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SEASONALITY OF REPRODUCTION AND RESPONSE' TO THE ARTIFICIAL
PHOTOPERIOD IN PELIBUEY EWE.

Two experiments were designed to study the effect of the artificial photoperiod on the reproductive
activity of the Pelibuey ewe. In the first experiment were used 16 pregnant ewes from Martinez de
la Torre, Veracruz, distributed in three groups, one of those which (reference group, n=8) remained
in Martinez de la Torre (tropical climate), under normal forragins conditions. The other two groups
were moved to Topilejo, D.F. (temperate climate), the first of they (treated group, n=4) was exposed
to an inverse photoperiod, while the other (control group, n=4) remained under natural photoperiod.
Blood samples were obtained from all the animals twice a week during 130 days postpartum. The
interval between lambing and the resumption of ovulation, measured by concentrations of
progesterone, was shorter (P<0.01) for the treated group, compared with the control group and with
the reference group (73, 101 and 104 days, respectively). In the second experiment, to study the
variations in the ovarica activity were used 30 ewes distributed in three principal groups: group I
(without previous history of artificial photopericd, n=14), group I (with previous history of
artificial photoperiod, n=7) and group III (without previous history of artificial photoperiod but with
antecedent of lambing to the beginning of the experiment, n=9). Each principal group was split into
two subgroups, one of those which was exposed to an inverse photoperiod (treated subgroup) while
the other remained under natural photoperiod (control subgroup). Blood samples were obtained
twice a week during two consecutive years and were measured the concentrations of progesterone.
The beginning and the end of the ovarica activity ocurred earlier in all the treated subgroups with
respect to the controls (P<0.05 or P<0.01), except in the group II. To study the secretory rhythm of
melatonin and of prolactin were used 10 ewes distributed in two groups, one of those which was
exposed to an inverse photoperiod (treated group, n=5), and the other remained under natural
photoperiod (control group, n=>5). Blood samples were obtained in each solstice and in each equinox
during 25 consecutive hours (for melatonin), and twice a week during two years (for prolactin). The
mean nocturnal concentration of melatonin did not vary (P>0.05) between seasons neither between
groups. The duration of the melatonin elevation showed seasonal variations (P<0.01), while the
amplitude did not vary (P>0.05) between seasons neither between groups. Significant monthly and
seasonal variations (P<0.01) in the level means of prolactin were observed in both groups. It is
concluded that the photoperiod affects directly the reproductive activity of the Pelibuey ewe and
that this effect is mediated by the nocturnal secretion of melatonin.



BESTACIONALIDAD REPRODUCTIVA Y RESPUESTA AL FOTOPERIODO ARTIFICIAL EN LA
OVEJA PELIBUEY.

Se realizaron dos experimentos para estudiar el efecto del fotoperiodo artificial sobre la actividad
reproductiva de la oveja Pelibuey. En el primer experimento se utilizaron 16 ovejas gestantes
provenientes de Martinez de la Torre, Veracruz, distribuidas en tres grupos, uno de los cuales (grupo
referencial, n=8) permanecié en Martinez de la Torre (clima tropical), bajo condiciones normales de
pastoreo. Los otros dos grupos fueron trasladados a Topilejo, D.F. (clima templado), el primero de ellos
(grupo tratado, n=4) fue expuesto a fotoperiodo inverso, mientras que el otro (grupo testigo, n=4)
permanecid en fotoperiodo natural. Se obtuvieron muestras sanguineas dos veces por semana durante
130 dias posparto. El intervalo entre el parto y el reinicio de la actividad ovarica, medida por
concentraciones de progesterona, fue menor (P<0.01) para el grupo tratado, comparado con el testigo y
con el referencial (73, 101 y 104 dias, respectivamente). En el segundo experimento, para estudiar las
variaciones en la actividad ovarica se utilizaron 30 ovejas distribuidas en tres grupos principales: grupo I
(sin historia de fotoperiodo artificial, n=14), grupo I (con historia de fotoperfodo artificial, n=7) y grupo
I1¥ (sin historia de fotoperiodo artificial pero con antecedente de parto al inicio del experimento, n=9).
Cada grupo principal fue dividido en dos subgrupos, uno de los cuales se expuso a fotoperiodo inverso
(subgrupo tratado), mientras que el otro permanecié en fotoperiodo natural (subgrupo testigo). Se
tomaron muestras sanguineas dos veces por semana durante dos afios consecutivos y se midieron las
concentraciones de progesterona. El inicio y el final de la actividad ovarica ocurrieron més temprano
{P<0.05 & P<0.01) en todos los subgrupos tratados con respecto a los testigos, excepto en el grupo IL
Para estudiar el ritmo de secrecién de melatonina y de prolactina se utilizaron 10 ovejas distribuidas en
dos grupos, uno de los cuales se expuso a fotoperiodo inverso (grupo tratado, n=5) y el otro permanecio
en fotoperiodo natural (grupo testigo, n=5). Se tomaron muestras de sangre en cada solsticio y en cada
equinoccio durante 25 horas consecutivas (para melatonina), y dos veces por semana durante dos afios
(para prolactina). La concentracién nocturna media de melatonina no varié (P>0.05) entre estaciones ni
entre grupos. La duracién de la elevacion de melatonina mostré variaciones estacionales (P<0.01),
mientras que la amplitud no varié (P>0.05) entre estaciones ni entre grupos. Se observaron variaciones
estacionales y mensuales (P<0.01) en los niveles medios de prolactina en ambos grupos. Se concluye que
el fotoperiodo afecta directamente la actividad reproductiva de la oveja Pelibuey y que este efecto es
mediado por la secrecién nocturna de melatonina.
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RESUMEN

CORPUS HILDEBRANDO CERNA CABRERA. ESTACIONALIDAD REPRODUCTIVA'Y
RESPUESTA AL FOTOPERIODO ARTIFICIAL EN LA OVEJA PELIBUEY

(DIRECTORES DE TESIS: DR. JAVIER VALENCIA MENDEZ Y DR. LUIS ZARCO
QUINTERO).

Se realizaron dos experimentos para estudiar el efecto del fotoperiodo artificial sobre la
actividad reproductiva de la oveja Pelibuey. En el primer experimento se evalué el efecto
del fotoperiodo artificial inverso sobre el reinicio de la actividad ovarica posparto. Se
utilizaron 16 ovejas gestantes provenientes de Martinez de la Torre, Veracruz, distribuidas
al azar en 3 grupos. El primero (grupo referencial, n=8) permanecié en Martinez de la
Torre en condiciones naturales de pastoreo. Los otros dos grupos fueron trasladados a
Topilejo, D.F., el primerc de los cuales (grupo fratado, n=4) fue expuesto a fotoperiodo
inverso, a partir del 21 de marzo de 1997, mientras que el ofro (grupo testigo, n=4)
permanecié en fotoperiodo natural. Todas las ovejas parieron en promedio entfre el 24 y
27 de abril de 1997, lo cual corresponde a la época de anestro en [a oveja Pelibuey. Se
tomaron muestras de sangre de todos los animales dos veces por semana por 130 dias
después del parto, y se midieron las concentraciones plasmaticas de progesterona por
radicinmunoanalisis. El intervaio entre el pario y el reinicio de la actividad ovarica fue
significativamente menor (P<0.01) para el grupo tratado (73.2 + 4.6 dias), comparado con
el grupo testigo (101 £ 6.2 dias) y con el grupo referencial (104 % 2.8 dias). Se concluye
gue la exposicion de ovejas Pelibuey, paridas en primavera, a un fotoperiodo tipico del
otofio acelera el reinicio de la actividad ovarica posparto. Ei segundo experimento se
realizd con la finalidad de evaluar las variaciones estacionales en la actividad ovarica y en
la secrecion de melatonina y de prolactina en la oveja Pelibuey expuesta a fotoperiodo
artificial inverso. Este experimenio se levé a cabo en tres etapas. En la primera etapa se
utilizaron 30 ovejas distribuidas en 3 grupos principales. Grupe |: animales sin historia
previa de fotoperiodo artificial (n=14). Grupo II: animales con historia previa de fotoperiodo
artificial (n=7). Grupo lll: animales sin historia previa de fotoperiodo artificial, pero con
antecedente de gestacion y parto al inicio del experimento (n=0). Cada grupo principal, a
su vez, fue dividido en dos subgrupos, uno de los cuales se expuso a fotoperiodo inverso
(subgrupo tratado) y el otro permanecid en fotoperiodo natural (subgrupo testigo). Se
obtuvieron muestras sanguineas de todos los animales dos veces por semana durante
dos afios consecutivos (1997-1898), y se midieron las concentraciones plasmaticas de
progesterona por radioinmunoanalisis. En los grupo | y Ill, el inicio y término de la
actividad ovarica del primer afo, asi como el inicio de la actividad ovarica del segundo
afio ocurrieron significativamente mas temprano (P<0.01 o P<0.05) en los subgrupos en
fotoperiodo inverso con respecto a los testigos. En el grupo Il, el inicio de la actividad
ovarica del primer afio no mostré diferencia significativa (P>0.05) entre el subgrupo
tratado y el testigo, mientras que el final de la actividad ovarica el primer afio y el inicio de
la misma el segundo afo ocurrieron significativamente mas temprano (P<0.01) en el
subgrupo mantenido en fotoperiodo artificial con respecto al testige. En el grupo |, no se
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observaron diferencias significativas (P>0.05) en la duracién del periodo de actividad
ovarica ni en el periodo de anestro entre el subgrupo tratado y el testigo. En el grupo |,
tampoco se observé diferencia significativa (P>0.05) en la duracién del periodo de
actividad ovarica entre el subgrupo tratado y el testigo, en tanto que la duracion del
anestro fue significativamente menor (P<0.05) para el subgrupo tratado con respecto al
testigo. En el grupo lll, el periodo de actividad ovarica fue significativamente menor
(P<0.05) en el subgrupo fratado con respecto al testigo, mientras que la duracién del
anestro no mostro diferencia significativa (P>0.05) entre estos dos subgrupos. En la
segunda etapa de este experimento se utilizaron 10 ovejas distribuidas en dos grupos, a
uno de los cuales se expuso a fotoperiodo inverso (grupo tratado, n=5), mientras que el
otro permanecié en fotoperiodo natural (grupo testigo, n=5). Se tomaron muestras de
sangre de todas las ovejas en cada soisticio y en cada equinoccio durante 25 horas
consecutivas, y se midieron las concentraciones plasméticas de melatonina por
radioinmunoanalisis. No se observé un efecto significativo (P>0.05) de la' época de
muestreo sobre la concentracion nocturna de melatonina, pero si un efecto significativo
(P<0.01) del momento del dia scbre dicha variable. Tampoco se observd un efecto
significativo (P>0.05) del grupo sobre la duracion de [a elevacion noctuma de melatonina,
pero si un efecto significativo (P<0.01) de la estacién sobre ia mencionada variable. La
amplitud de la elevacion de melatonina no varié a través del tiempo (P>0.05). En la Ultima
etapa de este experimento se utilizaron 10 ovejas distribuidas en dos grupos. Ei primero
(grupo tratado, n=5) se expuso a fotoperiodo inverso, mientras que el segundo (grupo
testigo, n=5) permanecié en fotoperiodo natural. Se tomaron muestras de sangre de todos
los animaies dos veces por semana durante dos afos consecutivos, y se midieron las
concentraciones plasmaticas de prolactina por radicinmunoanalisis. Los resultaron
revelaron un efecto significative (P<0.01) de la estaciéon y también del mes sobre las
conceniraciones medias de prolactina, tanto en el grupo tratado como en el testigo.
Similarmente, se observé un incremento significativo (P<0.01) en las concentraciones
medias de prolactina del primero al segundo afio en el grupo testigo. Se concluye que la
exposicion de la oveja Pelibuey a fotoperiodo artificial inverso desplaza su actividad
ovarica, lo cual sugiere la pariicipacion del fotoperiodo como facior regulador de su
actividad reproductiva. Similarmente, el fotoperiodo inverso modifica la duracion de la
elevacién nocturna de melatonina, o cual sugiere que la duracién de la elevacion de
melatonina es el parametro critico que media la respuesta reproductiva en la oveja
Pelibuey, tal como se ha postulado para la oveja de clima templado. Finalmente, la
exposicion de ovejas Pelibuey a fotoperiodo inverso modifica el patrén de secrecion de
prolactina, lo cual sugiere que el fotoperiodo es el factor que regula la secrecion de esta
hormona en la oveja Pelibuey.



I. INTRODUCCION GENERAL

La estacionalidad reproductiva es un fendmeno fisiolégico adaptativo utilizado por
muchos animales silvestres para enfrentar los cambios estacionales en las condiciones
climaticas y en la disponibilidad de alimentos. La domesticacion ha conducido a una
pérdida casi completa de esta adaptacion en bovinos y porcinos, pero ha sido retenida en
muchas razas de ovinos, caprinos y equinos originarios de climas templados {(Malpaux et
al., 1996). |

Todas las razas de ovinos y caprinos originarios de latitudes altas o medias, en las que
las variaciones anuales en la longitud del fotoperiodo son grandes, muestran marcadas
variaciones en la actividad reproductiva (Ortavant et al, 1985). Generalmente, en las
ovejas, la estacion reproductiva se inicia a finales del verano o principios del otofio,
cuando el fotoperiodo se esta acortando, y termina durante el invierno, cuando el
fotoperiodo se esta alargando (Hafez, 1952). Sin embargo, hay grandes variaciones entre
razas, con algunas que inician su actividad sexual cerca del solsticic de verano y otras
después del equinoccio de otofio (Robinson y Karsch, 1984). También hay variaciones
entre individuos de una misma raza, y en la mayoria de las razas se pueden encontrar
individuos con periodos de anestio corfos o inclusive ausentes (Thimonier y Mauléon,
1969).

Diversos estudios han demostrado que en latitudes medias o altas, el fotoperiodo es el
principal factor ambiental que determina el inicio y la duracién de la estacion reproductiva
en la oveja (Yeates, 1949; Hafez, 1952; Thwaites, 1965; Karsch et al, 1984). La
informacion fotoperiddica es transmitida al eje reproductivo por medio de la glandula
pineal, a fravés de su secrecion nocturna de melatonina (Bittman et al., 1883 a; Bittman y
Karsch, 1984). Los efectos de la melatonina sobre la reproduccién son mediados por
cambios en la secrecion pulsatii de ILHRH a nivel hipotalamico (Viguié et al., 1995 a), los
cuales inducen, a su vez, variaciones en la secrecion de LH a nivel hipofisiario (Bittman et
al., 1985). Estas variaciones son responsables de la ciclicidad o del anestro en las ovejas
intactas (Karsch et al., 1984; Malpaux et al., 1993 a).



El fotoperiodo también induce cambios en el patron de secrecion de prolactina. En el
ovino en condiciones naturales se observa un fuerte ritmo circanual en las
concentraciones plasmaticas de prolactina (Pellietier, 1973; Jackson y Jansen, 1891). Sin
embargo, estos cambios en la secrecion de prolactina no parecen tener ningun papel en
la estacionalidad de la actividad reproductiva (Worthy et al., 1985; Curlewis et al., 1992).

Todo el conocimiento sobre el fenémeno de la estacionalidad reproductiva esta basado
en estudios realizados en ovinos de climas tempiados, donde las variaciones
fotoperiddicas anuales son grandes; sin embargo, no se han realizado trabajos
concluyentes relacionados con el efecto del fotoperiodo artificial o de la latitud sobre la
actividad reproductiva de la oveja Pelibuey originaria de latitudes tropicales, donde las
variaciones en el ciclo fotoperiddico anual son minimas.

En estudios iniciales realizados en México, se sugiridé que la oveja Pelibuey no
presentaba estacionalidad reproductiva, siendo capaz de reproducirse en cualquier época
del afio (Ruiz, 1966; Castillo et al., 1972; Berruecos et al., 1975; Valencia et al., 1975).
Aunque después se introdujo el concepto de actividad estral reducida en la oveja
Pelibuey, ésta se asocié a otros factores ambientales diferentes al fotoperiodo, tales como
la disponibilidad de alimentos (Valencia et al., 1990; Gonzalez-Reyna et al., 1991; Cruz et
al., 1994) o los cambios de temperatura o humedad (Gonzalez et al., 1992). Sin embargo,
hoy existen evidencias que indican que el efecto de la época del afio sobre la actividad
reproductiva y sobre el reinicio de la actividad ovarica posparto en la oveja Pelibuey, es
independiente de condiciones nutricionales (Valencia et al., 1981; Heredia et al., 1991 a;
1991 b; Cortés, 1993; Cortés y Zarco, 1994; Martinez, 1898).

Recientemente, Porras y col. (1996) han demostrado que la exposicion de las ovejas
Pelibuey a cambios en el fotoperiodo artificial produce efectos correspondientes en la
actividad ovarica. Sin embargo, es importante mencionar que esta respuesta se produjo
con cambios abruptos en la duracion del fotoperiodo artificial, y con una diferencia de 8
horas entre dias largos y dias cortos, lo cual no sucede en la realidad en esta latitud,
donde la diferencia maxima entre e! dia mas largo y el dia mas corto del afio es tan solo
de 2 horas y 12 minutos (Muhlia y Chavez, 1980); por lo que no es posible afirmar que
esta misma respuesta en la actividad reproductiva de la oveja Pelibuey, se pueda producir
en respuesta a los cambios naturales en la duracion del fotoperiodo. Por esta razén, en el
presente trabajo se utilizoé un fotoperiodo artificial inverso como tratamiento experimental.
En este tratamiento la duracion del periodo de obscuridad en cada dia del afic era igual a
la duracién natural del dia en esa misma fecha.



El primer experimento del presente trabajo se realizé con el objetivo de comprobar si el
fotoperiodo artificial inverso afecta el reinicio de la actividad ovarica posparto en la oveja
Pelibuey.

El objetivo del segundo experimento fue evaluar el efecto del fotoperiodo artificial
inverso sobre la actividad ovarica y sobre la secrecidén de melatonina y de prolactina
plasmaticas en la oveja Pelibuey.



Il. REVISION DE LITERATURA

2.1. CONTROL FOTOPERIODICO DE LA REPRODUCCION EN LA OVEJA.

2.1.1. Estacionalidad reproductiva.

Los mamiferos provenientes de climas frios y templados, incluyendo muchas especies
domésticas, utilizan el ciclo fotoperiddico anual para sincronizar los cambios en ia
reproduccion, y otras caracteristicas come la muda y la hibernacién (Lincoln, 1992). EI
ovino es una especie en la cual el efecio del fotoperiodo sobre la actividad reproductiva
ha sido establecido desde hace muchos afios (Yeates, 1949; Hafez, 1952; Thwaites,
1965).

Todas ias razas de ovinos y caprinos originarios de latifudes altas o medias (> 40°), en
fas que las variaciones anuales en la iongitud del dia son grandes, muestran marcadas
variaciones en la actividad reproductiva (Ortavant et al., 1985). En la oveja, se alternan
una estacién reproductiva caracterizada por la sucesién de ciclos estrales cada 16-18 dias
si la prefiez no ocurre, y una estacion de anestro caracterizada por el cese de la actividad
sexual (Thimonier y Mauléon, 1969). En general, la época reproductiva en esta especie
comienza a finales del verano o principios del otofio, cuando el fotoperiodo se acorta, v
termina durante el invierno, cuando la longitud del dia comienza a incrementarse (Hafez,
1852). Sin embargo, hay grandes variaciones entre razas, con aigunas que son muy
estacionales (Blackface, Suffolk, Texel entre ofras) y con oiras que son menos
estacionales (Prealpes, Dorset Horn) (Robinson y Karsch, 1984). Aun la oveja Merino, la
cual se considera como poco estacional, muestra variaciones ovaricas estacidnales
(Fletcher y Geytenbeek, 1970). En cabras de origen nordico se observa un patron similar
al de las ovejas, con una estacion reproductiva que comienza en septiembre y termina en
febrero (Chemineau et al., 1992 a).

Generalmente se acepta que la estacionalidad de la actividad reproductiva esta
fuertemente reducida tanto en las cabras como en las ovejas originarias de latitudes
tropicales o subtropicales. Algunos autores consideran que en este tipo de animales la
estacionalidad que se observa en la frecuencia de distribucion de partos podria deberse a
cambios en la disponibilidad de alimentos {Chemineau et al., 1995).



Las variaciones estacionales en la actividad gonadal no estan ligadas al sexo, aunque
sSONn menos prohunciadas en los machos que en las hembras (Ortavant et al., 1988). En
los machos la produccion espermatica varia grandemente a lo largo del afio. Asi, en
moruecos de la raza lie-de-France, el peso festicular es usuaimente minimo en ia
primavera y maximo en el otofio (Dacheux et al., 1981). De manera similar, el peso
testicular en el macho caprino varia de 100 g entre mayo y junio a un maximo de 150 g
entre octubre y noviembre (Delgadillo et al., 1991). Un estudio detallado de estas
variaciones estacionales muestra que la actividad gonadal generaimente se activa 1a 1.5
meses mas temprano en los machos que en las hembras. Esto ha sido demostrado en el
ovino lie-de-France, en el cual el peso iesticuiar aumenta en junio, mientras que el primer
estro de las hembras ocurre a finales de julio o comienzos de agosto (Thimonier y
Mauléon, 1969).

Asi como existen variaciones de la estacionalidad reproductiva entre razas de ovinos,
también las hay entre individuos dentro de un misma raza; algunas ovejas presentan
solamente pequenos periodos de anestro, mieniras que ofras no presentan ninguno
(Thimonier y Mauléon, 1969).

2.1.2. Control fotoperiddico de la actividad reproductiva.

Como se menciond anteriormente, el fotoperiodo es el principal factor ambiental que
controla la estacionalidad reproductiva en el ovino (Yeates, 1949; Karsch et al., 1984;
Ortavant, 1985). Los cambios en la longitud del dia son el factor externo mas repetible de
un afio a otro, por o que son usados por los animales para predecir os cambios de otros
factores ambientales (temperatura, disponibiidad de alimentos) y, consecuentemente,
para sincronizar su actividad sexual con una precisiéon relativamente alta (Chemineau et
al., 1995). La repetibilidad de las fechas de inicio y término de la estacion reproductiva en
ovinos y caprinos es medianamente alta (r > 0.3} (Chemineau et al., 1992 a).

El papel del fotoperiodo en el control de la reproduccion ha sido claramente demostrado
en numerosos experimentos en los cuales se han manipulado los ciclos de luz-obscuridad
(Chemineau et al., 1992 b; Ortavant et al., 1988). La inversion del ciclo fotoperiddico
anual, sin ningtin cambio en otros factores ambientales, provoca un desplazamiento de 6
meses en la actividad reproductiva, medida por estro y/o actividad ovulatoria en la oveja
(Yeates, 1949; Thwaites, 1965).



Cuando se colocan ovejas en camaras fotoperiédicas en las que se reproducen en 6
meses las variaciones anuales en la longitud del dia, las borregas presentan dos
estaciones sexuales por afio (Mauléon y Rougeot, 1962). En los machos tratados de la
misma forma se presentan dos periodos de crecimiento testicular y dos de regresién por
afio (Lindsay et al., 1984).

La alternancia de periodos de dias largos y dias cortos, por ejemplo periodos de 90 dias
largos (16 h luz y 8 h obscuridad; 16L:8D) y 90 dias cortos (8 h luz y 16 h obscuridad;
8L:16D), induce alternancia de descanso y actividad sexuales (Legan y Karsch, 1980;
Portras et al., 1996). En ovinos, la exposicion a dias cortos es seguida por un inicio de la
actividad ovulatoria en las hembras y de crecimiento testicular en los machos. Sin
embargo, la actividad ovulatoria sdlo comienza después de 40 a 60 dias de exposicion a
fos dias cortos (Karsch et al., 1984), mientras que el crecimiento testicular empieza
después de 30 a 40 dias de exposicion a este fotoperiodo estimulatorio (D'Occhio et al.,
1984). En ambos casos, la exposicion a dias largos es seguida 20 a 30 dias después por
una inhibicidn de la actividad reproductiva (Karsch et al.,, 1984; D'Occhio et al., 1984;
Lincoln, 1979).

Todos estos experimentos ilustran la fuerza del fotoperiodo como un agente
sincronizante de la actividad reproductiva en el ovino, y que los machos reaccionan mas
temprano que las hembras (Ortavant et al., 1985).

