
males. It is concluded that the social rank of goats affects their initial LH response to the male
effect as well as the subsequent estrus expression.

Keywords: Social dominance, social rank, male effect, goat, oestrous behaviour.

1. Introduction

The term “sexual biostimulation” refers to the stimulation of the reproductive system
of an animal by another individual of the same species (Bolafios et al., 1998; Shipka and Ellis,
1999; Alvarez and Zarco, 2001; Rekwot et al., 2001). The most striking example of this is the
“male effect” in sheep and goats (Ott et al., 1980; Martin et al., 1986; Chemineau, 1987,
Walkden-Brown et al., 1993a), in which ovulation is induced by the introduction of a sexually
active male into a herd of anoestrous females. In the exposed females, the male induces an
increase in the frequency of pulses of luteinizing hormone (LH) within a few minutes (Martin
et al., 1980; Chemineau et al., 1986a, 1986b), resulting in ovulation within the first 3-5 days.
In these species, there is also a “female effect”, through which the presence of oestrous
females induces ovulation in some of their anoestrous herd mates (goats: Walkden-Brown et
al., 1993b; Restall et al., 1995; Alvarez et al., 1999; ewes: Zarco et al., 1995). This enhances
the ability of the male to stimulate females (Walkden-Brown et al., 1993b) so it has been
proposed that the male and female effects are complementary phenomena that reinforce each
other in order to achieve synchronized reproduction in most females in a herd (Walkden-
Brown et al., 1993b; Zarco et al., 1995). Thus, in wild or feral ruminants in which males and
females are separated during the non-breeding season, the annual return of the males just
before the onset of the breeding season would induce oestrus and ovulation in some of them
and this, in turn, would help to induce ovulation in the rest of the herd.

Social interactions probably play an important role in this scenario. For example,
under conditions where there may be a male effect in red deer (Cervus elaphus), dominant
females become pregnant earlier than subordinates (Clutton-Brock et al., 1986). Likewise, in
goats, dominant females establish closer contact with introduced bucks and ovulate earlier
than subordinate females (Alvarez et al., 2003). In experiments on the female-to-female-
effect, we have also observed that the subordinate does tend to ovulate later than their
dominant partners (Alvarez, 2000). We have therefore decided to test the following

hypothesis: when male goats are introduced into a herd of anoestrous females, dominant
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females are more successful in establishing contact with the buck than subordinate females
and therefore respond first to the male effect. This paper describes a study that probes that
hypothesis by determining whether social status affects the response to the male effect in
anestrous Australian cashmere goats. For that, we determined the effect of dominance on LH
response to male introduction in experiment 1, and the effect of dominance on ovarian and
behavioural response to male introduction in experiment 2.
2. Materials and methods

The experiments were carried out on Allandale Farm at The University of Western
Australia (31°56" S, 115° E) during November and December, the last part of the non-
breeding season (Restall, 1991). All of the experimental protocols were approved by the
Animal Ethics Committee of The University of Western Australia.
2.1. Experiment 1. Effect of dominance on LH response to male introduction

We used 70 Australian cashmere goats that had been previously grouped in an 85 m’
paddock. To determine the social rank of each goat, a behavioural sampling was carried out
for 5 hours per day (07:00-12:00) over 10 consecutive days. Agonistic interactions that
culminated in displacement were recorded as (1) butting, in which one animal pushes another
with its nose or horns; (2) threats, when one animal directs its nose or horns towards another
with no physical contact; and (3) active displacements, when an animal actively moves away
from another individual with no previous aggressive intention. The initiator, winner and loser
of each interaction were recorded and the end of an agonistic interaction was recorded when
one of the animals involved withdrew. From these, a dominance matrix was created and a
success index (SI) was calculated according to the formula developed by Martin and Bateson

(1990) and later used in goats by Barroso et al. (2000) and Alvarez et al. (2003):

SI = Number of goats that an individual displaces/(Number of goats that an individual

displaces + Number of goats that displace the individual)

After calculating the SI, we selected the 10 most dominant (highest SI) and the 10
most subordinate (lowest SI) does and allocated them to two groups, each of 5 dominant and
5 subordinate does. These groups were housed in two separate pens of 12 m’ and an
androgenized wether was introduced to each of them. In one group, blood was sampled by

jugular venipuncture every 20 min from 2 h before to 4 h after male introduction (early
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response). In the other group, samples were taken at the same frequency from 4 to 8 hours
after male introduction (delayed response). Blood plasma was separated and frozen until
assay to determine LH pulse frequencies.
2.2. Experiment 2. Effect of dominance on ovarian and behavioural response to male
introduction

One week after the end of Experiment 1, the remaining 50 goats were subjected to a
new behavioural sampling so we could recalculate their SI. The animals were classified into
three dominance groups: Low SI (range 0.00-0.33), Medium SI (0.34-0.66) and High SI
(0.67-1.0), as done in previous studies (Galindo, 1994; Alvarez, 2000; Barroso et al., 2000;
Alvarez et al., 2003). These females were placed with two androgenized wethers (Day 0) and,
for 5 hours per day (07:00-12:00) over the next 10 days, they were subjected to both
behavioural and scan sampling every 10 min to determine the association index (Al) with the
male. Any given female was recorded as “with the male” when she was within 1.5 m of the
male (Martin and Bateson, 1990; Alvarez et al., 2002). The Al was calculated according to
Martin and Bateson (1990):

Al = Nmf/ (Nm + Nf + Mmf)

where Nmf is the number of occasions the male () and female (f) were seen together, Nm is
the number of occasions m was seen without £, and Nf is the number of occasions f'was seen
without m.

