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RESUMEN  

El objetivo del presente trabajo fue evaluar el efecto de la administración de 

glutamato y/o testosterona sobre los indicadores de la actividad reproductiva y 

del comportamiento sexual en ovinos jóvenes y adultos de la raza Dorper, 

además de la capacidad de estos machos para incrementar la respuesta sexual 

de las ovejas nulíparas anovulatorias Dorper a través del efecto macho durante 

fotoperiodos crecientes. Se realizaron 3 experimentos en el norte de México 

(25°LN y 103°LO) durante 2014 y 2015 al inicio de la primavera bajo 

condiciones naturales de luz.  Se utilizaron carneros Dorper (jóvenes con 11 

meses de edad, 56±0.9 kg y adultos con 2-3 años de edad, 81±0.32 kg)  los 

cuales se dividieron en grupos experimentales y a cada grupo se administró 

uno de los siguientes tratamientos: glutamato, testosterona, glutamato + 

testosterona y testigo. Al finalizar los tratamientos de los carneros, para evaluar 

el efecto macho se utilizaron ovejas nulíparas anovulatorias Dorper (7-8 meses 

de edad) donde se midieron variables reproductivas tales como el intervalo de 

inicio de estro, tasa ovulatoria, número de cuerpos lúteos y tasa de preñez. En 

el Experimento 1, se planteó la hipótesis que durante el reposo reproductivo, la 

administración de glutamato y/o testosterona en carneros adultos Dorper 

tendría la capacidad de incrementar los indicadores del comportamiento sexual, 

y que consecuentemente, los carneros tratados inducirían la actividad 

reproductiva de ovejas anovulatorias durante fotoperiodos crecientes. Con los 

resultados obtenidos se concluyó que la administración de glutamato o 

glutamato + testosterona en carneros adultos Dorper durante fotoperiodos 

crecientes en la época natural de reposo sexual, incrementan tanto el 

comportamiento sexual apetitivo como el consumatorio, y que a su vez, estos 

carneros tratados provocan una respuesta estral más rápida, una mayor tasa 

ovulatoria, número de cuerpos lúteos y tasa de preñez en las ovejas nulíparas 

anovulatorias. En el Experimento 2, la hipótesis de trabajo propuso que durante 

el reposo reproductivo, la administración de glutamato y/o testosterona en 

carneros jóvenes Dorper tiene la capacidad de incrementar el comportamiento 

sexual de los machos, y que consecuentemente, los machos tratados inducen 
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la reactivación de la función ovárica de ovejas nulíparas anovulatorias a través 

del efecto macho. Los resultados permitieron concluir que el comportamiento 

sexual de los carneros jóvenes Dorper se puede mejorar a través de la 

administración de glutamato + testosterona, y que tales carneros promueven 

resultados reproductivos alentadores en las ovejas Dorper anestricas-aciclicas 

a través del efecto macho. Esta respuesta socio-sexual puede ser una 

importante alternativa reproductiva para inducir la reactivación de la actividad 

ovárica de ovejas acíclicas fuera de la estación reproductiva, así como en un 

periodo más corto de tiempo. En el Experimento 3 se planteó como hipótesis 

que la administración de glutamato incrementa el volumen y la calidad seminal 

en carneros Dorper bajo un esquema de fotoperiodos crecientes, inhibitorios de 

la actividad sexual. Los resultados reflejaron una mayor concentración 

espermática en los carneros tratados con glutamato que en los carneros del 

grupo testigo, por lo que se concluyó que tratamientos con glutamato en 

carneros Dorper bajo fotoperiodos crecientes afectan el proceso de la 

espermatogénesis. De manera general a través de los experimentos realizados 

se revela un posible estímulo sinérgico proporcionado por la administración de 

glutamato + testosterona al incrementar el comportamiento sexual de los 

carneros jóvenes y adultos de la raza Dorper y, a su vez, el rendimiento 

reproductivo de las ovejas nulíparas anovulatorias expuestas a estos carneros 

previamente tratados. En el mismo sentido, los resultados de esta investigación 

revelan al glutamato como una molécula con efectos alentadores que puede 

tener aplicaciones transmisibles a otras especies y a otros sistemas de 

producción pecuaria.   

 

 

Palabras clave: carneros Dorper, glutamato, testosterona, comportamiento 

sexual, ovejas nulíparas anovulatorias.  
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SUMMARY 

The aim of this study was to evaluate the effect of the administration of 

glutamate and/or testosterone upon some indicators of reproductive activity and 

sexual behavior in young and adult male Dorper rams, as well as the ability of 

these males to increase the response of the nulliparous anovulatory Dorper 

ewes through the male effect during increasing photoperiods. A total of three 

experiments were carried out in northern Mexico (25° N, 103° W) during 2014 

and 2015 at the beginning of spring under natural light conditions. Young (11 

mo. 56±0.9 kg) and adult (2-3 yr. 81±0.32 kg) Dorper rams were distributed to 

experimental groups and receiving the following treatments: glutamate, 

testosterone, glutamate + testosterone and control. At the end of the treatments 

and in order to evaluate the male effect, treated rams were exposed to 

anovulatory-nulliparous Dorper ewes (7-8 months of age) quantifying different 

response variables: estrus onset interval, ovulatory rate, number of corpora 

lutea and rate of pregnancy. In Experiment 1, it was hypothesized that during 

reproductive rest, the administration of glutamate and/or testosterone in adult 

Dorper rams would have the ability to increase the indicators of sexual behavior, 

and that consequently would induce the reproductive activity of anovulatory 

Dorper ewes during increasing photoperiods. The administration of glutamate or 

glutamate + testosterone in adult Dorper rams during increased photoperiods in 

the natural period of sexual rest, increased both the appetitive and 

consummatory sexual behaviors, and in turn, these treated rams induced not 

only faster estrus response but also an increased ovulatory and pregnancy 

rates, in the nulliparous anovulatory Dorper ewes. In Experiment 2, we 

hypothesized that the administration of glutamate and/or testosterone in young 

Dorper rams during the reproductive rest increased the sexual behavior of 

males, and once exposed to nulliparous anovulatory Dorper ewes would induce 

the reactivation of the function ovulatory of through the male effect. Results of 

this trial allows us to conclude that the sexual behavior of young Dorper rams 

can be improved through the administration of glutamate + testosterone, and 

that glutamate + testosterone treated rams improved the reproductive outcomes 
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anestrous-acyclic Dorper ewes through the male effect. This socio-sexual 

response can be an important reproductive alternative to induce reactivation of 

the ovarian response of acyclic ewes outside the reproductive season, as well 

as in a shorter period of time. In the Experiment 3, it was hypothesized that the 

administration of glutamate increases the volume and seminal quality in Dorper 

rams under a scheme of increasing photoperiods, inhibitory of sexual activity. 

From this trail, we concluded that a higher sperm concentration was observed in 

those glutamate-treated rams regarding the control group.  Therefore, it was 

concluded that glutamate treatments in Dorper rams under increasing 

photoperiods affect the process of spermatogenesis. In general, through the 

different studies carried out, a possible synergistic stimulus provided by the 

administration of glutamate + testosterone upon an increased sexual behavior 

of both young and adult Dorper rams. In turn, these treated males increased the 

reproductive outcomes of anovulatory nulliparous Dorper ewes through the 

male effect. In addition, information obtained from these studies unveils to 

glutamate as an interesting molecule which generated encouraging 

reproductive outcomes during the anestrous season.  Such results can be 

applied to other animal industries and production systems. 

 

Keywords: Dorper rams, glutamate, testosterone, sexual behavior, anovulatory 

nulliparous ewes. 
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A nivel mundial la carne de ovinos representa una pequeña parte del total del 

producto cárnico comercializado, pero tiene un impacto social y económico 

relevante en los países productores de carne de ovinos (Andrade et al., 2017). 

Las ovejas y las cabras representan el 65% de la población mundial de 

rumiantes con 1,196 millones de ovejas y 1,000 millones de cabras en el total 

de 3,402 millones de cabezas (FAOSTAT, 2014; Marino et al., 2016). En el 

caso específico de México, la producción de ovinos desempeña un papel 

socioeconómico crucial que contribuye a proporcionar productos de la 

demanda nacional de carne de cordero, y lana (Vázquez-García, 2013). A 

pesar de que México ha mejorado su productividad, sólo genera el 70% de la 

carne ovina que consume, por lo que tiene un mercado interno potencial, 

cercano a 30,000 toneladas anuales. Además, nuestro país ha recibido la 

petición de exportar carne y animales a países como Jordania, Turquía, Libia, 

India y Corea del sur, además de Centroamérica (Partida et al., 2013).  

