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Abstract

The introduction of males and estrous females among anestric goats and ewes induces synchronous ovulations in
the following 3-5 days (the male and female effect). The signal of males is partly pheromonal, and this leads to an
increase in the frequency of pulses of the luteinizing hormone (LH). The percentage of responding females to the
male odor is lower than for females in direct contact with males, and itindicates that all senses are probably involved
in the response but none is necessary. In spite the small evidence, it appears that the female effect produces the sam
mechanisms. The firstinduced ovulation is silent in a variable percentage of females, and followed by a short luteal
phase. Asecond LH peakis then released, inducing a second ovulation and the formation of a normal corpus luteum.
Depth of anoestrous and sexual activity of males affect the response too: increasing the percentage of silent
ovulations and of short ovarian cycles when the anoestrus is deep and the male is sexually inactive. Depth of
anoestrus affects the female effect response. In this review, all senses and factors that are probably involved in the
response to the male and female effect are discussed.
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Resumen

La introduccién del macho y hembras en estro a grupos de ovejas y cabras anéstricas, provoca una respuest:
ovulatoria sincronizada en los primeros tres a cinco dias siguientes (efectos macho y hembra). La sefial del macho
es principalmente feromonal y desencadena un incremento en la frecuencia y amplitud de los pulsos de la hormona
luteinizante (LH). El porcentaje de hembras ovulando en respuesta al olor del macho es menor que cuando existe
contacto fisico total con el semental, esto Ultimo indica que otros sentidos estan involucrados en la mediacion del
fendmeno pero ninguno es indispensable. La poca evidencia existente, parece indicar que el mecanismo que
desencadena el efecto hembra es el mismo. En un porcentaje variable de hembras, la primera ovulacion inducida
es silenciosay es seguida por una fase litea corta. La fase lUtea corta se sigue de un segundo pico de LHy la ovulacio
inducida origina un cuerpo lateo de caracteristicas normales. La profundidad del anestro y la actividad sexual del
macho afectan la respuesta. Cuando el anestro es profundo y los machos manifiestan poca actividad sexual el
porcentaje de ovulaciones silenciosas y de ciclos cortos se incrementa. En el efecto hembra, la profundidad del
anestro reduce también la respuesta. En la presente revision se discuten todos los sentidos y los factores qu
probablemente estan involucrados en la respuesta a los efectos macho y hembra.
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OVEJAS, CABRAS.
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Introduccion

Los ciclos reproductivos en los animales obedecen a
situaciones que, al ser interpretadas, determinan la
conveniencia 0 no de su presentacion. La actividad
sexual en lamayoriade estos Ultimos se iniciasolo si se
cumple la siguiente regla: “Las condiciones presentes
deberan ser tales, que aseguren una probabilidad alta
de supervivenciatantoalacriacomoalamadre”. Con
el propésito de determinar si tal condicion se cumple,
el animal utiliza una serie de mecanismos complejos
quetienen comofininformar sobre el estado actual del
medio y que durante su evolucion le han permitido
prever las caracteristicas del mismo en un periodo
determinado.r

En ovejas (Ovis aries) y cabras (Capra hircus) domés-
ticas se ha reconocido al fotoperiodo como el elemento
principalenlaregulacion de laactividad reproductiva,?®
iniciandose ésta en el momento en que los dias empie-
zan a reducir su duracion, lo que permite, entre otras
ventajas, que los nacimientos se sucedanen laépocaen
gue ladisponibilidad de forraje esmayor.! En estas dos
especies, otro elemento regidor de los ciclos
reproductivos y su expresion lo representa la presen-
cia de comparieros con actividad sexual manifiesta; la
presentacion de actividad reproductiva, al inicio de la
estacion natural de apareamiento, se acelera si existen
machos activos o hembras en estro en el rebafio.*” Al
papel estimulante de la presencia del macho sobre la
actividad sexual de lashembrasen anestro se leconoce
como “efecto macho“,** mientras que cuando dicha
estimulacién obedece a la presencia de hembras acti-
vas sexualmente, al fendmeno se le conoce como “efec-
tohembra”.®7 Parareferirse auno o ambos fenémenos
se ha utilizado el término de bioestimulacion sexual.”®

Efecto macho

En ovejas y cabras que se encuentran en anestro
estacional, la introduccion repentina del macho pro-
voca el reinicio de la actividad reproductiva ciclica.
Del total de las hembras expuestas al semental, un
porcentaje alto ovula dentro de los primeros tres a
cinco dias. En ambas especies la introduccion del
macho resulta en un rapido aumento en la frecuencia
de liberacion de pulsos de la hormona luteinizante
(LH), seguido por un pico preovulatorio de la misma
gonadotropinay ovulacion.*s

El efecto macho constituye un estimulo social que
actla para iniciar la actividad reproductiva tanto en
ovejas como en cabras. Los primeros indicios del feno-
meno se registraron cuando Underwood et al.® demos-
traron la relacion entre la fecha de introduccion del
carnero al rebafio y la época de partos, sugiriendo que
las montas ocurren entre 20 y 25 dias después del
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primer contacto entre los animales de indistinto sexo.
Desde entonces, el efecto macho se ha estudiado deta-
lladamente en ovejas**!! y cabras.'?2

El interés en el estudio del efecto macho se ha
centrado en algunos puntos particulares que son ex-
puestos a continuacion.