Oestrous activity was also recorded at each observation. From Day 6 to Day 15,
jugular blood was sampled daily for the assay of progesterone. The time of ovulation was
defined as being occurred 4 days before progesterone reached 1 ng/ml (de Castro et al., 1999).
2.3. Hormone assays

Duplicate aliquots were assayed for LH with a double-antibody RIA (Martin et al.,
1980) based on the ovine LH preparation, CNRS-M3 (biopotency 1.8 IU NIH-LH-S1/mg)
that was used for iodination and standards, after being kindly supplied by M. Jutisz (College
de France, Paris). This assay has been fully validated for caprine LH by Walkden-Brown et al.
(1994).
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Plasma progesterone was measured in duplicate using a double-antibody RIA based
on 1,2,6,7-’[H]-progesterone (TRK413, Amersham-Pharmacia Biotech, Buckinghamshire,
England), as described previously (Gales et al., 1997).

2.4. Data analysis

Pulses of LH were detected and analysed according to Claus et al. (1990). In brief: a
LH pulse was accepted when the LH concentrations of a sample were at least 40% above
those of the previous two declining or basal samples, and this rise was followed by a
progressive decline in concentrations in at least two consecutive samples. Basal levels were
calculated for each animal from the mean of the five lowest concentrations for that animal
(Claus et al., 1990). Proportions were analysed using Chi-square tests. Analysis of variance
and Tukey-Kramer tests were used to compare means among dominance groups. LH data was
analysed using ¢ tests.

3. Results
3.1. Experiment 1. Effect of dominance on LH response to male introduction

Examples of LH profiles from both, early and delayed response periods are presented
in Figure 1.

3.1.1. Early response

All 5 dominant females and 4/5 subordinates showed LH pulses and the average
number of pulses in 4 h was higher in dominant than in subordinate does (P < 0.05, Table 1).
The mean LH concentrations were 66% higher than basal levels in dominant goats and only
46% higher in subordinates. The mean concentration during the complete experiment was
higher in dominant goats than in the subordinate (P = 0.052, Table 1, Figure 2).

Overall, there were less (P = 0.009) LH pulses detected in the 2-h period before the
male introduction (0.20 + 0.13) than in the 2-h period after male introduction (0.90 + 0.17
pulses). A tendency for the same was observed in both dominant (0.40 + 0.24 vs. 1.20 + 0.20
pulses; P = 0.099) and subordinate goats (0 £ 0 vs. 0.60 £ 0.24 pulses; P = 0.070).

Two hours before the male introduction, dominant and subordinate goats had a similar
number of LH pulses (0.40 + 0.24, 0 £ 0, respectively). Two hours after male introduction,
dominant goats tended to have more LH pulses than the subordinates (1.2 + 0.20 vs. 0.60 +
0.24; P=10.094).

The delay to the first pulse after male introduction was similar between dominant and

subordinate goats (36 + 9.8 and 77 + 30.1 min, respectively). The large numerical difference
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is explained by a subordinate animal that had a long delay (180 min) compared with the
others in the group (60 min maximum), that animal was the 6th more subordinated in the
original group (SI=0.11).

Mean LH concentrations in the two hours before and after the male were similar in the
dominant (1.49 £ 0.17 vs. 1.65 = 0.15 ng/ml) and subordinate females (1.13 + 0.08 vs. 1.13 +
0.16 ng/ml).

The basal levels were similar in the two groups.

3.1.2. Delayed response

A subordinate goat in this group broke her leg in an accident just before the bleeding
period, so samples were available for only 4 animals. In the last 4 h of sampling, LH
concentrations and pulse frequency did not differ between the two dominance groups (Table
1).

3.2. Experiment 2. Effect of dominance on ovarian and behavioural response to male
introduction

According to their SI, 18 goats were classified as High, 19 as Medium and 13 as Low
dominance (Table 2). The association index with the male tended to be higher in High (0.031
+ 0.004) and Medium (0.032 £ 0.005) groups than in the Low dominance group (0.023 +
0.005) but the differences were not significant (P > 0.05, Table 2). The incidence of estrus
was significantly higher (P < 0.05, Table 2) in High (94%) and Medium (90%) dominance
goats than in the Low SI goats (54%). Progesterone levels indicated ovulation in 100% of
High does, 95% of Medium does and 92% of Low does (P > 0.05, Table 2). No differences (P
> (.05) were observed between dominance groups in either the delay from male exposure to
estrus (6.8 £ 0.2, 6.1 £ 0.5 and 6.4 + 0.4 days) or to ovulation (7.6 £ 0.9, 7.3+ 1.3 and 7.5 +
1.3 days, respectively for High, Medium and Low dominance animals, Table 2). The body
weight of High and Medium ranking goats was significantly higher than Low ranking goats
(33.9 £ 0.74, 32.6 = 0.78 and 29.4+0.74, kg + se respectively, P < 0.05). The body weight of
animals showing oestrus was not significantly different to that of the animals not showing it
(32.6 £ 0.58 and 30.6 + 1.22, kg + se respectively, P > 0.05).