En México, en los últimos 10 años, la producción de carne ha incrementado un 

21%, las características propias de cada región, determinadas por la 

disponibilidad de recursos y por los hábitos o tradiciones en el consumo de 

productos ovinos, ocasionan fluctuaciones estacionales a lo largo del año, lo 

que genera una marcada irregularidad en la oferta de ganado y provoca 

marcadas diferencias en la conformación, condición corporal y en el peso que 

alcanzan los animales al momento de la venta, lo cual contrasta fuertemente 

con dos requisitos fundamentales que exige el mercado formal; que son la 

constancia en el suministro de animales y uniformidad en la calidad del 

producto ofertado (Partida et al., 2013).  

Hasta hace pocos años, los rebaños ovinos de las regiones árida y semiárida 

del norte y centro de México estaban conformados principalmente por animales 

de la raza Merino Rambouillet, sin embargo en las últimas dos décadas ha 

iniciado la introducción de razas de pelo, como la Pelibuey y Blackbelly, y más 

recientemente con las razas Dorper y Katahdin, debido a que los ovinos de 

pelo son más fáciles de manejar (González-Godinez et al., 2014). Asimismo, en 
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ovinos de pelo se han reportado resultados variables de los efectos del 

fotoperiodo en la reproducción, sobre todo en las regiones tropicales y 

subtropicales, donde los cambios en la duración del día a través del año no son 

tan evidentes (Rosa y Bryant, 2003; Arroyo et al., 2006). Por ello, en los últimos 

años, se ha incrementado el interés por emprender estudios para conocer el 

comportamiento reproductivo de la raza Dorper (Cloete et al., 2000; Fourier et 

al., 2005; Zeleke et al., 2005; Zishiri et al., 2013; González-Godínez et al., 

2014) y aumentar la productividad y la eficiencia de la producción de carne de 

cordero (Montossi et al., 2013), debido a que la estacionalidad reproductiva que 

muestra esta especie constituye un serio impedimento (González-Godínez et 

al., 2014). 

Durante el fotoperiodo de días crecientes, en la oveja se presenta la etapa de 

anestro estacional, en la que disminuye la liberación de GnRH (amplitud y 

frecuencia de pulso) y se expresa con la ausencia de ciclos estrales regulares, 

poca receptividad sexual y fallos en la ovulación, mientras que en el carnero, se 

observa atrofia testicular, reducción de la espermatogénesis, disminución de la 

producción de testosterona de las células de Leydig (Young y Nelson, 2001), y 

de la libido (Arroyo, 2011). Esta etapa de reposo sexual en los machos ovinos 

se puede modificar a través de la manipulación del fotoperiodo, con la 

simulación de días largos seguidos de días cortos la actividad sexual puede ser 

reanudada (Malpaux et al., 1997).  

En los carneros, cuando disminuye la duración del día, se estimula la glándula 

pituitaria, así como, la secreción de las gonadotrofinas y la actividad testicular 

(Langford et al., 1999). Otros factores ambientales naturales, tales como la 

presencia de individuos de la misma especie, pueden influir ligeramente en el 

momento de aparición de la época reproductiva. Cuando los carneros se 

colocan con ovejas anovulatorias que han sido previamente aisladas de los 

carneros, una proporción del rebaño ovulará, mostrará estro y quedará preñada 

(Martin et al., 1986; Abecia et al., 2015), fenómeno al que se le conoce como 

"efecto macho" (Abecia et al., 2015). 
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Durante décadas, los criadores de ovejas han utilizado el “efecto macho” como 

una oportunidad para adelantar la temporada de empadre e incrementar la 

eficacia del apareamiento, además de proporcionar un grado de sincronía en el 

momento de la monta y posteriormente, en el momento del parto (Lindsay, 

1996). Sin embargo, es necesario considerar que los carneros deben presentar 

una intensa actividad sexual para estimular la ovulación de un mayor 

porcentaje de ovejas anovulatorias (Perkins y Fitzgerald, 1994).  

Para incrementar la efectividad del efecto macho se han utilizado tratamientos 

fotoperiodicos de días largos (16h luz y 8h obscuridad) más implantes de 

melatonina, que estimulan la secreción con testosterona (Delgadillo et al., 

2001). También se han utilizado tratamientos hormonales como estrógenos, 

testosterona y eCG, que son métodos sencillos, efectivos y de fácil aplicación 

(De Santiago-Miramontes et al., 2011; Luna-Orozco et al., 2012; Tejada et al., 

2016). Sin embargo, los tratamientos fotoperiodicos requieren de técnicas 

adecuadas e instalaciones de alto costo, muchas veces difíciles de 

implementar en sitios sin energía eléctrica (Luna-Orozco et al., 2012). 

Asimismo, la legislación de algunos países prohíbe el uso de productos 

hormonales, por lo que se requiere desarrollar investigación innovadora que 

genere un mejor entendimiento de los procesos neuro-fisiológicos alrededor de 

este tema, y mejorar las técnicas de manejo aplicadas a la reproducción para 

incrementar la eficiencia productiva del rebaño (Orihuela, 2014). Por ello, el uso 

del glutamato podría ser una buena alternativa, ya que investigaciones previas 

han reportado que a nivel cerebral interviene en el comportamiento sexual 

(Dominguez, 2009), y que está implicado en la regulación directa e indirecta de 

la secreción de GnRH, promoviendo la liberación pulsátil de LH y, en la 

producción de testosterona en los machos (Dhandapani y Brann, 2000; Meza-

Herrera et al., 2009; Will et al., 2014) a través de la distribución diferencial de 

GluRs en las células de Leydig y en el epitelio germinal de los túbulos 

seminíferos de los testículos, teniendo un papel específico en la 

espermatogénesis y la regulación hormonal (Gill et al., 2000).  
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Hipótesis general 

Durante fotoperiodos crecientes, tratamientos con glutamato y/o testosterona 

incrementan los indicadores de la actividad reproductiva y el comportamiento 

sexual de machos jóvenes y adultos de la raza Dorper, y estos a su vez, son 

capaces de incrementar la respuesta sexual de ovejas nulíparas anovulatorias 

a través del efecto macho. 

 

Hipótesis específicas 

1. Durante el reposo reproductivo, la administración de glutamato y/o 

testosterona en carneros adultos Dorper, incrementan los indicadores de 

actividad reproductiva y de comportamiento sexual de los machos. 

2. Durante el fotoperiodo creciente, los carneros Dorper jóvenes tratados 

frecuentemente con glutamato y/o testosterona incrementan su 

comportamiento sexual. 

3. Los carneros jóvenes y adultos de la raza Dorper tratados previamente con 

glutamato y/o testosterona, inducen la reactivación de la función ovárica de 

ovejas nulíparas anovulatorias a través del efecto macho. 

4. La administración de glutamato incrementa el volumen y calidad seminal en 

carneros Dorper bajo un esquema de fotoperiodos crecientes, inhibitorios de 

la actividad sexual.  
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Objetivo general 

Evaluar el efecto de la administración de glutamato y/o testosterona sobre los 

indicadores de actividad reproductiva y del comportamiento sexual en machos 

jóvenes y adultos de la raza Dorper, además de la capacidad de estos machos 

para incrementar la respuesta sexual de las ovejas nulíparas anovulatorias a 

través del efecto macho durante fotoperiodos crecientes. 

 

Objetivos específicos 

1. Determinar si la administración de glutamato y/o testosterona en carneros 

adultos Dorper durante el reposo reproductivo es capaz de incrementar los 

indicadores de actividad reproductiva y el comportamiento sexual durante 

fotoperiodos crecientes. 

2. Evaluar si tratamientos frecuentes con glutamato y/o testosterona en 

carneros jóvenes Dorper incrementan el comportamiento sexual durante 

fotoperiodos crecientes. 

3. Evaluar si a través del efecto macho, carneros jóvenes y adultos de la raza 

Dorper tratados previamente con glutamato y/o testosterona pueden inducir 

la reactivación de la función ovárica de ovejas nulíparas anovulatorias. 