Aislamiento previo de los sexos

Las hembras en contacto continuo con el macho exhi-
ben un patron reproductivo estacional similar al ob-
servado en los animales completamente aislados de
los machos y su pubertad no se acelera.*® La
estimulacion de hembras anéstricas mediante el efecto
macho requiere de un periodo de aislamiento previo
de los sexos, lo que sugiere que el macho debe repre-
sentar un estimulo “novedoso”.

El requisito de aislamiento previo es indispensable
en las dos especies para que se presente el efecto
macho, en él se debe considerar tanto su duracién
como su calidad. La calidad del aislamiento se refiere
al hecho de que no debera existir ningln grado de
contacto entre las hembras y los machos, lahembra no
serd capaz de percibir al sesmental por ninguno de sus
sentidos, eliminando las posibilidades de comunica-
cion quimica (olfativa), visual, auditiva y tactil. En
cabras se ha sugerido que el aislamiento de los sexos
deberaser de por lomenostres semanas,®mientras que
en ovejas un aislamiento de dos semanas asegura una
respuesta ovulatoria normal para el fenémeno.* 2 Se
ha propuesto, sin embargo, que una mayor duracion
del aislamiento previo resulta en una respuesta mas
rapida y de proporcion superior.*®

Ladistanciaentre los sexos representa un elemento
que puede tener grandes variaciones de acuerdo con
las condiciones propias de las instalaciones en que los
animales se encuentren. Segin Alvarez et al. se han
utilizado distancias desde 45 hasta 100" metros sin
gue se presente alguna alteracion al fenomeno. La
distancia ideal parece depender de la comunicaciéon
que puede interferirse entre los sexos, de modo que
distancias menores a las mencionadas podrian ser
efectivas si se utiliza alguna estrategia para eliminar
en la hembra la captacién de sefiales provenientes del
macho (barreras fisicas, por ejemplo).

La respuesta

En todos los estados reproductivos, incluyendo las
condiciones de anestro, la secrecion de LH se caracte-
riza por su naturaleza pulsatil y es controlada por
pulsos de secrecion de GnRH desde el hipotalamo.?®
En las hembras que no se encuentran ciclando, dichos
pulsos se liberan con una frecuencia baja, controlados
mediante un mecanismo de retroalimentacién negati-



Cuadro 1
EFECTO DE LA INTRODUCCION DEL MACHO SOBRE LA SECRECION PULSATIL DE LH EN OVEJAS ANESTRICAS

Total de ovejas Con ovulacion Sin ovulacién

Nudmero de ovejas 11 7 4
Antes del macho

Total de pulsos de LH 21 15 6

Intervalo entre pulsos (min) 427+ 41 397+£32 480+91

Amplitud de pulsos (ng/ml) 6.7+1.2 59+1.0 85+2.8
Después del macho

Total de pulsos de LH 59 45 14

Intervalo entre pulsos (min) 181 +47 120+ 10 288 +108*

Amplitud de pulsos (ng/ml) 3.4+0.6" 3.6+0.8 3.0+0.8

* Mayor que en las ovejas sin ovulacion (P < 0.05).
**  Menor que antes de la introduccién del macho (P < 0.05).
Modificado de las citas 25 y 28.

va por niveles minimos de estradiol.?2 En ambas espe-
cies, la introduccion del macho induce un incremento
rapido y dramatico en la frecuencia y amplitud de los
pulsos de la LH plasmatica.’> % Este incremento en la
actividad pituitaria estimula el desarrollo folicular,
provocandose un pico preovulatorio de LH que indu-
ce a la ovulacién 452

En la cabra la secrecidon de LH pasa de 0.3 pulsos
antes de la introduccion del macho, a una frecuencia
de 2.2 pulsos durante tres horas; la amplitud de los
pulsos se aumenta de igual forma, pasando de 0.5
ng/ml antes de la entrada del macho a 1.7 ng/ml
después del primer contacto (Figura 1).%4%° En la
oveja, laaltafrecuenciade secrecién pulsatil de LH se
mantiene al menos 12 horas, aunque la amplitud se
reduce (Cuadro 1); se ha visto que el pico de LH
ocurre con mayor frecuencia durante la noche que
duranteel dia,®® debido posiblemente aque laeficien-
cia para la recepciéon de feromonas se modifica de
acuerdo con la hora del dia®® y a las reducciones
diurnas en los valores de receptores cerebrales para
el estradiol.?” El tiempo desde la introduccién del
macho hasta el primer incremento en la LH liberada
es corto, dos a cuatro minutos en ovejas (Figura 2) y
cerca de 20 minutos en cabras.>?32829