2.1.3. Fotorefractariedad e historia fotoperiodica.

Tradicionalmente, las ovejas han sido clasificadas como animales de *dias cortos”,
porque su estacion reproductiva comienza a finales del verano o principios del otofio, gue
es cuando la longitud del dia disminuye, y ademas porque su exposicién a dias cortos
artificiales estimula su actividad reproductiva (Legan y Karsch, 1980). Hoy se sabe que el
ciclo reproductivo anual de los ovinos es mas complicado que una estacion reproductiva
resultante de efectos estimulatorios de dias cortos y una estaciéon de anestro causada por
efectos inhibitorios de dias largos (Malpaux et al., 1993 a). Muchos estudios en
condiciones naturales sugieren que el inicio de la estacion reproductiva no se debe
directamente a la reduccion en la longitud del dia que ocurre después del solsticio de
verano (Robinson et al., 1985 a; Worthy et al, 1985). Por el contrario, la época
reproductiva comienza espontaneamente en concordancia con una pérdida de respuesta
a los efectos inhibitorios de los dias largos del verano (Malpaux et al., 1989). Asi, en



machos mantenidos en condiciones naturaies, el crecimiento testicular empieza poco
antes del solsticio de verano, es decir, antes de que los animales puedan percibir algun
acoriamiento en la longitud del dia (Pelletier y Ortavant, 1967). Ademas, en ovejas
mantenidas bajo dias largos constantes a partir del solsticio de verano, la estacion
reproductiva, o la activacion estacional de la secrecion de LH, comienza al mismo tiempo
que en las ovejas testigo mantenidas en fotoperiodo natural (Robinson et al.,, 1985 a;
Worthy et al., 1985). De esta manera, la disminucién en la longitud del dia que ocurre
después del solsticio de verano no parece ser determinante para el inicio de la estacién
reproductiva. En ese momento del afio, los animales parecen haberse vuelto refractarios a
los efectos inhibitorios de los dias largos (Malpaux et al., 1993 a). Lo mismo sucede en las
ovejas expuestas a un aumento continuo en ia longitud del dia a partir del equinoccio de
primavera, e incluso después del solsticio de verano (Malpaux et al., 1989). La misma
conclusion puede aplicarse para el cese de la actividad reproductiva. Cuando los animales
son mantenidos en dias cortos constantes después del solsticio de invierno, o son
expuestos a un fotoperiodo continuamente decreciente a partir del equinoccio de otofio,
cesan su actividad sexual de manera simultdnea con las ovejas testigo (Worthy y
Haresign, 1983; Robinson y Karsch, 1984; Malpaux et al., 1988 a). Se dice entonces que
los animales se han vuelto refractarios a los efectos estimulatorios de los dias cortos
(Malpaux et al., 1993 a).

Estos hallazgos sugieren que el inicio y el final de la estacion reproductiva son procesos
obligatorios, que no pueden ser evitados, pero si acelerados, por modificaciones en el
fotoperiodo ambiental. Esta aparente refractariedad podria ser la expresion de un ritmo
endégeno de reproduccién (Malpaux et al., 1989). La existencia de este ritmo ha sido
demostrada tanto en ovinos como en otras especies. Asi, en animales mantenidos en
condiciones fotoperiddicas constantes se continlan presentande periodos alternados de
reposo y actividad sexuales (Ducker et al., 1973; Howles et al., 1982; Karsch et al., 1989).
Por ejemplo, en ovejas Suffolk expuestas a dias cortos constantes (8 h luz y 16 h
obscuridad, 8L:18D) durante cuatro afios, se presentaron variaciones en la secrecion de
LH que no estaban sincronizadas entre los animales. El ciclo de dichas variaciones se
caracterizd por tener una duracion diferente a un afio (Karsch et al, 1989). Como
resultado de todo lo anterior se ha establecido la hipétesis de que la funcion del
fotoperiodo en condiciones naturales es la de sincronizar el ritmo enddgeno de la
reproduccién, ajustandolo a una duracién de un ano (Malpaux et al., 1997 a).



El fenémeno de refractariedad no solamente puede ser inducido por fotoperiodos
artificiales, sino que es de gran importancia fisioldgica en condiciones naturales. Ahora
existe evidencia de que en estas condiciones, el desarrollo de refractariedad causa la
transicién entre la época reproductiva y la de anestro (Chemineau et al., 1992 b). En
febrero, al final de la estacion reproductiva, la oveja se vuelve insensible a los dias cortos,
ya que la exposicidén a ellos no puede retardar mas la transicion al anestro (Worthy y
Haresign, 1983; Robinson y Karsch, 1984). Es la pérdida de respuesta al fotoperiodo
estimulatorio, mas que Ia inhibicién provocada por el pequefio incremento en la tongitud
del dia después del solsticio de invierno, ia que causa la terminacion de la actividad
reproductiva (Chemineau et al.,, 1892 b). El desarrollo de refractariedad a dias largos
(inhibitorios) durante el inicio de la época reproductiva a finales del verano, esia,
igualmente, bien documentado (Robinson et al., 1985 a; Worthy et al., 1985).

Malpaux et al. (1989) han formulado ia hipétesis de que el ritmo endégeno de
reproduccién provee una guia importante al ciclo reproductivo anual. El principal papel de!
fotoperiodo es sincronizar ese ritmo. El incremento en la longitud del dia que ocurre
después del solsticio de invierno sincroniza un proceso interno que finalmente conduce al
inicio obligatorio de la estacion reproductiva. Sin embargo, el papel de los dias largos no
solamente se limita a sincronizar este proceso interno, sino que también suprime
activamente la funcion reproductiva alrededor del solsticic de verano. Posteriormente, los
dias cortos actuarian para mantener la actividad reproductiva, una vez que esta se ha
iniciado (Malpaux et al., 1989; 1990).

Experimentos posteriores han sugerido que no todos los segmentos del ciclo
fotoperiodico anual son capaces de sincronizar el ritmo endégeno de reproduccién
(Wayne et al., 1990). Los resultados de varios experimentos en la oveja (Malpaux et al.,
1989; Malpaux y Karsch, 1980; Wayne et al., 1990; Woodfill et al., 1991), sugieren que los
dias largos de primavera son los mas importantes en el control del ritmo endégenoc de
reproduccion y, particularmente, en el inicio de la estacion sexual al final del verano. Sin
embargo, este modelo propuesto esta disefiado a partir de resultados obtenidos en una
sola raza de ovejas (Suffolk), por lo que su validez deberia probarse en otras razas
{(Malpaux et al., 1993 a).

Estudios recientes en el ovino y en roedores fotoperiédicos, sugieren que es la direccion
del cambio en la longitud del dia (historia fotoperiddica) y no la longitud total del dia, la
que determina la respuesta a una sefial fotoperiddica dada (Robinson y Karsch, 1987).
Por ejemplo, cuando las ovejas son cambiadas de un fotoperiodo largo a uno intermedio



muestran una respuesta inductiva, mientras que aquellas cambiadas de un fotoperiodo
corto a uno intermedio, muestran una respuesta inhibitoria (Robinson y Karsch, 1987). Por
lo tanto, la informacién fotoperiédica que ocurre en el pasado de los animales es crucial
para sincronizar la estacion reproductiva.

E! desarrollo de refractariedad puede ser controlado por manipulacion del fotoperiodo.
Una vez que la fotorefractariedad se ha establecido, ésta puede ser terminada por
exposicion de los animales a fotoperiodos alternos {Chemineau et al., 1992 b). Asi por
ejemplo, si las ovejas Suffolk son expuestas a un periodo de 60 dias largos a partir del
solsticio de invierno, cuando son refractarias a dias corfos, ellas luego pueden responder
a dias cortos, iniciando su actividad reproductiva en abril-mayo, mientras que los animales
mantenidos en dias cortos a partir del solsticio de invierno, no empiezan su actividad
reproductiva sino hasta fines de junio (Jackson et al.,, 1988). De manera similar, la
refractariedad a dias largos puede ser terminada por exposicion de los animales a dias
cortos por 30 a 60 dias después del solsticio de verano (Jackson et al.,, 1988). EI
desarrollo de refractariedad también puede ser prevenido por exposicion de los animales
a cambios rapidos entre dias cortos y largos (Chemineau et al., 1992 b). Las hembras y
los machos expuestos a una alternancia entre dias cortos y dias largos (cada 60 a 90
dias) son siempre sensibles al fotoperiodo prevalente, es decir, la transferencia a dias
cortos y largos es seguida por estimulacidn e inhibicion de la actividad sexual,
respectivamente (Legan y Karsch, 1980; Pelletier y Almeida, 1887).

2.2. MECANISMO NEUROENDOCRINO QUE CONTROLA LA ESTACIONALIDAD
REPRODUCTIVA

Como se ha mencionado anteriormente, la reproduccion en muchas razas de ovinos
esta bajo la influencia del fotoperiodo. La informacién fotoperiddica es transmitida al eje
reproductivo por medio de la glandula pineal, a través de su secrecion nocturna de
melatonina (Biftman et al., 1983 a; Bittman y Karsch, 1984; Arendt, 1986). L.as variaciones
en la longitud del dia se traducen en cambios en la duracién de la secrecion de
melatonina, lo cual conduce a cambios en ia frecuencia de pulsos de LH (Karsch et al,,
1984; Bittman et al., 1985). La melatonina induce cambios en la secrecion de LH como
resultado, a su vez, de cambios en la regulacion central de la secrecion de LHRH (Barrell
et al., 1992; Karsch et al., 1993; Viguié et al., 1995 a).



Las ovejas ovariectomizadas y tratadas con un implante de estradiol expuestas a dias
largos, se caracterizan por una haja frecuencia de descarga de LHRH (aproximadamente
1 pulso cada 6 horas). Sin embargo, cuando son tratadas con un implante de melatonina,
lo cual imita el efecto de dias cortos (O’'Callaghan et al., 1991), la frecuencia de ios pulsos
de LHRH se incrementa aproximadamente a 10 puisos cada 6 horas {Viguié et al., 1995
a). Esta descarga en la secrecion pulsatil de LHRH induce, a su vez, variaciones en la
secrecidn de LH (Bittman et al., 1985; Barell et al.,, 1992; Karsch et al., 1993). Los
cambios en la secrecién de LH son responsables de [a alternancia de actividad y
descanso sexuales en las ovejas intactas (Karsch et al., 1984; Malpaux et al., 1993 b).

Existen diferencias en la actividad de la LH en presencia y en ausencia de esteroides
gonadales (Robinson et al., 1985 b). Esto sugiere que el fotoperiodo regula la secrecién
de LH por medio de dos mecanismos complementarios; uno dependiente de esteroides
gonadales, el otro independiente de estas hormonas (Malpaux et al., 1993 a). En la oveja
bajo condiciones ambientales naturales, hay una dramatica variacion estacional en el
efecto de retroalimentacién negativa del estradiol sobre la secrecion de LH (Legan et al,,
1977). Durante el anestro, el estradiol es un potente inhibidor de ia secrecién de LH,
mientras que en la estacion reproductiva es mucho menos efectivo en ese sentido (Legan
vy Karsch, 1980). Estas fluctuaciones en respuesia al estradiol coinciden con las
transiciones entre las estaciones reproductiva y de anestro en la oveja intacta (Legan et
al., 1977; Legan y Karsch, 1979; Karsch et al., 1984).

En ovejas y machos castrados, la secrecion pulsatil de LH es menor durante el anestro
que durante la estacién reproductiva (1 contra 2 pulsos por hora en ovejas
ovariectomizadas) (Karsch et al., 1984; Montgomery et al., 1985; Robinson et al., 1985 b).
Esta diferencia en la secrecion de LH entre estaciones es mucho mas marcada en
presencia de estradiol en la hembra o de testosterona en el macho (Karsch et al., 1984;
Pelletier, 1986). Asi, en las ovejas ovariectomizadas tratadas con un implante de estradiol,
se observa un pulso de LH cada 12 a 24 horas durante la estacion de descanso sexual,
frente a 1 pulso cada 30 minutos durante la estacién reproductiva (Karsch et al., 1984).
Por lo tanto, los cambios en la sensibilidad del eje hipotalamo-hipdfisis al efecto de
retroalimentacién negativa del estradiol en la hembra y de Ia testosterona en el macho,
constituyen el mecanismo principal para la regulacion fotoperiodica de la estacionalidad
reproductiva (Malpaux et al., 1993 a). De esta manera, la accion de la melatonina sobre el
eje reproductivo es mediado por un paso neural hipotalamico, el cual modula la secrecion
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de LHRH, a través de un cambio en la retroalimentacion negativa del estradiol (Malpaux et
al., 1997 b).

En forma paralela a sus efectos sobre la secrecion de LH, el fotoperiodo también
controla fa secrecion de prolactina, cuyos niveles son elevados durante los dias largos y
bajos durante los dias cortos (Pelletier, 1973; Curlewis, 1992). Estos cambios en la
secrecion de prolactina son frecuentemente usados como un indicador de Ia respuesta al
fotoperiodo por los animales, ya que ocurren muy rapido después de los cambios
fotoperiédicos (Malpaux et al., 1993 a). Sin embargo, las variaciones en la secrecién de
prolactina no estan involucradas en los mecanismos responsables de la actividad
reproductiva estacional del ovino (Worthy y Haresign, 1983; Worthy et al., 1985).

2.3. TRADUCCION DEL MENSAJE FOTOPERIODICO

2.3.1. Glandula pineal.

Actualmente no hay duda de que la glandula pineal es el érgano encargado de traducir
la informacion fotoperiodica a fravés de la secrecion de una de sus principales hormonas,
la melatonina (Arendt, 1986). En muchas especies, el pape! principal de la glandula pineal
es la medicién de la longitud del dia o fotoperiodo (Turek y Campbell, 1979; Reiter, 1980;
Karsch et al., 1984).

La glandula pineal es un 6rgano de notable historia evolutiva. En vertebrados inferiores,
la pineal yace cercana a la piel y es directamente fotosensitiva, por lo que ha sido
denominada como el “tercer ojo”; sin embargo, no tiene una conexién directa con el
sistema visual (Sack, 1998). En los mamiferos, la glandula es de naturaleza enteramente
secretoria. Tipicamente consiste de pinealocitos, los cuales son células fotoreceptoras
modificadas. Los pinealocitos se caracterizan por poseer vesiculas granulosas (Arendt,
1886). Con relacion al peso corporal, la pineal es muy pequefia (50 a 150 mg en el
hombre, 1 mg en la rata y 80 a 120 mg en el ovino) (Arendt, 1986); sin embargo, su flujo
sanguineo por mg de tejido es solamente menor al del rifién.

En los mamiferos, la glandula pineal esta inervada por fibras nerviosas simpaticas
provenientes de los ganglios cervicales superiores (Kappers, 1960). La inervacion
simpatica pineal es esencial para su funcién con relaciéon a la percepcion del ciclo de
luz/obscuridad, via la secrecion de melatonina (Arendt, 1986).
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2.3.2. Transduccion de fa informacion fotoperiddica.

La informacién fotoperiodica es recibida por la retina y transmitida a la glandula pineal
en varias etapas (Malpaux et al., 1997 a). La importancia de los receptores retinales en el
control fotoperidédico de la reproduccion ha sido demostrada en el hamster (Hoffman y
Reiter, 1965), en el hurén (Herbert et al., 1978) y en la oveja (Legan y Karsch, 1983). La
enucleacion hace a las ovejas insensibles a la accion del fotoperiodo sobre la secrecion
de LH. Esto permite sugerir que los mamiferos necesitan de la visién para transmitir la
informacién fotoperiddica del ambiente al sistema reproductivo, v que la via de
transmision en la oveja —especie de reproduccién en dias cortos-, es esencialmente
similar a aquella del hamster, un animal de reproduccion en dias largos {(Legan y Karsch,
1983).

De la retina, la informacion es transferida al nticleo supraquiasmatico (NSC) a través de
la via monosinaptica retino-hipotalamica (Herbert et al., 1978). En el NSC probablemente
se encuentra el oscilador circadiano maestro, el cual controla el ritmo circadiano
enddgeno de la secrecion de melatonina y la transmision del estimulo luminoso a los
nucleos paraventriculares, luego al ganglio cervical superior, y de alli a la glandula pineat
a través de neuronas simpaticas posganglionares (Lincoln, 1979; Turek y Campbell, 1979;
Tessonneaud et al, 1995). La estimulacion nerviosa es recibida por receplores
adrenérgicos localizados en la membrana celular de los pinealocitos, y luego
transformada en un mensaje endocrino: la secrecion de melatonina (Chemineau et al.,
1995). La glandula pineal carece de proyecciones nerviosas, por lo que su influencia
fisioldgica la ejerce a través de su principal hormona secretada, que es ia melatonina,
traduciendo los efectos del fotoperiodo en la funcién reproductiva (Malpaux et al., 1997 a).
De esta manera, la glandula pineal es el punto final de una via nerviosa proveniente de
los ojos, y el punto inicial de la transformacion de la informacién fotoperiddica en un
mensaje hormonal (Malpaux et al., 1993 a).

La importancia funcional de estas vias fotoneuroendocrinas ha sido demostrada
experimentalmente en la rata, especulandose que estas son similares en el resto de los
mamiferos (Malpaux et al., 1997 a). En los ovinos también se ha demostrado igualmente,
la existencia del tracto retinchipotalamico (Legan y Winans, 1981). La importancia
funcional de los ganglios cervicales superiores y de los nlcleos supraguiasmaticos se
establecio al demostrar que la lesion de estas estructuras modificaba la respuesta al
fotoperiodo (Lincoln, 1979; Domanski et al., 1980, Legan y Karsch, 1983). Asi por
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gjemplo, la ganglionectomia cervical superior evita las variaciones estacionales en el peso
testicular de moruecos de la raza Soay (Lincoln, 1979).

2.3.3. Papel de Ia glandula pineal en la actividad reproductiva.

Existen buenas evidencias para indicar que Ia glandula pineal media el efecto del
fotoperiodo sobre la reproduccion estacional en muchas especies de mamiferos. La
pinealectomia realizada en hamster, hurdn, rata y yegua - animales de reproducciéon en
dias largos- tiene efectos dramdticos sobre las respuestas al fotoperiodo (Thorpe y
Herbert, 1976; Sharp et al., 1979).

Sin embargo, en el ovino los primeros intentos por demostrar el papel de la glandula
pineal en la reproduccion estacional no tuvieron éxito. Asf por ejemplo, la pinealectomia
realizada en la estacidn reproductiva o de anestro en ovejas Suffolk mantenidas en
condiciones naturales junto con machos vasectomizados no afectd la alternancia de
actividad y descanso sexuales, ni el momento de la transiciéon entre estas dos épocas
(Roche et al., 1970). De manera similar, Kennaway et al. (1984) reportaron poco efecto de
la pinealectomia sobre la estacionalidad reproductiva de ovejas Saxon Merino X Border
Leicester mantenidas en condiciones de campo por dos afios después de la cirugia.

Estos hallazgos condujeron a la conclusidon de que la glandula pineal no era
indispensable para la manifestacién de la estacionalidad reproductiva en la oveja. Sin
embargo, en [a actualidad pueden entenderse mejor las causas por las que estos
experimentos fallaron en mostrar los efectos dramaticos de la pinealectomia en ovinos
gue permanecieron en condiciones naturales, en compafia de otros animales, después
de la cirugia. Primero, hoy se sabe que existe un ritmo endégeno de reproduccién, el
mismo que no requiere del estimulo fotoperiddico, y que es capaz de persistir ain cuando
la sefial externa haya sido removida (Legan y Karsch, 1983; Bittman et al, 1983 a).
Segundo, en ausencia de la glandula pineal, otros indicadores estacionales pueden ser
importantes, destacando dentro de ellos los factores sociales. La informacién
fotoperiédica puede llegar indirectamente a estos animales a través de los machos o las
hembras con pineal intacta (Legan y Karsch, 1983; Wayne et al., 1989).

Lincoln (1979) fue el primero en demostrar la participacion de la glandula pineal en la
percepcion de la longitud de! fotoperiodo en el morueco Soay. Este autor demostro que la
denervacion de la glandula pineal, por remocion del ganglio cervical superior, destruye la
habilidad para responder a los cambios en el fotoperiodo artificial. Los animales



ganglionectomizados expuestos a periodos alternos de dias largos vy dias cortos de 16
semanas, fallaron en mostrar los ciclos sincronizados de crecimiento y regresion
testiculares que si fueron observados en los animales intactos que sirvieron de testigo,
mostrando en su lugar un alfo y constante peso testicular a través del experimento. Por
otra parte, Biftman et al. (1983 a) demostraron que la pinealectomia realizada en ovejas
Suffolk, ovariectomizadas y tratadas con un implante de estradiol las hace incapaces de
mostrar los cambios dramaticos en la concentracién de LH que se observan en los
animales con pineal intacta después de cada cambio en el fotoperiodo (Legan et al.,
1977). Aunque los niveles de LH en los animales pinealectomizados permanecen
fluctuantes, los cambios no estan sincronizados entre los animales, ni con los cambios en
el ciclo fotoperiddico.

La pinealectomia o la denervacion de la glandula, por remocién del ganglio cervical
superior, retrasa la pubertad en la cordera prepuber, lo cual constituye otra evidencia del
papel de la glandula pineal en la transferencia de la informacién fotoperiddica al eje
reproductivo (Kennaway et al., 1985; Yellon y Foster, 1986).

Todas estas evidencias permiten concluir que la gléndula pineal es esencial para la
respuesta reproductiva al fotoperiodo. La persistencia de la ciclicidad estacional en
animales pinealectomizados se debe, probablemente, a un ritmo endégeno ariua[, el
mismo que es probablémente estimulado por indicadores alternativos (Arendt, 1986).

2.4, MELATONINA
2.4.1. Sintesis y liberacion de melatonina.

La melatonina es una hormona secretada por la glandula pineal con un ritmo dia-noche
bien definido (Rollag y Niswender, 1976; Arendt, 1986; Chemineau et al., 1992 b). En
ovinos y caprinos, los niveles plasmaticos diurmnos son minimos, generalmente
indetectables (< § pg/ml), mientras que los niveles nocturnos son elevados, y varian de
100 a 500 pg/ml en los ovinos y de 50 a 150 pg/ml en los caprinos (Malpaux et al., 1987;
Delgadillo y Chemineau, 1992). Este ritmo de secrecion de melatonina es endégeno, ya
que cuando los animales son mantenidos en obscuridad constante la secrecién de
melatonina sigue siendo ritmica, pero la duracion del ciclo es diferente de 24 horas y no
esta sincronizado entre los animales (Ebling et al., 1988). Por lo tanto, |a funcion de la luz
seria la de ajustar este ritmo a un periodo de 24 horas, siendo los nlcleos
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supraquiasrmaticos el reloj endogenc que controla la secrecion de melatonina (Malpaux et
al., 1997 a).

La duracién de la secrecion de niveles elevados de melatonina esta determinada por la
duracién de la obscuridad sobre un periodo definido, dependiente de la especie
(Chemineau et al., 1982 b; Lincoln, 1992; Arendt, 1998). En el ovino de iatitudes altas
(>40°), la duracién de la secrecion de melatonina se extiende aproximadamente 16 horas
en un dia corto (8 h luz y 16 h obscuridad, 8L: 16D), pero no va mas alla en un periodo de
obscuridad permanente, y se retrae a 8 horas en un dia largo (16 h luz y 8 h obscuridad,
16L: 8D) (Arendt, 1986).

Es una caracteristica del ovino exhibir un incremento en la secrecion de melatonina tan
pronto como las luces se apagan (dentro de 10 minutos), para animales mantenidos en
camaras de fotoperiodo artificial, y poco después de la puesta del sol para aquellos
mantenidos en condiciones naturales (Malpaux et al., 1988 a). Los niveles noctumos de
melatonina varian ampliamente dependiendo de ia especie. Asi por ejemplo, el rango va
de 100 a 500 pg/ml en el ovino, de 20 a 30 pg/mi en el cerdo y de 50 a 100 pg/ml en el
hombre (Broadway et al., 1987: Paterson y Foldes, 1994). Asi mismo se presentan
diferencias en el transcurso de la noche, lo cual sugiere que esta hormona se secreta de
manera pulsatil (Malpaux et al., 1987; 1988 b).