4. Valorar la acción de tratamientos con glutamato sobre el volumen y calidad 

seminal en carneros Dorper bajo un esquema de fotoperiodos crecientes, 

inhibitorios de la actividad sexual.    
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1. FISIOLOGÍA REPRODUCTIVA DE LOS CARNEROS 

1.1 Esteroidogénesis testicular 

En las gónadas, el proceso de síntesis de andrógenos, progestinas y 

estrógenos a partir del colesterol, se lleva a cabo por diversas enzimas, entre 

las cuales se encuentran diferentes tipos de citocromo P450, deshidrogenasas 

de esteroides y reductasas. La síntesis de las hormonas esteroideas inicia con 

la conversión del colesterol a pregnenolona por la enzima citocromo 

P450scc/Cyp11A1, localizada en la membrana interna mitocondrial (Gómez-

Chang et al., 2012; Rojas et al., 2015). 

La esteroidogénesis testicular consiste casi en su totalidad, en la producción de 

andrógenos dentro del compartimento intersticial del testículo, más 

específicamente, por aproximadamente 500 millones de células intersticiales de 

Leydig (Stocco y McPhaul, 2006), bajo el control de la liberación episódica de 

LH, que interactúa con el receptor LH en la superficie de las células de Leydig 

(Gómez-Chang, 2012). A partir de los ésteres de colesterol de las lipoproteínas 

de baja densidad (LBD), las células de Leydig obtienen el colesterol del 

plasma. Las LBD atraviesan la membrana plasmática por endocitosis mediada 

por receptores; los ésteres de colesterol pueden almacenarse en forma de 

gotas de lípidos o convertirse en colesterol libre para ser utilizado en la síntesis. 

El colesterol es transformado en pregnenolona en la mitocondria, por lo que el 

colesterol, unido a una proteína transportadora de esteroles (SCP2), debe 

transportarse e internarse en esta estructura. Cuando el colesterol es 

convertido en pregnenolona, ésta última es liberada de la mitocondria y se 

transporta al retículo endoplásmico liso, donde se completa la 

esteroidogénesis. La síntesis de testosterona se lleva a cabo a través de dos 

rutas metabólicas: a partir de 17-hidroxi-pregnenolona (ruta Δ5), o a partir de 

17-hidroxi-progesterona (ruta Δ4). Los esteroides intermedios de la ruta Δ5 

pueden convertirse en los esteroides de la ruta Δ4 correspondiente. La 

testosterona puede metabolizarse en otros esteroides biológicamente activos, 
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en dihidrotestosterona (DHT) a través de la enzima 5 α-reductasa. Por la ruta 

de la aromatasa, la testosterona puede metabolizarse en estradiol y la 

androstenediona en estrona (Figura 1) (Rojas et al., 2015).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Metabolismo de esteroides en el testículo. La síntesis de testosterona 
puede llevarse a cabo a partir de la 17-hidroxi-pregnenolona (ruta Δ5) o a partir 
de la 17-hidroxi-progesterona (ruta Δ4). La importancia de estas dos vías varía 
según la especie (tomado de Rojas et al., 2015). 
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La síntesis de los andrógenos se regula por el eje hipotálamo-hipófisis-

gónadas; después de la pubertad, la hormona liberadora de gonadotropinas 

(GnRH) es sintetizada y secretada en el hipotálamo medio basal y el área 

preóptica (APOM) en una forma pulsátil (Meza-Herrera, 2008). Esta proteína 

hormonal llega al sistema hipofiseal portal, y desde ahí entra en contacto con la 

pituitaria anterior, estimulando a los gonadotropos, donde la hormona 

liberadora de la hormona luteinizante (LHRH), estimula la secreción de la 

hormona luteinizante (LH) en la adenohipófisis (Rojas et al., 2015; Coss, 2017). 

La LH liberada de los gonadotropos llega al testículo por vía endocrina e 

interactúa con los receptores específicos de LH en la superficie de las células 

de Leydig (Hales et al., 1999; Gómez-Chang et al., 2012).  

La vía de señalización de transducción utilizada después de la interacción del 

receptor LH/LH, acoplada a la proteína G en la membrana plasmática, activa la 

adenilato ciclasa que cataliza la conversión de ATP (adenosín trifosfato) a 

AMPc (adenosín monofosfato cíclico), el segundo mensajero intracelular para 

LH en las células de Leydig. El AMPc tiene dos funciones principales en la 

biosíntesis de la testosterona: la estimulación aguda de la movilización y el 

transporte del colesterol en la ruta esteroidogénica y, la regulación 

transcripcional de la expresión génica de la enzima esteroidogénica. Las 

acciones del AMPc son mediadas por la activación de la PKA (proteína quinasa 

A). La PKA a su vez, activa la movilización del colesterol a partir de grupos de 

colesterol intracelular, de fuentes de lipoproteínas extracelulares, o de la novo 

síntesis de colesterol. Independientemente de su origen, la transferencia del 

colesterol a la membrana mitocondrial interna es un proceso dependiente de 

AMPc que requiere la acción de la proteína reguladora esteroidogénica (StAR). 

El colesterol se convierte en pregnenolona mediante la acción de la enzima de 

desdoblamiento de la cadena lateral de colesterol P450 (P450scc), que reside 

en la parte interna de la membrana de la matriz mitocondrial. La pregnenolona 

se difunde al retículo endoplasmático liso donde se convierte en progesterona 

mediante la acción de la isomerasa 3β-hidroxiesteroide deshidrogenasa-Δ4-Δ5 
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(3β-HSD). La progesterona se convierte a su vez en 17α-hidroxiprogesterona, 

luego en androstenediona por la acción de 17α-hidroxilasa/C17-20 liasa 

(P450c17), la cual finalmente se convierte androstenediona en testosterona a 

través de la acción de la 17β-hidroxiesteroide deshidrogenasa (17β-HSD) 

(Figura 2) (Hales et al., 1999). 

Figura 2. Ruta de la biosíntesis de testosterona en las células de Leydig 

(adaptado de Hales et al., 1999). 
 

Esta cascada de transducción de señal no es la única en activarse, ya que el 

testículo genera una gran variedad de moléculas reguladoras que inducen vías 

activadoras independientes de AMPc, como es el caso de los factores de 

crecimiento como IGF-I, que estimulan la expresión de StAR y la síntesis de 

hormonas esteroideas a través de vías que involucran a la proteína quinasa 

activada por mitógenos (MAPK) y la proteína quinasa C (PKC). Algunas 

citosinas, derivadas de los macrófagos y del ácido araquidónico producen la 
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activación de PKC, y en ciertos casos, éstos funcionan en sinergia con LH para 

promover la esteroidogénesis testicular. Estas observaciones sugieren la 

presencia en el testículo de tres vías de señalización, que al activarse y que al 

comunicarse entre ellas modifican la tasa de síntesis hormonal. La participación 

de otras vías de señalización en la esteroidogénesis testicular no solamente 

involucra a las diferentes quinasas, sino también al tipo de segundo mensajero 

que induce su activación (Gómez-Chang et al., 2012).  

Las acciones andrógenas más significativas ocurren sólo una vez y producen 

cambios anatómicos irreversibles, durante la embriogénesis (por ejemplo, la 

inducción de órganos sexuales accesorios y copulatorios, y la diferenciación 

masculina de las áreas cerebrales), o en la pubertad (por ejemplo, el aumento 

de la masa corporal, de la laringe o dientes, la organogénesis modificada de la 

piel induciendo marcación de las glándulas, dientes modificados, desarrollo de 

cuernos o astas), y favoreciendo el mantenimiento de la espermatogénesis y la 

conducta sexual (Stocco y McPhaul, 2006; Gómez-Chang et al., 2012; Schlatt y 

Ehmcke, 2014). Sin embargo, la testosterona sola tiene poca acción biológica 

directa, por lo que se requiere primero la conversión a su metabolito 5α-

reductasa, DHT, o su aromatización a estrógeno antes de lograr actividad 

biológica (Stocco y McPhaul, 2006). Debido a estas acciones anatómicas y 

usualmente irreversibles de la testosteronemia, las características específicas 

de la especie se producen durante la diferenciación de los sexos y presentan la 

aparición de vertebrados masculinos y femeninos diferentes (Schlatt y Ehmcke, 

2014).   