Envarios estudios, se ha visto que el incremento en
la frecuencia pulsatil de LH es mas importante que la
amplitud de los pulsos para desencadenar el proceso
ovulatorio.*® Las hembras que responden con ovula-
cion a la introduccion del macho alcanzan mayor
frecuencia de pulsos de LH que las que no lo hacen.3%
En todas las ovejas que ovularan, la introduccion del

macho es seguida por un pico preovulatorio de LH
luego de un periodo de 24-36 horas.?332 |_a presenta-
cion del pico preovulatorio puede retrasarse o
impedirse debido a practicas de manejo propias del
experimento;*® a pesar de ello, la fase de desarrollo
folicular inducida por el macho tiene una duracion
menor a 36 horas; en ausencia del efecto macho, la
duracién de dicha fase es méas prolongada (60-70 ho-
ras).* En la mayoria de los casos, la ovulacion se
presentadentro de las primeras 50 horas posterioresal
contacto inicial con el macho.5%2%

Enlacabra, el cambio enlasecrecion pulsatil de LH
culmina en la ovulacion de més del 95% de las hem-
bras dentro de los primeros tres dias posteriores a la
introduccion del macho.®* La primera ovulacién in-
ducidase asociacon conducta estral aproximadamen-
te en 60% de los casos, dicha ovulacion es seguida por
un ciclo corto con duracién de tresa ocho diasen cerca

LH(ng/ml)

10
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Figura 1. Concentraciones plasmaéticas de LH con relacién al mo-
mento de la introduccién del macho (M) en la cabra doméstica. Las
muestras sanguineas se tomaron cada 20 minutos. Tomado de la
cita 15 (con permiso).
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Figura 2. Niveles plasmaticos de LH con relacién al momento de la
introduccién del macho en ovejas anéstricas. Las muestras sangui-
neas fueron tomadas cada 10 minutos durante un periodo de 11
horas (grafica superior), excepto durante el periodo de 60 minutos
antes y después de la introduccion del macho (Q) en que se
tomaron cada dos minutos (grafica inferior). Nétese que los valores
de LH se elevan inmediatamente después de la introduccion del
macho. Tomado de la cita 4 (con permiso).

de 75% de las hembras.® Al igual que en la oveja,* el
ciclo corto se caracteriza por una secrecion baja (o
nula) y transitoria de progesterona por el cuerpo lateo
(CL; Figura 3).%5%" Después del ciclo corto se presenta
una segunda ovulacién (Figura 3) cuyo CL es de
duracién normal y que en 90% de las hembras se
acompafia de conducta estral. Asi, todas las fases
ltteas de duracion normal permiten que la préxima
ovulacién se acompafie de conductaestral en todos los
casos (Figura 4).4513

Enlaovejalaprimeraovulacion nose acompafiade
conducta estral, pero la actividad ciclica iniciada per-
mite un estro y ovulacion normales 17 dias después si
se formé un CL de vida normal en la primera ovula-
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Figura 3. Niveles plasmaticos de progesterona en cabras expuestas
a la presencia del macho. Se puede identificar claramente la ocu-
rrencia de ciclos cortos con una duracion de tres a ocho dias en la
primera ovulacién inducida. Tomado de la cita 36 (con permiso).
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Figura 4. Representacion esquematica de la respuesta ovulatoria
(—) y estral (------ ) posterior a la introduccion del macho en
cabras anéstricas. Mas de 90% (y,) de las hembras ovulan dentro de
los primeros tres dias (x) después de la introducciéon del macho
(pico A); esta primera respuesta ovulatoria es acompafiada de
conducta estral en 60% de los casos (y,). La mayoria de las cabras
(v,) experimenta un ciclo corto y presenta una segunda ovulacion
seis dias después (pico B); los animales no gestantes ovulan por
tercera ocasion 21 dias mas tarde (pico D). El resto de las cabras
(25%) presenta un ciclo de duracion normal después de la primera
ovulacién y ovulan por segunda ocasion 21 dias después (pico C).
Todas las ovulaciones de los picos B, C y D se acompafian de
conductaestral. X, Y, Y,, y Y, pueden modificarse por la profundi-
dad del anestro. Tomado de la cita 13 (con permiso).

cion.® En cerca de 50% de las hembras no sucede lo
anterior y se presenta un ciclo corto que resulta en
nuevaovulacion cinco a seis dias después sin manifes-
tar todaviaconductaestral.*® Paraque se dé lasegunda
ovulacién, es posible que durante dicho ciclo corto la
frecuencia pulsatil de LH permanezca elevada; la baja
concentracion de progesterona o su ausencia podria
favorecer tal situacion, permitiendo la aparicién del
segundo pico de LH.* Después del ciclo corto, el CL
que se forma presenta caracteristicas normales en
cuanto a produccion de progesteronay duracion.*® En
algunas ovejas se presenta una recaida al estado de
anestro posterior a la primera ovulacién inducida por
el macho, la proporcién de hembras en las que sucede
lo anterior depende de la época del afio (Figura 5),% la
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Figura5. Efecto de laépoca del afio sobre larecaidaal estado de anestro
en ovejas inducidas mediante el efecto macho. Las hembras retornan
al anestro en mayores proporciones y con mayor rapidez conforme el
solsticio de verano se acerca. Modificado de las citas 21 y 38.



