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NEUROENDOCRINOLOGIA DE LA REPRODUCCION
EN EL CAPRINO

Reproductive neuroendocrinology in goats

RESUMEN

_= actividad hipotalamica dirige la descarga episddica de
== sonadotropinas en la circulacién periférica. Los pulsos de LH
s=r==2dos por |a hipdfisis y definidos con su frecuencia y ampli-
we =stimulan la descarga de testosterona por los testiculos en
= macho y del estradiol y progesterona por los ovarios en la
we—erz La FSH parece ser secretada mas continuamente, en
umz "orma no episédica. En la cabra, la modulacion de la retro-
sim=mt=cidn negativa y positiva de la progesterona y del estra-
dim s=0r= el eje hipotalamo-hipofisiario desempena un papel

== =n 12 regulacién de los diferentes eventos del ciclo estrual.

r2, la impresién de progesterona no es necesaria para
an del comportamiento estrual por el estradiol. En
x0s, la estacionalidad de la actividad neuroendocrina
nsable de las grandes variaciones estacionales en la
xual. Elincremento del efecto de la retroalimentacion
| estradiol sobre el eje hipotalamo-hipofisiario es
s porla baja actividad gonadotrc')pina durante eI anes-

1]

nervioso central a través.de la modn‘lcac:lon de la
la secrecién nocturna de la melatonina. La presencia
=~ causa un inmediato aumento de la frecuencia de

Twmate=s claves: Cabras, neuroendocrinologia reproductiva,
estacionalidad, fotoperiodo, efecto macho.

ABSTRACT

~yoaothalamic activity commands the episodic discharge of

mmacsctopins in the peripheric circulation. Pulses of LH, secre-
L% T °TU ‘".ry and defined with their frequency and amplitu-
4= === the release of testosterone by the testis in the male
s o ==r=ciol and progesterone by the ovary inthe female. FSH
sme=r= o be sscreted more continuously in a non episodic
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manner. In the she goat, modulation of the negative and positive
feed-back of progesterone and estradiol on the hypothalamo-pi-
tuitary axis plays a key role in the regulation of the differents
events of the oestrous cycle. In the she goat progesterone
priming is not necessary for the induction of estrous behaviour by
estradiol. In both sexes, seasonality of neuroendocrine activity is
responsible for the large seasonal variations in sexual activity.
Enhancement of the negative feed-back of estradiol on the hypot-
halamo-pituitary axis is responsible for the low gonadotropin
activity during anestrus. This effect is mediated by the photope-
riod which acts on the central nervous system by the modification
of the duration of night-time melatonin secretion. Presence of
males causes an inmmediate increase in the frequency of LH
pulses.

Key words: Goats, reproductive neuroendocrinology,
seasonality, photoperiod, male effect.

INTRODUCCION

En los dos sexos, el sistema nervioso central, por medio
de la LH-RH (LH-Releasing Hormone), estimula la hipdfisis an-
terior que, a su vez, secreta las hormonas gonadotropinas LH
(Luteinizing Hormone) y FSH (Follicule Stimulating Hormone),
las cuales son directamente responsables de la estimulacion de
las génadas (testiculos en el macho, ovarios en la hembra). Estas
dltimas son el lugar de sintesis y secrecién de las hormonas
esteroides que poseen mdltiples funciones. Los esteroides son
principalmente responsables de la espermatogénesis y de la
foliculogénesis, de la aparicién del comportamiento sexual y del
desarrollo de los caracteres sexuales secundarios. También
ejercen una retroaccion negativa o positiva sobre el eje hipotéla-
mo-hipofisiario, impidiendo un "desbloque" del sistema (Figura
1). Los equilibrios y las relaciones que existen entre estas dife-
rentes hormaonas, condicionan el desarrollo temporal de la acti-
vidad sexual de los machos (espermatogénesis y comportamien-
to sexual) y de las hembras (ciclos estruales y ovaricos).
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FIGURA 1. REPRESENTACION ESQUEMATICA DE LAS RE-
LACIONES ENTRE LOS FACTORES DEL MEDIO AMBIENTE,
EL SISTEMA NERVIOSO CENTRAL, LA HIPOFISIS Y LAS
GONADAS EN LA ESPECIE CAPRINA

Existen factores capaces de modificar este equilibrio: el
fotoperiodo que por la via sensorial ocular modula la intensidad
de la actividad sexual, ia presencia de parejas sexuales a través
de la via sensorial olfativa y el nivel alimentario, el cual no sera
tratado en este articulo pero que tiene una gran importancia.