A pesar de la alta variabilidad en las concentraciones noctumas de melatonina y de
grandes diferencias en €l nivel medio de melatonina entre animales (de 50 a 300 pg/mi),
los coeficientes de repetibilidad de la amplitud y de la duracién de la elevacién nocturna
de melatonina son medianamente aitos (Chemineau et al., 1995).

La melatonina es sintetizada dentro de la glandula pineal, en la retina y, probablemente,
en algunos otros sitios. En los mamiferos, practicamente ia totalidad de la melatonina que
aicanza la circulacion periférica proviene de la glandula pineal, y la pinealectomia conduce
a una gran reduccion, en muchos casos a concentraciones indetectables, de melatonina
circulante (Arendt, 1998).

La secuencia de sintesis de melatonina en los pinealocitos incluye sucesivamente al
triptofano, hidroxilacion por la 5 hidroxilasa triptofano a 5-hidroxitriptofano,
descarboxilacién por la descarboxilasa a 5-hidroxitriptamina (serotonina), acetilacién por
ta N- acetil transferasa a N-acetil serotonina (NAT) y metilacion por la hidroxiindol-o-metil
transferasa a melatonina (Sugden, 1989). La transformacion de ftriptofano en 5-
hidroxitriptofano por la enzima hidroxilasa triptofanc es una etapa limitante en la sintesis
de melatonina, pero la regulacion circadiana de la secrecién de [a hormona se realiza,
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probablemente, a través de la enzima N-acetiltransferasa (NAT), que cataliza la
transformacion de serotonina en N-acetil serotonina (Malpaux et al., 1997 a). La actividad
de la NAT se incrementa de 30 a 70 veces en la noche y, en muchas circunstancias, es la
etapa limitante en la sintesis de melatonina (Klein et al., 1997).

El inicio de la obscuridad es seguido, a nivel pineal, por un rapido incremento en la
liberacion de noradrenalina proveniente de las terminaciones nerviosas que se originan en
el ganglio cervical superior. La noradrenalina se une a los receptores adrenérgicos a1y
B1 del pinealocito, io cual estimula un incremento del AMP¢ (Klein, 1985). El AMP¢ activa
una proteina kinasa que estimula la actividad de la enzima N-acetil transferasa. En ovinos,
trabajos recientes sugieren la existencia de un mecanismo de regulacion de la secrecion
de melatonina independiente de la NAT, pero dependiente del calcio (Van Camp et al.,
1991).

La melatonina llega a la circulacion periférica a través de la vena de galiano que drena
la glandula pineal. En el liquido cefalorraquideo se encuentra en concentraciones 2 a 10
veces mas elevadas que en la circulacién periférica (Kanematsu et al., 1989: Shaw et al.,
1989). Dado que el volumen del liquido cefalorraquideo es bajo, la cantidad de melatonina
liberada en este Ultimo representa solamente el 0.1 % del liberado en la sangre, aunque la
importancia funcional de estos niveles altos es atin desconocida (Maipaux et al., 1997 a).
El metabolismo de la melatonina se realiza en el higado y en los rifiones , donde se
transforma en 6-hidroxi-melatonina, la cual es eliminada a través de la orina en forma de
sulfato o glucoronato. La melatonina también es metabolizada en el cerebro a N-acetil-5-
metoxikenurenamina (Hirata et al., 1974; Yu etal., 1993).

2.4.2. Ontogenia de la liberacion de melatonina.

Durante los dltimos afios se ha convenido que el feto esta expuesto a un némero de
factores externos que le proveen informacion acerca del momento del dia y de la duracion
del fotoperiodo. Existe evidencia de que el ritmo diario de melatonina materna es uno de
estos factores, y que esta sefial materna puede generar y estimular los ritmos circadianos
fetales (Mc Millen et al., 1995). Varios estudios han puesto en evidencia la presencia de
un ritmo de melatonina en la sangre del feto ovino, pero éste resulta de la secrecién de
melatonina materna, ya que la pinealectomia en la oveja prefiada anula el ritmo de
melatonina fetal (Yellon y Longo, 1988; Zemdegs et al., 1988).
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Aunque parece que la melatonina materna no genera ni estimula el ritmo diario de las
concentraciones de prolactina fetal, se ha demostrado que los cambios en la duracién del
fotoperiodo ambiental estan asociados con cambios en las concentraciones de prolactina
fetal (Bassett et al., 1988; Seron-Ferre et al., 1989). Las concentraciones de prolactina se
incrementan después de la pinealectomia en la oveja prefiada (Mc Millen et al., 1891).
Por otra parte, cuando se aplica una infusion de melatonina durante el verano a borregas
intactas prefiadas, con la finalidad de inducir un duracién invernal en las concentraciones
de melatonina nocturna, se produce una reduccién en las concentraciones plasmaéticas de
prolactina fetal y maternal (Bassett et al.,, 1989). Es claro entonces que hay una retacion
entre la duracion del fotoperiodo externo, la duracidon de la secrecidn elevada de
melatonina y las concentraciones circulantes de prolactina antes del nacimiento, pero es
probable que la melatonina pueda actuar en un lugar extrahipotalamico, tal vez en |a pars
fuberalis, para controlar el ritmo estacional en la secrecién de prolactina antes y después
del nacimiento (Seron-Ferre et al., 1989; Ebling et al., 1989). Después del nacimiento se
encuentra melatonina plasmatica presente en la sangre (Kennaway et al., 1977; Claypool
et al., 1989), pero el ritmo de liberacion de acuerdo con el ciclo de luz-obscuridad no se
establece sino hasta las 3 6 4 semanas de edad (Nowak et al., 1990).

2.4.3. Ciclo de luz-obscuridad y liberacién de melatonina.

Muchos estudios en el ovino han demostrado que hay una estrecha relacién entre la
concentracion de melatonina en la circulacién periférica y el fotoperiodo prevalente. Los
niveles de melatonina son bajos durante el dia y altos en la noche y el periodo de
secrecion varia con la duraciéon de la noche, por lo que la duracion de la secrecion difiere
entre dias largos y dias cortos (Lincoln, 1992). Esto significa que el ritmo diurno de
liberacion de melatonina es la expresion de un ritmo circadiano que es sincronizado por el
ciclo de luz-obscuridad {Malpaux et al., 1993 a). La explicacion mas simple para el control
de la secrecidon de melatonina bajo un ciclo normal de luz-obscuridad (de 24 horas), es
que {a luz suprime la produccién de melatonina y la confina al periodo de obscuridad
(Lincoln, 1992). '

Sin embargo, el fendmeno es mucho mas complejo, tanto que se han usado hasta 3
disefios experimentales para explicar el control de la secrecion de melatonina por el ciclo
de luz-obscuridad: la exposicidn a luz u obscuridad constantes, cambio en la fase del ciclo
de luz-obscuridad e interrupcion de la noche por un pulso de luz (Malpaux et al., 19983 a).
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La exposicion de moruecos y ovejas a luz constante anula el ritmo de liberacion de
melatonina y la secrecion ocurre esporadicamente; mientras que los animales expuestos
a obscuridad constante contindan exhibiendo un patron ritmico en Ia liberacién de
melatonina (Rollag y Niswender, 1976; Ebling et al., 1988; Ravault y Thimonier, 1988).
Bajo obscuridad constante, el ritmo en ia secrecién de melatonina persiste por al menos
10 dias dentro de un periodo que es menor de 24 horas, pero después de varias semanas
se observa una gran variabilidad en el periodo del ritmo (Buttle, 1977; Ravault et al.,
1989).

Estos resultados sugieren que el ritmo de secrecion de melatonina es generado
endogenamente por un oscilador que al parecer no esta localizado en la glandula pineal
en el ovino, sino mas bien en el nlcleo supraquiasmatico (NSC). El efecto de exposicion a
un ciclo de luz-obscuridad de 24 horas es para ajustar ese ritmo endégeno a un periodo
de 24 horas y para que €l pico en la secrecidén de melatonina coincida con el periodo de
obscuridad (Lincoln y Ebling, 1985; Malpaux et al., 1993 a). Sin embargo, en animales
sometidos a periodos de luz-obscuridad mas cortos 0 mas largos que 24 horas, la
liberacion de melatonina es capaz de ajustarse a la duracion de la noche después de
cambios relativamente importantes en el ciclo de luz-obscuridad, entre 22 y 28 horas
(English et al.,, 1988; Ravault et al., 1989). Es importante sefalar que el ajuste de la
fiberacién de melatonina a la noche de un ciclo de luz-obscuridad diferente de 24 horas,
es mejor cuando los ciclos son mayores a 24 horas. Contrariamente, el adelanto o retardo
son mas aparentes cuando los ciclos de luz-obscuridad son menores a 24 horas (Malpaux
et al., 1993 a). Asi, la liberacién de melatonina en ovejas expuestas a ciclos de 16 h luz y
16 h obscuridad (16L:16D) se ajusta totalmente a la obscuridad, mientras que en animales
expuestos a 6 horas luz y 16 horas obscuridad (6L:16D), se observa un retardo de varias
horas en el inicio de Ia liberacion de melatonina (English et al., 1988).

Por otra parte, la luz de duracién e intensidad suficientes suprime fa produccion de
melatonina. La cantidad de luz requerida depende de la especie y del fotoperiodo
ambiental. La exposicion a luz extra o la interrupcién de ta noche por un pulso de luz ha
sido un método adoptado para desfasar el ritmo circadiano de liberacién de melatonina y
para definir el papel del amanecer y del anochecer (Malpaux et al., 1993 a). El retardo del
anochecer por 4 horas en ovejas expuestas inmediatamente después a obscuridad
constante provoca un retardo similar en el momento de la reduccion de 1a liberaciéon de
melatonina, lo cual sugiere un papel de la obscuridad para establecer el ritmo (Earl et al.,
1990). Similarmente, la supresion del amanecer, por ejemplo el primer dia cuando los
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animales son transferidos a obscuridad constante, conduce a un retardo en la baja de la
secrecion de melatonina. Esto sugiere que la luz al amanecer inhibe directamente la
liberacion de melatonina (efecto de enmascaramiento), la cual podria restablecerse mas
tarde en armonia con e! ritmo endégeno (Lincoln et al., 1985). Dependiendo de! momento
en que es colocado el puiso de luz en la noche, la liberacion de melatonina puede
restablecerse o no (Maeda et al., 1984; Earl et al., 1990). Asi por ejemplo, los pulsos
tempranos provocan un retardo en el inicio de la liberacion de melatonina, mientras que
los pulsos tardios, cuando la liberacion de melatonina no se restablece a pesar del retorno
a la obscuridad, producen un adelanto del ritmo (Maeda y Lincoln, 1990). Sin embargo, se
desconoce si en el ovino existen o no dos osciladores responsables del inicio y término de
la liberacion de la melatonina, como se ha postulado para el caso de la rata (linerova y
Vanecek, 1988).

2.4.4. Participacién de la melatonina en la estacionalidad reproductiva.

Esta bien establecido que en un nimero de especies fotoperiddicas, incluyendo al
ovino, la giandula pineal juega un papel importante en la transduccién de la informacién
fotoperiddica (Lincoln, 1979; Bittman et al., 1983 a). La duracién de la secrecion de
melatonina es el parametro critico que codifica la longitud det dia para la organizacion de
los ritmos estacionales (Arendt, 1998).

Sin embargo, los pocos experimentos de inmunizaciéon contra melatonina en ovinos
expuestos a condiciones naturales han dado resultados conflictivos en comparacién con
aquellos realizados en animales pinealectomizados tratados con melatonina. Bajo
condiciones naturales, la inmunizacién contra melatonina en ovejas (Arendt et al., 1981) y
en moruecos (Lincolin y Almeida, 1981) no produjo cambios manifiestos en la
estacionalidad reproductiva. Las condiciones fotoperiédicas bajo las cuales se
desarrollaron estos experimentos, son, probablemente, responsables de las discrepancias
entre resultados. Bajo condiciones de fotoperiodo natural, la falta de una respuesta a la
inmunizacion contra melatonina podria ser. atribuida al hecho de que, en ausencia de
percepcion de cambios fotoperiddicos, otros factores ambientales (temperatura, factores
sociales), podrian sincronizar la estacion reproductiva (Daveau et al.,, 1994). Ademas,
como se menciond anteriormente, el ritmo endogeno anual de actividad reproductiva
puede persistir alin cuando se realiza la pinealectomia o se suprime la informacion
fotoperiddica (Legan y Karsch, 1983; Bittman et al., 1983 a).
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La importancia de la participacion de la melatonina en la mediaciéon de la informacion
fotoperiédica se demostro claramente mediante la administracién exogena de Ia
hormona, con lo cual fue posible reproducir los efectos de los dias cortos en ovejas
expuestas a dias largos, asi como los efectos del fotoperiodo en ovejas y cabras
pinealectomizadas ¢ ganglionectomizadas (Malpaux et al., 1993 a). En un cicioc de 16
horas luz y 8 horas obscuridad (16L:8D), la melatonina se secreta por un corto periodo,
esto es 8 horas. Cuando se administra melatonina exdgena, por via oral o por inyeccion
intramuscular, a la mitad de la fase de luz, se iogra mantener elevados los niveles de
melatonina hasta el inicio de la obscuridad, io cual imita el perfil de dia corto (mayor
tiempo de secrecién de melatonina) (Rollag et al, 1978; Kennaway y Seamark, 1980;
Arendt et al., 1981). Este tratamiento aplicado por varias semanas cuando los animales
estan en dias largos (durante el verano) induce una estimulacién de la actividad
reproductiva, esto es, un efecto de dias cortos, tanto en ovejas (Kennaway et al., 1982/83;
Arendt et al., 1983; English et al., 1986; Poulton et al., 1987) como en cabras (Chemineau
et al., 1986). El mismo efecto puede lograrse por aplicacion de melatonina exdgena de
liberacion constante (implantes subcutaneos o dispositivos intravaginales o
intraruminales), lo cual también resulta en una estimulacién de [a actividad reproductiva
cuando se aplica a los animales durante dias largos (Lincoln y Ebling, 1985; English et al.,
1986; Poulton et al., 1987). Los tratamientos fotoperiddicos de dias corfos pueden, de
esta manera, ser reemplazados por tratamientos con melatonina, ya que el mantenimiento
de niveles altos de melatonina imita el efecto de dia corto (Chemineau et al., 1992 b). Sin
embargo, para que estos tratamientos tengan éxito, es necesario que los animales hayan
tenido la experiencia previa de un periodo de dias largos antes del tratamiento con
melatonina exégena (Arendt, 1998).

En borregas pinealectomizadas, en las cuales la melatonina enddégena ha sido
removida, la restauracion de un perfil de melatonina caracteristico de dia corto por medio
de infusiones diarias, puede inducir un incremento en la actividad de LH 40 a 50 dias
después de haberse iniciado el tratamiento. Contrariamente, la restauracion de un patrén
de melatonina caracteristico de dia large inhibe la actividad de LH, aproximadamente 20
dias después del inicio de las infusiones (Bittman et al., 1983 b; 1984). Estos efectos son
independientes del régimen de luz al cual estan sujetos los animaies pinealectomizados.
De esta manera, la melatonina sola provee un esquema apropiado, que es capaz de
imitar los efectos del fotoperiodo sobre la actividad gonadotropica de las ovejas
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pinealectomizadas, ovariectomizadas y tratadas con un implante de estradiol (Chemineau
et al., 1995).

La melatonina también esta involucrada en el inicio de la pubertad. Asi, en corderas que
recibieron un implante de melatonina a una edad temprana (6 semanas), la pubertad se
retrasa (Kennaway y Gilmore, 1984). En corderas expuestas a dias cortos, excepto entre
las 17 y 22 semanas, cuando se expusieron a dias largos, la pubertad se presenté
aproximadamente a las 35 semanas de edad. Cuando las corderas son
ganglionectomizadas antes de la exposicion a dias largos, la pubertad se retrasa mucho
mas. Si la melatonina se infunde por 9 horas cada dia durante 5 semanas y luego por 15

horas diarias, la pubertad se presenta aproximadamente a las 35 semanas de edad
(Yellon y Foster, 1986).

2.4.5. Parametro critico de la sefial de melatonina.

¢ Como codifica la melatonina la longitud del dia?. Se han postulado 3 hipétesis sobre la
caracteristica del riimo de secrecion de melatonina que transmite la informacién
fotoperiddica al eje reproductivo: La amplitud (diferencia entre los niveles nocturnos Yy
diurnos), la fase (presencia de melatonina en un momento dado del dia que coincida con
un perfodo de sensibilidad) o la duracion de la secrecién (tiempo con niveles elevados de
melatonina) (Malpaux et al., 1987).

La hipétesis amplitud no ha recibido mucha consideracion en el ovino por 2 razones.
Primero, la elevacion nocturna de melatonina es siempre obvia y bien definida, v los
niveles medios nocturnos de melatonina no difieren entre dias largos y cortos. Segundo,
la amplitud es una caracteristica altamente variable entre animales y, de este modo, no
podria constituir una sefal confiable (Malpaux et al., 1987).

La segunda hipétesis propone la existencia de una fase sensible a ia melatonina, la cual
es sincronizada por el ciclo de luz-obscuridad (Deveson et al., 1992). Un experimento con
ovinos sugiere que la fase de secrecién podria ser una caracteristica importante del perfil
de secrecion de melatonina. En este estudio, las ovejas fueron expuestas a dias cortos,
en los cuales cada noche fue interrumpida por 1 hora de luz en la mitad del periodo de
obscuridad, esto es 8 horas luz, 7 horas de obscuridad, 1 hora de luz y finalmente 8 horas
de obscuridad (8L:7D:1L:8D). Todos los animales mostraron un respuesta de dia largo
(estimulacion de la secrecidon de prolactina e inhibicion de la actividad ovulatoria). Sin
embargo, en estos animales el perfil de secrecién de melatonina fue, ya sea monofasico

21



(7 horas durante la primera fase de la noche) o bifasico (7 u 8 horas durante ambas partes
de la noche). Este segundo tipo‘de perfil es interesante con relacién a la caracteristica
fase/duracién, debido a que la unica diferencia entre perfil de dia corto y este segundo
tipo de perfil, es la ausencia de melatonina durante 1 hora en la mitad de la noche
(Ravault y Thimonier, 1988). Se necesita probar si esto podria ser una fase sensitiva
durante la cual la presencia de melatonina induce una respuesta de dia corto (Malpaux et
al. 1993 a).

En otro estudio, las ovejas con pineal infacta fueron expuestas a ciclos de luz-
obscuridad de 22 horas (16L:6D) o de 24 horas (18L:6D). Los dos ciclos de luz tuvieron la
misma respuesta inhibitoria de la actividad reproductiva (English et al., 1988). La duracion
de la secrecion de melatonina fue idéntica en ambos casos (aproximadamente 6 horas),
mientras que su fase relativa al ritmo de sensibilidad pudo haber variado entre
tratamientos (Malpaux et al., 1993 a). Estos datos sugieren que es la duracion y no la
coincidencia con una fase sensitiva, el parametro critico para la codificacion de la sefial de
melatonina (English et al., 1988).

Rollag et al. (1978) analizaron las caracteristicas del perfil diario de liberacion de
melatonina en ovinos bajo condiciones naturales en diferentes épocas del afic. Ellos
observaron un cambio estacional significativo en la duracién del pico nocturno de
melatonina, el cual esta inversamente correlacionado con el cambio en la longitud del dia
y concluyeron que la duracion del periodo de secrecion de melatonina es el parametro
critico que transmite los efectos del fotoperiodo para infiuenciar los sistemas
neuroendocrinos (Lincoln, 1992).

Otros resultados obtenidos en el ovino son mas compatibles con la hipétesis de
duracion de la secrecion de melatonina. La principal diferencia entre un perfil de
melatonina de dia corto y uno de dia Iargb, radica en la duracién de la secrecion, siendo la
duracion de la secrecion de cantidades elevadas de la hormona proporcional a la longitud
de la noche (Malpaux et al., 1987). Karsch et al. (1984) han demostrado el pape! critico de
la duracién de la secrecion de melatonina en las respuestas reproductivas. En estos
experimentos, las ovejas pinealectomizadas (sin melatonina endégena) fueron tratadas
con infusiones de melatonina por diferentes periodos cada dia para imitar el patron
fisioldgico de secrecion. Los animales también fueron ovariectomizados e implantados
con estradiol para eliminar cambios en los ejes gonadales. Estos estudios han mostrado
que las infusiones de melatonina de corta duracion (8 horas) aplicadas diariamente por
varias semanas, suprimen la secrecion de LH como ocurre en los animales control en dias
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largos (Bittman et al., 1983 b; Bittman y Karsch, 1984), mientras que las infusiones de
larga duracién (16 horas) tienen el efecto inverso (Yellon et al., 1985). Por otra parte,
Wayne et al. (1988) han demostrado que el momento del dia cuando la melatonina es
administrada no afecta la respuesta bioldgica. E! periodo de exposicion continua a
melatonina es el parametro critico (Lincoln, 1992).

De esta manera, la mayoria de los resultados disponibles en ovinos sugieren que un
ritmo de sensibilidad a melatonina sincronizado por el ciclo de luz-obscuridad, no es un
componente esencial de la respuesta fotoperiédica. Por lo tanto, parece razonable asumir
que la duracion es la caracteristica critica del ritmo de secrecion de melatonina (Malpaux
et al,, 1993 a).

2.4 6. Melatonina y fotorefractariedad.

Ya sea que la caracteristica critica del perfil de secrecién de melatonina sea su fase o su
duracion, esto no es absoluto. Se ha demostrado en varias situaciones fisiologicas que los
perfiles de melatonina de la misma duracion y de la misma fase, pueden estar
relacionados con diferentes respuestas reproductivas (Malpaux et al., 1993 a). Steinlecher
y Niklowitz (1992) han sugerido que la hipétesis de duracion y la hipdtesis de coincidencia
no son mutuamente excluyentes. Un incremento en la duracién de la secrecién de
melatonina aumenta la probabilidad de que este pico se traslade para coincidir con una
fase sensitiva.

Por otro lado, el ovino expuesto a un fotoperiodo dado por un tiempo prolongado pierde
su capacidad de respuesta reproductiva, una condicién conocida como fotorefractariedad
(Malpaux et al., 1987). Se han planteado dos hipdtesis con relacion a la participacion de [a
melatonina en e! desarrolio de fotorefractariedad: La primera hipétesis postula que la
pérdida de respuesta a un fotoperiodo dado poedria ser causado por un cambio en la
generacion de la sefial de melatonina, de tal modo que su relacion con el ciclo de luz-
obscuridad es diferente de aquél en el ovino fotosensible (Malpaux et al., 1987). Los datos
relativos a esta hipétesis son contradictorios. Almeida y Lincoln (1984) observaron una
alteracion en el patron secretorio de melatonina en el ovino fotorefractario, mientras que
otros autores no encontraron ninguna modificacion (Karsch et al., 1986; Malpaux et al.,
1987). La ausencia de un cambio en el patrén secretorio de melatonina a medida que las
ovejas pierden su capacidad de respuesta al fotoperiodo, es consistente con
observaciones anteriores que sugieren que [a causa de la fotorefractariedad radica en el



procesamiento pospineal del mensaje fotoperiddico (Malpaux et al., 1987), y soportan la
segunda hipdtesis sobre el origen de la fotorefractariedad.