duracion del contacto con el macho® y del estado
nutricional de ambos.*®

Larespuesta en ovulacién es similar entre hembras
adultas y jovenes (primerizas),* teniendo estas Ulti-
mas una mayor tendencia a presentar ovulaciones
silenciosas.*#

Emisioén del estimulo

Como consecuencia de que los machos castrados pier-
den la capacidad de provocar el efecto, parece que su
habilidad para estimular la actividad sexual en las
hembras depende principalmente de andrégenos;*44
se sabe que la lanay el velldn del macho, al igual que
sus extractos, inducen respuestas caracteristicas del
efecto,®*"y que laproduccionde lasglandulassebaceas
de la piel se estimula en presencia de esteroides.*®* El
papel de los andrégenos en el grado de estimulacion
dado por los machos ha quedado probado al demos-
trarse que las secreciones de los sementales con mayo-
resniveles de testosteronadesencadenan unarespues-
ta mayor en las hembras.® Aunque las sustancias
involucradas en el efecto macho no han sido identifi-
cadas, algunos acidos grasos se han mencionado como
responsables en la estimulacion feromonal .5

No es posible, sin embargo, considerar al efecto ma-
cho como el resultado exclusivo de la comunicacion
quimica, ya que la respuesta esta afectada por otros
factores. Se ha identificado un componente conductual
en el fendmeno: Los machos que manifiestan una activi-
dad sexual mas intensa logran mayores cantidades de
hembras inducidas que aquellos con los mismos niveles
de andrégenos pero con menor actividad,*54% en tales
casos la estimulacion emitida tendria componentes vi-
suales, auditivos y tactiles cuya medicion se hace dificil.

Aunque no se ha probado que la comunicacién
visual sea importante en la manifestacion del fenéme-
no,*® algunas evidencias sugieren que dicho sentido
podria estar implicado.>” Se ha sugerido que parte de
larespuestaobtenidaen hembras que no pueden detec-
tar al macho por medio del olfato (andsmicas), se debe
al reconocimiento visual de la conformacion tipica del
macho por las hembras.® Es posible que en la respuesta
no mediada por informacion feromonal se encuentre
involucrado un proceso de aprendizaje, en donde la
experienciade las hembras paradistinguir alos machos
activos de los inactivos sea fundamental. Asi aunque se
ha demostrado que laestimulacion feromonal es suma-
mente importante, otros factores que no han sido muy
bien definidos se encuentran involucrados.*8%

Recepcion del estimulo

Los medios que utilizan las hembras para detectar a los
machos son variados y muy complejos. Durante algun

tiempo se penso que el efecto macho respondia a esti-
mulos feromonales casi de manera exclusiva;® sin em-
bargo, en la actualidad se ha probado la participacion
de otros sentidos en forma igualmente importante.

Al momento, los esfuerzos por identificar las vias de
estimulacién en el efecto macho se han centrado en la
comunicacion feromonal, revisando la importancia de
los sistemas olfatorios. La informacion feromonal pue-
de ejercer su efecto mediante dos vias olfativas clara-
mente distintas entre si: a) El sistema olfatorio principal
(SOP), que recibe los estimulos sensoriales desde la
mucosa olfatoria y se conecta con el resto del sistema
nervioso central a través del bulbo olfatorio principal,*°
y b) el sistema olfatorio accesorio (SOA), que recibe los
estimulosdel 6rgano vomeronasal (6rgano de Jacobson)
y conecta a otros centros del cerebro mediante el bulbo
olfatorio accesorio.®® En ambos sistemas existen vias
desde los bulbos olfatorios hastacentros del hipotalamo
gue controlan eventos relacionados con la reproduc-
cién,® particularmente los que regulan la secrecion de
LH,% por lo que es de esperarse que las feromonas
ejerzan su efecto mediante dichas conexiones.

La exposicion olfativa de cabras anéstricas exclusi-
vamente al vellon del macho cabrio es suficiente para
inducir ovulaciones, aunque larespuestaesmenorala
lograda con el contacto directo.5”® La supresion del
sentido del olfato (anosmia, eliminacion del SOP),
reduce en aproximadamente 50% la ovulacion en res-
puesta a la introduccién del macho. La existencia de
respuesta aun en las hembras andsmicas indica que la
respuesta al efecto macho estad mediada, también, por
factores diferentes a los feromonales y que existe una
sustitucion de las vias principales de percepcion
olfativa.

Porel contrario, enovejas con bulbectomiaolfatoria
(eliminacién tanto del SOP como del SOA), la intro-
duccion del macho provoca una respuesta similar en
magnitud a la presentada en las hembras intactas,®
sugiriéndose una sustitucion total de los mecanismos
gue las hembras utilizan para detectar al macho, recu-
rriendo a sentidos diferentes del olfato. A pesar de lo
anterior, otros trabajos han demostrado que la sola
exposicion olfativa a la lana del carnero logra una
respuesta superior a la observada en las hembras que
no fueron expuestas,’® pero siempre menor a la ob-
servada en las hembras en contacto con el macho.