1.2 Control hormonal de los testículos mediante mecanismos de 

retroacción 

Las dos hormonas gonadotrópicas, la hormona folículo estimulante (FSH) y LH 

son los actores centrales en el eje hipotálamo-hipófisis-gónadas (HHG). El 

generador de impulsos GnRH en el hipotálamo se considera el interruptor 

maestro de encendido y apagado del eje reproductor. Una amplia gama de 

información, por ejemplo, la edad, la nutrición, el estatus social y el estrés, se 
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utilizan para crear una decisión de cuales funciones reproductivas de un 

individuo deben ser (re) iniciadas o detenidas. El generador de impulsos GnRH 

actúa a través del receptor transmembranal de GnRH y controla todo el sistema 

reproductivo con dos señales endocrinas principales para el testículo 

originadas de los gonadotropos hipofisarios y son las distintas hormonas 

heterodiméricas de glucoproteína: FSH y LH  (Gerlach y Aurich, 2000). 

Un modelo hipotético de regulación hormonal maestra es aquel en el que la 

GnRH controla dos circuitos de retroalimentación, totalmente independientes, 

responsables de la espermatogénesis (FSH-inhibina) o de la esteroidogénesis 

(LH-testosterona). La FSH actúa específicamente sobre las células de Sertoli, 

que regulan la producción de esperma del epitelio seminífero, controlando la 

expansión de las células germinales premeióticas. La Inhibina, hormona 

glicoproteíca que funciona como señal endocrina para la integridad y actividad 

del sistema de células madre que proporciona una señal a la pituitaria sobre la 

capacidad de producción de esperma (Schlatt y Ehmcke, 2014), es producida 

por células de Sertoli y los túbulos seminíferos (TS) y que en el macho puede 

actuar junto con la testosterona en el control de la FSH. En los carneros, las 

concentraciones de inhibina en el plasma varían de acuerdo con el estado 

reproductivo estacional, y están correlacionadas positivamente con el tamaño 

testicular y la secreción de testosterona (Gerlach y Aurich, 2000). 

En los carneros, la secreción pulsátil de la LH de la pituitaria es dependiente de 

la hormona liberadora de LH (LHRH) del hipotálamo. Cada pulso de LH 

liberado al sistema circulatorio generalmente estimula una respuesta de 

testosterona en los testículos. Los esteroides testiculares modulan la regulación 

de la secreción episódica de LH al afectar la frecuencia de los impulsos de 

LHRH desde el hipotálamo, así como la capacidad de respuesta de la pituitaria 

a LHRH (Dayalu y Kittok, 1996). La LH actúa sobre las células de Leydig 

estimulando la liberación de andrógenos que inducen o mantienen un fenotipo 

masculino, estimulan los órganos sexuales y las acciones controladas por 

andrógenos en la periferia. Al mismo tiempo, los andrógenos funcionan como 
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hormona de retroalimentación a nivel hipotalámico y sus niveles séricos son 

controlados por la acción estimulatoria balanceada de LH sobre las células de 

Leydig, frente a las acciones inhibitorias de los andrógenos en partes del 

cerebro que reducen la liberación de LH a partir de los gonadotropos. En este 

escenario, ambas gonadotropinas tienen funciones separadas y circuitos de 

retroalimentación reguladora independientes: el eje de la FSH y la inhibina 

controlan la producción de espermatozoides, el eje de la testosterona-LH y la 

androgenización del organismo (Figura 3) (Schlatt y Ehmcke, 2014). 

 

Figura 3. Representación esquemática de Hipotálamo-hipófisis-gónadas 
(tomado de Schalatta y Ehmeke, 2014).  
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La descarga pulsátil de LH es importante por dos razones. Primero, las altas 

concentraciones de testosterona dentro de los TS son esenciales para la 

espermatogénesis. Segundo, las células de Leydig inician la refractariedad 

para sostener los altos niveles de LH. En efecto, las concentraciones continuas 

altas de LH se reflejan en una reducida secreción de testosterona (Schalatta y 

Ehmeke, 2014).  

Desde una perspectiva fisiológica el término refractariedad significa sin 

respuesta a cierto tratamiento. Se cree que la condición de refractariedad 

provocada por altas concentraciones sostenidas de LH es causada por una 

reducción en el número de receptores de LH en las células de Leydig, 

existiendo una marcada reducción en la secreción de testosterona cuando la 

LH permanece alta por un periodo sostenido. Los niveles de testosterona 

intratesticular son de 100-500 veces más altos que los de la sangre sistémica. 

Sin embargo, la testosterona testicular es diluida aproximadamente 500 veces 

cuando llega a la sangre periférica, dilución que en conjunto con una vida 

media relativamente corta mantiene las concentraciones sistémicas de 

testosterona muy por debajo de lo que causaría una regulación negativa del 

sistema de retroacción de GnRH/LH. Por ejemplo, si la pulsatilidad de LH fuera 

larga (en horas), las células de Leydig podrían producir testosterona por horas 

más que por minutos, lo que podría resultar en una falla metabólica para 

depurar la testosterona de la sangre sistémica y la testosterona podría ejercer 

una retroacción negativa sostenida sobre las neuronas de GnRH en el 

hipotálamo, la que a su vez podría eventualmente detener la secreción de LH y 

consecuente la de testosterona, ocasionando así, que no ocurra la 

espermatogénesis. El papel de la naturaleza pulsátil de la testosterona no ha 

sido completamente entendido, suponiéndose que a la larga las 

concentraciones sistémicas altas de testosterona suprimen la secreción de 

FSH. La función de las células de Sertoli es dependiente de FSH, por lo que su 

función se compromete cuando la FSH es reducida. La reducción periódica en 
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la testosterona permite que la retroacción negativa en la FSH sea removida 

(Figura 4) (Senger, 2003). 

.        

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 4. Diagrama simplificado del control de la retroacción negativa en el eje 
hipotálamo-hipófisis-testículo.  
 

Las células de Sertoli convierten la testosterona a estradiol, utilizando un 

mecanismo idéntico al de las células de la granulosa de los folículos antrales 

en la hembra. La funcionalidad exacta del estradiol (E2) en los machos es poco 

conocida, pero hay pocas dudas de su función de retroacción negativa en el 

hipotálamo; la testosterona y el E2 en la sangre actúan sobre el hipotálamo y 

ejercen una retroacción negativa sobre la producción de GnRH y, a su vez, son 

reducidas la LH y la FSH. Por lo tanto, las altas concentraciones de E2 se 

reflejan en la reducción de las descargas de GnRH y LH (Figura 4). Además, 

para convertir la testosterona a estradiol, las células de Sertoli producen 
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inhibina que, como en las hembras, suprime la secreción de FSH del lóbulo de 

la pituitaria anterior (Senger, 2003). 

1.3 Espermatogénesis 

La espermatogénesis es un proceso fisiológico continuo que toma lugar en los 

TS, los cuales están compuestos de células de Sertoli rodeadas por células 

germinales en proceso de maduración, y de células mioides peritubulares. En 

las células de Sertoli, las células germinales auto-antigénicas forman la barrera 

sanguínea testicular y expresan los factores inmunorreguladores, creando así 

un ambiente inmunológico para la supervivencia de las células germinales 

testiculares (Kaur et al., 2014). El proceso fisiológico continuo es complejo y 

altamente organizado, durante el cual, las células germinales se someten a tres 

fases de desarrollo (espermatocitogénesis, meiosis y espermiogénesis), que 

consta de varias etapas celulares que se suceden en el tiempo a través de la 

conversión de células espermatogoniales a espermatozoides elongados (Divya 

et al., 2013). Cada estadio consiste en una o dos generaciones de 

espermatogonias, espermatocitos, y espermátides (Bilaspuri y Guraya, 1986) 

(Figura 5). 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Sección del epitelio germinal de los túbulos seminíferos con 
diferentes estadios en la formación de los espermatozoides (adaptado de Kaur 
et al., 2014).  
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Figura 6. Interrelación entre las 

hormonas producidas por el 

hipotálamo, el lóbulo anterior de la 

pituitaria, las células de Sertoli y las 

células de Leydig para el control de la 

espermatogénesis.  

Esferas azules= espermatogonia. 

Esferas rojas= espermatocitos 

primarios.  

Esferas café= espermatocitos 
secundarios. 
Esferas negras= espermátides 
(Adaptado de Senger, 2003).  

Factores epigenéticos, hormonales, climáticos, fármacos, nutricionales y 

químicos tóxicos influyen en la espermatogénesis. La evaluación de la 

espermatogénesis es realizada mediante un método convencional al igual que 

la valoración del buen estado para la reproducción (valoración física y medición 

de la circunferencia escrotal), evaluación seminal (concentración espermática, 

motilidad espermática, análisis morfológico espermático) y el análisis isométrico 

de los testículos (Divya et al., 2013).  