Esta segunda hipotesis postula que la fotorefractariedad puede ser causada por un
cambio en la respuesta a una sefial de melatonina que permanece inaiterable (Malpaux et
al., 1987). La segunda hipotesis es apoyada en el ovino, por los siguientes hallazgos:
Primero, no existe evidencia de modificacién en el patrén de secrecion de melatonina
cuando la oveja se vuelve refractaria a dias cortos o a dias largos (Malpaux et al., 1987).
Los resultados de estos autores mostraron que la duracion de la secrecion de melatonina
fue cercana a 8 horas en dias largos (16 h luz y 8 h obscuridad, 16L:8D) y a 15 horas en
dias cortos (8 h luz y 16 h de obscuridad; 8L:16D), y la fase relativa al ciclo luz-obscuridad
no cambid, ya sea que las borregas fueran fotosensibles o fotorefractarias (Malpaux et al.,
1987; 1988 b). Segundo, las ovejas tratadas con melatonina para imitar un perfil de dia
corto muestran una respuesta tipica a dia corto después de 50 dias y luego una
disminucion en la concentracién de LH después de 120 a 150 dias, caracteristica tipica
del desarrollo de refractariedad a dias cortos (Malpaux et al., 1987). De esta manera, la
refractariedad a un perfil artificial de melatonina de dia corto se desarrolla en la misma
forma que la refractariedad a un fotoperiodo de dia corto, y este es un fenémeno que no
implica cambios en el patron de secrecion de melatonina (Malpaux et al., 1987). Esto
sugiere que los mecanismos responsables de la refractariedad son de origen nervioso
(Malpaux et al., 1997 b). Esto tiene dos implicaciones: Primero, como la refractariedad en
la oveja es probablemente la expresidn de fases particulares de un ritmo enddgeno, la
glandula pineal y su secrecion de melatonina no pueden ser parte de ese reloj anual.
Segundo, la interpretacion de un perfil de melatonina puede cambiar en el tiempo
(Malpaux et al., 1993 a). Asi, Karsch et al. (1986) demostraron que 2 infusion prolongada
de un patron inductivo de melatonina en ovejas pinealectomizadas se vuelve inefectivo en
el tiempo para mantener Ia funcién reproductiva.

Esto también ha sido demostrado en estudios realizados tanto en e! hamster como en el
ovino, en los que la misma seiial de melatonina fue capaz de desencadenar respuestas
diferentes, en funcién de la naturaleza de la exposicion previa a melatonina. Asi por
ejemplo, la transferencia de hamsteres de un fotoperiodo corto (8 h luz y 16 h obscuridad,
8L:16D) a uno intermedio (12 h luz y 12 h obscuridad, 12L:12D) conduce a la percepcion
del fotoperiodo intermedioc como un dia largo; mientras que la transferencia de un
fotoperiodo largo (16 h luz y 8 h obscuridad, 16L:8D) a uno intermedio (12L:12D) conduce
a la percepcion de este Gltimo come un dia corto (Hastings et al., 1989). Simitarmente, en
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ovejas ovariectomizadas y tratadas con estradiol, mantenidas inicialmente en 16 horas luz
y 8 horas obscuridad (16L:8D) y luego transferidas a 13 horas luz y 11 horas obscuridad
(13L:11D) se observa una estimulacion de la actividad gonadotropica. Contrariamente, en
ovejas mantenidas inicialmente en 10 horas luz y 14 horas obscuridad (10L:14D) y luego
transferidas a 13 horas luz y 11 obscuridad (13L:11D), se observa una inhibicién de a
actividad gonadotropica (Robinson y Karsch, 1987). Por consiguiente, la misma sefial
fotoperiodica (13L:11D) puede ser inhibitoria o estimulatoria dependiendo del fotoperiodo
previo al cual los animales estuvieron expuestos.

Se concluye que la historia fotoperiodica es importante en la interpretacién de la sefial
de duracién de la secrecién de melatonina (Arendt, 1998). No es la duracién absoluta,
sino mas bien el cambio relativo en Ia duracién de la secrecién de melatonina nocturna, el
responsable de la transmision de la informacion fotoperibdica al eje reproductivo
(Deveson et al. 1992).

247, Sitios de accion de la melatonina.

Aunque la melatonina actGia en diferentes niveles del eje reproductivo, su principal
accion involucra eventos dentro de! sistema nervioso central, y especificamente dentro del
hipotalamo (Malpaux et al., 1996). En todas ias especies estudiadas hasta hoy
(fotoperiddicas y no fotoperiodicas) se ha reportado una alta densidad de receptores a
melatonina en la pars tuberalis (PT) de la adenohipdfisis (de Reviers et al., 1989; Morgan
et al., 1989, Bittman y Weaver, 1990; Bittman, 1993). Estas observaciones habian
sugerido que el principal sitio de accion de la melatonina era la pars tuberaiis; sin
embargo, la insercién de microimplantes de melatonina en el complejo hipotalamo-
hipdfisis en ovejas ovariectomizadas y tratadas con un implante de estradiol, demostré
que la pars tuberalis no era el “6rgano blanco® para la accion reproductiva de la
melatonina. Asi por ejemplo, los microimplantes de melatonina colocados inicialmente en
las areas hipotalamicas y perihipotalamicas especificas demostraron que es sélo en el
hipotalamo mediobasal donde la melatonina es eficiente para inducir una modificacion de
la secrecion pulsatil de LH. Contradictoriamente, en este lugar se ha repottado una baja
densidad de receptores a melatonina (Bittman y Weaver, 1990; Chabot et al., 1994).
Lincoln y Maeda (1992) colocaron microimplantes en el area predptica y en el hipotalamo
mediobasal de machos Scay mantenidos en dias largos inhibitorios (16 h luz y 8 h
obscuridad). Todos los animales con implantes en el hipotalamo mediobasal respondieron
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con un incremento en ia secrecién de FSH y con un adelanto en el crecimiento testicular.
Por su parte, Malpaux et al. (1993 b), trabajando con ovejas ovariectomizadas y tratadas
con estradiol mantenidas en fotoperiodo largo (16 h luz y 8 h obscuridad), encontraron
que los microimplantes colocados en el area preéptica o en el hipotdlamo anterior no
tuvieron efecto sobre la secrecion plasmatica de LH; mientras que 7 de 12 animales con
implantes en el hipotdlamo mediobasal respondieron con un incremento en la secrecion
de LH, aproximadamente después de 40 dias.

Por ofro lado, ni la liberacion directa de melatonina en la pars tuberalis, ni la colocacién
de microimplantes directamente contra la cara anterior de la pars tuberalis 0 en la pars
tuberalis misma modifico ia secrecion de LH en ovejas (Malpaux et al., 1994; 1995).

Estos estudios han sugerido que el hipotdlamo mediobasal, y no la pars tuberalis, es el
sitio mas importante de accion de ia melatonina para traducir los efectos de esta hormona
sobre el eje reproductivo (Malpaux et al., 1997 b). Sin embargo, es importante resaltar que
los microimplantes ubicados en el hipotalamo mediobasal producen una estimulacién de
la secrecion de LH en sdlo el 50 % de la borregas, lo cual sugiere que en €l ovino los
sitios fisiologicos de accion de ia melatonina pueden no estar locaiizados en el hipotalamo
mediobasal, sino mas probablemente en un area circundante a él, que es alcanzada por
la difusion de melatonina proveniente de los microimplantes del hipotalamo mediobasal
(Malpaux et al., 1993 b; 1995).

Recientemente, Malpaux et al. (1998) han encontrado evidencias de que la melatonina
actda en el area hipotalamica premamilar para controlar la reproduccién en la oveja. Los
mencionados autores han llegado a dos conclusiones referente a los sitios de accion de la
melatonina. Primero, la densidad de los receptores a melatonina no es uniforme en el
hipotalamo de la oveja, y un area discreta de mas alta densidad es detectable en el
hipotalamo premamilar. Segundo, la melatonina dada por medio de microimplantes es
capaz de estimular la secrecion de LH sélo si la liberacién se produce en el area
premamilar o cerca de ella, lo que no sucede cuando la fiberacién de melatonina se
produce en la parte mas rostral del hipotalamo (Malpaux et al., 1998).

Estos resultados contrastan con estudios anteriores que mostraban que los
microimplantes colocados en el hipotalamo medicbasal podian estimular la secrecién de
LH en sélo el 50 % de los animales (Malpaux et al., 1993 b; 1995). Este es el primer
estudio de identificacién de un lugar hipotalamico especifico con presencia de receptores
y con accion de la melatonina sobre la secrecion de LH; lo cual sugiere fuertemente que el
area hipotalamica premamilar es un importante sitio para la accién de la melatonina sobre



la secrecion de LH (Maipaux et al.,, 1998). El siguiente paso, y fundamental, sera la
identificacion de las “células blanco” de la melatonina dentro de esa area.

Aunque la pars tuberalis no parece ser el sitio de accidon de la melatonina sobre la
secrecion de LH, a pesar de su alta densidad de receptores, si puede ser responsable, al
menos en parte, de los cambios estacionales en la secrecion de prolactina. La colocacion
de microimplantes en la pars tuberalis caus$ una supresion de los niveles de prolactina
similar a la obtenida con implantes en el hipotdlamo mediobasal (Malpaux et al., 1995).
Por otro lado, la desconexién hipotalamo-hipdfisis no impidié los cambios estacionales en
la secrecién de prolactina, y la melatonina fue alin capaz de inhibir la secrecion de
prolactina; lo cual sugiere que, en contraste a su accién sobre el eje reproductivo, el
efecto de la melatonina sobre la secrecion de prolactina podria ser mediado directamente
a nivel de hipéfisis, posiblemente en la pars tuberalis (Malpaux et al., 1997 b).

2.4.8. Mecanismo de accién de la melatonina

El efecto final de la melatonina es la modificacion de la secrecion pulsatili de LHRH a
nivel hipotalamico (Viguié et al., 1995 a), lo cual a su vez ocasiona cambios en la
frecuencia de liberacion de LH a nivel hipofisiario (Bittman et al., 1985). Este efecto podria
ser suficiente por si mismo para explicar la regulacion de la estacionalidad reproductiva en
el ovino (Malpaux et al., 1993 a). Asi por ejemplo, en ovejas ovariectomizadas y tratadas
con un implante de estradiol y expuestas a dias largos, se observa una baja frecuencia de
pulsos de LHRH (aproximadamente 1 cada 6 horas); pero después de la aplicacion de un
implante de melatonina para imitar el efecto de dias cortos, la frecuencia de pulsos de
LHRH se incrementa aproximadamente a 10 cada 6 horas (Viguié et al., 1995 a). Sin
embargo, los mecanismos por los cuales la melatonina ejerce su accién sobre el sistema
generador de pulsos de LHRH no son del todo conocidos.

Malpaux et al. (1989) han demostrado que la transicion de la estacion reproductiva a la
de anestro y viceversa resulta de efectos inhibitorios y estimulatorios; sin embargo, el
conocimiento de la participacion del sistema nervioso central en la regulacion estacional,
estd mayormente relacionado con efectos inhibitorios. Asi, Goodman y Meyer (1984)
demostraron que la anestesia con pentobarbital en ovejas anéstricas provocé un
incremento de los puisos de LH, lo cual sugiere que la inhibicién es un fenémeno nervioso
activo. Un poco mas tarde, Meyer y Goodman (1985) demostraron que la inhibicion

gonadotropica es de naturaleza catecolaminérgica, ya que el uso de antagonistas o
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adrenergicos (dibenamina o phenoxibenzamina) o dopaminérgicos (pimozida o
flufenazida) en ovejas en anestro estacional podia suprimir estos efectos inhibitorios.

Es importante mencionar que el intervalo que se observa entre el inicio de un
tratamiento con dias cortos y la estimulacion de la secrecion de LH en la oveja, es el
mismo que enire el inicio de un tratamiento con melatonina y la estimulacion de la
secrecion de LHRH, lo que demuestra que los mecanismos responsables de este
intervalo son de origen nervioso (Malpaux et al., 1997 a).

Las siguientes evidencias sugieren que la melatonina no actia directamente sobre las
neuronas LHRH. En primer lugar, una gran proporcién de las neuronas productoras de
LHRH (60%) esta localizada en el area predptica del hipotalamo (Advis et al.,, 1985),
mienfras que sdlo una proporcién minima (15%) estd localizada en el hipotalamo
mediobasal (Caldani et al., 1988). Estas diferentes neuronas se proyectan hacia el interior
de la eminencia media para liberar LHRH en el sistema porta hipotalamo-hipofisiario. La
falta de receptores a melatonina y de accién de los microimplantes de melatonina en la
region septopredptica del hipotalamo, sugiere que la accion de la melatonina sobre las
neuronas LHRH es indirecta e implica la mediacion de interneuronas y neurotransmisores
(Malpaux et al., 1993 a). En segundo lugar, el largo retardo entre el inicio del tratamiento
con melatonina y la manifestacién de la respuesta en términos de LHRH o LH (40 a 50
dias en la oveja, 15 dias en el morueco; Karsch et al, 1984; D'Occhio et al., 1984),
sugiere una regulacion mucho mas compleja.

Diversos estudios neurofarmacolégicos han mostrado que la inhibicion de la secrecién
de LH involucra la activacién de los sistemas catecolaminérgicos del area preéptica y del
hipotalamo mediobasal por el estradiol durante el anestro. Dentro del hipotalamo
mediobasal la estructura mas importante parece ser la region retroquiasmatica, donde se
encuentra el nucleo dopaminérgico A15 (Thiéry et al., 1995), y la eminencia media, la cual
contiene los axones terminales de las neuronas de GnRH que controlan la fiberacion
pulsatil de LH (Thiery y Martin, 1991).

El nlicleo A15 parece ser la estructura dopaminérgica clave involucrada en la mediacién
de los efectos inhibitorios del estradiol durante los dias largos, ya que la lesién
neurotdxica de esta estructura durante el anestro causé un incremento en la secrecién de
LH (Thiéry et al., 1989).

El efecto inhibidor de la dopamina sobre la secrecion de LH ha sido demostrado
convenientemente por Meyer y Goodman (1985), quienes indujeron un incremento
temporal en la secrecion de LH en ovejas anéstricas después de la aplicacién sistémica
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de un antagonista de la dopamina (pimozida). El pimozida causé el mismo efecto en
ovejas ovariectomizadas e implantadas con estradiol inhibidas por exposicion a dias
largos (le Corre y Chemineau, 1993).

Otra estructura involucrada en la integracion de la sefial de melatonina es ia eminencia
media. Thiéry, (1991) ha demostrado que la exposicion a dias cortos reduce la actividad
dopaminérgica en la eminencia media, medida por una reduccién en el contenido de
dopamina y en la actividad de la tiroxina hidroxilasa (enzima limitante en la sintesis de
dopamina). i

El efecto del fotoperiodo sobre la actividad de la tiroxina hidroxilasa es mediado por fa
melatonina, y los cambios en la actividad dopaminérgica dentro de la eminencia media
estan relacionados con la modificacion de la secrecion de LH mas que con la secrecion de
prolactina (Thiéry et al. 1995). Asi por ejempio, el acortamiento abrupto en la longitud del
fotoperiodo (de 16 h luz a 8 h luz en un periodo de 24 horas), induce una reduccion en la
secrecion de prolactina aproximadamente 10 dias después de iniciado este tratamiento
luminoso; mientras que un incremento en la secrecion pulsatil de LH sélo ocurre después
de 40 a 50 dias (Thiéry, 1991). Por su parte Viguié et al. (1994) midieron la actividad de la
tiroxina hidroxilasa in vitro en la eminencia media de ovejas ovariectomizadas portando un
implante de estradiol y sacrificadas durante dias largos constantes, o después de 6, 24 o
74 dias cortos. Estos autores encontraron que, la actividad de la tiroxina hidroxilasa sélo
disminuyé después de 74 dias cortos, cuando la inhibicién de la secrecién pulsatil de LH
desaparecit, y no a los 24 dias, cuando la secrecién de prolactina disminuyo.

Estos hallazgos sugieren que la reduccion de la actividad de la tiroxina hidroxilasa en
la eminencia media es parte critica del efecto estimulatorio de la melatonina sobre Ia
produccion de LHRH (Malpaux et al., 1997 b). Sin embargo, la participacion de la tiroxina
hidroxilasa parece ser independiente del estradiol, ya que los cambios fotoperiodicos en la
actividad de esta enzima son similares en ovejas ovariectomizadas tratadas o no tratadas
con estradiol (Viguié et al., 1996).

Ademas de la dopamina, otros neurotransmisores han sido implicados en los cambios
estacionales de la reproduccion. Dentro de los principales se puede mencionar a la
serotonina, ya que la aplicacién de un antagonista serotoninérgico (Cyproheptidina)
produjo una aguda liberacion de LH en ovejas ovariectomizadas tratadas con dias largos
inhibitorios. Esto sugiere que la serotonina podria ser responsable de la inhibicion de ia
secrecion de LH independiente de esteroides gonadales (Meyer y Goodman, 1986;
Wishnant y Goodman, 1890; Thiéry et al., 1995).
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Por otro lado, se ha reportado que los aminoacidos excitatorios como el glutamato,
aspartato, y otros pueden estar involucrados en la regulacién de la secrecion de LH por la
melatonina (Lincoln y Wu, 1991; Viguié et al., 1995; Gallegos-Sanchez et al., 1996).

Similarmente, existen evidencias que involucran a las hormonas tiroideas (tiroxina) en
las variaciones estacionales en la secrecion de LH. Por un lado, ia tiroidectomia en ovejas
(Moenter et al., 1991) y en moruecos (Parkinson y Follett, 1994), anulé las variaciones
estacionales en la actividad reproductiva. Por otro lado, la administracion de tiroxina
restablecio la expresion del ritmo de secrecién de gonadotropinas (Webster et al., 1991).

Mucho se ha aprendido sobre los mecanismos de accion de la melatonina sobre el eje
reproductivo, pero es indudable que aln se desconocen muchos aspectos. La
identificacion y caracterizacion de los principales circuitos nerviosos responsables de la
descodificacion de ia duracion de la sefial de melatonina sera un paso critico en el
entendimiento de la regulacion de la reproduccion estacional.

2.5. PROLACTINA'Y ESTACIONALIDAD

La mayoria de los mamiferos de reproduccion estacional exhiben marcadas variaciones
estacionales en las concentraciones plasmaticas de prolactina, con niveles altos en
verano y bajos en inviemo. Este perfil estacional es causado por cambios en el
fotoperiodo. Los dias largos estimulan la secrecién de prolactina, en tanto que los dias
cortos tienen el efecto opuesto (Curlewis et al., 1995).

Bajo condiciones ambientales naturales, existe un robusto ritmo circanual en las
concentraciones circulantes de prolactina en el ovino, tanto en la hembra (Thimonier et al.,
1978; Munro et al., 1980; Jackson y Jansen, 1991) como en el macho (Pelletier, 1973:
Ravault, 1976). El perfil de secrecion de prolactina también es afectado por alterancia de
fotoperiodos artificiales largos (16 h luz y 8 h obscuridad) y fotoperiodos cortos (8 h luz y
16 h obscuridad) (Forbes et al., 1975; Brown y Forbes, 1980; Lincoln y Short, 1980:
Lincoln et al., 1982). Similarmente, los niveles plasmaéticos se ven afectados por
fotoperiodos cortos interrumpidos por un puiso de luz en la noche (Ravault y Ortavant,
1977). En este ultimo caso, los animales responden como si estuvieran expuestos a dias
largos, esto es, con inhibicion de la actividad ovulatoria y estimulacién de la secrecién de
prolactina.

Las variaciones estacionales en la secrecién de prolactina también han sido observadas
en caprinos (Buttle, 1974; Muduuli et al., 1979) y en bovinos (Koprowski et al., 1973;
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Schams y Reinhardf, 1974). Los cerdos domésticos no muestran variaciones significativas
en las concentraciones plasmaticas de prolactina a través del afio (Ravault et al,, 1982);
sin embargo, los cerdos salvajes ruestran un ritmo estacional en la secrecién de
prolactina (Ravault et al., 1982). Las variaciones estacionales en la secrecion de
prolactina son mas evidentes en especies como el ovino, que tiene una estacion
reproductiva bien definida, que en el cerdo doméstico, el cual se reproduce todo el afio y
muestra muy poca o ninguna fluctuacion en los niveles de prolactina. Esto puede indicar
que la domesticacién ha afectado las variaciones estacionales manifiestas gue existen en
el cerdo salvaje (Ortavant et al., 1985).

2.5.1. Prolactina y estacionalidad reproductiva.

El comportamiento estacional en la secrecion de prolactina ha sido descrito en un
amplio rango de especies y han habido muchos intentos de relacionarioc con (a
reproduccion estacional, asi como también con otras caracteristicas estacionales, como
el crecimiento del pelaje y el ciclo de muda (Curlewis, 1992).

Muchos autores han sugerido que los cambios en las concentraciones de prolactina,
mediados por el fotoperiodo, podrian tomar parte en el control fotoperiddico de la
estacionalidad repfoductiva en el ovino (Walton et al., 1977; Lincoln et al., 1978). Estos
autores basaron sus afirmaciones en la relacidon inversa que existe entre las
concentraciones de prolactina y la actividad reproductiva en varias razas de ovinos. Sin
embargo, existen argumentos para rechazar esta hipétesis. Algunas razas de ovinos
como la Dorset Horn, Merino y la oveja Pelibuey de México, empiezan a ciclar alrededor
del solsticio de verano (Yeates, 1956; Webster y Haresign, 1983; Porras et al., 1996), es
decir, poco antes de que el fotoperiodo comience a disminuir, cuando las concentraciones
de prolactina son las mas altas.

Asimismo, Worthy y Haresign (1983) y Worthy et al. (1985) han encontrado evidencia
de que, tanto el inicio del anestro estacional como el de la estaciéon reproductiva en el
ovino pueden ser independientes de las conceniraciones de prolactina plasmatica. De
hecho, estos autores han demostrado que en ovejas Dorset Horn (estacion reproductiva
larga) y Welsh Mountain (estacion reproductiva corta), el inicio de la actividad ciclica
ocurre en presencia de altas concentraciones de prolacting, lo cual sugiere que es
improbable que la prolactina sea un factor determinante en el momento del inicio de la
estacion reproductiva.
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2.5.2. Control neuroendocrino de la secrecion de prolactina

El fotoperiodo es el principal factor ambiental que controla el patron estacional de la
secrecion de prolactina. Los dias largos incrementan las concentraciones de prolactina,
mientras que los dias cortos las disminuyen (Pelletier et al., 1973; Lincoln et al., 1978). En
los mamiferos, la informacién luminosa es captada por la retina y convertida en una sefial
hormonal por la glandula pineal, esto es la secrecidon nocturna de melatonina (Curlewis,
1992). La denervacion de la glandula pineal destruye la habilidad del fotoperiodo para
influenciar la secrecidén de prolactina (Lincoln, 1979; Lincoln et al., 1989), mientras que los
continuos tratamientos con melatonina o la administracion de melatonina para imitar dias
cortos, inhiben la secrecién de prolactina (Goldman et al., 1979; Kennaway et al., 1982;
Poulton et al., 1987). Ademas, la inmunizacién contra melatonina puede modificar la
influencia de los cambios fotoperiédicos artificiales sobre la secrecion de prolactina
(Daveau et al., 1994).

Diversos experimentos para estudiar la respuesta de microimplantes localizados en el
hipotalamo sugieren que la sefal de melatonina es detectada e interpretada en el
hipotédlamo mediobasal (Malpaux et al., 1993 b). Curlewis et al. (1995) han propuesto que
la sefial de melatonina estimula las células dopaminérgicas que se proyectan al nlcieo
hipotalamico ventromedial. l.a liberacion de dopamina cerca de receptores D1 en esta
area, activa una poblacién de neuronas que estimulan (directa o indirectamente) la
secrecion de un factor liberador de prolactina o inhiben la secrecién de un factor inhibidor
de la secrecion de prolactina.

El incremento de la actividad dopaminérgica bajo dias largos podria estar ligado a la
secrecion de prolactina, via efectos sobre los recepfores dopaminérgicos D1 a nivel
central. Curlewis et al. (1994) han demostrado que los receptores dopaminérgicos D1
estan relacionados positivamente con la secrecion de prolactina y que este efecto es
mediado via el hipotalamo y no directamente a nivel de hipofisis.

La infusion de antagonistas a receptores D1 en el nicleo hipotalamico ventromedial
suprime las concentraciones de prolactina, mientras que las infusiones en otros lugares
ne tienen ningtin efecto (Curlewis et al., 1995). Ademas, la desconexién de la hipdfisis del
control directo del hipotalamo no anula la influencia del fotoperiodo sobre la secrecién de
profactina (Lincoln y Clarke, 1994).
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Estos hallazgos soportan la hipotesis de que la secrecion de prolactina es estimulada a
nivel ceniral via receptores dopaminérgicos hipotalamicos D1 (Curlewis et al. 1994),
mientras que su inhibicion se lleva a cabo por la dopamina a nivel de hipdfisis,
probablemente en la pars tuberalis (Curlewis, 1992; Malpaux et al., 1995). .

2.6. ESTACIONALIDAD REPRODUCTIVA EN LA OVEJA PELIBUEY
2.6.1. Estacionalidad de la actividad ciclica en 1a oveja Pelibuey.