4. Discussion

The present study is the first report on the effects of the social rank of the Australian

cashmere goat on the LH, ovarian and behavioural response to male introduction. In the first

experiment, the dominant does had a higher number of LH pulses during the early response
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period (first 4 h) after the introduction of the male than subordinates. However, the response
was not the expected for females exposed to the male effect, probably because of the stress of
changing the animals of pen; this is suggested by the observation of the males and females too
aware of people doing the sampling and that probably interfered with socio-sexual
interactions. A decreased response in LH secretion as consequence of stressful situations has
been found in ewes (Phogat et al., 1997; 1999a, 1999b) and cattle (Dobson and Smith, 1998;
Dobson et al.,, 2000). It could be assumed that the typical LH response to the male
introduction was prevented by the stress of reallocation and sampling procedures, as those
factors can be strong stressors (Matteri et al., 1984; Rasmussen and Malven, 1983) and
interfere with the GnRH self-priming (Phogat et al., 1999a, 1999b). Stress inherent to the
methods should be considered in the future.

Although we have previously found that dominant goats establish closer contact with
the males (Alvarez et al., 2003), and have suggested that this closer contact is responsible for
the prompt response of dominant animals to the male effect, this was probably not the case in
this experiment, where the small size of the pen resulted in close contact with the male for all
the females. Thus, besides their ability to keep themselves in close contact to the male
(Alvarez et al.,, 2003), dominant does could be more sensitive to the male effect than
subordinate goats. This could be the result of differences between dominant and subordinate
animals in stress-related endocrine status (Manogue et al., 1975; Otten et al., 2002; Sapolsky
and Ray, 1989; Sapolsky and Mott, 1987; Summers et al., 1997, Shively and Kaplan, 1984).

In the second experiment, a higher proportion of goats with high and medium
dominance showed estrus and allowed the bucks to mount, compared to goats with low
dominance. The higher proportion of dominant goats showing estrus resembles the reported
outcomes of hormonal treatments for the induction of ovulation in Zebu cattle (Orihuela 2000,
review), in which female to female sexual interactions are usually initiated by the dominant
cow. Also, Pedersen et al. (2003), working with sows, found that social subordination can
have negative consequences for sexual motivation, thus interfering with estrus expression.

In goats, the male effect has been extensively studied (reviews: Chemineau, 1987;
Alvarez and Zarco, 2001), but attention has not been paid to the role of social rank as a
modulating factor of either the behavioural or the physiological responses. In the first report
of this nature (Alvarez et al., 2003), we found a negative relationship between social rank and

the number of days from introduction of the males to ovulation in dairy goats. In that study,
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we did not find a significant difference in the proportion of high, medium and low dominance
goats that ovulated (82%, 75% and 73% respectively), but we did find a faster ovulatory
response in the females with the highest rank in the hierarchy. In the second experiment of the
present study, we could not detect a difference in the delay to ovulation after male exposure,
but it needs to be remembered that the 10 goats from the highest and the lowest positions in
the hierarchy had been removed from the group for the first experiment, where a difference
between them was found in the LH early response. This may have compromised the ability of
the second experiment to detect differences in delay.

In this study, about 40% of the goats that ovulated in the Low ranking group did not
show oestrus, a much higher proportion than the 5-6% observed in the High and Medium
ranking groups. Alvarez et al. (2003) assumed that dominant goats exposed to the male effect
conceived earlier because they ovulated earlier, but the results of the present experiment
would suggest that a later conception in subordinate does could be due, in part, to some of
them having silent ovulations. Thus, in addition to ovulating first (Alvarez et al., 2003),
dominant females might also show better oestrous behaviour than their subordinate herd
mates. Both effects would combine to ensure that dominant females fall pregnant first. This
would explain the increased reproductive success and advanced kidding time reported for
dominant females in wild ruminants (Clutton-Brock et al., 1984; Clutton-Brock et al., 1986;
Coté and Festa-Bianchet, 2001).

Oestrus suppression as a consequence of social subordination has also been described
in sows. Pedersen et al. (2003) found that subordinate females spent less time close to the
boar than dominant females. Even when all the sows ovulated, more dominant than
subordinate sows tended to display immobilisation posture in response to the boar’s first
mounting attempt. They suggested that limited expression of sexual behaviour in subordinate
females is probably due to their “loser experience”, since they had earlier shown that sexual
behaviour directed to other sows in the group can also be suppressed in subordinate
individuals (Pedersen et al., 1993). As a consequence of their negative experience during
daily interactions, subordinate animals may be more fearful in the presence of a dominant or
unfamiliar individual, including the male.

The effects of dominance/subordinance behaviour on some of the reproductive “skills”
have been well documented for a few species of mammal. In species where males defend

females, high social rank confers priority in access to mates (LeBoeuf, 1974; Clutton-Brock et
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al., 1982). Social rank in females has also been positively correlated with reproductive
success (measured as offspring production and survival) in red deer (Clutton-Brocket al.,
1984; Clutton-Brock et al., 1986), mountain goats (Oreamnos americanus; Coté and Festa-
Bianchet, 2001) and primates (Pusey et al., 1997), but failed to be confirmed in horses
(Berger, 1986) and big horn sheep (Festa-Bianchet, 1991). The mechanism linking larger kid
production with increasing social rank has not yet been described. The results of the present
study suggest that expression of oestrus might play a major role. Alternatively, dominant
animals may have fewer abortions or lower newborn mortality (Clutton-Brock et al., 1986).