La totalidad de estos mecanismos es conocida en diferen-
tes especies de mamiferos domésticos, particularmente en los
ovinos. Describiremos estos fendmenos que son conocidos en
la especie caprina, pero también, destacaremos las particulari-
dades de esta especie cuando existen.

I. ACTIVIDAD NEUROENDOCRINA DEL MACHO

En el macho cabrio, la actividad espermatogenética (=to-
talidad de los procesos que conducen a la fabricacion de los
espermatozoides) depende de la LH y FSH. Estas hormonas
inducen la diferenciacion y la multiplicacién de las células germi-
nales, asi como la sintesis y la secrecién de la testosterona por
las células de Leydig del testiculo. La testosterona participa en
el mantenimiento de la espermatogénesis y también induce el
comportamiento sexual y ejerce una retroaccién sobre la secre-
cién de las gonadotropinas.

Elpapel de laprolactina en larepreduccion es menos claro.
Sin embargo, puede ser considerado como un buen indicador de
la percepcion de la duracién del dia.

1. Secrecion de LH, FSH, testosterona y prolactina

La LH no es liberada de manera continua por la hipéfisis.
Esta hormona es secretada de manerapulsatil, es decir, periodos
breves de secrecion, provocados por la actividad de las neuronas
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de LH-RH del hipotdlamo, se alternan con periodos de reposo e
los que se registra un nivel basal [22)]. Los pulsos se caracterizal
por su amplitud, que estd ligada a la cantidad de LH liberada e
la circulacién general (Figura 2). Después del fin de esta libera
cién, su decrecimiento progresivo en la sangre representa
tiempo necesario para la desaparicion de la hormona en I
circulacién sanguinea (aproximadamente diez minutos). El estu
dio de la setrecion rapida de LH en diferentes razas (Alpinas
Criollas) y diferentes situaciones fisiolégicas (estacion o contr:
estacion sexual), parece indicar que la frecuencia de descarg:

-de los pulsos (nimero de pulsos en un cierto tiempo) es, ta

importante como su amplitud [11, 22].
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FIGURA 2. VARIACIONES RAPIDAS DE LA LH Y DE Lf
TESTOSTERONA PLASMATICAS, EN UN MACHO CABRIC
CRIOLLO MUESTREADO CADA 20 MINUTOS.

Estos cambios bruscos de la concentracion plasmatica ds
LH provocan una estimulacion rapida de las células de Leydic
del testiculo, las cuales responden liberando la testosterona er
ia sangre (Figura 2). Cada pulso de LH es, seguido de un pulst
de testosterona, cuya amplitud variasegtn la situacionfisiolégicz
del macho. La velocidad de desaparicion de la testosterona er
la sangre es mas lenta que la de la LH. Cuando la frecuencia ne
es muy elevada, la testosterona vuelve a su nivel basal entre dos
pulsos.

La FSH es secretada de una manera mas compleja que [z
LH. Aunque sea posible identificar algunos pulsqs en una seric
cronolégica, la FSH es secretada de manera mas’'continua que
pulsétil [22].

2. Variacicnes estacionales de la actividad neuroendocrina

En las razas estacionales, la alternancia entre periodos ds
actividad e inactividad sexual es de origen central. Los cambios



4= la actividad gonadotrépica son responsables de la baja ach-
/idad en primavera y veranoy de la intensa actividad en otofo e
avierno.