La estimulacién feromonal aislada pocas veces ha
probado ser tan eficiente como el contacto total con el
macho. En ovejas® se ha logrado provocar la ovulacion
en el total de las hembras expuestas a sustancias que
contienenel olor caracteristico del macho. Sinembargo,
otros estudiost’*47% no han encontrado los mismos
resultados, por lo que se ha sugerido que el contacto
fisico y la conducta del macho son factores fundamen-
tales que deben estar presentes para que la respuesta
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sea lamaxima posible. La necesidad del contacto fisico
conelmacho podriaindicar que, al igual que sucede con
cerdas,® tiene la funcion de facilitar la transferencia de
feromonas masculinas, aunque, como se ha dicho, el
total de la respuesta dificilmente puede ser una conse-
cuencia exclusiva de la estimulacién feromonal. Asi, la
existencia de respuesta en hembras que no reciben
informacion feromonal confirma la posible participa-
cién de sentidos como el tacto, la vista y el oido en la
mediacion del fendmeno.

Factores que modifican la respuesta

El intervalo entre la introduccién de los machos y la
primera ovulacidn, la expresion de signos estrales
durante dicha ovulacidn y la frecuencia de ciclos cor-
tos después de la induccion de ovulacion constituyen
valores sujetos a variacion, lo que indica que el efecto
macho no representa un fendémeno de “si 0 no” y que
las caracteristicas de la respuesta estan determinadas
por la interaccion de gran cantidad de factores. Los
factores pueden clasificarse en dos categorias: El com-
plejointensidad-duracion del estimulo*®y la profun-
didad del anestro en las hembras.>*3®

Intensidad y duracion del estimulo

Laintensidad del estimulo dado por el macho modifi-
ca la proporcion de hembras que responde con ovula-
cion. Se considera que el estimulo adquiere mayor
intensidad cuando se permite un grado de contacto
maés alto entre hembras y machos, lo que logra su
méaximo cuando existe contacto fisico total.> En ove-
jas se han descrito resultados en los que se obtiene una
respuesta total solo si el contacto entre los sexos ocu-
rre; el contacto fisico con el macho permite ungradode
estimulacién mayor al que se logra con solo su olor,
contacto visual o auditivo.®”’

Otro factor que puede alterar la intensidad del
estimulo es la proporcion de machos en la poblacién
de lashembras. El incremento en el nimero de machos
aumenta la tasa de ovulacion,® al favorecer la mayor
cantidad de interacciones directas que una hembra
puede experimentar con los sementales. Ademas, un
mayor numero de machos introducidos incrementa
las fuentes directas de feromonas y otros estimulos.

El estado nutricional del macho es un factor impor-
tante en la determinacion de la respuesta ovulatoria.
Los machos alimentados con dietas de mejor calidad
manifiestan mayor capacidad paraestimular laovula-
cioén en hembras anéstricas.'® Lo anterior esta relacio-
nado con la capacidad del macho para aumentar la
intensidad del estimulo, manifestando una mayor ac-
tividad de cortejoy nivelessuperiores de testosterona®®
cuando no existen carencias nutricionales. De este
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modo, la libido del macho representa una causa de
variacién importante en la respuesta obtenida;! 68
los efectos de la edad y la raza del macho pueden ser
consecuencia, también, de las variaciones en la libido
del semental.*

Cuando el macho es retirado solo algunas horas
después de que fue introducido, la ovulacién se blo-
quea, ello indica que su presencia continua es el ele-
mento que desencadena la presentacion del pico
preovulatorio de LH# al mantener la secrecion toni-
ca de la gonadotropina con frecuencias elevadas (Fi-
gura6).” Si el macho es retirado antes de la ovulacion,
la secrecion pulsatil de LH reduce su frecuenciay los
niveles de lagonadotropinase tornan basales, caracte-
risticos del anestro estacional.™

Profundidad del anestro

La eficiencia del efecto macho esta relacionada, tam-
bién, con la profundidad del anestro en las hembras,
de modo que cuando laintroduccion de los machos se
realiza durante la época de anestro profundo, la
primeraovulacién se retrasaal compararlacon laque
se obtiene mediante la introduccion de machos con
hembras en anestro superficial.’*2 De igual forma, la
profundidad del anestro modifica también la fre-
cuencia de aparicion de estros conductuales asocia-
dos a la primera ovulacion, asi como la presentacion
de ciclos cortos, de manera que mientras mas profun-
do es el anestro menor sera la presentacion de con-
ducta estral y mayor la proporcién de ciclos cortos
(Figura 7).5% En ovejas, la respuesta al efecto macho
depende del periodo transcurrido desde el parto,”y
de la proporcion de hembras ciclando espontanea-
mente en el rebafio (Figura 8).72 Asi aunque no se han
notificado casos de falla total del efecto macho, cuan-
doel anestroes demasiado profundono sealcanzasu
eficiencia méxima.