The male effect might be severely affected by nutritional factors. Female body
condition can influence the induction of estrus in response to male introduction in goats
(Mellado et al., 1994). In the present study, we found that High and Medium ranking goats
were significantly heavier than Low ranking goats, but the body weight of animals showing
oestrus was not different to that of the animals not showing oestrus. All the animals used in
this experiment were in an adequate body condition, and this could explain the lack of effect
of weight on expression of oestrus and ovulation. Thus, the potential role of body weight
under natural conditions merits further study.

In conclusion, the social rank of the female affects the induction of oestrous behaviour
by the male effect in the Australian cashmere goat. Thus, detection of oestrus and mating may
be impaired in subordinate compared to dominant does, and this could result in differences on
the time of conception.
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Table 1. Basal levels, mean concentration and number of LH pulses in

dominant and subordinate anoestrous goats at two periods after exposure to

males. *® For a given column and sampling period, different superscript

indicates significant differences (P<0.05) between dominant and subordinate

goats. Values are mean + sem.

Basal concentration

Mean concentration

Pulses per 4 h

n (ng/ml) (ng/ml)

Early response period

Dominant 5 1.07+0.11° 1.79 £0.14° 2.6 +0.54"

Subordinate 5 0.89 + 0.06" 1.30 £0.15° 1.2+0.37°

Delayed response period

Dominant 5 1.20 +0.19° 1.78 £ 0.35° 0.80 +0.37°
Subordinate 4 1.41 £0.11° 2.06 +0.16* 1.15+0.28°
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Table 2. Association index with the male, incidence of estrus and ovulation and intervals
from the introduction of the males to estrus and to ovulation in goats classified according
to dominance groups. * ™ Different superscripts indicate significant differences within a

column (P<0.05).

Association Does in Does Days to Days to
n index with the estrus (%) ovulating estrus ovulation
male (x + sem) (%) (x + sem) (x £ sem)
High dominance
(SI: 0.67-1) 18 0.031+0.004* 94.4° 100° 6.8+0.17" 7.6+0.23°
Medium dominance
(SI: 0.34-.66) 19 0.032+0.005* 89.5° 94.7° 6.2+044" 73+0.32°
Low dominance
(SI: 0.0-0.33) 13 0.025+0.005* 53.8° 92.3° 6.2+0.35" 7.5+0.39°

58



LH (ng/ml)

o]
—

LH (ng/ml)

=120 -0 -40 O 40 8O 120

w B o o
I TR T |

(=]
-

(=]

™—rrr-r-rerr oo rTeTTr

160 200

-120 -B0 40 0 40 B0 120

L s ma mmn e mu |

160 200

Time (min) before and after male introduction

5 4

4 4

34

2 4

1 4

0 L T T T Ll L] T Ll Ll Ll L
260 280 300 320 340 360 380 400 420 440 460

69 d

1 ]

4 4

3

2

1 4

260 280 300320 340 360380 400420 440 460

Time (min) after male introduction

Fig. 1. Examples of LH profiles in a) a dominant goat during the early response

period, b) a dominant goat during the delayed response period, c) a subordinate goat

during the early response period and d) a subordinate doe during the delayed response

period. Significant pulses are indicated by arrows.
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Fig. 2. Mean concentration of LH (& sem) during the 6 hours of sampling in the 5

dominant and 5 subordinate goats of the early response period.
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Relacion entre la dominancia de las hembras bioestimuladoras y su

capacidad de inducir la ovulacion en cabras anéstricas
L. Alvarez'”, G.B. Martin’, F. Galindo', L.A. Zarco'
'Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia, Universidad Nacional Auténoma de
Meéxico, Ciudad de México, DF, AP 04510, Mexico
*School of Animal Biology, Faculty of Natural & Agricultural Sciences, The University of
Western Australia, Crawley 6009, Australia
*Autor para correspondencia: Tel.: 52-55-58480515, Fax: 52-55-58-48-05-14, E-mail:
alorenzo@servidor.unam.mx (Lorenzo Alvarez R.).
Resumen
El presente experimento tuvo como objetivo determinar el efecto de la condicion de
dominancia de cabras en estro sobre su capacidad inductora de la ovulaciéon en sus
compaiieras anéstricas. Se utilizaron 60 cabras separadas en dos grupos de 30 hembras cada
uno. En ambos grupos se realizé un estudio conductual para determinar la experiencia
individual en interacciones agonistas y calcular el indice de éxito individual (Ie). En el
grupo I, las 10 hembras de mayor dominancia (mayor le) fueron inducidas al estro
mediante inyecciones de progesterona y propionato de estradiol. En el grupo II la induccién
estral se realizo en las 10 hembras de menor dominancia (menor Ie). Se determinaron los
niveles de progesterona en las hembras no tratadas de los dos grupos durante 25 dias desde
el momento en que concluyd el tratamiento hormonal en las hembras bioestimuladoras.
Luego del tratamiento hormonal, se continué el estudio conductual registrando ademas el
numero de eventos de miccion que ocurrian en cada grupo. La informacién fue analizada
mediante las pruebas Kruskall-Wallis, Mann-Whitney y X°. Las hembras tratadas en el
grupo I presentaron una mayor frecuencia de miccion que las del grupo II (0.125+0.03 y
0.03+0.02 eventos/hora respectivamente; P=0.06). La proporcion de animales no tratados
que ovularon fue similar entre grupos. El intervalo a la ovulaciéon en las hembras no
tratadas del grupo 1 fue menor al del grupo II (7.33£0.79 y 11.214£0.66 diastee
respectivamente; P<0.05). Se concluye que las cabras dominantes con estro inducido

hormonalmente orinan mas frecuentemente que cabras subordinadas en la misma
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condicion, y esto esta asociado con una mas rapida inducciéon de la ovulacién en sus
compaiieras anéstricas.