De entre los factores hormonales se ha considerado que se requiere la acción 

combinada de FSH y LH en el testículo para iniciar la espermatogénesis 

(Figura 6). Este punto de vista es apoyado por el aumento progresivo de FSH y 

LH durante la maduración puberal en animales. Además, los pacientes con 

hipogonadismo hipogonadotrófico que tienen testículos inmaduros, son 

tratados con combinaciones de FSH y LH o con GnRH para lograr la 

espermatogénesis (DeKretser et al., 1992). Así mismo, la FSH y la testosterona 

son reguladores claves de la espermatogénesis, y en consecuencia, de la 

masa de células germinales y del tamaño de los testículos en el carnero adulto.  
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Cada hormona juega un papel único en la diferenciación y proliferación de las 

espermatogonias, después de lo cual, la testosterona promueve la formación y 

diferenciación de los espermatocitos en espermátides redondas y alargadas 

(Kilgour et al., 1994; Bustos y Torres-Díaz, 2012; Dong et al., 2016). Además, 

en ausencia de FSH, la testosterona puede mantener la espermatogénesis 

(Griswold y McLean, 2006), sin embargo, también se ha reportado que la FSH 

es necesaria para la espermatogénesis en carneros adultos, específicamente 

para la diferenciación de la espermatogonia A1 a espermatogonia B2 a través 

de las células de Sertoli (Kilgour et al., 1993). 

Las concentraciones de testosterona en las cuales la espermatogénesis es 

mantenida en la presencia o ausencia de la hipófisis no difieren, sino que las 

concentraciones intratesticulares de testosterona son 10-40% de las normales.  

Por otra parte, mientras que la testosterona puede mantener la 

espermatogénesis a corto plazo, el mantenimiento a largo plazo requiere la 

participación de otra o de otras sustancias, probablemente la FSH (DeKretser 

et al., 1992) y de manera indirecta del glutamato, puesto que se ha reportado 

que influye en la secreción de GnRH, que conduce a la producción de 

hormonas gonadales en los testículos. Al respecto, Olney et al. (1976) 

reportaron que en ratones, la administración subcutánea de glutamato 

incrementa la frecuencia y amplitud del pulso de GnRH en el hipotálamo 

anterior, pudiendo modular la estimulación neuronal y desencadenar una 

respuesta de células gonadotropas, permitiendo la liberación de FSH y LH de la 

pituitaria y, consecuentemente la secreción de la testosterona por los testículos 

(Polat et al., 2011) (Figura 7). 
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Figura 7. Concentraciones de la hormona luteinizante y testosterona en suero 
sanguíneo después de la aplicación subcutánea de glutamato (adaptado de 
Olney et al., 1976).  

 

En los testículos se encuentran receptores ionotrópicos y metabotrópicos del 

glutamato, con una afinidad específica para diferentes estructuras. Los GluRs 

pueden estar involucrados en el desarrollo testicular, la espermatogénesis, y la 

motilidad espermática, y cada estado unido a su receptor específico. La 

distribución diferencial de GluRs en las células Leydig productoras de 

testosterona y en el epitelio germinal de los TS de los testículos, sugiere que 

cada subtipo o combinación de receptores puede tener un papel específico en 
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la espermatogénesis y en la regulación hormonal. Actualmente se sigue 

investigando la presencia de GluRs en los testículos durante varias etapas de 

desarrollo (Gill et al., 2000), sin embargo, se ha demostrado que los 

aminoácidos libres (como el glutamato) pueden servir como sustratos oxidables 

en el metabolismo por los espermatozoides (Pruneda et al., 2007), por lo que el 

glutamato se encuentra principalmente en el plasma seminal, más que en los 

espermatozoides, teniendo este un papel significativo en producción de ATP 

como fuente de energía, para ayudar en la motilidad espermática. La motilidad 

ideal de los espermatozoides debe ir acompañada de líquido o semen 

plasmático de calidad, necesarios para la fertilidad. Así pues, el ácido glutámico 

es necesario para el metabolismo de los espermatozoides, por lo que el 

descenso de su nivel resulta en la reducción de la motilidad de los 

espermatozoides (Susetyarini, 2015). 

 

1.4 Reposo sexual en los carneros 

En muchas especies, la actividad reproductiva se restringe a un cierto periodo 

del año para asegurar que el nacimiento ocurra en un tiempo optimo del año, 

usualmente en el final del invierno o a principios de la primavera, lo cual 

permite la sobrevivencia y crecimiento de las crías bajo condiciones favorables 

de temperatura y disponibilidad de alimentos (Gerlach y Aurich, 2000).  

Este fenómeno, conocido como estacionalidad reproductiva, está influenciado 

principalmente por el fotoperiodo y los cambios en la longitud del día, y puede 

ser modificado por otros factores como la temperatura, la nutrición, el contacto 

con animales del otro sexo, el tiempo de parto y la duración de la lactancia 

(Rosa y Bryant, 2003). El animal percibe los cambios de estación 

principalmente a través de cambios diarios fotoperiodo, es decir, la 

prolongación o acortamiento de la longitud del día (Malpaux, 2006; Sarlós et al., 

2013).  
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La influencia del fotoperiodo sobre la secreción de GnRH se refleja en los 

cambios circanuales en la liberación de LH. En los reproductores de días 

largos, la secreción de LH aumenta durante la primavera y disminuye en otoño. 

En los reproductores de días cortos, los cambios anuales en la secreción de LH 

están inversamente correlacionados con la duración del día, lo que conlleva en 

los machos a la estimulación máxima de los testículos en el invierno. En los 

carneros, durante la época reproductiva, las concentraciones plasmáticas de 

LH aumentan de 5 veces a 14 veces, principalmente por un aumento en la 

frecuencia del pulso de LH (Gerlach y Aurich, 2000).    

En los carneros, la actividad reproductiva fuera de la temporada de cría se 

suprime en menor grado que en las ovejas (Gerlach y Aurich, 2000), siendo 

principalmente los factores ambientales los que regulan la función testicular a 

través del eje HHG, mediante la alteración de la secreción de la pituitaria de 

FSH y LH, y consecuentemente a través de la secreción de la testosterona por 

los testículos para generar el ciclo testicular (Young y Nelson, 2001; Bustos y 

Torres-Díaz, 2012). La espermatogénesis existe como un proceso continuo; 

durante la primavera y el verano, los pulsos de baja frecuencia LH afectan, 

pero no impiden, la fertilidad en los machos. Por lo tanto, las diferencias 

sexuales en la actividad reproductiva de los ovinos puede deberse a las 

diferentes funciones neuroendocrinas reproductivas en machos y hembras 

(Gerlach y Aurich, 2000). 

En los carneros, existen indicadores de la estacionalidad en la actividad sexual, 

como evidencia, se muestran cambios en el diámetro testicular y en los niveles 

de las hormonas secretadas (Gündoğan et al., 2003). Sin embargo, existen 

marcadas diferencias entre razas de ovinos. En las razas silvestres o rústicas, 

como la Mouflon o la Soay, las variaciones circanuales en las concentraciones 

plasmáticas de testosterona, FSH e inhibina, son significativamente más 

pronunciadas que en otras razas altamente domesticadas, encontrándose 

diferencias similares en el grado en que cambian el tamaño de los testículos y 

la espermatogénesis (Gerlach y Aurich, 2000). Por otra parte, la producción de 
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espermatozoides varía mucho durante el año (Malpaux, 2006) y dependiendo 

de la especie, los testículos pueden disminuir su tamaño entre un 10 y un 95% 

en respuesta a los factores ambientales asociados a la estación de reposo 

sexual (Young y Nelson, 2001). En carneros de la raza Ile-de-France, la 

producción espermática diaria varia a través del año, es de 50 a 80 veces más 

alta en el otoño que en la primavera (Malpaux, 2006) (Figura 8). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8. Cambios estacionales en la producción diaria de espermatozoides en 
carneros adultos Ille de France, a una altitud de 45° N (adaptado de Malpaux, 
2006). 