Esta suficientemente demostrado que en latitudes altas (> 40°) muchas razas de ovinos
exhiben un fuerte patrén estacional en su actividad reproductiva (Yeates, 1949; Hafez,
1952). En contraste, las razas ovinas mediterraneas que se desarrollaron en climas méas
moderados, tienden a ser menos estacionales en su comporiamiento reproductivo
(Pineda, 1991). En latitudes tropicales o subtropicales, la estacionalidad de la actividad
reproductiva esta grandemente reducida y en algunos casos, ausente (Chemineau et al.,
1995).

La aparente falta de estacionalidad reproductiva en el ovino Pelibuey proviene de
estudios iniciales sobre su comportamiento reproductivo realizados en México (Ruiz,
1966; Castillo et al. 1972; Berruecos et al., 1975; Valencia et al., 1975; Gonzalez- Reyna,
1977). En su momento, estos autores manifestaron que la oveja Pelibuey no presentaba
estacionalidad reproductiva, siendo capaz de reproducirse en cualquier época del afio.
Posteriormente, se introdujo el concepto de actividad estral reducida durante los meses
de marzo a junio (Alvarez et al., 1990; Gonzalez et al., 1992; Cruz et al., 1994) atribuible,
segun los autores, a factores ambientales diferentes al fotoperiodo, considerando a ias
deficiencias nutricionales como la principal causa de esta reduccion de! estro.

Sin embargo, en la actualidad existen evidencias que indican que la disminucion de la
actividad estral en la oveja Pelibuey en algunas épocas del afio es independiente del
estado nutricional de ia borrega. Asi, Valencia et al. (1981) observaron una disminucién
de la presentacion de estros entre los meses de enero a abril en ovejas Pelibuey
alimentadas uniformemente por 3 afos consecutivos. Por su parte, Heredia et al. {1991 a;
1991 b) encontraron que en ovejas Pelibuey mantenidas con alimentacion controlada a lo
largo de 3 afos consecutivos, se produjo una disminucion de la actividad estral desde
fines de enero hasta fines de mayo, periodo durante el cual, la manifestacién del estro
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alcanzdé su punto mas bajo (15%), mientras que en el periodo de agosto a diciembre la
actividad estral liegd a su valor mas alto (90%). Estos autores confirmaron que la actividad
sexual en la oveja Pelibuey disminuye significativamente durante la primavera,
independientemente del nivel de nutricion, del peso o de la condicién corporal.

Gonzalez-Reyna et al. (1990) trabajando con ovejas Pelibuey mantenidas en pastoreo y
suplementadas durante todo el afio, informaron una disminucién de su actividad ovarica
coincidente con el final del invierno y comienzos de la primavera.

Por su parte, Gonzalez et al. (1992) encontraron que las ovejas Pelibuey alimentadas
con una dieta de mantenimiento disminuyen significativamente la frecuencia de
presentacion de estros de febrero a abril, atribuyendo este efecto a factores como la
temperatura y la humedad.

Recientemente, Martinez (1998) ha encontrado que bajo condiciones de pastoreo en el
tropico humedo mexicano, la oveja Pelibuey disminuye su actividad ovarica durante fos
meses de primavera, a pesar de que en ese periodo se registraron ios mejores pesos y la
mejor condiciéon corporal en las ovejas, lo cual sugiere que la reduccién en la actividad
" ovérica no esta infiuenciada por deficiencias nutricionales.

La época del afio también afecta a otras caracteristicas reproductivas. Asi, Cruz et al.
(1994) encontraron una mayor tasa de ovulacién en el otofio que en la primavera, y las
ovejas que fueron servidas de agosto a ociubre presentaron porcentajes mayores de
partos gemelares, que aquellas apareadas en otras épocas del afio (CEIEGT, 1981;
1982). Estos hallazgos fueron relacionados con las diferencias nutricionales bajo las que
ocurrieron los empadres. Sin embargo, White et al. (1987/88) enconiraron que la
suplementacion alimenticia un mes antes del empadre no incrementé la tasa de ovulacion,
ni el indice de prolificidad en [a oveja Pelibuey. Por su parte, Cortés (1993), en ovejas
Pelibuey mantenidas en alimentacion constante a través de todo el afo, no encontro
diferencias en los indices de prolificidad entre las diferentes épocas de parto, pero si
encontrd importantes efectos de la época del afio sobre el reinicio de la actividad ovarica
posparto. |

2.6.2. Efecto del fotoperiodo artificial sobre la actividad ovarica de la oveja Pelibuey.
La manipulacion artificial de los ciclos de luz-obscuridad en los ovinos productores de

lana ha demostrado categdricamente el efecto del fotoperiodo como agente sincronizante
de la actividad reproductiva (Yeates, 1949; Thwaites, 1965; Mauléon y Rougeot, 1962;
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Lindsay et al., 1984; Karsch et al., 1984; D’Occhio et al., 1984; Lincoln, 1979). Sin
embargo, en la oveja Pelibuey no se habian realizado estudios para evaluar ¢l efecto
directo del fotoperiodo artificial ¢ de la latitud sobre la actividad reproductiva de esta
especie animal.

Porras et al. (1996) fueron los primeros en exponer a las ovejas Pelibuey a tratamientos
de fotoperiodo artificial. Estos autores, usando fotoperiodos aliernos de 90 dias iargos (16
h luz ¥y 8 h obscuridad) y 90 dias cortos (8 h luz y 16 h de obscuridad), encontraron que
las ovejas Pelibuey presentaban periodos alternos de descanso y actividad sexuales,
medidos a través de niveles plasmaticos de progesterona, indicativos de ovulacion. Los
animales asi tratados presentaron dos periodos de actividad ciclica y dos de anestro en el
lapso de un afio. Estos hallazgos demostraron que la oveja Pelibuey es capaz de
responder al efecto del fotoperiodo artificial; sin embargo, es necesario recalcar que el
trabajo fue realizado con cambios abruptos en la duracion del fotoperiodo, y con 8 horas
de diferencia entre dias largos y dias cortos, lo cual ho corresponde con lo gue sucede en
la realidad en la latitud de México, en donde existe una diferencia maxima de 2 horas y 12
minutos entre el dia mas largo y el dia mas corto del afio (Muhlia y Chavez, 1980), por lo
que no es posible afirmar que esta misma respuesta se produzca bajo cambios graduales
en la duracién del dia como ocurre en esta latitud.

2.6.3. Estacionalidad de! reinicio de la actividad ovarica posparto en la oveja Pelibuey.

La involucidon uterina en ja oveja Pelibuey se completa entre ios 25 y 30 dias después
del parto (Gonzalez-Reyna, 1983) tal y como ocurre en el ovino de lana (Ainsworth et al.,
1982). En términos generales, las ovejas Pelibuey ovulan rapidamente después del parto,
de 20 a 30 dias en promedio, pero el primer estro posparto ocurre un poco después, 40 a
55 dias aproximadamente (Martinez et al,, 1980; Gonzalez-Reyna, 1983; Perdn et al,,
1991; Cortés, 1993; Alvarez, 1996). Estos datos sugieren que antes del primer estro
posparto en la oveja Pelibuey ocurren uno o mas ciclos luteales que no estan
acompafiados de comportamiento estral.

La ovulacién posparto en ovejas de climas templados solamente ocurre rapidamente si
éstas paren en la estacion reproductiva (Hunter y Lishman, 1967). Estudios iniciales en la
oveja Pelibuey sugirieron que ta primera ovulacién posparte variaba ampliamente con el
estado nutricional de la madre (Gonzalez-Reyna, 1977; 1983). En los mismos trabajos se
indicod que el anestro posparto en la oveja de lana no puede ser comparable directamente
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con el de la oveja Pelibuey, porque el fotoperiodo aparentemente no la afectaba de la
misma manera como a la oveja productora de lana. Por su parte, Salinas et al. (1975) han
reportado que la suplementacion alimenticia durante el Gltimo tercio de la gestacion y en
fa lactancia temprana en la oveja Pelibuey acelera el reinicio de la actividad ovarica
posparto. ‘

En trabajos realizados en Veracruz se ha reportado un efecto de la época del afio sobre
el intervalo parto-primer estro en ovejas Pelibuey en condiciones de pastoreo. Las ovejas
que parieron durante el verano y el otofio tuvieron periodos de anestro mas cortos que
aquellas que parieron durante el invierno, lo cual fue atribuido por los autores a una
mayor Y mejor calidad del forraje existente durante la época de lluvias (CEIEGT, 1882;
1983; 1984). Por su parte, Valencia et al. (1981) reportaron que el intervalo entre el parto
y el primer estro fue mayor en las ovejas que parieron en el invierno y en la primavera,
comparado con aquellas que parieron en verano.

Sin embargo, hoy se tienen evidencias suficientes para manifestar que [a estacionalidad
que se observa durante el reinicio de la actividad ovarica pospario en la oveja Pelibuey,
es independiente del estado nutricional. Asi, Cortés y Zarco (1994) encontraron que eﬁ
ovejas Pelibuey mantenidas bajo alimentacion constante, el reinicio de la actividad ovarica
posparto esia fuertemente influenciado por la época del afio en la que ocurre el parto.
Similarmente, se ha podido observar que la suplementacion alimenticia no acelera el
reinicio de la actividad ovarica posparto en las ovejas Pelibuey en comparacion con
aquellas no suplementadas paridas en la misma época del afio, aun cuando entre los dos
grupos existieron diferencias significativas en la condicién corporal y en la concentracién
de algunos metabolitos sanguineocs (Alvarez et al., 1994 Alvarez, 1996).

Por otra parte, Alvarez et al. (1984) han reportado que el amamantamiento prolonga el
intervalo entre el parto y fa primera ovulacién y el primer estro en ia oveja Pelibuey. Sin
embargo, Cortés (1993) enconiré que en la oveja Pelibuey no existe un anestro
lactacional como tal, sino un anestro estacional, las ovejas que paren en la época
reproductiva o cerca de ella comienzan a ciclar rapidamente aunque estén amamantando
a sus crias.
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ll. EFECTO DEL FOTOPERIODO ARTIFICIAL SOBRE EL REINICIO DE LA
ACTIVIDAD OVARICA POSPARTO EN LA OVEJA PELIBUEY

Resumen

Se estudié el efecto del fotoperiodo artificial inverso sobre el reinicio de la actividad
ovarica posparto en la oveja Pelibuey. Se utilizaron 16 ovejas gestantes, provenientes de
Martinez de la Torre, Veracruz, las cuales fueron distribuidas al azar en tres grupos, uno
de los cuales {grupo referencial, n=8) permanecié en Martinez de la Torre, donde fue
mantenido bajo condiciones normales de pastoreo. Los otros dos grupos fueron
trasladados a Topilejo, D.F. El primero de efios (grupo tratado, n=4) fue expuesto a partir
del cuarto mes de gestacién a un fotoperiodo inverso en una camara de fotoperiodo
artificial, en la cual los cambios en la duracién del fotoperiodo fueron graduales,
simulando los naturales, pero en un sentido inverso, con una diferencia maxima de 2
horas y 12 minutos entre el dia mas largo y el dia mas corto del afio, como ocurre en esta
latitud. EI otro (grupo testigo, n=4) permanecié en fotoperiodo natural. La fecha promedio
de parto vari6 entre el 24 y 27 de abril de 1997, que corresponde a la época de anestro en
la oveja Pelibuey. En todos los animales se obtuvieron muestras sanguineas dos veces
por semana durante 130 dias después del parto. Se determinaronh las concentraciones
plasmaticas de progesterona por medio de radioinmunoanaiisis. El intervaio entre el parto
y el reinicio de la actividad ovarica fue significativamente menor (P<0.01) para el grupo de
animales en fotoperiodo inverso (73.2 + 4.6 dias), comparado con el grupo testigo (101 +
6.9 dias) y con el grupo referencial (104 + 2.8 dias). Se concluye que la exposicion de
ovejas Pelibuey, paridas en primavera, a2 un fotoperiodo tipico del otofio resulta en un
acelerado reinicio de la actividad ovarica posparto.

Palabras clave: Fotoperiodo inverso, estacionalidad, actividad ovarica posparto,
Pelibuey.
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Introduccion

En el ovino, la reproduccion es estacional, al menos en razas originarias de climas
templados [1,2,3,4]. En ovejas de razas inglesas, la actividad sexual estd fuertemente
influenciada por cambios en la duracion del fotoperiodo [5,6,7). En contraste, algunos
autores opinan que las razas de origen tropical, como la oveja Pelibuey, no presentan
estacionalidad reproductiva asociada al fotoperiodo [8,9,10,11,12,13). Ellos consideran
que otros cambios ambientales diferentes al fotoperiodo son los que influencian los
patrones en la reproduccion del ovino Pelibuey, siendo los mas importantes la nutricion y
el efecto del amamantamiento de las crias.

Sin embargo, en la actualidad se cuenta con evidencias gue indican que en condiciones
constantes de alimentacion la oveja Pelibuey presenta estacionalidad reproductiva, ya
que en animales mantenidos en un plano nutricional adecuado a lo largo del afio se
produjo una disminucion de la actividad estral entre enero y mayo, mientras que en el
periodo de agosto a diciembre, la actividad estral fue méxima [14,15].

De manera similar, existen opiniones encontradas en lo que respecta al reinicio de la

actividad ovarica posparto en ia oveja Pelibuey. Gonzalez-Reyna y col. [10], manifiestan
que la primera ovulacién posparto se ve afectada principalmente por el estado nutricional
de la madre. Sin embargo, en ofros estudios se han encontrado diferencias importantes
en el intervalo de! parto al reinicio de la actividad ovarica en ovejas Pelibuey que parieron
en diferentes épocas del aiio, a pesar de que se mantuvieron en estabulacion y recibieron
la misma cantidad y calidad de alimentos a través de todo el afio [16,17]. También se ha
observado que la suplementacion alimenticia no acelera el reinicio de la actividad ovarica
posparto en ovejas Pelibuey en comparacién con aquellas no suplementadas paridas en
la misma época del afio, aun cuando entre los dos grupos existieron diferencias
significativas en la condicién corporal y en las concentraciones de algunos metabolitos
sanguineos [18,19].
A pesar de todas las evidencias que hasta hoy se tienen sobre la estacionalidad
reproductiva de la oveja Pelibuey, casi no se han realizado estudios comparativos
concluyentes referentes a los efectos del fotoperiodo artificial o de la latitud sobre la
actividad reproductiva de esta especie animal.

El objetivo del presente estudio fue evaluar el efecto del fotoperiodo sobre el reinicio de
la actividad ovéarica posparto en la oveja Pelibuey.
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Materiales y métodos

El estudio se realizo en el Centro de Ensefianza, Practica e Investigacion en Produccion
y Salud Animal (CEPIPSA), ubicado en el km 29 de la carretera federal México-
Cuernavaca, a 19° 13’ de latitud norte y 99° 8’ de longitud oeste, y a 2800 msnm. Ei clima
es de tipo c(w) b(ij), que corresponde a semifrio-semihtimedo, con liuvias en verano, la
temperatura media anual fluctua entre 8 y 22 °C, y la precipitacion pluvial es de 1200 mm
al afio [20]. Debido a que el CEPIPSA no esta ubicado en el trépico caracteristico de las
regiones en las que se explota la oveja Pelibuey, en forma simuitanea, se tuvo un grupo
referencial en el Centro de Ensefianza, Investigacion y Extension en Ganaderia Tropical
(CEIEGT), ubicado en e! Municipio de Tlapacoyan, Veracruz, a 20° 4’ de latitud norte y
97° 3’ de longitud oeste, a 151 msnm, con clima de tipo Af(m)(e), es decir calido hiumedo,
con temperatura media anual de 23.4 °C y precipitacion pluvial de 1840 mm [21]. Ambos
centros pertenecientes a la Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia de la
Universidad Nacional Auténoma de México (FMVZ — UNAM).

Animales y alimentacion

Se utilizaron 16 ovejas Pelibuey adultas originarias del CEIEGT, las cuales fueron
servidas en el mes de noviembre de 1996. El dia 13 de marzo de 1997, al cumplir los 4
meses de gestacion, 8 de estos animales fueron trasladados al CEPIPSA. donde
recibieron una dieta diaria consistente en paja de avena a voluntad, ensilado de maiz a
razon de 1 kg por animal, y 300 g de concentrado comercial con 12% de proteina cruda y
3000 kilocalorias de ED/kg, agua y sales minerales a discrecion. Los animales restantes
permanecieron en el CEIEGT, donde continuaron en pastoreo en praderas de Brachiaria
Sp Y gramineas nativas, con suplementacién de concentrado al final de la gestacion y
principios de la lactancia.

Disefio experimental

El experimento se realizé entre marzo y agosto de 1997. Los 8 animales que
permanecieron en el CEIEGT conformaron un grupo de referencia para evaluar si el
traslado al CEPIPSA afecté a los animales experimentales. Los animales que fueron
trasladados al CEPIPSA fueron divididos en 2 grupos experimentales. El primer grupo
(n=4) fue expuesto a partir del cuarto mes de gestacién a un tratamiento de fotoperiodo
artificial inverso, esto es, fotoperiodo con una relacion luz/obscuridad opuesta a la que
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naturalmente esta ocurriendo [5]. De esta manera, al ocurrir el parto en el mes de abril, las
ovejas se encontraban en un fotoperiodo decreciente caracteristico del mes de octubre. El
segundo grupc (n=4) permanecio en fotoperiodo natural en el CEPIPSA, actuando como
grupo testigo.

Los animales del grupo fratado (fotoperiodo inverso) permanecieron durante el dia
alojados en un corral provisto de sombra, donde fueron alimentados, y por la tarde se
trasladaron a una camara de fotoperiodo artificial, ia misma que consiste en un cuarto
obscuro de 7 m de largo, 3 m de ancho y 2.5 m de alto, totalmente aislado de la luz
natural, provisto con lluminacién artificial suficiente para suministrar 350 lux de intensidad
a la altura de la cabeza de los animales [22]. El control del encendido y apagado de la juz,
se realizd mediante un interruptor digital de tiempo marca Tork EW 101, el mismo que
permitid programar a voluntad la duracién de los dias. Los cambios_en la duracion del dia
fueron graduales, simulando los naturales, pero con un desfase de 6 meses con relacion
al fotoperiodo natural. La diferencia maxima fue de 2 horas y 12 minutos entre el dia mas
largo y el dia mas corio del afio, como ocurre en esta latitud [23]. La camara de
fotoperiodo esta provista de un sistema de ventilacion y extraccion de aire que permite
mantener el control de los animales.

L.os animales del grupo testige permanecieron constantemente alojados en un corral de
las mismas caracteristicas que el primero, expuestos durante las 24 horas del dia al
fotoperiodo natural. igualmente, Ias ovejas del grupo referencial permanecieron expuestas
al fotoperiodo natural del CEIEGT.

Se tomaron muestras de sangre de todos los animales dos veces por semana durante
130 dias después del parto. Las muestras se obtuvieron por puncion de la vena yugular,
utilizando tubos heparinizados. Las muestras se centrifugaron a 3500 rpm por 10 minutos
dentro de la primera hora siguiente a su obtencién, luego se separé el plasma, el cual se
conservo a -20 °C hasta el momento de su analisis.

Radioinmunoanalisis

Las concentraciones de progesterona se determinaron en el Laboratorio de
Endocrinologia de la FMVZ-UNAM, por medio de radicinmunoandlisis heterblogo de fase
solida, utilizando un kit comercial de progesterona [24]. Se considerd que una oveja habia
iniciado su actividad ovulatoria cuando se encontraron por lo menos dos determinaciones
consecutivas con valores iguales 0 mayores a 1 ng/ml [25].
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Analisis estadistico
La variable que se midid fue el intervalo entre el parto y el reinicio de la actividad

ovarica. Las comparaciones estadisticas se realizaron mediante Andlisis de Varianza,
seguido de una Prueba de Duncan [26].

Resultados

La fecha promedic de parios en los diferentes grupos fluctud entre el 24 y 27 de abiril, lo
cual corresponde a Ia estacion de primavera. En el Cuadro 1 se presentan ios resultados
del presente estudio. En &l puede observarse que el intervalo entre el parto y el reinicio de
la actividad ovarica fue significativamente menor (P<0.01) para el grupo de animales
mantenidos en fotoperiodo inverso (media = error estandar: 73.2 + 4.6 dias), comparado
con el grupo testigo del CEPIPSA (101 + 6.9 dias) y con el grupo referencial del CEIEGT
(104 £ 2.8 dias). También puede observarse que no existié diferencia significativa entre
estos dos Ultimos grupos.

En la figura 1 se muestra la distribucién de la primera ovulacién en los animales de cada
grupo, observandose que en el grupo tratado (fotoperiodo inverso), los animales iniciaron
su primera ovulacion posparto mas rapido que los del grupo testigo y los del grupo
referencial.
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Cuadro 1

Reinicio de la actividad ovérica posparto en ovejas Pelibuey en fotoperiodo natural y en
fotoperiodo inverso. Los valores representan la media + error estandar.

Fecha promedio Intervalo eptre
Tipo de tratamiento n Fecha promedio reinicio actividad el parto y el ler
de parto ovulatoria ciclo ovulaterio
Fotoperiodo Inverso 4 27-04-97 + 1.4 10-07-97 732 £ 46 a
(CEPIPSA)
Fotoperiodo Natural 4 24-04-97 x 1.1 3-08-97 1010 £ 69 b
(CEPIPSA)
Fotoperiodo Natural 8 25-04-97 = 0.8 7-08-97 1040+ 28 b
(CEIEGT)*
* Grupo referencial.

a, b: valores con distinta literal son significativamente diferentes (P<0.01)
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Fig. 1. Distribucion de la primera ovulacién posparto en la oveja Pelibuey en fotoperiodo
inverso (arriba) y en fotoperiodo natural (abajo). La flecha indica la fecha promedio de parto.
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Discusion

Los resultados del presente estudio demuestran por primera vez un efecto directo del
fotoperiodo artificial sobre el reinicio de la actividad ovarica posparto en la oveia Pelibuey.
Los animales del grupo tratado y del grupo testigo del CEPIPSA recibieron el mismo
manejo y alimentacién, a excepcion del tratamiento fotoperiddico, y bajo estas
condiciones el intervalo enfre el parto y el reinicio de ia actividad ovarica fue
significativamente menor (P<0.01) para el grupo tratado, es decir que la primera ovulacion
se produjo significativamente mas pronto cuando las ovejas se encontraban en
fotoperiodo decreciente que cuando estaban en fotoperiodo creciente. En condiciones
naturales, el reinicio de la actividad ovarica posparto en Ia oveja Pelibuey ocurre mas
temprano en aquellas ovejas que paren dentro de lo que se considera la época
reproductiva natural de la especie ovina [17].

En algunos trabajos recientes se ha demostrado que el efecto de la estacion de parto
sobre la duracién del intervalo entre el parto y el reinicio de ia actividad ovérica en la oveja
Pelibuey es independiente de la nutricién. Cortés y Zarco [17] demostraron que este
intervalo fue significativamente diferente para las ovejas paridas en las temporadas
invernal y de primavera (69.5 dias en promedio), comparado con aquellas paridas en
verano (41 dias en promedio), aun cuando las ovejas que parieron en diferentes épocas
del afio recibieron la misma alimentacién. Por otra parte, Alvarez [19] encontré que la
suplementacién alimenticia no acelerd el reinicio de la actividad ovarica posparto en ia
oveja Pelibuey del tropico de México. En dichos trabajos se sugirio que el fotoperiodo
podria ser el principal factor que regula el reinicio de la actividad ovarica posparto en la
oveja Pelibuey.

El largo intervalo entre el parto y el reinicio de la actividad ovarica observado en el
presente estudio tanto para el grupo testigo del CEPIPSA (101 + 6.9 dias) como para el
grupo referencial del CEIEGT (104 + 2.8 dias), puede deberse a que Ias ovejas de ambos
grupos parieron en el mes de abril, que corresponde a la época en la cual se ha descrito
la menor actividad ovarica de la oveja Pelibuey [9,14,15], por lo que tuvieron que esperar
hasta el inicio de la época reproductiva para comenzar a ciclar. Este efecto ya habia sido
demostrado en ovejas Pelibuey paridas en la primavera y mantenidas en fotoperiodo
natural [16,17]. Una situacion similar ocurre cuando las ovejas Pelibuey jovenes alcanzan
un peso corporal compatible con la actividad reproductiva durante la primavera o el
verano, pero tienen que esperar varios meses hasta que llegue la época reproductiva para
comenzar a ciclar {25]. En contraste, en el presente trabajo la actividad ovarica se reinicié
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mas rapidamente en los animales mantenidos en fotoperiodo inverso, los cuales, desde el
punto de vista fotoperiddico, se encontraban en otoiio. Esto coincide con lo que se ha
observado en corderas, las cuales comienzan a ciclar en cuanto alcanzan el peso minimo
compatible con la reproduccidn si en ese momento es otofio [25].