Palabras clave: Bioestimulacion sexual; efecto hembra; dominancia; ovulacion.
Introduccion

En varias especies animales, la comunicacion social entre individuos del grupo
puede afectar el estado reproductivo (Suinos: Delcroix et al., 1990; Pearce y Pearce, 1992;
Primates: Stern y McClintock, 1998; Weller y Weller, 1997; Ungulados: Wayne et al.,
1989; Wright et al., 1994; O'Callaghan et al., 1994, Restall ef al., 1995). En ovejas (Martin
et al., 1986, revision) y cabras (Alvarez y Zarco, 2001, revision) que se encuentran cerca de
su estacion reproductiva, la interaccion socio-sexual con el macho resulta en el inicio
sincronizado de la actividad sexual. El grado de contacto entre las hembras en anestro y el
semental es el principal factor que determina la magnitud de su respuesta (Chemineau,
1987), siendo mayor y mas rapida en aquellos animales que mantienen mayor cercania con
el macho (Alvarez et al., 2003). La respuesta depende ademas, de las caracteristicas
conductuales del semental introducido al rebafio de hembras, obteniéndose una mejor
respuesta cuando el macho utilizado tiene mayores calificaciones en pruebas de libido
(Cohen-Tannoudji et al., 1986; Rodriguez-Iglesias ef al., 1991; Walkden-Brown et al.,
1993), lo que se relaciona con una mayor conducta de cortejo y un mayor estimulo sobre
las hembras anéstricas (Walkden-Brown et al., 1993).

Aunque la mayoria de los estudios sobre estimulacion socio-sexual en cabras ha
investigado la influencia del macho sobre la actividad reproductiva de las hembras (Alvarez
y Zarco , 2001, revision), se sabe que la presencia de hembras en estro puede también tener
un efecto inductor de la actividad sexual en sus compaieras anéstricas (Walkden-Brown et
al., 1993; Restall er al., 1995; Alvarez et al., 1999; Alvarez, 2000) e incluso alterar la
duracién de algunas fases del ciclo estral ya existente (Romano, 2002). Dicho “efecto
hembra” parece estar afectado por factores similares a los que afectan el efecto del macho
(Alvarez y Zarco, 2001, revision), ya que un mayor grado de contacto con las hembras en
celo permite una mayor respuesta ovulatoria de las hembras en anestro (Zarco et al., 1995).

En otras especies se sabe que la condicion de dominancia le permite a las hembras

en estro participar con mayor intensidad en interacciones homosexuales (Pedersen et al.,
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1993; Orihuela, 2000). En estudios sobre el efecto de la dominancia en la respuesta al
efecto macho en cabras se ha encontrado que la conducta sexual en las hembras
subordinadas expuestas al semental es con frecuencia inhibida (Alvarez et al., 2003,
Alvarez et al., 2004). Dado que la intensidad con que se interactia con el individuo
bioestimulador (macho 6 hembra en estro) resulta fundamental para la magnitud de la
respuesta (Chemineau, 1987; Zarco et al., 1995), el que las hembras en estro utilizadas
como bioestimuladoras sean capaces de interactuar con sus compafieras no ciclicas sin
inhibicién alguna puede ser un elemento que incremente la respuesta ovulatoria al
fenomeno, y esto podria conseguirse cuando se utilicen hembras con alta jerarquia como
individuos bioestimuladores.

El objetivo de este experimento fue determinar si las cabras dominantes en estro
tienen una mayor capacidad que las hembras subordinadas en estro para inducir la
ovulacion en sus compaieras anéstricas.

Material y métodos

Se utilizaron 60 cabras adultas identificadas en anestro y divididas aleatoriamente
en dos grupos de 30 animales alojados en corrales distantes entre si. En cada grupo se
determind la dominancia de cada una de las cabras y se les clasifico en dominancia alta,
media o baja. Una vez determinada la jerarquia en ambos grupos, se indujo el estro en 10
hembras de cada uno de ellos mediante inyecciones de progesterona (40 mg) aplicados en
dias alternados durante 14 dias, seguidos por una inyecciéon de 0.5 mg de propionato de
estradiol (Walkden-Brown et al., 1993; Restall et al., 1995). En el Grupo I la induccién
hormonal del estro se realiz6 en las 10 cabras de mayor dominancia, de forma que la
hembras bioestimuladoras fueron dominantes y las receptoras del estimulo fueron
subordinadas. En el Grupo II la induccién hormonal se aplicé a las 10 cabras
subordinadas, de modo que éstas fueron las bioestimuladoras y las dominantes recibieron el
estimulo.

Con la finalidad de determinar los niveles de progesterona como indicativos de
ovulacion (de Castro et al., 1999), todos los animales fueron sangrados diariamente durante
25 dias desde el momento en que concluydé el tratamiento hormonal de las hembras

bioestimuladoras (dia 0 del experimento).
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Se comparé entre grupos la frecuencia relativa promedio de diferentes tipos de
interacciones sociales entre las hembras bioestimuladoras y las receptoras del estimulo
durante los 4 dias siguientes al dia 0. La informacion se analizé utilizando las pruebas
Kruskal-Wallis y Mann-Whitney mediante el paquete Statistica de StatSoft© (StatSoft,
1998). El porcentaje de cabras que respondié con ovulacion al efecto hembra en cada grupo
de dominancia se comparé mediante la prueba de X°.