4 | . Macho presente

LH(ng/ml)

L B o B B B N N N SRR EEE R

0 1 2 3 45 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Horas

Figura 6. Efecto de la introduccién y retiro del macho sobre la
secrecion de LH en ovejas anéstricas. Los altos niveles (en frecuen-
cia y amplitud) de secreciéon de LH requieren de la presencia
continua del semental. Inmediatamente después de laremocion del
macho, la secrecion pulsatil de LH se reduce y los niveles retoman
valores basales similares a los existentes previo a su introduccion.
Tomado de la cita 70 (con permiso).
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conductual del estro en la primera ovulacion inducida por el macho (izquierda) y la frecuencia de presentacion de ciclos cortos (derecha) en

la cabra doméstica. Tomado de la cita 13 (con permiso).

100 -

Con macho

£ g0
(=]
e
S 60 -
3
o 40
(%] .
2 Sin macho
> 20
(@)

O T bl T T T T 1

0 10 20 30 40 50 60 70

Dias desde el parto

100

5 o @
o o o

Ovejas ovulando (%)
N
o

o

10 20 30 40
% con ovulacién espontanea

o

Figura 8. Efecto de la profundidad del anestro sobre la respuesta de ovejas anéstricas al efecto macho. En ovejas lactando (izquierda) se asume
que la profundidad del anestro es inversamente proporcional al tiempo que ha transcurrido desde el parto, de modo que el efecto inhibitorio
de la lactancia se reduce mientras el periodo desde el parto sea mayor. En el anestro estacional (derecha) la proporcién de hembras ciclando
espontaneamente refleja la profundidad del anestro, de modo que la respuesta es mas alta y rapida cuando una mayor proporciéon de hembras

ya se encuentra ciclando. Tomado de la cita 72 (con permiso).

Si bien es cierto que la profundidad del anestro
puede explicar en parte la baja respuesta ovulatoria al
efecto macho, tal situacion no puede atribuirse exclusi-
vamente a la capacidad de respuesta reducida de las
hembras. De hecho, la condicién reproductiva de los
machos podriatener mayorimportanciaalmomentode
explicar larespuesta reducidaen la estacion de anestro.
Flores et al.” encontraron que la falta de respuestaen el
anestro es consecuencia de la inactividad sexual de los
sementales y no de la incapacidad de las hembras para
responder al estimulo. Ello implica que el contar con
machos sexualmente activos permitiria provocar el fe-
némeno en cualquier momento del afio.

Fertilidad y tasa de ovulacion

La fertilidad en la primera ovulacion inducida por el
efecto macho es menor que en la segunda. Ello se
puede explicar como una probable consecuencia de
los ciclos cortos que generalmente siguen a la primera
ovulacion inducida,*5™y se puede asumir que la falla

IGtea no permite el establecimiento de la gestacion, lo
gue no sucede en lasegunda ovulacion. En esta tltima
selogranfertilidadesy tasas ovulatoriassimilaresalas
gue se observan en las hembras que previamente se
encontraban ciclando.>!

Aunque existen resultados contradictorios,” el con-
tacto con el macho mejora significativamente la tasa
ovulatoria, siendo ésta mayor a la observada en ovu-
laciones espontaneas.*®

Efecto hembra

En ausencia del fotoperiodo, las hembras pueden
utilizar informacion social para iniciar su actividad
reproductivaen el momento apropiado del afio,””ello
sucede aun en ausencia total del macho,” lo que
sugiere que la informacion proveniente de las hem-
bras puede ser usada por sus compafieras para indu-
cir y sincronizar su actividad sexual. Como ya se ha
visto, las hembras pueden usar sefiales provenientes
de los machos; en ausencia de éstos, recurren a la
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informacion de otras hembras para ayudarse a coor-
dinar sus eventos reproductivos con un ambiente
fisico y social apropiado.™

El uso de machos “estimulados” mediante el con-
tacto previo con hembrasen celo mejora notablemente
la respuesta obtenida. Dicha estimulacién se logra al
permitir el contacto de los machos con hembras en
estro uno a dos dias antes de ser utilizados.*® & ©
Resultados similares se obtienen cuando las hembras
encelosonintroducidasjuntoconel machoal corral de
losanimalesanéstricos.” Adicho papel de las hembras
en estro se le denomina efecto hembra “indirecto” .28
En tal fenomeno, la hembra en celo estaria ejerciendo
un papel mediado por el macho y su efecto sobre sus
compafieras anéstricas se reconoce como indirecto.®

En ovejas, los machos estimulados mediante la
presencia de hembras en celo muestran mayor inte-
rés en las hembras experimentales, lo que provoca
que el tiempo de cortejo se incremente significativa-
mente® al compararlo con lo visto en machos no
estimulados. Sin embargo, en el estudio citado no se
encontrd evidencia estadistica de que la respuesta
ovulatoria de las hembras anéstricas se incrementara
en respuesta al tratamiento recibido por los machos.
Ademas, la respuesta de las hembras anéstricas ante
la presencia de los machos estimulados es menor
mientras mas distante se encuentre el inicio de la
estacion natural de apareamiento. Al parecer, el efec-
to negativo del fotoperiodo reduce laactividad sexual
gue los machos manifiestan en respuesta a la presen-
ciade hembras en celo, lo que disminuye la duracién
del cortejo® y con ello la intensidad-duracion de los
estimulos que emiten.