En el macho cabrio alpino {Figura 3), de enero a mayo, el
mivel basal (0,3 ng/ml de plasma), la frecuencia de los pulsos
alrededor de 1 en 8 horas), la amplitud de estos (menos de 0,2
~g/ml) y, como consecuencia, la concentracion media de bH (0,4
ng/ml de plasma), son bajas. En junio yjulio, la amplitud aumenta
crogresivamente para alcanzar 1,0 ng/ml en agosto. Despues,
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en septiembre, lafrecuencia de los pulsos aumenta bruscamente
(3,5 pulsos en 8 horas), mientras que su amplitud disminuye
probahlemente debido a la existencia de una correlacion negati-
va entre frecuencia y amplitud y a los altos nivéles de testoste-
rona (4 ng/ml de plasma en agosto, 13 ng/ml en septiembre).
Después de los niveles altos de LH y testosterona en agosto y
septiembre, una disminucién progresiva se mantiene hasta ene-
ro; después el ciclo anual empieza nuevamente [11].
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FIGURA 3. NIVEL BASAL, FRECUENCIA (ARRIBA), AMPLITUD DE LOS PULSOS Y CONCENTRACION MEDIA (EN MEDIO)
DE LH Y TESTOSTERONA PLASMATICA (ABAJO) EN 6 MACHOS CABRIOS ALPINOS; M+SEM (11).
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Como lo indican las concentraciones plasmaticas de tes-
tosterona, medidas unavez a la semana durante dos afios en los
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mismos animales, estas variaciones son muy repetibles de ur
ano al otro (Figura 4) [11].
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=n el macho enano americano, la FSH es elevada en la

wwm=vera [22]. En otra raza, la concentracién media de FSH es

== = mayoria del afio, pero presenta un pico al final de julio,
su=rco la LH es la mas elevada [19].

Un paralelismo muy estrecho entre los niveles endécrinos,
= z=bios del peso testicular (reflejo de la actividad esperma-

mz=-=tica) y el comportamiento sexual, muestran que es cierta-
‘ actividad neuroendocrinolégica la que provoca las
=r=-onss estacionales de la actividad sexual en el macho
—==r 2 El aumento de la actividad de la LH (amplitud en junio-ju-

T=cuencia en septiembre) ocasiona el inicio del crecimiento
=ic_zr (julio-agosto), la liberacidon de testosterona (septiem-
= 7uz estimula el comportamiento sexual (disminucién de la
@=rcz de la eyaculacion) y la calidad del espermatozoide
s=ct=mbre-octubre; Figura 4).

[ ]

II'

_z estacién desencadenatambién cambios importantes en
= zro 2ctina plasmética; los niveles son elevados en primavera
=-zn0 y bajos en otofio e invierno (Figura 5) [3,11].
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SCURA 5. PROLACTINA PLASMATICA EN 6 MACHOS CA-
Z900S ALPINOS; M+ SEM (11).

1 Control fotoperiddico de la actividad neuroendocrina.

Zn las razas estacionales de climas templados, la duracién
w= oz (fotoperiodo) y sus variaciones determinan los cambios
= =-ionales de la actividad neuroendocrina. La percepcion de
= =.rzcién del dia se hace por la retina que transmite, por via

032, la informacion a la glandula pineal (o epffisis). Esta
Jmma sintetiza y secreta la melatonina en la circulacion general,
mente durante la obscuridad. La duracién diaria de la

—=cho cabrio Alpino, a la latitud de 45" Norte, en diciembre, la

—~4n desecrecién de melatonina es larga (8 horas de luz, 16
~=-== de melatonina). En cambio, en junio, la duracién de secre-
==~ dz melatonina es corta (15 horas de luz, 8,7 horas de
=='onina; Figura 6) [11].

REVISTA CIENTIFICA, FCV-LUZ / Vol. III, N° 2, 1993
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FIGURA 6. MELATONINA PLASMATICA EN 6 MACHOS CA-
BRIOS ALPINOS, EN DICIEMBRE (DIAS CORTOS) Y EN
JUNIO (DIAS LARGOS); M + SEM (11).