 

Los descensos estacionales en la producción de espermatozoides parecen 

comenzar después del decrecimiento de los testículos y en la secreción de 

fluidos, debido tal vez, a los diferentes tiempos de respuesta de las células de 

Sertoli para debilitar las señales endocrinas (por ejemplo, la FSH y 

testosterona) (Dickson y Sanford, 2005). En la figura 9 se observa el efecto del 

decremento e incremento del fotoperiodo sobre aspectos reproductivos en 

carneros. Durante cuatro semanas, los carneros se aclimataron con 12 h luz: 

12 h obscuridad y después se dividieron en dos grupos para ser tratados 
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durante 8 semanas simulando días cortos (8 h luz: 16 h obscuridad Ο) o días 

largos (16 h luz: 8 h obscuridad ●). Los carneros expuestos a la simulación de 

días cortos incrementaron la secreción de LH, FSH, testosterona y el 

crecimiento testicular, en comparación a los carneros expuestos a la simulación 

de días largos (Pinckard et al., 2000).  

 

Figura 9. Efecto del decremento e incremento del fotoperiodo sobre la 
circunferencia escrotal, las concentraciones de testosterona, LH y FSH 
(adaptado de Pinckard et al., 2000).  

 

Los cambios estacionales son percibidos gracias a la duración de la luz del día, 

que se transduce a través de la retina y la glándula pineal en los patrones de 

melatonina, que son percibidos por el hipotálamo para activar o desactivar el 

generador de impulsos GnRH. La longitud del fotoperiodo puede registrarse 

como uno de los factores ambientales más importantes. El interruptor maestro 
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GnRH puede utilizar esta información para controlar la actividad de los órganos 

reproductores en sincronía con los cambios estacionales (Schlatt y Ehmcke, 

2014) (Figura 10). Los factores ambientales que estimulan o mantienen la 

reproducción promueven la síntesis y la secreción de GnRH de la eminencia 

mediana hipotalámica y regulan positivamente la secreción de las 

gonadotrofinas de la pituitaria anterior (Bronson, 2009); la LH estimula las 

células de Leydig en los testículos para la producción de testosterona, mientras 

que la FSH activa las células de Sertoli, y junto con la testosterona estimulan la 

maduración de los espermatocitos (Roselli et al., 2004).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10. Esquema del tracto fotoneuroendocrino en reproductores de días 
largos y días cortos (tomado de Bustos y Torres-Díaz, 2012). 
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Por el contrario, los factores ambientales no estimulantes disminuyen la 

liberación de GnRH (amplitud y frecuencia de pulso), lo que resulta en atrofia 

testicular, espermatogénesis reducida y disminución de la producción de 

testosterona de las células de Leydig, las células somáticas esteroidogénicas 

del intersticio testicular (Young y Nelson, 2001). 

Sanford et al. (2002) reportaron que en los carneros de razas como la Dorset, 

Finn, Suffolk y Blackface, los cambios mensuales mostrados en las 

concentraciones de FSH regulan el tamaño testicular en dos formas. En primer 

lugar, los aumentos en la FSH en el verano determinan cuándo ocurrirá 

máxima proliferación de espermatogonias y la aparición estacional de los 

máximos tamaños testiculares. La testosterona parece regular las primeras 

etapas de desarrollo (A1 a espermatogonias intermedias), mientras que la FSH 

regula las últimas etapas (espermatogonias intermedias a espermatocitos 

primarios leptotene). En segundo lugar, hay indicios de que la secreción de 

FSH por sí, ejerce algún control sobre el tamaño testicular durante todo el ciclo 

estacional y que, los cambios mensuales de la circunferencia escrotal están 

muy paralelos a las concentraciones de FSH y ambos se correlacionan 

significativamente en los carneros. Por lo tanto, se ha considerado que el 

aumento de la secreción de FSH en el verano puede determinar el tiempo de la 

máxima proliferación de espermatogonias tanto en las razas estacionales como 

en las relativamente no estacionales y que, el aumento de la FSH por sí, no 

siempre es de magnitud suficiente como para jugar un gran papel en el 

mantenimiento de la proliferación de espermatogonias o el desarrollo de los 

testículos (Gerlach y Aurich, 2000; Dickson y Sanford, 2005).  

 

Rhim et al. (1993) reportaron que, en los carneros adultos de la raza 

Hampshire, la frecuencia de los pulsos de LH se considera que es el regulador 

más importante de los cambios estacionales en la secreción de testosterona. 

Esta relación no es sorprendente, ya que los episodios en la secreción de 

testosterona están fuertemente acoplados a la aparición de pulsos de LH 
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(Mandiki et al., 1998) y los aumentos estacionales en la frecuencia de los 

pulsos de LH están correlacionados con proteínas clave en el testículo, que 

regulan tanto la disponibilidad del sustrato de colesterol a la ruta androgénica y 

la biosíntesis de testosterona (Price et al., 2000). Excepto tal vez en las razas 

más estacionales, pareciera que la LH basal juega un papel secundario a la 

frecuencia de pulsos de LH en la regulación de la secreción de testosterona 

durante todo el ciclo testicular (Dickson y Sanford, 2005). 

Aunque la relación entre la LH basal (interpulso) y la testosterona se muestre 

relativamente débil en algunas razas de carneros, es probable que la LH basal 

es una parte integral de la señal de LH en el desarrollo testicular, que sirve 

para amplificar el efecto estimulante de la liberación de los pulsos de alta 

frecuencia de LH en la secreción de testosterona. La aparente asincronía entre 

las reducciones en la masa testicular y la salida de los espermatozoides 

durante la regresión testicular, podría ser debida a una respuesta diferencial de 

las células de Sertoli a una señal débil de testosterona en el testículo, 

especialmente en las razas más estacionales (Dickson y Sanford, 2005).  

Con respecto al semen ovino, no se han encontrado referencias sobre la 

morfometría aparentemente normal de la cabeza del espermatozoide y la 

estacionalidad reproductiva, sin embargo, existen numerosos estudios sobre el 

efecto del fotoperiodo en anomalías morfológicas de éstos y aunque no se han 

encontrado variaciones estacionales en otros parámetros espermáticos, se han 

encontrado en la morfología (Mandiki et al., 1998), señalándolo como un buen 

indicador de los efectos estacionales. 

 

1.5 Comportamiento sexual 

La sobrevivencia de una especie depende en última instancia de su 

reproducción, y uno de los elementos claves de ésta es el comportamiento 

sexual, el cual debe de ser mostrado a un tiempo fisiológicamente apropiado 

para que la fertilización ocurra (Pfaus, 1996; Borja y Fabre-Nys, 2012). Las 
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señales ambientales, tales como olfativas, táctiles, visuales y auditivas, afectan 

la expresión del comportamiento sexual en los animales, tanto en machos 

como hembras (Maina y Katz, 1999). El comportamiento reproductivo de los 

machos mamíferos incluye dos componentes separados, pero que interactúan: 

el apetitivo (CSA) o componente motivacional (referente a la estimulación 

sexual), que dirige a los machos a buscar y acercarse a las hembras 

receptivas; y el consumatorio (CSC) o componente eyaculatorio (referente al 

desempeño sexual), en el cual el macho hace el contacto sexual en forma de 

montas, penetraciones y eyaculaciones (Borja y Fabre-Nys, 2012). 

Las señales sensoriales que inician con el acto reproductivo pueden activar de 

manera simultánea respuestas relativamente simples a través del eje HHG, y a 

través de respuestas binarias o ternarias relativamente complejas, junto a 

procesos límbicos (sensoriales, complejos y cognitivos), requeridos para el 

completo desempeño de los componentes del comportamiento reproductivo 

apetitivo y consumatorio. El hecho de que estos componentes puedan ser 

seccionados sobre las bases de la respuesta hormonal, indica que existen 

mecanismos importantes discriminatorios los cuales pueden revelar técnicas de 

orden central y periférico (Dluzen y Ramirez, 1993).    