El hecho de no haber encontrado diferencias significativas en el intervalo entre el parto y
el reinicio de la actividad ovarica entre las ovejas del grupo testigo del CEPIPSA, bajo
condiciones de altiplano, y las ovejas del grupo referencial del CEIEGT, bajo condiciones
tropicales, revela que tanfo las ovejas Pelibuey trasladadas al altiplano como las que
permanecieron en condiciones fropicales manifestaron un comportamiento posparto
similar, lo cual sugiere una rapida adaptacidn de esta raza de ovincs a las condiciones
climéticas templadas, y abre Ia posibilidad de ampliar la distribuciéon de este recurso
animal fuera del tropico, con los consiguientes beneficios que representaria su
explotacion.

El presente frabajo demuestra que el intervalo entre el parto y el reinicio de la actividad
ovarica en la oveja Pelibuey es afectado por el fotoperiodo, lo que apoya el concepio de
que la estacionalidad reproductiva de la oveja Pelibuey es regulada por el fotoperiodo y
no por efectos nutricionales.
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IV. ACTIVIDAD OVARICA Y VARIACIONES ESTACIONALES EN EL PERFIL DE
SECRECION DE MELATONINA Y DE PROLACTINA PLASMATICAS EN LA OVEJA
PELIBUEY EXPUESTA A FOTOPERIODO INVERSO

Resumen

El presente experimento se realizé con la finalidad de evaluar las variaciones
estacionales en la actividad ovarica y en la secrecién de melatonina y de prolactina en
ovejas Pelibuey expuestas a fotoperiodo artificial inverso. Para estudiar la actividad
ovarica ciclica se utilizaron 30 ovejas distribuidas en 3 grupos principales: Grupo I
animales sin historia previa de fotoperiodo artificial (n=14), Grupo il: animales con historia
de fotoperiodo artificial largo (16L:8D) por 3 meses antes del inicio del experimento (n=7),
y Grupo lil: animales sin historia de fotoperiodo artificial, pero con antecedente de
gestacién y parto en abril del primer afio del experimento (n=9). Cada grupo principal, a su
vez, fue dividido en 2 subgrupos, a uno de los cuales se expuso a fratamiento de
fotoperiodo artificial inverso (subgrupo tratado), en tanto el ofro permanecié en
fotoperiodo natural (subgrupo testigo). En todos los animales se obtuvieron muestras de
sangre 2 veces por semana durante 2 afios consecutivos (1997-19298), y se determinaron
las concentraciones plasmaticas de progesterona por medio de radicinmunoanélisis. Se
compararon la fecha promedio de inicio y término de la actividad ovérica, duracién de la
misma y la duracién de ia inactividad ovarica entre el subgrupo tratado y su
correspondiente testigo en cada uno de los grupos principales, por medio de una Prueha
de t. En los grupos que no tenian historia previa de exposicion a fotoperiodo artificial (I y
II), el inicic y término de la actividad ovarica del primer afto y el inicio de la actividad
ovarica del segundo afio ocurrieron significativamente mas temprano (P<0.01 6 P<0.05)
en los subgrupos expuestos a fotoperiodo inverso con respecto a los testigos. En el grupo
Il el inicio de la actividad ovarica en el primer afc no mostré diferencia significativa
(P>0.05) entre el subgrupo expuesto a fotoperiodo inverso y el testigo, pero luego la
actividad ovarica se fue desplazando en congruencia con el fotoperiodo que siguio cada
subgrupo. Asi, el final de la actividad ovarica del primer afio y el inicio de la misma en el
segundo afio fueron estadisticamente diferentes (P<0.01) entre el subgrupo tratado y el
testigo. En el grupo i, no se observaron diferencias significativas (P>0.05) en la duracién
del periodo de actividad ovarica ni en el periodo de anestro entre el subgrupo tratado y el
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testigo. En el grupo Il, tampoco se observé diferencia significativa (P>0.05) en la dura&ién
del periodo de actividad ovarica entre el subgrupo tratado y el testigo, en tanto que la
duracion del! anestro fue significativamente menor (P<0.05) para el subgrupo tratado con
respecto al testigo. En el grupo lll, el periodo de actividad ovarica fue significativamente
menor (P<0.05) en el subgrupo tratado con respecto al festigo, mientras que la duracién
del anestro no mostré diferencia significativa (P>0.05) enire estos dos subgrupos. Para
evaluar el ritmo de secrecion de melatonina se utilizaron 10 ovejas distribuidas al azar en
2 grupos, uno de los cuales se expuso a fotoperiodo inverso {(grupo tratado; n=5),
mientras que el otro permanecié en fotoperiodo natural (grupo testigo; n=5). Se tomaron
muestras de todas las ovejas en cada solsticio y en cada equinoccio durante 25 horas
consecutivas, una vez cada hora durante dia y noche, excepto 2 h antes y 2 h después de
apagarse y prenderse la luz, donde la frecuencia de muestreo se incrementé a 1 vez cada
30 minutos. Se determinaron ias concentraciones plasmaticas de melatonina por medio
de radiocinmunoanalisis, y se compararon las concentraciones medias de melatonina por
medio de un analisis de varianza (ANVA) para mediciones repetidas de 3 factores (grupo,
época y momento del dia), y también la duracion y la amplitud de la elevacién nocturna de
melatonina por medio de un ANVA para mediciones repetidas de 2 factores (grupo y
época). No se observd un efecto significativo (P>0.05) de la época sobre los niveles
medios de melatonina, pero si un efecto significativo (P<0.01) del momento del dia sobre
dicha variabie, tanio para el grupo tratado como para el testigo. No se encontré un efecto
significativo (P>0.05) del grupo sobre la duracién de la elevaciéon de melatonina, pero si
un efecto significativo (P<0.01) de la época sobre la mencionada variable. Tampoco se
pudo observar una variacion significativa (P>0.05) en la amplitud de la elevacion de
melatonina en el tiempo. Para estudiar el patron de secrecion de prolactina se utilizaron
10 ovejas distribuidas al azar en dos grupos, a uno de los cuales se expuso a fotoperiodo
inverso (grupo tratado; n=5), mientras que el otro permanecio en fotoperiodo natural
(grupo testigo; n=5). Se tomaron muestras de sangre de todos los animales 2 veces por
semana durante 2 afios consecutivos y se midieron las concentraciones plasmaticas de
prolactina por medio de radioinmunocanalisis. Se compararon las concentraciones medias
de prolactina por estacion y por mes por medio de un ANVA para mediciones repetidas de
2 factores (afio y estacién o mes). Se observd un efecto significativo (P<0.01) de la
estacion y también del mes sobre las concentraciones medias de prolactina tanto en el
grupo tratado como en el testigo. También se observé un incremento significativo (P<0.01)
en las concentraciones de prolactina del primero al segundo afio en el grupo testigo. Se



concluye que la oveja Pelibuey presenta estacionalidad reproductiva, y que su exposicién
a fotoperiodo artificial inverso desplaza la actividad ovarica e invierte las variaciones
estacionales en la duracion de la elevacion de melatonina y en las concentraciones
medias de prolactina que se observan en ovejas Pelibuey en fotoperiodo natural en esta
latitud (19°Norte).

Palabras clave: Estacionalidad, fotoperiodo inverso, actividad ovarica, melatonina,
prolactina, Pelibuey.

Introduccion

La estacionalidad reproductiva es una caracteristica comin de ovinos y caprincs de
climas templados. El fotoperiodo es el principal factor ambiental que regula la
reproduccion estacional en el ovino [1,2,34,5]. El {fotoperiodo induce cambios en la
actividad reproductiva a través de modificaciones en la secrecién de LH, de tal forma que,
la exposicion de ias ovejas a fotoperiodos crecientes y decrecientes esta asociada con
una inhibicion y una estimulacion de la secrecién pulsatil de LH, respectivamentie [6].

La informacion fotoperiddica es transmitida al eje reproductivo por medio de la glandula
pineal a través de su secrecion nocturna de melatonina [7,8]. La secrecidon de melatonina
por la glandula pineal esta limitada a la fase noctuma, y en el ovino, la duracion de la
secrecién es aproximadamente similar a la longitud de la noche [9]; por lo tanto, la
duracién de la secrecion difiere entre dias largos y dias cortos [10]. Los efectos de Ia
melatonina sobre la reproduccién son mediados por cambios en la secrecion pulsatil de
LHRH [11]. Los cambios en la secrecion pulsatil de LHRH inducen, a su vez, variaciones
en la secrecion de LH [12], ias cuales son responsables de la ocurrencia o ausencia de
ovulacion en las ovejas intactas [6,13].

E! fotoperiodo también induce cambios en el patron de secrecion de prolactina en el
ovino. Bajo condiciones naturales, hay un fuerte ritmo circanual en las concentraciones
plasmaticas de prolactina, con los valores mas aitos en primavera o verano y los mas
bajos en ofofio o invieno [14,15]. Sin embargo estos cambios en la secrecion de
prolactina no parecen tener ninguin papel en la estacionalidad de la actividad reproductiva
[5,16,17].

El efecto del fotoperiodo sobre la actividad reproductiva es mayor conforme aumenta la
latitud, por consiguiente, en latitudes tropicales o subtropicales la estacionalidad
reproductiva esta grandemente reducida y en algunos casos, ausente [18].
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La aparente falta de estacionalidad reproductiva en la oveja Pelibuey proviene de
estudios iniciales realizados en México [19,20,21]. Posteriormente, otros autores han
indicado que la reduccion en la actividad reproductiva que se observa en la oveja
Pelibuey, esta asociada a otros factores ambientales diferentes al fotoperiodo, siendo los
mas importantes la nutricion y el efecto de amamantamiento de las crias [22,23], y en
ofros casos la temperatura o 1a humedad [24].

Sin embargo, en la actualidad se cuenta con evidencias que indican gque la disminucion
de la actividad estral en ia oveja Pelibuey en algunas épocas del afio, es independiente de
su estado nutricional [25,26,27,28,29]. Por otro lado, la exposicion de las ovejas Pelibuey
a cambios en el fotoperiodo artificial, produce cambios correspondientes en la actividad
ovarica de esta especie [30]). Es importante resaltar, sin embargo, que esta respuesta fue
obtenida bajo cambios abruptos en la duracién del fotoperiodo artificial y con 8 horas de
diferencia entre dias cortos y dias largos, o cual no corresponde a las variaciones
fotoperidédicas naturales que ocurren en esta latitud, donde la diferencia maxima entre el
dia mas largo y el dia mas corto del afio es tan sélo de 2 horas y 12 minutos [31].

El objetivo del presente estudio fue evaluar las variaciones estacionales en la actividad

ovarica y en la secreciéon de melatonina y de prolactina en la oveja Pelibuey expuesta a
fotoperiodo artificial inverso.

Materiales y Métodos

El presente experimento se realizé con 30 ovejas adultas Pelibuey en el Centro de
Ensefanza, Practica e investigacion en Produccion y Salud Animal (CEPIPSA) de la
Facultad de Medicina Veterinaria y Zootecnia de la Universidad Nacional Auténoma de
México, ubicado en el km 29 de la carretera Federal México Cuernavaca (19° 13’ Latitud
Norte). Todos los animales fueron alimentados diariamente con paja de avena, ensilado
de maiz y concentrado, y tuvieron libre acceso al agua y sales minerales. Todas las
ovejas fueron sometidas a una practica de ligadura de oviductos por laparoscopia
abdominal, con la finalidad de evitar que queden gestantes accidentalmente.

Disefio Experimental:

El experimento tuvo una duracion de dos afios (1997-1998) durante los cuales se
evaluaron tres aspectos: La actividad ovarica ciclica, el ritmo de secrecion de meiatonina
y el patron de secrecion de prolactina.
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1. Actividad ovarica ciclica.

El experimento se inicio el 21 de diciembre de 1996 (solsticio de invierno). Se utilizaron
30 ovejas distribuidas en 3 grupos principales de acuerdo con sus antecedentes de
fratamiento con fotoperiodo arfificial, o de gestaciéon y parto durante el cuarto mes del
experimento. Cada grupo principal, a su vez, fue dividido en 2 subgrupos, uno de los
cuales se expuso a tratamiento de fotoperiodo artificial inverso (subgrupo tratado) durante
los siguientes dos afios, mientras que el ofro permanecid en fotoperiodo natural (subgrupo
testigo). La distribucion de los grupos principales y subgrupos quedé conformada asi:

Grupo | (n=14): Animales sin historia de fotoperiodo artificial antes del inicio del
experimento.

Subgrupo tratado 1: Expuesto a foioperiodo Inverso (n=6) durante los dos afios del experimento.
Subgrupo testigo 1: Mantenido en fotoperiodo Natural (n=8)

Grupo Il (n=7): Animales con historia de exposicién a fotoperiodo artificial inverso durante
los tres meses previos al inicio del experimento.
Subgrupo tfratado 2: Expuesto a fotoperiodo Inverso (n=4) durante los dos afios del experimento.
Subgrupo testigo 2: Mantenido en fotoperiodo Natural (n=3)

Grupo Il (n=9): Animales sin historia previa de fotoperiodo artificial y con antecedente de

gestacion y parto durante el cuarto mes del experimento. _
Subgrupo tratado 3: Expuesto a fotoperiodo Inverso (n=5) durante los dos afios del experimento.
Subgrupo testigo 3: Mantenido en fotoperiodo Natural (n=4)

Tratamiento fotoperiodico

Antes del inicio del experimento todos los animales del Grupo I, que venian de recibir un
tratamiento de fotoperiodo artificial largo (16L:8D) por 3 meses, fueron expuestos a una
reduccion proporcional de horas luz con la finalidad de que al 21 de marzo de 1997 se
encontraran en equinoccio (12L:12D), es decir, en las mismas condiciones que ios
animales de los grupos t y ill, los cuales habian permanecide en fotoperiodo natural.

A partir del 21 de marzo, todos los animales de cada subgrupo tratado fueron expuestos
a un tratamiento de fotoperiodo artificial inverso, esto es, fotoperiodo con una relacién luz-
obscuridad opuesta a Ila que naturalmente estd ocurriendo [1). Durante el dia estos
animales permanecieron alojados en un comral provisto de sombra donde fueron
alimentados, y por la tarde fueron trasladados a una camara de fotoperfodo artificial, la
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cual consiste en un cuarto obscuro de 7 m de largo, 3 m de ancho y 2.5 m de aito,
totalmente aislado de la luz natural, provisto con Huminacién artificial suficiente para
suministrar 350 lux de intensidad a la altura de la cabeza de los animales [32]. E! control
del encendido y apagado de la luz se realizé a través de un interruptor electronico digital
de tiempo marca Tork EW 101, el mismo que permitid programar a voluntad la duracién
de los dias. Los cambios en la duracién del fotoperiodo fueron graduales, simulando los
naturaies, pero con un desfase de 6 meses con relacién al fotoperiodo natural. La
diferencia maxima entre el dia mas largo y el dia mas corto del afio fue de 2 horas y 12
minutos, tal como ocurre en esta latitud [31].

Todos los animales de cada subgrupo testigo permanecieron constantemente alojados
en un corral con las mismas caracteristicas que el primero, expuestos durante las 24
horas dei dia al fotoperiodo naturai.

Muestreos sanguineos y analisis

Se obtuvieron muestras de sangre (3 mi) de todos los animales 2 veces por semana
entre las 9.00 y las 11.00 horas, durante 2 afios consecutivos (1997-1998). Las muestras
se tomaron por puncion de la vena yugular en tubos heparinizados, y el plasma fue
separado y almacenado a -20°C hasta el momento de su analisis.

Las concentraciones de progesterona se determinaron en el Laboratorio de
Endocrinologia de la FMVZ-UNAM, por medio de Radioinmunoanalisis heterdlogo de fase
solida, usando un kit comercial de progesterona [33]. La sensibilidad del ensayo fue de
0.150 ng/mi y los coeficientes de variacion intra e interensayo fueron de 5.0 % y de 9.5 %,
respectivamente. Se considero que una oveja habia ovulado cuando se encontraron por lo
menos 2 determinaciones consecutivas con valores iguales ¢ mayores a 1 ng/ml [27].

Analisis de datos
Se compararon la fecha promedio de inicio y término de la actividad ovulatoria, duracion
de la misma, y la duracion de la inactividad ovarica entre cada subgrupo tratado y su

correspondiente testigo en cada uno de los grupos principales. Todas las comparaciones
se realizaron por medio de la Prueba de “t” [34).

2. Ritmo de secrecion de melatonina

Se utilizaron 10 ovejas distribuidas al azar en 2 grupos. ! primero (grupo tratado, n=5)
fue expuesto a tratamiento de fotoperiodo artificial inverso tal como se ha descrito para el
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caso de la actividad ovarica ciclica, mientras que el segundo (grupo testigo, n=5)
permanecié en condiciones naturales expuesto las 24 horas del dia al fotoperiodo natural.

Muestreos sanguineos y analisis

Se colectaron muestras de sangre de todos los animales el 21 de septiembre de 1997
(equinoccio de otofio), el 21 de diciembre de 1997 (solsticio de invierno), el 21 de marzo
de 1998 (equinoccio de primavera) y el 21 de junio de 1998 (solsticio de verano). En cada
oportunidad se realizé un muestreo de 25 horas de duracidn, la frecuencia del muestreo
fue de 1 vez cada hora durante dia y noche, excepto en el periodo comprendido entre 2
horas antes' Y 2 horas después de apagarse y prenderse la luz en los grupos de
fotoperiodo artificial, o del anochecer y del amanecer en los grupos testigos, durante el
cual se incremento la frecuencia de sangrado a 1 vez cada 30 minutos con la finalidad de
obtener una estimacion mas precisa del inicio y del final de [a elevacién de melatonina.
Para facilitar la obtencion de las muestras en la obscuridad se utilizé un foco rojo de 1 fux
de intensidad [35]. Las muestras fueron obtenidas, procesadas y almacenadas como se
ha descrito anteriormente.

Las concentraciones plasmaticas de melatonina se determinaron en duplicado a través
del método de Radivinmunoandlisis descrito por Fraser y col. [36] y Tillet y col. [37]
madificado en el Laboratorio de Endocrinologia de la FMVZ-UNAM. La modificacion del
método estuvo relacionada con el sistema de separacion de la fraccion unida de la libre,
para esto se usé 1 mi (1.5 mg/ml) de suspencién celular de Staphilococus aureus unida a
una proteina A (Pansorbin-Cells, Calbiochem USA).

La sensibilidad del ensayo fue 4 pg/ml y los coeficientes de variacion intra e interensayo
fueronde 7.5%y 13.7 %, respectivamente.

Analisis de datos

Inicialmente, las concentraciones brutas de melatonina fueron analizadas por medio de
un ANVA para mediciones repetidas de 3 factores (grupo, época y momento del dia, con
el efecto dei animal anidado dentro de! grupo), seguido de una Prueba de Tukey [38].

Posteriormente, para cada serie de muestreo de 25 horas, una elevacién de melatonina
se definié como el intervalo entre el primero y Ultimo valor que excedio los niveles basales
precedentes y siguientes al periodo de obscuridad por mas de 3 desviaciones estandares.
Los niveles basales fueron definidos como 1a media de los valores diurnos precedentes y
siguientes al periodo de obscuridad [35). Sin embargo, esta metodologia sélo funciona si
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los valores diurngs son detectables, o cual no fue el caso de presente experimento. Como
los valores diurnos def presente ensayo fueron indetectables, se procedié a usar en su
lugar un valor de 4 veces el valor umbral del ensayo. El valor minimo detectable en este
ensayo fue de 4 pg/ml (valor umbral), por lo que se considerd que una muestra era
elevada si era igual o excedia los 16 pg/ml.

Finaimente se analizaron 2 aspectos de la elevacién de melatonina: la duracion (Tiempo
durante el cual las concentraciones de melatonina se mantuvieron por encima de los 16
pg/ml) y la amplitud (valor medio de las concentraciones de melatonina menos el valor
medio de los niveles basales antes y después de la elevacion) [35]. Ambos aspectos se
analizaron por medio de un ANVA para mediciones repetidas de 2 factores (grupo y época
de muestreo, con e! animal anidado dentro del grupo), las comparaciones de medias se
hicieron por medio de una Prueba de Tukey [38].

3. Perfil de secrecion de Prolactina

Se utilizaron 10 ovejas distribuidas en 2 grupos de 5 animales cada uno. El primer grupo
fue expuesto a tratamiento de fotoperiodo artificial inverso (grupo tratado, n=5), mientras
que el segundo grupo permanecio en fotoperiodo natural (grupo testigo, n=5).

El tratamiento fotoperiddico en el grupo tratado se realizd como se ha descrito
anteriormente. Los vanimales del grupo testigo permanecieron las 24 horas del dia
expuestos al fotoperiodo natural.

Muestreos sanguineos y analisis

Se obtuvieron muestras de sangre de todos los animales dos veces por semana entre
las 9.00 y las 11.00 horas, duranie 2 afios consecutivos. Las muestras se tomaron,
procesaron y almacenaron de la misma manera como se ha descrito anteriormente.

Los niveles plasmaticos de prolactina se midieron por Radioinmuncanalisis homologo de
fase sdlida, utilizando el método de Kann [39], modificado por Perera y col. [40]. La
sensibilidad del ensayo fue de 0.250 ng/mi y los coeficientes de variacién infra e
interensayo fueron de 5.8% y 12.5%, respectivamente.

Andlisis de dafos

Los niveles plasmaticos de prolactina fueron analizados inicialmente por medio de un
ANVA para mediciones repetidas de 3 factores (grupo, afio y estacion o mes, con el
efecto del animal anidado dentro del grupo). Como la interaccion entre el primer factor y
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los ofros dos resultd significativa (P<0.01), el analisis se restringié a cada grupo, por
medio de un ANVA para mediciones repetidas de 2 factores (afio, y esfacion o mes). La
comparacién de medias se realizo por medio de Ja Prueba de Tukey [38).

‘Resultados

Actividad Ovarica

En el Cuadro 2, que corresponde a los animales sin historia previa de fotoperfodo
artificial, se observa que Ja actividad ovarica se inicié significativamente mas temprano
(P<0.01) en el subgrupo mantenido en fotoperiodo inverso que en el testigo, tanto para el
primero como para el segundo afio (16 de junio y 4 de marzo para ei subgrupo tratado,
contra 31 de julio y 19 de julio para el subgrupo testigo, en el primer y segundo afio,
respectivamente). Similarmente, el final de la actividad ovarica en el primer afo se produjo
significativamente mas temprano (P<0.05) en el subgrupo fratado que en el testigo (19 de
noviembre de 1997 y 21 de febrero de 1998, respectivamente). Al final del segundo afio
de experimento (20 de diciembre de 1998), el 50% de jos animales del subgrupo tratado
habian dejado de ovular, mientras que el 100% de los del testigo continuaban ciclando.
En el subgrupo tratado hubieron 2 ovejas (N° 6 y N° 29) que no interrumpieron su
actividad ovulatoria durante todo el experimento, por lo que no se tomaron en cuenta para
ef calculo de fa fecha de témino de la actividad ovarica el primer afio, y del inicio de la
misma el segundo afo. La duracion del periodo de actividad ovulatoria durante el primer
afio no fue significativamente diferente (P>0.05) para el subgrupo tratado con respecto al
subgrupo testigo (154.5 + 32.5 y 204.8 £ 9.2 dias, respectivamente). Similarmente, la
duraciéon del periodo de inactividad ovarica durante el mismo afioc tampoco mostré
diferencia significativa (P>0.05) entre ambos subgrupos, siendo ésta de 105.2 + 50.3 dias
para el subgrupo tratado y de 148.2 £ 6.9 dias para el subgrupo testigo.