Dentro de los fendmenos de bioestimulacion
sexual conocidos en ovejasy cabras, se hanotificado
la existencia de un papel inductor a la actividad
sexual por parte de las hembras de forma indepen-
diente de los machos (efecto hembra directo).®#?
Aungue se ha argumentado que los resultados de
estos investigadores fueron consecuencia de la cer-
cania de los machos con las hembras, trabajos mas
recientes que se realizaron en ausencia de los
sementales han probado la existencia del fenémeno
como un efecto directo de la hembra en estro sobre
la hembra en anestro estacional 57188384

La condicidn esencial para que una hembra ejerza
un papel inductor en laactividad reproductiva de otra
esquese encuentre bajo lainfluenciade losestrogenos.
Cabras ovariectomizadas tratadas con estradiol son
capaces de inducir ovulacién en sus compafieras
aneéstricas,®® mientras que la introduccién de cabras
gue no se encuentran en estro no provocan unainduc-
cion de la actividad sexual, aun cuando se trate de
individuos extrafios al rebafio.!#8

Laprimeraevidenciade respuestaante laintroduc-
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cion de las hembras en estro es la elevacidn, al igual
gueen el efecto macho, de laconcentracion plasmatica
de LH,” que presenta caracteristicas similares a las
notificadas en la especie caprina para picos
preovulatorios no inducidos.® Unavez que se presen-
ta el pico preovulatorio de LH en las hembras
bioestimuladoras, la mayoria de las cabras enéstricas
respondende lamismaformaenaproximadamente 15
horas después; 8 dichoretraso se haconsideradocomo
el necesario para que las hembras anéstricas reciban el
estimulo de sus comparieras en estro y la respuesta se
presente de manera sincronizada.” En ovejas no se
tienen estudios disponibles en los que se haya caracte-
rizadolaLH conelfenébmeno, peroresultados prelimi-
nares indican que el fendmeno sucede de manera
similar (Alvarez et al., resultados preliminares no pu-
blicados).

La respuesta al efecto hembra ha mostrado ser tan
alta como la obtenida con el efecto macho o con la
utilizacion de progestagenos (80%);”*® aunque en al-
gunos estudios la induccién lograda es menor a la
mencionada,®® siempre es superior a la de los grupos
testigo.”®384

Al igual que en el efecto macho, los estimulos
olfativos (feromonales) podrian estar involucrados
en la estimulacion sexual dada por las hembras en
estro a otras hembras.®”# La observacion anterior se
deriva de trabajos de induccion o sincronizacion
estral en los cuales las hembras de los grupos testigo
gue se mantenian en corrales adyacentes a las hem-
brasinducidas o sincronizadas hormonalmente, pre-
sentan una actividad ovéarica sincronizada
anormalmente alta.® Esta actividad inducida es més
alta mientras mas cerca se encuentren las hembras al
corral de las hembras en estro inducido (Figura 9).°

Hembras con ovulacion (%)
(2]
o

i

Grupo

Figura 9. Porcentaje de ovejas con ovulacion en experimentos con
el efecto hembra. Al grupo | se le indujo al estro mediante el uso de
un progestageno intravaginal y permaneci6 en el mismo corral que
las hembras del grupo Il. Los grupos Ill, IV y V se ubicaron en
corrales adyacentes progresivamente alejados de los grupos 1 y I1.
Tomado de la cita 6 (con permiso). Resultados como éstos sugieren
la posibilidad de que el fendmeno esté mediado por estimulacién
de tipo feromona, entre otras.



Aun en corrales lejanos se presenta una respuesta
considerable, esto ultimo sugiere la posibilidad de
gue el fenomeno sea mediado, entre otros factores,
por estimulos feromonales. Ademas la anosmia re-
duce la proporcidon de hembras que presentan pico
preovulatorio de LH luego de la presencia de compa-
fierasenestro.®*Loanterior sugiere que laestimulacion
hembra-hembra estaria siendo ejercida, entre otros
factores, por feromonas provenientes de las hembras
en estro, dichas sustancias podrian encontrarse en
secrecionescomo laorinay el moco cervical de cabras
y ovejas, como se ha visto en bovinos.®#

A diferencia del efecto macho al ser utilizado en la
misma estacion del afio, las hembras que ovulan ante
la presencia de comparieras en celo regresan a un
estado de anestro.”!® La razon de lo anterior puede
encontrarse en lasdiferencias existentesen laduracion
e intensidad del estimulo; mientras que en el efecto
macho el estimulo (presencia del macho) permanece,
en el efecto hembra su duracién se limita al tiempo
promedio del estro en estas especies (24-48 horas);! la
intensidad del estimulo puede considerarse mayor en
el efecto macho ya que los factores de estimulacion del
semental (emision de conductas y feromonas sexua-

les) son mayores que los de las hembras en estro. Esto
altimo no se ha probado.