Por intermedio de la duracién de la secrecion, los animales
interpretan la duracién del dia y responden a las variaciones
fotoperiddicas. Los machos Alpinos, criados en un medio que
utiliza la alternancia de dos meses de dias largos (16 horas de
luz diarias) y dos meses de dias cortos (8 horas de luz diarias),
modifican su actividad testicular bajo lainfluencia delfotoperiodo.
Los dias cortos estimulan la actividad pulsatil de la LH y los dias
largos la inhiben. Bajo el control de estos cambios, el peso
testicular y su actividad endocrina (secrecion de testosterona)
presentan alternancias de altos y bajos niveles. La testosterona
empieza a elevarse desde la cuarta semana después de los dias
cortos y disminuye durante la segunda semana después de los
dias largos (Figura 7) [11].
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FIGURA 7. TESTOSTERONA PLASMATICA DE 6 MACHOS
CABRIOS ALPINOS SOMETIDOS A UNA ALTERNANCIA DE
2 MESES DE DIAS LARGOS (16 HORAS DE LUZ DIARIAS) Y

2 MESES DE DiAS CORTOS (8 HORAS DE LUZ DIARIAS); M
+ SEM (11).
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Las variaciones fotoperiddicas provocan también la secre-
cion de prolactina. De una a dos semanas después del inicio de
los dias largos, los niveles de prolactinase elevan, y después se
mantienen a un nivel alto durante ellos. Por el contrario, de una
ados semanas después del inicio de los dias cortos, la prolactina
disminuye y se mantiene baja durante ellos [11].

Il. ACTIVIDAD NEUROENDOCRINA EN LA HEMBRA.

Contrariamente al macho que presenta una actividad es-
permatogenética continua, la cabra no gestante manifiesta ciclos
estrualesy ovulatorios que se suceden aintervalos mas o menos
regulares. Mdltiples cambios neuroendocrinos estan asociados
con esta ciclicidad. En razas estacionales, la ciclicidad no es
permanente durante el afo, definiendo asi una estacion de
anestroy una estacién de actividad. La actividad neuroendoecrina
durante el anestro es, evidentemente, muy diferente de la obser-
vada durante la estacion sexual.

1. Acontecimientos endocrinos asociados al ciclo sexual.

Cuando ocurre un ciclo estrual normal (de duracion apro-
Ximada 21 dias) se asocia generalmente con una (o unas)
ovulacién(es) que se produce(n) de 30 a 36 horas después del
inicio dei estro [13]. El cuerpo ldteo formado después de la
luteinizacion del foliculo es activo (secreta la progesterona),
durante la fase luteal (de duracién 16 dias en promedio). Des-
pués, se produce la iutedlisis (destruccion del cuerpo luteo) y se
inicia un nuevo ciclo.

Diferentes cambios hormonales estan asociados con los
acontecimientos previamente descritos. La LH, durante |la fase
luteal del ciclo, es lioerada, como en el macho, bajo la forma de
descargas puisatiles: su frecuencia esta correlacionada negati-
vamente (r=0,97) con el nivel de progesterona plasmatica de
origen luteal [24]. La amplitud de estos pulsos es limitada (no
mas de 1,0 ng/ml). La progesterona desempefna un papel esen-
cial de retroaccion negativa en la regulacion de la LH durante el
ciclo. Sin embargo, debe encontrarse en cantidades circulantes
suficientes para ejercer un retrocontrol eficaz (9,25].

Alrededor de los dias 16-17 del ciclo (dia 0 = dia del estro),
las prostaglandinas uterinas, quizés bajo la influencia de la
oxitocina ovarica [15], provocan la lutedlisis [16]. Inmediatamente
después, la brusca disminucion de la progesterona provoca un
fuerte incremento de la frecuencia de descarga de los pulsos de
LH y de su amplitud [20,24]. Este aumento de la actividad
gonadotropica provoca una estimulacién del crecimiento de los
foliculos de diametro superior a 1,0 mm [1] y de la actividad
esteroidea de estos [17]. Los foliculos secretan el estradiol 17
en cantidades crecientes [20]; el nivel plasmatico se eleva de 10
a 30 pg/ml en los tres dias precedentes al estro (Figura 8) [2,7].