En el Cuadro 3 se presentan los resultados de la actividad ovarica del grupo de
animales que habian recibido un tratamiento de fotoperiodo artificial (fotoperiodo largo,
16L:8D) antes del inicio del experimento, En este cuadro puede apreciarse que la fecha
de inicio de la actividad ovulatoria el primer afio no mostré diferencia significativa (P>0.05)
entre el subgrupo tratado y el subgrupo testigo (22 de marzo y 3 de abril,
respectivamente). En contraste, el final de la actividad ovulatoria en ese aho ocurrio
significativamente mas temprano (P<0.05) en el subgrupo tratado que en el testigo (25 de
diciembre y 15 de marzo, respectivamente). En el segundo afio, la actividad ovulatoria se
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inicio significativamente mas femprano (P<0.01) en el subgrupo tratado que en el testigo
(8 de febrero y 27 de juiio, respectivamente). En el subgrupo tratado existié una oveja (N°
20) que no interrumpié su actividad ovulatoria hasta el 2 de octubre del segundo afio,
fecha en la cual murid, por lo cual no se considerd para los calculos de la fecha de
término de la actividad ovérica el primer afic y de inicio de ia misma e segundo afio, en su
respectivo grupo. Al final del segundo afio de experimento el 35% de ovejas del subgrupo
tratado habia dejado de ovular, mientras que el 100% de las ovejas del subgrupo testigo
continuaban ciclando.

No se observé diferencia significativa (P>0.05) en cuanto a la duracién del periodo de
actividad ovarica entre el subgrupo tratado y el testigo (2%8.6 + 31.7 y 3456 £ 9.8 dias,
respectivamente). En confraste, el periodo de inactividad ovérica fue significativamente
menor (P<0.05) para el subgrupo tratado con respecto al testigo (45.0 + 145y 1343 +
18.9 dias, respectivamente).

En el Cuadro 4 se presentan los resultados de la actividad ovarica de ovejas sin historia
previa de fotoperiodo artificial, pero con antecedente de gestacion y pario en los primeros
meses del experimento (Grupo Hl). En este cuadro se aprecia que el inicio de la actividad
ovarica ocurrié significativamente més temprano (P<0.05) en el subgrupo tratado que en
el testigo, tanto para el primero como para el segundo afio. Las fechas fueron el 14 de
julio y el 22 de febrero para el subgrupo tratado contra el 3 de agosto y 3 de julio para el
subgrupo testigo, en el primer y segundo afio, respectivamente. Durante el primer afio, la
actividad ovulatoria finalizé significativamente mas temprano (P<0.01) en el subgrupo
tratado que en el testigo (5 de noviembre y 5 de febrero, respectivamente). Asimismo, la
duracién del periodo de actividad ovarica del subgrupo tratado fue significativamente
menor (P<0.05) con respecto a la del subgrupo testigo (113.6 + 21.3y 186.5 + 11.5 dias,
respectivamente); mientras que la duracién del periodo de inactividad ovarica no fue
significativamente diferente (P>0.05) entre estos dos subgrupos (109.4 + 35.1y 147.2 +
10.1 dias, respectivamente). Al finalizar el segundo afio de experimento, el 40% de
animales del subgrupo tratade habian dejadoe de ovular, mientras que el 100% de los
animales dei subgrupo testigo continuaban ciclando.

Un analisis general de los tres grupos principales mostré que el inicio de la actividad
ovarica el segundo afio ocurrio significativamente mas temprano (P<0.01) en los animales
tratados que en los testigos. La fecha de inicio de 1a actividad ovarica el segundo afio fue
el 16 de julio para el grupe en fotoperiodo natural y el 21 de febrero para el grupo en
fotoperiodo inverso.
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En las Fig. 2, 3 y 4 puede observarse de manera grafica los periodos de actividad
ovarica de las ovejas de los subgrupos tratados como de los testigos. En estas figuras se
observa claramente el desfasamiento de la actividad ovarica en los subgrupos tratados
con respecto a los testigos.

En las Fig. §, 6 y 7 se observa la distribucién de la actividad ovarica individual de las
ovejas en los diferentes subgrupos, tanto para el primero como para el segundo afio. En
ellas puede verse que el inicio de la actividad ovulatoria en los subgrupos de fotoperiodo
natural coincide con el decrecimiento en la longitud del fotoperiodo; en contraste el cese
de dicha actividad se relaciona con el alargamiento del fotoperiodo. La inversién del
fotoperiodo en los subgrupos tratados adelanta el inicio y término de la actividad
ovulatoria en armonia con el nuevo fotoperiodo.
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CUADRO 2

{Grupo I}

Actividad ovérica en ovejas Pelibuey sin historia previa de fotoperiodo artificial antes del inicio del
experimento y expuestas a fotopericdo naturai o inverse durante dos afios a partir del 21 de diciembre de
1996. Los valeres representan ia media = ge.

Primer periodo de actividad ovarica Duracion de
inactividad Segundo periodo

Tipo de Inicio Duracion Final ovarica Inicio
Fotoperiodo (fecha) {dias) {fecha) (dias) {fecha)
- Inverso 16 JUNG7 ** 1545 + 325* 1GNOVY7* 1052 + 50.3* 4 MAR 98~

(n=6) (£7.0 dias) ( £ 31.4 dias) (+27.6 dias)
- Natural 31JUL 97 2048 + 92 21 FEB98 1482 £ 6.9 19 JUL 98

{n=8) (+ 5.8 dias) (+ 6.7 dias} {+ 7.0 dias)

* los valores para el fotoperiodo inverso no son diferentes a los del fotoperiodo natural (P>0.05).

** los valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los del fotoperiodo natural (P<0.05).

" los valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los del fotoperiodo natural (P<0.01).
iDos ovejas sin interrupcién de la actividad ovarica)
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CUADRO 3

(Grupo 1)

Actividad ovérica en ovejas Pelibuey con historia de exposicion a fotoperiodo artificial antes del inicio del
experimento y sometidas a fotoperiodo natural o inverso durante dos afios a partir del 21 de diciembre de
1886. Los valores representan [a media + ee.

Primer periodo de actividad ovarica Duracion de
_ inactividad  Segundo periodo
Tipo de Inicio Duracién Finat ovarica Inicic
Fotoperiodo  {fecha) (dias) (fecha) (dias) (fecha)

- Inverso 22 MARO7* 2686 x 31.7* 25DIC97* 450 + 145* 8FEB 98 **
{n=4) (+ 13.5 dias) { + 26.1dias) {+32.3 dias)

- Natural 3 ABR 97 3456 £ 9.8 15 MAR 88 1343 £18.8 27 JUL g8
{n=3) (x 7.5 dias) (= 2.3 dias) (£ 17.2 dias)

*los valores para el fotoperiodo inverso no son diferentes a los del fotoperiodo natural {P=0.05}.

** los valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los del fotoperiodo natural (P<0.05).

*** los valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los de! fotoperiodo natural (P<0.01).
{Una oveja sin interrupcién de ta actividad ovérica]
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CUADRO 4

(Grupo 1I1)

Actividad ovdrica en ovejas Pelibuey sin historia previa de fotoperiodo artificial antes del inicio del
experimento pero con antecedente de gestacion y parto y expuestas a fotoperiodo natural o inverso durante
dos afios a partir del 21 de diciembre de 1996, Los valores representan la media = ee.

Primer periodo de actividad ovarica Duracion de
inactividad  Segundo periodo
Tipo de Inicio Duracion Final ovarica Inicio
Fotoperiodo (fecha) (dias) (fecha} (dias) (fecha)

4

-lnverso  14JULS7* 1136 + 21.3* 5NOVO7*™™ 1094 + 351* 22FEB 98 ™
(n=5) (5.2 dias) (+17.7 dias) { + 40.0 dias)

- Naturai 3AGO97 18585 + 11.5 5 FEB 98 147.2 = 101 3JUL 98
(n=8} {+ 5.9 dias) (£ 10.6 dias) {z 8.5 dias)

* los valores para el fotoperiodo inverso no son diferentes a los del fotoperiodo natural (P>0.05).
** los valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los del fotoperiodo natural (P<0.05).
** los valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los del fotoperiodo natural (P<0.01).
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Fig. 2. Actividad ovarica en ovejas Pelibuey en fotoperiodo natural y en fotoperiodo inverso.

Animales sin historia de fotoperiado artificial previa al inicio dei experimento.
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Fig. 3. Actividad ovarica en oveias Pelibuey en fotoperiado natural y en fotoperiodo inverso.
Animales con historia de fotoperiodo artificial previa al inicio de] experimento.
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Flg. 4. Actividad ovirica en ovejas Pelibuey en fotoperiodo natural y en fotoperiodo inverso.
Animales sin historia previa de fotoperiode artificial y con antecedente da gestacion y parto.
La flocha representa la fecha promedio de parto.
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Fig. 5. Actividad ovérica individual de ovejas Pelibuey expuestas a fotoperiodo natural (arriba) y
a fotoperiodo inverso (abajo). Animales sin historia previa de fatoperiodo artificial.
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Fig. 6. Actividad ovarica individual de ovejas Pelibuey expuestas a fotoperiodo natural (arriba) y
a fotoperiedo inverso (abajo). Animales con historia previa de fotoperiodo artificial.
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Fig. 7. Actividad ovarica individual de ovejas Pelibuey expuestas a fotoperiode natural (ariba) y
a fotoperiodo inverso (abajo). Animales sin historia de fotoperiodo artificial pero con antecedente
de gestacion y parto en la primera parte del experimento.
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Ritmo de secrecion de melatonina

En la Fig. 8 se presenta el patrén de secrecion de melatonina de 25 horas en la oveja
Pelibuey expuesta a fotoperiodo natural y a fotoperiodo inverso. Los muestreos se
realizaron en cada solsticic y en cada equinoccio v en todos los casos se observa un ritmo
dia-noche bien definido, con niveles altos en la noche y niveles indetectables en el dia. En
cada periodo de muestreo la concentracion de meiatonina se elevé abruptamente dentro
de la primera hora después de apagarse la iuz o de la puesta del sol, y cayd a niveles
indetectables poco antes o inmediatamente después de que la luz se prendiera ©
amaneciera.

En el Cuadro N° 5 se muestra la concentracién nocturna media de melatonina por época
de muestreo. E! andlisis de vatianza para mediciones repetidas revelé que no hubo efecto
significativo (P>0.05) de ia época del afo sobre ios niveles medios de melatonina, pero si
un efecto significativo (P<0.01) del momento de la toma de la muestra sobre esta variable.
La concentracion media mas alta de melatonina se regisiré a las 24.00 horas (139.7
pg/ml) y fa mas baja durante la primera hora del periodo de obscuridad (36.7 pg/ml).
Tampoco se observd un efecto significativo (P>0.05) del grupo sobre la concentracién
media de melatonina.

En la Fig. 9 se observa la duracién de la elevacién de melatonina por época del afio. No
se observd un efecto significativo (P>0.05) det tipo de fotoperiodo (natural o inverso)
sobre la duracion de la elevacion de melatonina, pero si un efecto significativo (P<0.01) de
la época del afo sobre dicha variable. Tampoco se pudo observar una interaccion
significativa {P>0.05) enire grupo y estacidon, por lo que fue posibie trabajar con el
promedio de los dos grupos. La concentracion media de melatonina permanecié elevada
por mayor tiempo cuando las noches eran largas que cuando eran cortas (11.8 horas y
9.6 horas, respectivamente) (Cuadro N° 6). En el Cuadro N° 7 se observa la duracion
media de niveles eievados de melatonina en fotoperiodo natural e inverso. En ambos
tipos de fotoperiodo se pueden observar variaciones significativas en Ia duracion de
acuerdo a la época de muestreo.

En la Fig. 11 se muestra la amplitud de la secrecién de melatonina, en ella puede
observarse que no existié variacion significativa (P>0.05) de la amplitud de ia secrecidn de
melatonina en diferentes épocas de muestreo (Cuadro N° 7).
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Flg. 8. Ritmo de secrecién de melatonina en ia oveja Pelibuey en fotoperiodo natural (amiba) y
en fotoperiodo inverso (abajo). Los valores representan la media da S animales por grupo. La
zona sombreada an cada época representa el periodo de obscuridad,
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Cuacdro N° 5

Concentracion nocturna media de melatonina plasmética (pg/ml) por época de muestreo
en ovejas Pelibuey. Los valores representan la media de los dos grupos (fotoperiodo
naturai y fotoperiodo inverso).

Epoca de Concentracién de mefatonina
muestreo {pg/mi)

21-22 Sep 97 1133 = 113 a

21-22 Dic 97 980 £ 87 a

21-22 Mar 98 956 + 69 a

21-22 Jun 98 888 + 6.1 a

a: valores con la misma literal no son estadisticamente diferentes (P>0.05).

Cuadro N° 6

Duracion de la elevacion de melatonina en la oveja Pelibuey.
Los valores representan la media de los dos grupos
(fotoperiodo natural y fotoperiodo inverso).

 Epoca de Duracién
muestreo (h)
21-22 Sep 97 113 £ 0.1 a
21-22 Dic 97 96 + 03 b
21-22 Mar 98 1122 02 a
21-22 Jun 98 1181+ 0.3 a

a,b: valores con distintz literal son estadisticamente diferentes (P<0.01).
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Fig. 9. Duracién de la elevacidn nocturna de melatonina en la oveja Pelibuey.

Los valores representan la media para los dos grupos de fotoperiodo (natural
e inverso).

Meiatonina AMPLITUD
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Fig. 10. Amplitud de la elevacién noctuma de melatonina en la oveja Pelibuey.
Los valores representan la media para los dos grupos de fotoperiodo (natural
e inverso). ;
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Cuadro N° 7

Duracion de la elevacion de melatonina en ovejas Pelibuey en fotoperide natural y en

fotoperido inverso. Los valores representan la media de 5 animales por grupo + ee.

Epoca de Fotoperiodo Inverso |Fotoperido Natural

muestreo Duracion (h}) Duracion (h)
21-22 Sep 97 117 £ 02 a 11.3 £ 04 a
21-22 Dic 97 95+ 07 b * 11.3 + 05 a
21-22 Mar 98 111+ 0.1 a 110+ 01 a
21-22 Jun 98 123+ 01 a > 97zx020b

a,b: valores con distinta literal en cada columna son estadisticamente diferentes (P<0.01)
* Los valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los del fotoperiodo natural (P<0.05).
** | os valores para el fotoperiodo inverso son diferentes a los del fotoperiodo natural (P<0.01)

Cuadro N° 8

Amplitud de la elevacion de melatonina en la oveja Pelibuey
Los valores representan la media de los dos grupos
(fotoperiodo natural y fotoperiodo inverso)

Epoca de Amplitud

muestreo (pg/ml)
21-22 Sep 97 1089 + 218 a
21-22 Dic 97 103.2 £ 17.3 a
21-22 Mar 98 981 £ 16,5 a
21-22 Jun 98 947 £ 105 a

a: valores con la misma literal no son estadisticamente diferentes (P>0.05).
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Perfil de secrecién de prolactina

Las concentraciones medias de prolactina siguieron una variacién estacional paralela a
[a longitud del fotoperiodo, tanto en fotoperiodo natural como en fotoperiodo inverso (Fig.
11). En la Fig. 12 se pueden observar las tendencias que siguieron los niveles de
prolactina ajustados por regresion polinomial de quinto orden tanto en fotoperiodo natural
como en fotoperiodo inverso,

El analisis de varianza reveldé un efecto significativo (P<0.01) de la estacidén sobre las
concentraciones medias de prolactina en fotoperiodo natural (Fig. 13) y en fotoperiodo
inverso (Fig. 14). En el grupo testigo, los valores méaximos se presentaron en primavera y
los mas bajos en otofio; mientras que en el grupo tratado se pudo observar la misma
tendencia, aungue con un desfase de 6 meses como consecuencia de ia inversion del
fotoperiodo (Cuadro N° 9).

Similarmente, se observd un efecto significativo (P<0.01) del mes sobre las
conceniraciones medias de prolactina en fotoperiodo natural (Fig. 15) y en fotoperiodo
inverso (Fig. 16). En fotoperiodo natural fas concentraciones mas altas se observaron en
los meses de mayo y junio, es decir, durante dias largos; mientras que los valores mas
bajos se observaron en octubre y noviembre, es decir, cuando los dias eran cortos. La
inversion del fotoperiodo en el grupo tratado también reveld un efecto (P<0.01) del mes,
solo que en este caso, los valores en las concentraciones de prolactina se invirtieron con
respecto a las del grupo testigo; las concentraciones mas aitas se observaron en
septiembre, octubre y noviembre, mientras que las mas bajas, en mayo y junio (Cuadro N°
10).

En el grupo de fotoperiodo natural se observo un efecto del afio de muestreo sobre las
concentraciones medias de prolactina (P<0.01), las concentraciones fueron mayores en el
segundo afio con respecto al primer afic. En el grupo tratado no se observé este efecto
(P>0.05). |
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Fig. 11. Perfil de secrecién de PRL en la oveja Pelibuey en fotoperiodo natural
e inverso. Los valores son la media de § animales por grupo durante 2 afios.
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Fig. 12. Perfil de Prolactina ajustado por regresion polinomial en ovejas Pelibuey expuestas
a fotoperiodo natural e inverso durante 2 afios.
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Fig. 13. Concentracién media de PRL por estacién en ovejas Pelibuey
en fotoperiodo natural.
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Fig. 14. Concentracion media de PRL por estacién en ovejas Pelibuey
en fotoperiodo artificial inverso.
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Cuadro 9

Concentracion media de prolactina (ng/mi) por estacién en ovejas Pelibuey en fotoperiodo
natural e inverso. Los valores representan la media de 5 animales en cada grupo £ ee.

Estacion Fotoperiodo Fotoperiodo
Natural Inverso
Invierno 203 £ 7.2 a 226 £ 22 b
Primavera 354 + 81 a 333 £ 39 a
Verano 29.1 £ 61 a 246 + 34 b
Otoiio 16.8 + 47 b 172 £ 19 ¢

a, b, ¢ valores con distinta literal en cada columna son estadisticamente diferentes (P<0.01).
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Fig. 15. Concentracion media de PRL por mes en ovejas Pelibuey
en fotoperiodo natural.
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Fig. 16, Concentracién media de PRL por mes en la oveja Pelibuey
en fotoperiodo artificial inverso.
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Cuadro 9

Concentracién media de prolactina (ng/ml) por mes en ovejas Pelibuey en fotoperiodo

natural e inverso. Los valores representan la media de 5 animales en cada grupo = ee.

Fotoperiodo Fotoperiodo
Mes del afio Natural Inverso
Enero 30.1 £ 9.0 ab 244 + 25 be
Febrero 331 £ 78 a 30.0 £ 59 ab
Marzo 284 £ 6.3 abc 199 £ 3.0 cd
Abril 332 £ 86 a 18.1 = 3.1 cd
Mayo B3x89a * 144 + 1.8 d
Junio 69 72 a * 18.3 £ 1.3 cd
Julio 33.9 + 86 a 196 + 26 cd
Agosto 293 * 6.6 abc 23.8 £ 3.2 be
Septiembre 19.9 + 4.7 bed | 28.3 £ 36 be
Octubre 131 £ 34d * 311 £ 47 ab
Noviembre 209 *+ 6.4 bed 36.3 £ 45 a
Diciembre 186 £ 63 cd 289 + 3.1 ab

a,b,c,d: valores con distinta literat en cada columna son estadisticamente diferentes (P<0.01).
* Los valores para el fotoperiodo natural son diferentes a los del fotoperiodo inverso (P<0.05)
** Los valores para el fotoperiode natural son diferentes a ios del fotoperiodo inverso (P<0.01).
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Discusion
Actividad Ovarica

Desde hace mucho tiempo se ha demostrado que la inversion del ciclo fotoperiédico
anual sin ningin cambio en otros factores ambientales provoca un desplazamiento de 6
meses en la actividad reproductiva de la oveja [1,3], lo cual demuestra, sin ninguna duda,
que el fotoperiodo es el principal factor ambiental que regula la estacionalidad
reproductiva, al menos en ovinos de climas templados. Similarmente, existen buenas
evidencias que indican q‘ue las variaciones estacionales en [a actividad reproductiva de Ia
oveja Pelibuey son independientes de las condiciones nutricionales [25,26,41,42], lo cual
sugiere la participacién del fotoperiodo en la regulacién de la actividad reproductiva de
esta raza de ovinos. Por otro lado, Porras y col.[30] han demostrado que la oveja Pelibuey
responde a cambios en el fotoperiodo artificial, aunque esta respuesta fue obtenida con
cambios abruptos en la duracion del fotoperiodo y con 8 h de diferencia entre dias largos
y dias cortos.

Los resultados del presente trabajo demuestran por primera vez que la oveja Pelibuey,
bajo condiciones controladas de alimentacién, es capaz de responder a cambios
graduales en la longitud del fotoperiodo como los que ocurren de manera natural en la
latitud de México (19° N), donde la diferencia entre el dia mas largo y el dia mas corto del
afo es tan sblo de 2 horas y 12 minutos [31]. Asi, en los grupos I y Ill (animales sin
historia previa de fotoperiodo ariificial) la fecha promedio de inicio y término de la
actividad ovulatoria durante el primer afo fue significativamente diferente en los
subgrupos tratados respecto de los testigo. La primera ovulacion ocurrio
significativamente mas pronto en las ovejas que fueron sometidas a fotoperiodo
decreciente a partir de marzo comparada con aquellas que entre marzo y junio
continuaban en fotoperiodo natural (creciente). Contrariamente, la ultima ovulacion ocurrié
mas rapido en los animales que percibieron antes el alargamiento del fotoperiodo por
encontrarse en fotoperiodo inverso. Anteriormente, ya se habia demostrado que las
ovejas Pelibuey que paren durante la primavera en fotoperiodo natural, tienden a
presentar periodos de anestro mas prolongados que aquellas que paren mas cerca de lo
que se considera la estacién reproductiva para la especie ovina, lo cual coincide con el
acortamiento del fotoperiodo [28,29]. Durante el segundo afio del experimento las
diferencias en el inicio de la actividad ovulatoria entre los subgrupos tratados y los testigos
fueron mucho mas acentuadas , esto probablemente porque los animales tratados habian
adquirido un mayor grado de sincronizacion, por lo que existid un desfase de casi seis
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meses entre los subgrupos, de tal manera que en ambos la actividad ovarica comenzoé
poco después de que el fotoperiodo llegara al maximo y comenzara a reducirse. Las
ovejas del grupo Il se comportaron de manera muy similar a las del grupo | expuestas al
fotoperiodo correspondiente, con la excepcion de un mes de retraso en el inicio de la
actividad ovarica en las ovejas expuestas a fotoperiodo inverso. Esto probablemente se
debib a que tenian poco tiempo de haber parido.

En el grupo Il conformado por animales con historia previa de fotoperiodo artificial
(fotoperiodo largo: 16L.8D por 3 meses), la rapida reduccién en la duracion del
fotoperiodo a que fueron sometidos entre diciembre y marzo provocod el inicio de la
actividad ovarica en ambos grupos poco después del equinoccio de primavera, a pesar de
la diferencia en el tipo de fotoperiodo al que fueron expuestos a pariir del 21 de marzo.
Este fenomeno puede entenderse bien, ya que hoy se sabe que la informacion
fotoperiddica que ocurre en el pasado de los animales es crucial para sincronizar la
estacion reproductiva [43]. En trabajos realizados en el ovino se ha demostrado que es ia
direccion del cambio en la longitud del fofoperiodo (historia fotoperiédica) y no la longitud
total del dia, la que determina la respuesta a una sefial fotoperiddica dada [43,44]. Por lo
fanto, es légico suponer que el inicio de la actividad ovulatoria en ambos subgrupos ya
habia sido sincronizado previamente por el tipo de fotoperiodo que habian recibido
(fotoperiodo largo seguido por un brusco acortamiento). Posteriormente, la actividad
ovulatoria se fue sincronizando en armonia con el fotoperiodo que siguié cada subgrupo.
Las ovejas mantenidas en fotoperiodo natural solamente estuvieron expuestas a
fotoperiodo creciente durante tres meses, del 21 de marzo al 21 de junio, y no habian
dejade de ciclar cuando el fotoperiodo comenzd a reducirse nuevamente, par lo que
continuaron ciclando ininterrumpidamente hasta que el fotoperiodo volvié a incrementarse
en febrero del ario siguiente. ,

Las ovejas mantenidas en fotoperiodo inverso a partir del 21 de marzo no dejaron de
ciclar cuando el fotoperiodo comenzd a aumentar en junio probablemente porque Hevaban
muy poco tiempo ciclando. El final de la actividad ovarica en este subgrupo se produjo
cuando las ovejas estaban llegando al dia més largo. A partir del segundo afio
comenzaron a ciclar poco después de que el fotoperiodb comenzd a reducirse, como
ocurre normalmente en la oveja Pelibuey.