Resultados
En las figuras 5 y 6 se presenta graficamente la escala jerarquica creada a partir del

indice de éxito de cada cabra en los grupos I y II respectivamente.
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Figura 5. Representacion individual del indice de éxito (IE) de las cabras del grupo I especificando
los animales que recibieron el tratamiento con progesterona.
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Figura 6. Representacion individual del indice de éxito (IE) de las cabras del grupo II especificando
los animales que recibieron el tratamiento con progesterona.
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Porcentajes de ovulacion de las cabras no tratadas
Un 75% de las cabras no tratadas en el grupo I ovularon después de finalizado el
tratamiento de sus compaiieras dominantes. En el grupo II, el 70% de las cabras no tratadas

ovul6 luego de terminar el tratamiento de sus companeras subordinadas.

14 4
12 4
10 4
8
&
4 4
54
0 A

Dias desde el fin del tratamiento

Grupo | Grupo Il

Figura 7. Intervalo (diasteem) desde el final del tratamiento en las hembras bioestimuladoras hasta
la ovulacién en sus compafieras no tratadas. *™ Literales diferentes indican diferencia estadistica
entre grupos (P<0.05).

Tiempo desde el fin del tratamiento a la ovulacion

El tiempo transcurrido desde el fin del tratamiento en las bioestimuladoras hasta la
ovulacion de las hembras no tratadas fue diferente entre grupos. Las hembras del grupo I
ovularon con mayor rapidez (P<0.05) que las del grupo IT (7.33+0.79 y 11.21+0.66
diasteem respectivamente; Figura 7).

Agresion emitida y recibida

Las hembras no tratadas del grupo I (subordinadas) emitieron agresion con menor
frecuencia (P<0.05) que la emitida por las no tratadas (dominantes) del grupo II (0.50+0.15
y 0.70£0.09), y la recibieron con mayor frecuencia (0.83£0.16 y 0.28+0.06

respectivamente, P<0.01, eventos/horateem, Figura 8a y 8b).
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Figura 8. Frecuencia en la emision (a) y recepcion (b) de conductas que culminaron en evasion en
las hembras bioestimuladas. ** Literales diferentes indican diferencia estadistica entre grupos
(P<0.05).

Aunque existid una diferencia numérica importante, la agresion emitida por las
hembras bioestimuladoras no fue estadisticamente diferente (P>0.05) entre grupos
(1.03+£0.28 y 0.67+0.19, para el grupo I y II respectivamente; Figura 9a). La agresion
recibida por las hembras bioestimuladoras del grupo II, que eran subordinadas, fue superior

(P<0.01) a la recibida por las del grupo I, que eran dominantes (1.51+0.31 y 0.37+0.07

respectivamente, eventos/horateem; Figura 9b).
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Figura 9. Frecuencia en la emision (a) y recepcion (b) de conductas que culminaron en evasion en
las hembras bioestimuladoras. *™ Literales diferentes indican diferencia estadistica entre grupos
(P<0.05).
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a)

Conductas sexuales emitidas y recibidas

Las hembras no tratadas emitieron conductas sexuales (monta y cortejo) con la
misma frecuencia en ambos grupos (0.01+0.009 y 0.08+0.04; P>0.05), y también las
recibieron en forma similar (0.03+£0.02 y 0.04+0.02; P>0.05, grupo I y II respectivamente).

La frecuencia de emision y recepcion de conductas sexuales en las hembras
bioestimuladoras fue similar en ambos grupos (emision: 0.25+0.12 y 0.67+0.03; P>0.05;
recepcion: 0.20+0.09 y 0.76+0.47; P>0.05, grupo I y II respectivamente).

Afiliacion emitida y recibida

La frecuencia en la emisién de afiliacién fue similar en las hembras no tratadas de
ambos grupos (0.08+0.03 y 0.10+£0.04; P>0.05), al igual que la recibida (0.10+0.03,
0.25+0.10; P>0.05, grupo I y II respectivamente).

La frecuencia en la emision y recepcién de afiliacion fue similar entre las hembras
bioestimuladoras de ambos grupos (emisién: 0.47+0.20 y 0.16+0.08; P>0.05; recepcion:
0.13+£0.05, 0.16£0.07; P>0.05, grupo 1 y II respectivamente).

Frecuencias de miccion

Las hembras no tratadas del grupo I orinaron con mayor frecuencia que las del

grupo II (0.11£0.02, 0.04+0.01, P<0.05, grupo I y Il respectivamente; Figura 10a).
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Figura 10. Frecuencia (eventos/horateem) de miccién en las hembras bioestimuladas (a) y
bioestimuladoras (b) en cada grupo. *> Literales diferentes indican diferencia estadistica entre

grupos (P=0.06).
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Las hembras bioestimuladoras del grupo I tendieron a orinar con mas frecuencia que
las del grupo II (0.125+0.03, 0.03+0.02, grupo I y II respectivamente; P=0.06; Figura 10b).

La frecuencia con que se presentd la miccion en el total de las hembras (n=30) del
grupo I fue mayor a la presentada en las del grupo II (n=30; 0.11£0.01 y 0.04+0.01
respectivamente; P=0.005; Figura 11).