El nivel creciente y elevado de estradiol 17p dispara el
comportamiento de estro. Es necesario observar que la cabra, al
contrario de la oveja, no necesita una impregnacidn previa con
la progesterona para que el estradiol sea capaz de inducir el
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comportamiento del estro; el estradiol sélo es suficiente [26]. Es
reciente observacion explica que, al contrario de la oveja. |
estacion sexual de las cabras einpieza muchas veces con u
comportamiento de estro sin una ovulacion silenciosa previa|z
Explica también que, durante la respuesta al "efecto macho" iz
estros estan asociados ala primera y segunda ovulacion indus
da [5], lo que no se observa en la oveja[18].
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Durante el ciclo, la elevacién del estradiol 178 en la circu-
=~ general induce también, por retroaccién positiva [12], una
descarga de LH por la hipdfisis: es el pico preovulatorio
g), que dura de '8 a 10 horas con un nivel que rebasa 50
w= =i deplasma[7,20,23, 24]. El pico méximo se produce 3 horas
s==c.2s del méximo de estradiol 17 y 10 a 15 horas después
%= mciodelestro[7, 13, 20]. La FSH es liberada al mismo tiempo
2= _~ycon lamisma duracion (Figura 8) [2,7]. Un segundo pico
%= == de duracién méas larga que el primero, es observado [7]
»mz 2] 48 horas después del primero.

_z prolactina sigue también cambios importantes: un pri-
== oco es observado dentro de las 24 horas que preceden el
==r=_luego unafuerte descarga se produce al mismotiempo que
= moo preovulatorio de LH [7, 14].

_z descarga preovulatoria de gonadotropinas provoca la
w=rzacion inmediata del foliculo y termina la secrecion del
====0l. En las 12 horas que siguen al pico de LH, el nivel
»==—=tico de estradiol ha vuelto a 8 pg/ml, que es su nivel basal
__==mecanismos de transformacién de las células foliculares,
—~=ucen entonces a la ovulacion que se produce alrededor de
2 ~oras después del pico preovulatorio de LH[13]. El foliculo se
s=r=‘orma entonces en un cuerpo liteo y empieza a secretar la
wmoesierona, al menos parcialmente, bajo lainfluencia de la LH

=l dia 7 del ciclo cuando la frecuencia se estabiliza alrede-
2o 2= 1.5 pulsos en 8 horas [24]. En la mitad de la fase luteal,
wr =.=vo ciclo empieza.

_os acontecimientos endocrinos que han sido reportados
wo~ cescritos durante estros naturales o que siguen a una
w=ois's inducida por prostaglandinas. Sin embargo, en el caso
= .~z induccion del estro y de la ovulacién por un tratamiento
wr—onal que utiliza una substancia gonadoestimulante
). el conjunto de elementos de la secuencia se presentan
unas diferencias. La estimulacién folicular es inmediata
==cu=s de la inyeccion de PMSG, puesto que los niveles
==mos, en general mas elevados, son alcanzados 18 horas
===.2s de la inyeccion. El pico preovulatorio es méas tardio (23
== mas entre el maximo de estradiol 17p y el maximo de LH)

»= =xste el segundo pico de FSH 48 horas después del primero
T Sorotraparte, aunque el pico preovulatorio ocurre mas tarde
=23 del méximo de estradiol 17, la descarga preovulatoria
== zroduce mas pronto después del inicio del celo (5,6 vs 15,7
wr== v el intervalo pico de LH-ovulacion es ligeramente mas
=2c 4 horas mas) [13].

i
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2 A-~tividad neuroendocrina durante el anestro.

=n las razas estacionales, la estacion de anestro y de
=owuizcién se caracterizan por una ausencia casi completa de
~~== Se observatambién una baja frecuencia de descargas de
de LH (menos de 2 pulsos en 6 horas al inicio de agosto)
7 que no hay progesterona enddgena. La frecuenciay la
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amplitud de los pulsos aumentan cuando se acerca la estacion
sexual (mas de 3 pulsos en 6 horas a la mitad de septiembre) [8].