La investigación de los componentes hormonales/ neurales del comportamiento 

reproductivo, implica principalmente intentos de correlacionar las respuestas 

hormonales/neurales a los componentes apetitivos o consumatorios del 

apareamiento. La dinámica de la determinación periférica, que son las 

respuestas hormonales, tiende a ser “simples” en naturaleza de acuerdo a la 

correlación con aspectos apetitivos vs. consumatorios de la reproducción. Por 

“simple” se entiende que la correlación hormonal está asociada exclusivamente 

con el componente del comportamiento apetitivo o consumatorio. Por ejemplo, 

la respuesta de LH en el macho pareciera ser dominante para el componente  

apetitivo del comportamiento reproductivo. En ratas macho, ratones y carneros, 

la sola exposición de la hembra, o el estímulo de las hembras, resulta en un 

rápido incremento agudo de LH. Los pulsos de oxitocina también pudieran 
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estar asociados con actividades apetitivas. En el caso contrario, la prolactina y  

la testosterona parecieran ser una hormona relacionada con el componente 

consumatorio. Con respecto a la epinefrina como neurotransmisor, muestra un 

control neural más directo, sus niveles efectúan más de una respuesta ternaria 

con incrementos lentos durante periodos apetitivos, incrementos rápidos 

durante la fase consumatoria, y regresa a niveles basales estables durante 

intervalos intercopulatorios (Dluzen y Ramirez, 1993). 

Las determinaciones periféricas pueden ser consideradas binarias, ternarias o 

mayores con respecto a la correlación con el comportamiento reproductivo. Es 

decir, las mismas áreas o funciones del SNC son capaces de responder a 

ambos componentes del comportamiento reproductivo tanto consumatorio 

como apetitivo. El mejor ejemplo puede ser la unidad simple y múltiple 

activamente medible en el APOM (Figura 11) (Dluzen y Ramirez, 1993).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 11. Diagrama de la correlación hormonal/neural del comportamiento 
reproductivo (adaptado de Dluzen y Ramirez, 1993).  

Ambos aspectos de comportamiento coordinados son logrados primordialmente 

por hormonas esteroidales actuando sobre estructuras particulares sobre el 
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cerebro (Hull et al., 2006; Borja y Fabre-Nys, 2012; Limon-Morales et al., 2014), 

en gran medida, bajo el control de los estrógenos derivados de la testosterona, 

aunque el sitio de acción de esteroides en la activación de cada componente 

del comportamiento del macho pareciera ser distinta en algún grado, que 

implica principalmente la parte anterior del APOM para CSA y la parte posterior 

del núcleo de CSC (Balthazart y Ball, 2006; Charlier et al., 2013; Fusani, 2014). 

Dentro del CSC, probablemente la cópula es el comportamiento examinado con 

más frecuencia en muestreos en campo o laboratorio para el funcionamiento 

sexual. Numerosos estudios han demostrado la influencia de factores 

hormonales que determinan la expresión general de la actividad copulatoria. El 

descubrimiento trascendental de la neuroendocrinología del comportamiento, 

así como de las interacciones cerebro-hormonales, ha sido llevado a cabo en 

diferentes especies (Andersen et al., 2011); el comportamiento sexual del 

macho se activa cuando los testículos secretan testosterona durante periodos 

de reproducción estacionalmente adecuados. Estos comportamientos incluyen 

vocalizaciones, comportamientos agresivos asociados con la defensa territorial 

y las fases apetitiva y consumatoria del comportamiento sexual del macho 

(Fusani, 2014). 

En muchas especies, algunos machos con testículos funcionales y 

concentraciones sanguíneas normales de testosterona no muestran 

comportamiento sexual, lo que puede ser debido a lesiones medulares en el 

APOM, sugiriendo que la motivación sexual, en lugar de la consumación, es 

suficiente para involucrar la hormona de LH (Opendak et al., 2016).  
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1.5.1 Descripción del comportamiento sexual de los carneros 

Si una oveja receptiva es introducida en un corral que contiene un carnero con 

previa experiencia copuladora, el carnero se acercará a ella en cuestión de 

segundos. Hay varios comportamientos estereotipados que el carnero puede 

realizar antes de la monta inicial. Estos incluyen olfatear la región genital de la 

oveja, patear su flanco repetidamente con su pata delantera mientras está de 

pie detrás (Figura 12-A) y en un pequeño ángulo con la oveja; y olfatear, lamer 

y mordisquear en su flanco (Figura 12-B) y área ano-genital. Antes de la 

cópula, los carneros también elevan la cabeza y retraen el labio superior en 

respuesta al olor o sabor de la orina de la oveja, una conducta conocida como 

flehmen, mediante ésta conducta se extraen los olores no volátiles hasta el 

órgano vomeronasal para su detección por el sistema olfativo accesorio. 

Algunos machos, además, emiten vocalizaciones de "gargarismos" de tono 

bajo antes y mientras patean a la oveja. La suma total de estos 

comportamientos se denomina con frecuencia "conductas de cortejo" (Bermant 

et al., 1969; Perkins y Roselli, 2007; Orihuela et al., 2014). 

 

Figura 12. Comportamiento sexual de apetitivo los carneros, pataleo (A) y 

aproximación (B). 

 

Entre los machos, hay una variación considerable en la frecuencia y duración 

de estas respuestas precopulatorias. No está claro si desempeñan un papel 

funcional en estimular a la oveja o inducirla a postrarse para la cópula. Las 

ovejas realizan un movimiento característico de la cola (abanico), que 

  B   A 
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acompaña a la receptividad total y que puede ayudar a dispersar las señales 

olfativas relevantes (Bermant et al., 1969; Perkins y Roselli, 2007). 

El comportamiento de la monta en los carneros es acompañado por una serie 

de empujes pelvianos poco profundos. Los carneros generalmente se montan 

varias veces antes de la penetración vaginal y la eyaculación, pero un carnero 

experimentado puede eyacular en la primera monta. Los carneros son capaces 

de eyacular en varias veces con una sola oveja, aunque los intervalos entre 

sucesivas eyaculaciones se hacen progresivamente más largos (Bermant et al., 

1969; Perkins y Roselli, 2007). 

El comportamiento copulatorio se puede medir en una prueba de capacidad de 

servicio, donde un carnero se coloca con 3 o 4 ovejas en celo, o en pruebas 

individuales de un carnero con una oveja en estro. Las pruebas de 

comportamiento copulatorio suelen ser limitadas en el tiempo y duran al menos 

10 minutos, durante las cuales se pueden realizar varias mediciones. Estas 

incluyen latencia de monta, frecuencia de monta, latencia de eyaculación, 

frecuencia de eyaculación, así como el intervalo post-eyaculatorio (Perkins y 

Roselli, 2007). 

Existe una variación considerable dentro y entre razas de carneros en la 

frecuencia y duración de las respuestas precopulatorias, aunque no está 

totalmente claro que juegue un papel funcional en la inducción de las ovejas 

para postrarse para la copula. Una oveja totalmente receptiva espera quieta 

hasta el acercamiento inicial del carnero. Cuando el carnero está atrás, ella 

generalmente gira su cabeza para un lado y pareciera que lo observa. El 

meneo o agitación de la cola también es una característica que frecuentemente 

acompaña la aceptación completa (Bermant et al., 1969). 

Típicamente, una oveja parcialmente receptiva se aleja de los acercamientos 

de los carneros. Si el carnero intenta montar a la oveja, ella puede moverse 

fuera de su alcance. También la oveja puede ponerse junto a las paredes del 

corral de forma que el intento de monta sea difícil o imposible. En este caso un 
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macho vigorosamente experimentado incrementará la intensidad de su pataleo 

y olfateo y, ocasionalmente, triunfara poniendo la hembra en el centro del corral 

(Bermant et al., 1969). 

Los carneros inician rápidamente una serie de empujones poco profundos 

durante la monta a la oveja. Este es el caso de la rata macho, del gato y quizás 

de otras especies. Estos empujones poco profundos parecieran orientar el 

pene con respecto a la abertura de la vulva. Un factor que pareciera intervenir 

en el número de empujones poco profundos previo a la penetración, es el 

tamaño relativo del carnero y la oveja, ya que los carneros pequeños tienen 

dificultad para penetrar ovejas grandes. Por otra parte, un carnero 

experimentado puede conseguir la penetración durante su primer empujón 

(Figura 13) (Bermant et al., 1969). 

 

 

 

 

 

 
 
 
Figura 13. Comportamiento sexual consumatorio en los carneros, intento de 
monta y monta completa.  

En resumen, el comportamiento de la cópula es el resultado de varias unidades 

conductuales que abarcan la búsqueda de la hembra, el cortejo y la 

eyaculación. Este comportamiento puede verse afectado por condiciones 

ambientales, como la dominancia o la presencia de hembras en celo entre 

otros, siendo necesario conocer estos factores por su aplicabilidad en la 

reproducción controlada de los ovinos, y de esa manera tener la opción de 
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diseñar técnicas de manejo que permitan utilizar al máximo las ventajas 

reproductivas que puede ofrecer un semental (Pfaus, 1996). 