El momento y la duracién del periodo de actividad reproductiva y del anestro estacional
son peculiares a cada raza de ovinos, pero de manera general, la actividad reproductiva
en la oveja se inicia al final del verano o principios del otofio y termina en invierno o al
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inicio de la primavera {45,46). En el presente experimento se ha demostrado que la oveja
Pelibuey en fotoperiodo natural cesa su actividad ovulatoria a finales de febrero o a
principios de marzo, y se mantiene en esa condicion hasta finales de junio o principios de
julio; lo cual coincide con trabajos anteriores, en los cuales se ha reportado que la época
de menor actividad reproductiva en la oveja Pelibuey se extiende de marzo a junio
[24,25,26,41,42 47,48].

Un andlisis general de los animales testigo reveld que la estacion reproductiva en la
oveja Pelibuey comienza muy femprano (aproximadamente e! 15 de julio), es degcir,
cuando apenas ha comenzado a reducirse la longitud del fotoperiodo. Por otro lado, en el
grupo 1! se observd que los animales tardaron un largo tiempo para responder al
acortamiento del fotoperiodo al que fueron sometidos a partir del 21 de diciembre, y s6lo
respondieron a finales de marzo. Estas dos observaciones sugieren que el inicio natural
de la estacidn reproductiva en la oveja Pelibuey en el mes de julio, no resulta de un
acortamiento del fotoperiodo, sino mas probablemente es la expresion de refractariedad a
dias iargos (ritmo enddgeno), tal y como se ha establecido para la oveja de climas
templados [43].

Por el contrario, en las ovejas mantenidas en fotoperiodo inverso el periodo de
inactividad ovérica se extendio desde noviembre o diciembre hasta febrero o marzo, es
decir un desfasamiento de aproximadamente 3 meses con respecto al grupo testigo. Es
importante recalcar que pueden haber otros factores que modulen la estacionalidad
reproductiva, ya que el fotoperiodo inverso tenia un desfasamiento de seis meses con
respecto al fotoperiodo natural y sin embargo, el desfasamiento del inicio de la segunda
estacion reproductiva solamente fue de 4 6 5 meses. Estas observaciones sugieren que el
fotoperiodo es el factor mas importante para sincronizar la actividad reproductiva en la
oveja Pelibuey, pero ofros factores ambientales podrian moduiar el efecto del fotoperiodo.

Es importante mencionar que en fotoperiodo inverso algunas de las ovejas presentaron
periodos de inactividad ovarica de corta duracion, y algunas pocas reiniciaron su actividad
ovarica antes de que la actividad reproductiva del grupo cesara por completo. Ademas,
como ya se ha mencionado, en algunas ovejas (N° 6, 20 y 29) la actividad ovarica no se
interrumpid durante todo el experimento. Estos hallazgos han sido también reportados por
Martinez {42] en algunas ovejas Pelibuey mantenidas en fotoperiodo natural y en
condiciones de pastoreo, y puede haber sido la razén por la cual algunos autores han
considerado que la oveja Pelibuey no presenta estacionalidad reproductiva [19,20); pero
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el hecho de que un porcentaje reducido de ovejas no interrumpan su actividad ovarica, no
puede enmascarar el verdadero anestro que presentan la mayoria de las ovejas.

Ritmo se secrecion de melatonina

Los resultados del presente experimento muestran por primera vez el ritmo de secrecion
de melatonina en la oveja Pelibuey expuesta a fotoperiodo natural y también a fotoperiodo
artificial inverso. En ambos tipos de fotoperiodo puede notarse un ritmo dia-noche bien
definido, con niveles nocturnos elevados y niveles diurnos indetectables, lo cual es
comparable a lo que sucede en ovinos productores de lana [9,35,49,50].

La elevacion de los niveles de melatonina dentro de la primera hora después de
apagarse la luz o de la puesta del sol y su caida a niveles indetectables poco antes de
prenderse la luz o de la salida del sol, es coincidente con lo reportado para ovinos de
climas templados [51].

Similarmente, en este estudio se demostro que el patrén de secrecion de melatonina en
la oveja Pelibuey no vario significativamente en el tiempo, es decir no hubo un efecto
significativo de la época del afic sobre los niveles nocturnos medios de melatonina. Estos
resultados son coincidentes con aquellos reportados para ovinos de climas templados
{35,52].

Por otra parte, el analisis de varianza reveld que existe un efecto significativo del
momento de la toma de la muestra sobre los niveles plasmaticos de melatonina, es decir,
existen diferencias significativas en la concentracién de melatonina en el transcurso de la
noche. Este fendmeno fue observado tanto en fotoperiodo natural como en fotoperiodo
inverso, y ya habia sido reportado por Malpaux y col. en ovejas de lana [35,51], quienes
sugirieron que esta hormona se secreta de manera pulsatil.

Varios autores han demostrado que la duracion de la elevacion nocturna de melatonina
es el parametro critico que transmite la informacion fotoperiddica al eje reproductivo en la
oveja [6,50]. Durante el presente experimento se analizaron dos aspectos de la elevacion
nocturna de melatonina en la oveja Pelibuey: la duracion y la amplitud. Se observd un
cambio estacional significativo en la duracion de la elevacion nocturna de melatonina, el
cual estuve inversamente correlacionado con el cambio en la longitud del fotoperiodo. La
duracién del fotoperiodo tuvo un desplazamiento de seis meses en el grupo de
fotoperiodo inverso, lo que provoco que la duracion de la elevacion de melatonina en este
grupo también se desfasara seis meses con respecto al grupo testigo. Este fenémeno
guarda relacién con el desfase en la actividad ovarica que se observo en los subgrupos
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de fotoperiodo inverso en la primera etapa de este experimento (actividad ovarica ciclica).
La relacion entre el desfase en la duracion de la secrecion de melatonina y el desfase en
la actividad ovarica que se observd al invertir el fotoperiodo es apoyado por los hallazgos
de Woodfill y col. [53]. Estos autores lograron desfasar el ciclo reproductivo de la oveja
Suffolk por medio de una infusion de melatonina inversa a la informacion fotoperiédica, lo
cual les permitié concluir que la sincronizacion del ritmo reproductivo anual en la oveja es
impuesta por el fotoperiodo via la secrecion de melatonina.

En el presente experimento, los niveles de melatonina permanecieron elevados por
mayor tiempo cuando la duracion de la noche era mas larga, fo cual sugiere que ia oveja
Pelibuey es capaz de distinguir la diferencia en la variacion anual que existe en el ciclo
fotoperiodico para esta iatitud (2 horas y 12 minutos de diferencia entre el dia mas largo y
el dia mas corto del ano) [31]. Por lo tanto, se puede sugerir que la duracion de la
secrecion de melatonina en la oveja Pelibuey es el parametro critico que codifica la
fongitud del dia para la organizacién del ritmo reproductivo estacional, tal y como se ha
reportado para la oveja productora de lana [54].

Adicionalmente, no se observd un efecto significativo del tipo de fotoperiodo (natural o
inverso) sobre la duracién de la elevacién de melatonina, cuando se encontraban en dias
de duracién equivalente, lo cual indica que la duracion de la elevacién de melatonina no
estaba relacionada al tipo de luz utilizada.

En cuanto a la amplitud de la elevacion de melatonina, no se observd un efecto
significativo de la estacion sobre la amplitud, es decir, que los niveles medios nocturnos
de melatonina no variaron significativamente entre dias largos y dias cortos. Maipaux y
col. [35] han sugerido que la amplitud de la elevacion de melatonina no puede ser
considerada de importancia para la respuesta fotoperiodica, ya que la elevacioén nocturna
de melatonina es siempre obvia y bien definida, y ademas, es altamente variable entre
animales y, de este modo, no puede constituir una sefal confiable. Se sugiere que la
misma hipétesis podria aplicarse a la oveja Pelibuey.

Perfil de secrecién de prolactina

Los resultados del presente experimento indican que existe un claro ritmo anual en las
concentraciones circulantes de prolactina en la oveja Pelibuey, tanto en fotoperiodo
natural como en fotoperiodo inverso. Los niveles plasmaticos de prolactina siguieron una
variacion estacional paralela a la longitud del fotoperiode en ambos casos. Sin embargo,
las variaciones estacionales fueron mas definidas en fotoperiodo natural que en
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fotoperiodo inverso. En fotoperiodo natural, las concentraciones mas altas se observaron
en primavera, es decir durante dias largos, mientras que las mas bajas se presentaron en
otofio, es decir, en dias cortos. Estos resultados son coincidentes con lo reportado para
ovejas Pelibuey ovariectomizadas y tratadas con un implante de estradiol [55], y guardan
estrecha relacion con aquellos reportados para ovinos de climas templados, tanto en la
hembra [15,16,56], como en el macho [14,57]. Todos estos autores han reportado que las
concentraciones de prolactina alcanzan su valor mas alto alrededor del solsticio de
verano, ¥ su valor mas bajo, alrededor del solsticio de invierno.

Similarmente, en este trabajo se ha podido observar variaciones mensuales
significativas en las concentraciones medias de prolactina. Los valores mas altos se
produjeron en los meses con los dias mas largos del afio y los mas bajos, en los meses
con los dias mas cortos del afio. Estos resultados son coincidentes con lo reportado en ia
oveja lle de France [16].

En el grupo de fotoperiodo inverso igualmente se detectaron variaciones significativas
en las concentraciones de prolactina, tanto estacionales como mensuales, sélo que en
este caso la inversion del fotoperiodo produjo una inversion de los valores de prolactina,
lo cual confirma que las variaciones estacionales o mensuales que se observan en la
secrecion de prolactina en la oveja Pelibuey son producidas por cambios en el ciclo
fotoperiédico anual.

El presente experimento revelé ademas, que el patron de secrecion de prolactina no
parece estar relacionado con la actividad reproductiva de la oveja Pelibuey, lo cual es
congruente con lo reportado para ofras razas de ovinos de climas templados {5,15,17].
Asi, en este experimento se observé que la oveja Pelibuey en fotoperiodo natural inicia su
actividad ovarica poco después del solsticio de verano, cuando las concentraciones de
prolactina atin son significativamente altas, lo cual también ocurre en fotoperiodo inverso.
Ademas, en este experimento se observd que algunas ovejas Pelibuey (N° 6, 20 y 29) no
interrumpieron su actividad ovarica durante toda la duracién de! experimento, a pesar de
que mostraron variaciones anuales en la secrecion de prolactina. Jackson y Jansen [15]
han reportado que existen ovejas Suffolk que presentan aparentes ritmos circanuales de
prolactina, pero que no exhiben los correspondientes ritmos de actividad reproductiva, y
otras que presentan ritmos estrales continuos con niveles altos de prolactina, io cual
apoya los hallazgos del presente experimento.

El incremento en las concentraciones de prolactina del primero al segundo afno que se
observé en el grupo de fotoperiodo natural en el presente experimento, ha sido también
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reportado para ovejas de climas templados [16,57]. Estos autores han manifestado que
esta diferencia puede deberse a un efecto de la edad, lo cual no podria aplicarse para el
caso del presente experimento, ya que de ser asi, el incremento se deberia haber
apreciado en ambos grupos. Ofra posibilidad es una diferencia en otros factores
ambientales entre los dos afios.

Conclusiones

1. El presente trabajo demuestra categbricamente que la oveja Pelibuey presenta
estacionalidad reproductiva y que es capaz de responder a cambios graduales en el
fotoperiodo, independientemente de condiciones nutricionales, ya que su exposicion a
fotoperiodo inverso en esta latitud (19° Norte) desfasa el inicio y término de su actividad
reproductiva.

2. La oveja Pelibuey exhibe un ritmo dia-noche bien definido en la secrecidn de
melatonina, y variaciones estacionales significativas en la duracién de la elevacion
nocturna de melatonina, tanto en fotoperiodo natural como en fotoperiodo artificial
inverso, lo cual sugiere que esta hormona podria ser la encargada de mediar [a respuesta
reproductiva al fotoperiodo en esta raza de ovinos, tal y como sucede en ovinos de climas
templados.

3. La oveja Pelibuey exhibe variaciones estacionales significativas en fa secrecién de
prolactina, con niveles altos en primavera y bajos en otofio, tanto en fotoperiodo naturai
como en fotoperiodo artificial inverso, lo cual sugiere la participacién del fotoperiodo en la
regulaciéon del ritmo de secrecion de esta hormona. Ademas, estos cambios en Ia
secrecion de prolactina no parecen estar relacionados con la actividad reproductiva de
esta raza de ovinos.
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V. DISCUSION GENERAL

La estacionalidad reproductiva es un fenémeno que ha sido estudiado ampliamente en
los ovinos de climas templados. Actuaimente no se tiene ninguna duda de que el
fotoperiodo es el principal factor ambiental que regula la estacionalidad reproductiva, al
menos, en ovinos de latitudes altas o medias (Yeates, 1949; Hafez, 1952; Thwaites, 1965;
Karsch et al., 1984; Ortavant et al., 1985). Sin embargo, en la oveja Pelibuey no se habian
realizado estudios concluyentes relacionados con el efecto del fotoperiodo artificial sobre
la actividad reproductiva. Los resultados del presente trabajo demuestran por primera vez
que la oveja Pelibuey es capaz de responder a los cambios graduales en el fotoperiodo
artificial, que simulen los que naturalmente ocurren en esta latitud (19° N), donde la
diferencia maxima entre el dia mas largo y el dia mas corto del afic es de 2 horas y 12
minutos (Muhlia y Chavez, 1980).

El primer experimento demostré claramente que existe un efecto directo del fotoperiodo
artificial sobre el reinicio de la actividad ovarica posparto en la oveja Pelibuey. Asi, la
primera ovulacion posparto ocurrio significativamente mas temprano cuando las ovejas se
encontraban en fotoperiodo decreciente que cuando estaban en fotoperiodo creciente.
Estos hallazgos ratifican los resultados encontrados por Cortés y Zarco (1994), guienes
reporfaron que la épdca de parto en la oveja Pelibuey influye sobre el reinicio de la
actividad ovarica posparto, ya que en ovejas Pelibuey alimentadas uniformemente a
través de todo el afo, el intervalo entre el parto y el reinicio de la actividad ovarica fue
reduciéndose en la medida en que el parto ocurrid mas cerca de lo que se considera la
estacion reproductiva normal para la especie ovina. Contrariamente, las ovejas que
parieron al final de la época reproductiva o en la época de anestro tuvieron que esperar
varios meses hasta la llegada de la siguiente estacién reproductiva para comenzar a
ciclar, En el presente trabajo, todas las ovejas parieron en abril, es decir durante la época
de anestro, por lo que las ovejas del grupo testigo del CEPIPSA y del grupo referencial de!
CEIEGT tuvieron que esperar hasta el inicio de la época reproductiva para comenzar a
ciclar, mientras que ilas del grupo tratade con fotoperiodo inverso percibieron
anticipadamente un fotoperiodo caracteristico dei otofio, lo que aceleré el reinicio de la
actividad ovarica. 4

En otro trabajo, Alvarez (1998) ha reportado que la suplementacion alimenticia antes y
después del parto no tuvo ningun efecto sobre el reinicic de la actividad ovarica en la
oveja Pelibuey. Estos hallazgos vistos conjuntamente con los encontrados en el presente
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trabajo, demuestran que el fotoperiodo tiene un efecto directo sobre el reinicio de la
actividad ovarica posparto en la oveja Pelibuey, y que este efecto es independiente de
condiciones nutricionales. Un hallazgo importante de este primer experimento fue que
tanto las ovejas del grupo testigo del CEPIPSA, bajo condiciones de aitiplano, como las
que permaneciercn en el CEIEGT, bajo condiciones tropicales, tuvieron un
comportamiento posparto similar, lo que sugiere una rapida adaptacion de la oveja
Pelibuey a condiciones climaticas templadas, y abre la posibilidad de ampliar la
distribucién de este recurso animal fuera del tropico.

El desplazamiento de la actividad reproductiva como consecuencia de fa inversién del
fotoperiodo observada en el segundo experimento de este trabajo, demuestra que la
oveja Pelibuey es capaz de responder a los cambios graduales en el fotoperiodo artificial,
tal y como ocurre en ios ovinos de climas templados (Yeates, 1949; Hafez, 1952,
Thwaites, 1965). Porras y col. (1996) ya habian demostrado el efecto det fotoperiodo
artificial sobre la actividad ovarica de la oveja Pelibuey, pero su frabajo fue realizado con
cambios abruptos en la longitud del fotoperiodo y con 8 horas de diferencia entre dias
largos y dias cortos, por lo que no se podia afirmar que esta respuesta fuera obtenida con
cambios graduales en el fotoperiodo, como los que ocurren en forma natural en las
latitudes en las que se explota este tipo de ganado.

El presente trabajo demostré que tanto el inicio como el final de la actividad ovérica el
primer afo, ocurrieron mas temprano en los animales tratados con fotoperiodo inverso
gue en los testigos con fotoperiodo natural. El segundo afio estas diferencias fueron
mucho mas acentuadas, lo que implica un mayor grado de sincronizacion de los animales
con el fotoperiodo prevalente.

En los animales que fraian historia de fotoperiodo artificial previa a este experimento, la
fecha de inicio de la actividad ovarica el primer afio no mostré diferencia significativa entre
el subgrupo tratado y el testigo, esto debido probablemente al efecto de la misma historia
fotoperiddica artificial que traian ambos subgrupos. Experimentos realizados en ovinos de
climas tempiados han demostrado que la historia fotoperiddica que traen los animales, es
determinante para la manifestacion de la respuesta a un fotoperiodo dado (Robinson y
Karsch, 1987; Mailpaux, 1989).

El analisis general de los grupos principales reveld que en el segundo aiio el inicio de la
actividad ovarica en las ovejas bajo fotoperiodo natural ocurrid aproximadamente el 15 de
julio, cuando el acortamiento del fotoperiodo natural no era atn significativo. Este hecho,
visto conjuntamente con el large tiempo que tardaron las ovejas de! grupo Il para
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responder al acortamiento del fotoperiodo al que fueron sometidas a partir del 21 de
diciembre, sugieren que el inicio natural de ia estacion reproductiva en la oveja Pelibuey
en el mes de julio no resulta de un acortamiento del fotoperiodo, sino que probablemente
es la expresion de un estado de refractariedad a dias largos (ritmo endégeno), tal y como
se ha postulado para las ovejas de climas templados (Robinson et al., 1985; Maipaux et
al., 1989).

La etapa de inactividad ovarica en las ovejas Pelibuey en fotoperiodo natural en este
experimento se presentd entre finales de febrero y principios de julio, lo cual coincide con
otros autores que han reportado que la oveja Pelibuey, bajo condiciones naturales,
disminuye su actividad reproductiva de marzo a junio, aun bajo condiciones de buena
alimentacion (Valencia et al., 1981; Heredia et al., 1991 a; 1991 b; Rojas et al, 1991:
Martinez et al., 1998).

Es importante mencionar que 3 ovejas en fotoperiodo inverso no interrumpieron su
actividad ovarica durante todo el experimento, mientras que otras tuvieron periodos de
anestro muy cortos y algunas reiniciaron su actividad ovérica antes de que la actividad
reproductiva del grupo cesara por completo. Estos hallazgos también han sido reportados
para ovejas Pelibuey en condiciones de pastoreo (Martinez, 1998).

En el segundo experimento también se estudié por primera vez el ritmo de secrecién de
melatonina en la oveja Pelibuey en fotoperiodo natural y en fotoperiodo inverso. En
ambas condiciones se pudo notar un ritmo dia-noche bien definido en la secrecién de
melatonina, con valores elevados en la noche e indetectables en el dia, lo cual es
comparable a lo que sucede en las ovejas de climas templados (Rollag y Niswender,
1976; Arendt, 1986; Malpaux et al., 1987; Lincoln, 1992).

De las hipétesis que se han postulado sobre la caracteristica del ritmo de secrecion de
melatonina que transmite la informacion fotoperiddica al eje reproductivo en ovinos de
climas templados, en el presente experimento se estudiaron dos: La duracion y la
amplitud de la elevacidén nocturna de melatonina. La amplitud no mostré variacién
significativa entre estaciones, es decir los niveles nocturnos medios de melatonina no
variaron significativamente entre dias largos y dias cortos, por lo cual este parametro no
podria ser considerado como la caracteristica del ritmo de secrecion de melatonina que
codifica la longitud del dia para la respuesta fotoperiddica en la oveja Pelibuey. Ademsas,
Malpaux et al. (1987) han manifestado que la amplitud es altamente variable entre
animales, y por lo tanto no puede constituir una sefal confiable para la respuesta
fotoperiodica en ovinos de climas templados.
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La duracion de la elevacion nocturna de melatonina en el presente trabajo varié
significativamente con la época. La duracion de la secrecién elevada de melatonina fue
mayor en dias cortos que en dias largos. En los ovinos de climas templados se ha
postulado que la duracién de la secrecion de melatonina es el parametro critico que
codifica la longitud del dia para la respuesta fotoperiédica (Arendt, 1998). En este trabajo,
la oveja Pelibuey fue capaz de distinguir la diferencia en la variacion anual que existe en
el ciclo fotoperiddico para esta latitud, por lo que se puede sugerir que en esta raza de
ovinos, la duracion de la elevacién nocturna de melatonina es el parametro critico que
codifica la longitud del dia para la respuesta reproductiva al fotoperiodo.

Es importante mencionar que la variacién en la duracion de la secrecion elevada de
melatonina entre dias cortos y dias largos estuvo apareada a la presencia o ausencia de
actividad ovulatoria en la oveja Pelibuey en fotoperiodo natural y también en fotoperiodo
inverso.

La falta de diferencias estacionales en el patrén de secrecion de melatonina es
congruenie con lo reporiado para ovinos de climas templados (Karsch et al., 1986;
Malpaux et al., 1987).

El fotopericdo también ejerci¢ influencia sobre la secrecion de prolactina en la oveja
Pelibuey. En fotoperiodo natural, se observo una variacion estacional y también mensual
en las concentraciones de prolactina. Los valores mas alfos se observaron en primavera y
los mas bajos en otofio. Estos resultados son congruentes con lo reportado para ovejas
Pelibuey ovariectomizadas y tratadas con un implante de estradiol (Hernandez, 1998), y
son similares a lo reportado para ovinos de climas templados (Thimonier et al., 1978,
Jackson y Jansen, 1991; Curlewis, 1982).

La inversion del fotoperiodo en el grupo tratado invirtid los valores de prolactina, pero
siguiendo igualmente una direccién paralela a la del fotopericdo, lo cual sugiere la
participacion de! fotoperiodo en la regulacion de la secrecion de esta hormona.

El inicio de la actividad ovarica en la oveja Pelibuey en fotoperiodo natural en el mes de
julio, cuando los niveles de prolactina son aln altos, sugiere que la secrecion de
prolactina no inhibe la actividad reproductiva en la oveja Pelibuey, lo cual fambién ha sido
reportado para la oveja de lana (Worthy et al., 1985; Jackson y Jansen, 1991).

La identificacion de algunas ovejas Pelibuey que no interrumpieron su actividad ovarica
durante todo el experimento a pesar de mostrar variaciones anuales en la secrecion de
prolactina, apoya el concepto de que el inicio y el final de la actividad reproductiva en €l
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ovino puede ser independiente del patron de secrecion de prolactina (Worthy y Haresign,
1983; Worthy et al., 1985).

Los resultados de! presente trabajo sugieren que el fotoperiodo afecta directamente la
actividad reproductiva de la oveja Pelibuey y que este efecto es mediado por la secrecion
nocturna de melatonina, tal como sucede en las ovejas de climas templados.
Similarmente, el fotoperiodo también afecta la secrecién de prolactina, pero este efecto no
parece estar relacionado con la actividad reproductiva de la oveja Pelibuey.
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