La baja actividad de LH durante el anestro es debida a la
retroaccién negativa fuerte del estradiol 17p sobre el eje hipota-
lamo-hipofisiario. La presencia de un implante de estradiol en la
cabra castrada provoca, durante la estacion de anestro pero no
durante la estacion sexual, una fuerte disminucidn de la frecuen-
cia de los pulsos de LH (de 9 a 4 pulsos en 6 horas; Figura 9) [8,
25].
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FIGURA 9. NUMERO DE PULSOS DE LH EN 6 HORAS, EN
CABRAS CASTRADAS DE RAZA SAANEN, DURANTE LA
ESTACION SEXUAL (ES) O DURANTE EL ANESTRO (AN) Y
CON (+E2) O SIN (-E2) UN IMPLANTE SUB-CUTANEO DE
ESTRADIOL; 4 CABRAS POR GRUPO; M + SEM (9)

Este aumento estacional de la retroaccién negativa del
estradiol, de la misma manera que en el macho cabrio, se
encuentra bajo el control del fotoperiodo [21], por via de la
melatonina [8].

3. Efectos de la presencia de parejas sexuales (macho -
hembra).

Durante el anestro, el contacto de las hembras con un
macho, después de algunas semanas de aislamiento, provoca
un aumento brusco de lafrecuenciay de la amplitud de los pulsos
de LH. Es el primer acontecimiento que conducira, si la hembra
no esta en un estado de anestro demasiado profundo, a una
ovulacién en respuesta al "efecto macho".

Este aumento de la pulsatilidad se produce dentro de los
minutos que siguen la introduccién del macho. Antes de ella, se
observaron 0,3 pulsos por hembra en 3 horas con una amplitud
media de 0.5 ng/ml de plasma. Durante las 3 horas que siguen
a la introduccién del macho, 2.2 pulsos de una amplitud media
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de 1.2 ng/ml son registrados [10]. Un ejemplo que ilustra este
fenémeno en la cabra Saanen se representa en la Figura 10. En
la cabra Criolla de Guadalupe, 80% de las hembras responden
dentro de los 80 minutos que siguen a la introduccién del macho
cabrio, presentando un pulso de LH con una amplitud media de
1.7 ng/ml [8]. Este aumento de la actividad hipofisiaria estimula
el crecimiento folicular y provoca la aparicién de un pico preovu-
latorio de LH que va a inducir la ovulacién {en la cabra Criolla 53
horas después de la introduccion del macho [4].

Bz Introduccién
del macho
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FIGURA 10. INCREMENTO DE LA FRECUENCIA DE LOS
PULSOS DE LH DESPUES DEL CONTACTO DEL MACHOEN
UNA CABRA SAANEN (8).

En las condiciones normales, la percepcion del macho se
hace por la via olfativa, sin que el olor caracteristico del macho
sea responsable del efecto (Chemineau y Cohen-Tannoudji, no
publicado). La supresién del olfato no modifica, sin embargo, el
fuerte incremento de la frecuencia de pulsos de LH después de
la introduccion del macho [8], lo que parece indicar que las
hembras son capaces de responder a este efecto utilizando
alguna otra via sensitiva.

Si el contacto de las cabras con el macho provoca una
respuesta inmediata de la LH, la presencia permanente de
machos cabrios vasectomizados, comparado con hembras per-
manentemente aisladas del macho, provoca un incremento de la
duracién de la estacion sexual anual en la cabra "Feral” austra-
liana (Restall, 1983, no publicado).

CONCLUSION

En los dos sexos el sistema nervioso central, por interme-
dio de la hipdfisis anterior, comanda la actividad sexual. En la
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cabra, la regulacion del ciclo sexual se hace por medio ds
equilibrio entre las diferentes hormonas secretadas por la hipéf-
sis y las secretadas por el ovario. La retroaccion positiva i
negativa de los esteroides sobre el eje hipotalamo-hipdfisiariz
desempefian un papel clave en la regulacién del ciclo. Al contra
rio de la oveja, la cabra no necesita una impregnacion por Iz
progesterona para que el comportamiento sexual sea inducids
por el estradiol.

Las modificaciones debidas a la estacidn o a la presenciz
de parejas sexuales, obran también a nivel del sistema nerviose
centrai. La modulacién de la retroaccion negativa del estradic
sobre la LH por el fotoperiodo es el mecanismo responsable ds
la baja actividad neuroendocrina durante el anestro.
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