0.15 4

e
L
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Frecuencia (eventos/hora)

=]
I

Grupo 1 Grupo II

Figura 11. Frecuencia (eventos/horateem) de micciones en el total (n=30) de las hembras de cada
uno de los grupos. *™ Literales diferentes indican diferencia estadistica entre grupos (P<0.05).

Discusion

Las proporciones similares de hembras ovulando en ambos grupos y el hecho de que
por lo menos el 20% de las cabras ya ciclaba en cada uno de ellos en el dia cero del
experimento, sugiere que los animales estaban entrando a su estacién sexual anual. Sin
embargo, la ovulacidn se presentd con mayor rapidez en el grupo I, estimulado por hembras
dominantes (Figura 7). El adelantamiento en el momento a la ovulacién luego del contacto
con cabras en estro ya ha sido sugerido por Romano (2002), quien encontré6 que la
presencia de hembras en proestro/estro acelera la presentacion del estro en sus compaiieras
sincronizadas por medios hormonales artificiales. Alin cuando el mecanismo por el cual se
reduce el intervalo al estro y ovulacion no ha sido identificado, se sabe que la estimulacion
visual, tactil, auditiva y olfativa pueden tener una participacion importante. Asi, las vacas
que son expuestas olfativamente a moco cervical de otras hembras en estro mejoran su
grado de sincronia luego de inyecciones de prostaglandina (Izard y Vandenberg, 1982), y
reducen su anestro posparto (Wright et al., 1994). El componente conductual que implicaria

mayor estimulacion visual, tactil y auditiva ha sido identificado en machos con alto
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desempenio sexual (medido en el nimero de montas y eyaculaciones alcanzadas; Perkins y
Fitzgerald, 1994), en machos con experiencia (Rodriguez-Iglesias ef al., 1991) y en machos
con alta libido (Lindsay y Signoret, 1980). En el caso del efecto hembra, la mayor actividad
de las hembras dominantes podria ejercer un grado de estimulacion superior al dado por las
subordinadas. En nuestro experimento, aun cuando no se logré observar una mayor
actividad en las cabras dominantes, la mayor frecuencia de miccion en las hembras del
grupo | (tanto bioestimuladoras dominantes como bioestimuladas subordinadas, Figura 10a,
10b y 11) podria explicar la anticipaciéon del momento de la ovulacion en las hembras
bioestimuladas de este grupo.

En los fenomenos de bioestimulacion sexual, el adelantamiento de la ovulacion se
ha reportado en casos en que la estimulacién recibida por las hembras es mas intensa. Asi,
en ovejas cuyo ciclo estral ha sido sincronizado con esponjas vaginales y que se mantienen
en contacto continuo con el macho, el intervalo a la ovulacion se reduce significativamente
comparado con el de las hembras cuyo contacto con el semental es intermitente (Romano et
al., 2001). Del mismo modo, la presencia continua del macho adelanta el inicio del estro en
cabras cuyo ciclo estral ha sido sincronizado mediante prostaglandinas o progestagenos
(Romano, 1998), lo que sugiere también un adelantamiento en el momento a la ovulacion,
presumiblemente provocado por un estimulo socio-sexual mas intenso.

La sincronia reproductiva en especies estacionales ocurre principalmente debido a la
accion de factores ambientales y sociales (Ims, 1990). Dentro de los elementos sociales que
mas influyen en la induccién de sincronia reproductiva se encuentra la emisién de
“mensajes quimicos” en secreciones como moco cervical y orina (Estes, 1972; Izard y
Vandenberg, 1982; Wright et al., 1994; Thompson, 1995), la presencia de tales mensajes
permite que los machos de diferentes especies puedan diferenciar entre las secreciones de
una hembra que se encuentra en estro de otra que no lo esta (Blissit ez al., 1990; Murphy et
al., 1994). Por otro lado, se ha argumentado que un mayor nivel de estrés interfiere con la
respuesta reproductiva de los individuos que lo padecen, sin embargo, en el presente
trabajo, atin cuando las cabras subordinadas no tratadas recibieron agresién con mayor
frecuencia, ello no evité que su ovulacion se presentara con mayor rapidez. Todo esto en

conjunto sugiere una alta importancia de la posible mayor emision feromonal presentada en
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ése grupo, dada la mayor frecuencia de miccion. En préximos estudios, se debera

considerar una medida del grado de estrés al que se encuentran expuestos los individuos de

diferentes grupos sociales de acuerdo a la agresion recibida o las evasiones que tienen que
realizar.

Los resultados permiten concluir que las cabras dominantes con estro inducido
hormonalmente orinan mas frecuentemente que cabras subordinadas en la misma
condicidn, y esto esta asociado con una mas rapida induccidon de la ovulacién en sus
compafieras anéstricas.
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VII. Discusion general y conclusiones




Discusion general y conclusiones

En su conjunto, los resultados de este trabajo demuestran que los fenémenos de
bioestimulacién sexual en cabras son influenciados por la condicion de dominancia y
subordinacién de los animales involucrados.

Es bien sabido que el grado de contacto con el macho afecta la respuesta al
fendomeno (revisiones: Chemineau, 1987; Alvarez y Zarco, 2001), ello encaja perfectamente
con el hecho de que las hembras dominantes, que tuvieron un mayor indice de asociacion
con el semental ovularon y/o presentaron estro con mayor rapidez o en mayor proporcion
que las hembras subordinadas. Sin embargo, no queda del todo claro si la ovulacién
adelantada es consecuencia o causa de las diferencias en el indice de asociacidén con el
macho, ya que se debe tomar en cuenta que en uno de nuestros experimentos las hembras
dominantes tuvieron una mayor respuesta en secreciéon de LH que las subordinadas, a pesar
de que las reducidas dimensiones del corral no permitian que se establecieran diferencias
en la cercania con el macho. En préximas investigaciones serd 1til determinar si las
hembras dominantes son, por su mera condicion de dominancia, mas capaces de
mantenerse cerca del macho durante su proceptividad (Tilbrook et al., 1990; Tilbrook y
Cameron, 1990) o si un ambiente endocrino presumiblemente diferente las hace mas
sensibles a estimulos sexuales.