La profundidad del anestro afecta gravemente la
respuesta al efecto hembra. En ovejas, el anestro pro-
fundo elimina la respuesta ovulatoria ante la presen-
ciade hembrasen celo, mientras que los individuos en
anestro superficial responden de manera significati-
va.® Un papel similar del anestro profundo ha sido
propuesto en cabras como razon para la falta de res-
puesta al efecto hembra.#

La interaccion social entre hembras es importante
enlaregulacion de laactividad reproductivaen varias
especies, sincronizando el inicio de la estacion
reproductiva, suprimiendo el inicio de la pubertad o
inhibiendo laactividad estral.®* En cabrasy ovejas, el
efecto hembra probablemente juega un papel de so-
porte y reforzamiento para el efecto macho, mejoran-
do el grado de sincronia en el inicio de la actividad
reproductiva estacional. En especies como éstas, es
ventajoso concebir y parir en sincronizacion con otras
hembras ya que se incrementa la oportunidad del
cuidado colectivoal recién nacidoy laprobabilidad de
ser atacado por un depredador se diluye cuando las
actividades se realizan en grupo.
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Figura 10. Representacion esquematica de las interacciones sociales que se presentan en los fendmenos de bioestimulacion sexual en ovejas
y cabras. Aunque el fotoperiodo puede ser el mejor medio para predecir el momento mas adecuado para la reproduccion, no informaal animal
sobre la disponibilidad de parejas sexuales y con ello la conveniencia de “activarse” reproductivamente. En ausencia de informacién
fotoperiddica, los animales utilizan informacién social para iniciar la actividad reproductiva en el momento apropiado del afio, siendo el efecto
macho el estimulo social mas importante en laregulacion de la actividad sexual de estas dos especies; su desarrollo como una estrategia eficaz
para inducir la actividad ovarica se explica mediante razones de tipo evolutivo. En condiciones naturales, el contacto con los machos se
restringe casi de manera exclusiva a la estacién de apareamientos, en cuyo inicio se hace necesario que la mayor cantidad posible de hembras
esté receptivo y queden gestantes, asegurandose con ello un tiempo corto entre el primero y el Gltimo partos del grupo. El fenémeno se inicia
con cualquiera de los sexos como emisor del estimulo; principalmente iniciado por el semental, el fenémeno tendra una alta proporcién de
hembras ciclando como respuesta al “efecto macho”, con ello la bioestimulacion sexual se refuerza mediante el “efecto hembra directo e
indirecto” dirigido hacia las hembras aun aciclicas y al macho mismo. La respuesta ovulatoria puede ser afectada por factores ambientales,
fisiol6gicos y sociales en cualquiera de los sexos, alterando la intensidad del estimulo al igual que la sensibilidad del individuo receptor. La
interaccion entre todos estos factores determina la magnitud de la respuesta, su rapidez, sincroniay la proporcién de hembras que continuaran
ciclando después de la primera ovulacion. Modificado de la cita 18.
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El efecto hembra puede hacer del efecto macho un
fendmeno que se retroalimente a si mismo (Figura 10).
Se debe considerar que las hembras de estas especies,
en condiciones naturales, s6lo tienen contacto con sus
machos respectivosen laestacion natural deempadre,®
representando ésta un periodo muy corto. Existia la
necesidad entonces de un mecanismo que asegurarala
receptividad sexual en la mayor cantidad posible de
hembras; con el primer contacto entre los sexos en el
inicio de la estacién reproductiva, el macho ejerce su
efectosobre lamayor parte de lashembrasasegurando
lasincronizacién reproductiva. Conlos primerosindi-
viduos respondiendo a la presencia del macho, el
fendmeno de bioestimulacién sexual se refuerza me-
diante el efecto hembra dirigido hacia otras hembrasy
al macho mismo (Figura 10).1

Reflexiones finales

La sensibilidad de las hembras anéstricas al estimulo
dado porel macho o porotras hembras en estro podria
seralterada por factoressociales que facilitan o dificul-
tan la respuesta sexual. En especies como ratones,®
vacas,” monos® y ciervos® la posicion social de los
animales influye sobre la ocurrencia del estro; anima-
les de baja jerarquia social muestran, con frecuencia,
depresion de los signos de celo o caen en anestro. Se
sabe que la exposicion continua de un animal a condi-
ciones de estrés, situacion caracteristica de los indivi-
duos subordinados, puede aumentar sus niveles
plasméticos de la hormona adrenocorticotrépica
(ACTH) vy esteroides corticales,'® al igual que la
prolactina.’®! Se sabe que tanto los corticoesteroides'®
104 como la prolactina'® tienen la capacidad de blo-
quear la ovulacién mediante la inhibicién de la secre-
cion de LH y estradiol 1%

En el estudio de la bioestimulacion sexual, poco se
sabe sobre el papel de la forma en que interacttan los
individuos en la respuesta al efecto macho y efecto
hembra. Recientemente® se ha planteado la necesidad
del estudio profundo del comportamiento social para
determinar las posibles estrategias alternativas utiliza-
das y su efecto en la respuesta a la bioestimulacién de
este tipo. Lo anterior permitiria comprender con mas
detalle las razones de tipo evolutivo que permitieron el
desarrollo del efecto macho en estas dos especies.
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