La “experiencia perdedora” y su expresion en diferentes contextos socio-sexuales
también habra de ser revisada en sus efectos durante la proceptividad y receptividad de las
hembras. En ovejas, el temperamento, medido en situaciones de reto novedosas para el
animal puede afectar su conducta reproductiva. Asi, las ovejas con temperamento
“atrevido” tienden a iniciar su reproduccién antes que las “vergonzosas” o “timidas”, y
tienen un mayor éxito en el destete de crias (Réale et al., 2000). Por otro lado, ovejas
identificadas como “calmadas” tienden a manifestar una mayor proceptividad y
receptividad que las “nerviosas” (Gelez et al., 2003), situacién que permitiria a las primeras
ser montadas y gestadas en primer lugar, como ocurrié en el experimento 1, y con mucha
probabilidad habria ocurrido en el experimento 3 de haberse permitido la monta fértil.

También es posible que las hembras subordinadas, al recibir mayor numero de
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interacciones agresivas se vean sometidas a un estrés que inhibe su expresion sexual,
aunque no necesariamente su ovulacion..

Resulta por lo tanto tentador, tratar de explicar algunos resultados con base en el
nivel de estrés cronico al que podria estar expuesto cada individuo del grupo de acuerdo a
su condiciéon de dominancia. Se sabe, por ejemplo, que la respuesta fisioldgica ante
situaciones de estrés es benéfica para un animal en el corto plazo, pero puede ser perjudicial
si es prolongada o repetida constantemente (Friend, 1991; Wingfield y Sapolsky, 2003); a
tal mecanismo de inhibicién reproductiva se le suele referir como la hipédtesis de la
“castracion fisiologica” (Schoech et al., 1991). La elevacion crénica de glucocorticoides
como causa de inhibicién en la secrecion de hormonas sexuales y falla reproductiva en
varias especies estd muy bien y ampliamente documentada en la literatura (Suter y
Schwartz, 1985; Liptrap y Cummings, 1991; Moberg, 1991; Negro-Villar, 1993; Viveiros y
Liptrap, 1995, 1999; Schiml-Webb et al., 2001; Wingfield y Sapolsky, 2003); se sabe
también que situaciones de estrés tienden a disminuir la conducta de las hembras durante la
proceptividad y receptividad (Carter, 1992a, 1992b). Sin embargo, dado que las acciones
requeridas para mantener la dominancia pueden, en si mismas, ser causas directas de estrés
(Sapolsky y Ray, 1989; Creel et al., 1992, 1996, 1997; Creel, 2001; Sands y Creel, 2004),
no es necesariamente loégico que el grado de estrés sea mayor en animales subordinados que
en dominantes (Sapolsky y Ray, 1989; Abbot er al., 2003; Sands y Creel, 2004). Asi,
aunque los estudios demuestran que los niveles altos de glucocorticoides pueden asociarse
tanto a rangos de dominancia alta como baja, es mas comun encontrar niveles mayores de
dichas hormonas en animales dominantes que en subordinados (Sands y Creel, 2004).
Curiosamente, algunos estudios han encontrado que, a diferencia de los animales
subordinados, los individuos dominantes con niveles elevados de glucocorticoides
presentan patrones normales en su secrecion de hormonas reproductivas (Abbot et al.,
1981; Creel er al., 1992; Ziegler et al., 1995). En este sentido, resulta interesante que en el
ultimo experimento de este trabajo las cabras subordinadas ovularon mas rapidamente en
respuesta al efecto hembra a pesar de que recibieron mucho mas interacciones agresivas
que las dominantes. Sin embargo, al no haber machos presentes en dicho trabajo, no es

posible saber si dichas hembras subordinadas habrian tenido una expresion inadecuada de
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los signos de estro, como ocurrié en las cabras subordinadas expuestas al efecto macho en
los experimentos previos. En cabras no existe informacion sobre el grado de estrés al que
estan expuestos los individuos de diferente rango social, por lo que conocer las
correlaciones endocrinas y conductuales de animales dominantes y subordinados ayudaria
a determinar si la hipdtesis de la “castracion fisioldgica” es aplicable en rumiantes con
estructura social similar.

Se concluye que, luego de la introduccion del macho, las cabras dominantes
mantienen un mayor grado de contacto con el semental, lo que favorece que ovulen y/o
muestren estro en primer lugar o en mayor proporcion que las subordinadas. Ademas, las
hembras dominantes tienen una mayor activaciéon de la secrecién de LH después de la
introduccion de los machos. Todo esto podria explicar, al menos en parte, la mas temprana
fecha de concepcidn de las hembras dominantes de algunos rumiantes silvestres. Por otra
parte, es posible que las hembras dominantes sean maés efectivas que las subordinadas para
inducir la actividad ovarica en sus compaiieras, lo que podria estar relacionado con su

mayor frecuencia de miccién y dispersion de feromonas.
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