No todos los carneros tienen un buen comportamiento sexual ni en la misma 

intensidad. Factores como la edad y la raza, entre otros, tienen un rol 

fundamental en la manifestación de los elementos de interés sexual. Esta 

variación puede deberse entre otros factores a la selección artificial y los 

métodos de crianza. La primera puede ejemplificarse, cuando bajo condiciones 

intensivas, los reproductores tradicionalmente se escogen dando mínima 

importancia al comportamiento sexual (Orihuela et al., 2014). 

1.5.2 Endocrinología del comportamiento sexual 

El sistema reproductivo presenta una compleja regulación neuro-humoral que 

involucra estructuras del sistema nervioso central (hipotálamo y pituitaria) y 

estructuras periféricas (sistema autonómico simpático y parasimpático), 

además de los órganos reproductivos (Andersen et al., 2011).  

Aunque varios estudios han demostrado la rápida acción de las hormonas 

esteroidales a nivel de la membrana y citoplasma, muchos de los efectos 

biológicos de los esteroides son mediados a través de la activación de sus 

respectivos y rápidos receptores nucleares. Cuando se exponen al esteroide 

sus receptores, se unen a un elemento de respuesta específico, y regulan la 

transcripción de genes afectando a la fisiología celular, y en última instancia, 

puede afectar la respuesta de un organismo a su entorno y la expresión de un 

comportamiento específico en respuesta a un estímulo social definido (Charlier 

et al., 2013).  

El comportamiento sexual es dirigido por una interacción sofisticada de 

hormonas esteroidales que actúan en el cerebro (Andersen et al., 2011), 

especialmente en el área preóptica medial (APOM) del hipotálamo, donde se 

expresan las enzimas que transforman a la testosterona en componentes, los 

cuales aumentan (DHT) o diferencian (estrógenos) sus acciones; estos 

sistemas enzimáticos incluyen 5α-reductasa y aromatasa, respectivamente 
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(Simerly et al., 1990; Andersen et al., 2011; Fusani et al., 2014; Orihuela, 

2014). El APOM no es la única región del cerebro que media la expresión del 

comportamiento sexual masculino; sin embargo, es un sitio integrador en este 

proceso. Esto sugiere que la acción hormonal dentro de la APOM puede ser un 

factor crítico en la regulación del comportamiento, con regiones específicas 

mediando aspectos del comportamiento conducente al apareamiento (fase 

apetitiva) y otros mediando la copulación misma (fase consumatoria) 

(Dominguez, 2009). En el cerebro, la testosterona actúa por dos vías 

principales: (1) una vía de andrógenos, en la cual la testosterona o su 

metabolito activo reducido, la 5α-dihidrotestosterona, interactúa con los 

receptores de andrógenos en las células diana (Cornil et al., 2012), y (2), una 

vía de estrógeno en el que la testosterona se convierte en E2 por el citocromo 

P450 aromatasa, y los estrógenos derivados del cerebro activan los receptores 

de estrógeno (Roselli y Stormshak, 2009). Existe evidencia que el 

comportamiento de cortejo requiere de la activación de ambas vías de 

señalización de esteroides (Attila et al., 2010; Fusani et al., 2014; Will et al., 

2014). 

Una manera a través de la cual las concentraciones de estrógenos cerebrales 

podrían ser moduladas rápidamente, implica cambios rápidos en las 

concentraciones periféricas de andrógenos, que estarían disponibles para la 

aromatización local. Por lo tanto, las fluctuaciones a corto plazo (min-h) en la 

secreción de testosterona de los testículos en respuesta a la liberación pulsátil 

de la LH de la pituitaria, pueden teóricamente dar lugar a cambios en la 

concentración local de estrógeno en la región del cerebro que expresa 

aromatasa, lo que sugiere que el estrógeno actúa a través de mecanismos no 

genómicos (Cornil et al., 2012). 

Por otra parte, también se cree que las hormonas gonadales facilitan el 

comportamiento sexual a través de mecanismos genómicos lentos, ante este 

hecho, algunas pruebas indican que los estrógenos pueden modular el 

comportamiento sexual muy rápidamente, (Balthazart et al., 2004; Cornil et al., 
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2012). Los efectos genómicos de los estrógenos sobre el comportamiento a 

menudo son mediados en última instancia por los cambios en la producción o 

la acción de los neurotransmisores en circuitos específicos del cerebro, 

resultantes de una modificación de la transcripción y traducción de enzimas 

que sintetizan o estabilizan los transmisores o sus receptores (Cornil et al., 

2012). 

La testosterona también afecta fuertemente a los fenotipos celulares y modula 

la expresión de enzimas específicas como la aromatasa y el óxido nítrico 

sintetasa neuronal, y la de neuropéptidos como la somatostatina y la 

neurotensina por nombrar unos pocos, en varias regiones del cerebro 

(Balthazart y Ball, 1998). Así mismo, varios estudios han reportado el papel  de 

neurotransmisores implicados en el comportamiento sexual de los machos, 

incluyendo el GABA (Ácido gamma-aminobutírico), acetilcolina, óxido nítrico 

(ON), la dopamina (DA), opioides y el glutamato (Domínguez y Hull, 2005; 

Dominguez, 2009; Will et al., 2014). 

La DA y los sistemas opioides en el cerebro regulan aspectos del 

comportamiento sexual tanto apetitivo como el consumatorio (Pfaus, 1996; Will 

et al., 2014). La DA influye en varias regiones cerebrales para facilitar el 

comportamiento sexual, existiendo evidencias que indican que los tipos de 

receptores, la especificidad, la especie y el área cerebral influyen en como 

modula estos comportamientos en distintas especies (Will et al., 2014). 

El glutamato es considerado el principal neurotransmisor excitador en el SNC 

de los mamíferos y se distribuye de forma general en todo el cuerpo. El origen 

de la liberación de glutamato inducido por el comportamiento sexual en el 

APOM aún no está claro. Sin embargo, fuentes de glutamato preóptico incluyen 

el septum lateral,  cama del núcleo de la estría terminalis (BNST), amígdala 

medial (MeA), MPOA, y los núcleos paraventricular (NPV), supraquiasmático 

(NSC), ventromedial (NVM), arqueado (ARC), ventral premamilar, 

supramamilar, y los núcleos paraventriculares del tálamo. De estas áreas, el 
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MeA y BNST son de particular interés, ya que reciben señales 

quimiosensoriales relacionadas con el comportamiento sexual y contienen 

receptores de hormonas esteroidales sexuales (Simerly et al., 1990).  

En machos, se ha reportado que el glutamato participa en la expresión del CSA 

y CSC actuando en las neuronas de GnRH (Iremonger et al., 2010). Este 

incremento en la actividad neural facilita la erección y el comportamiento de la 

cópula (Melis et al., 2010). El glutamato modula la liberación de la LH, como un 

intermediario en el eje HHG y posteriormente, aumenta los niveles de LH y 

testosterona (Will et al., 2014), sin embargo, la interacción hormona-glutamato 

puede reflejar influencias bidireccionales en las cuales las hormonas regulan la 

actividad del glutamato, y éste también regula la función endocrina para 

estimular el comportamiento (Dominguez, 2009), actuando en las neuronas de 

GnRH (Iremonger et al., 2010), donde inicia una cascada hormonal que 

conduce a la producción de hormonas gonadales en los testículos. A su vez, 

dichas hormonas facilitan el comportamiento sexual de los machos (Olney et 

al., 1976; Will et al., 2014), que se expresa en la erección,  vocalizaciones 

ultrasónicas que se producen durante el apareamiento y el contacto social 

entre las ratas (Fu y Brudzynski, 1994) y el comportamiento de la cópula 

(Ebling et al., 1998; Melis et al., 2010; Dominguez et al., 2006; Li et al., 2013). 

En ratas machos, se ha reportado que después de dos horas de ser tratados 

subcutáneamente con glutamato, se incrementan los niveles basales de 

testosterona séricos de aproximadamente 1 ng/ml a 4 ng/ml en 3 h y a 5 ng/ml 

en 6 h (Olney et al., 1976). 

Por otro lado, machos castrados sexualmente experimentados tratados con 

grandes dosis de E2 muestran un comportamiento copulatorio indistinguible de 

los carneros tratados con testosterona. Sin embargo, aunque el E2 puede 

estimular la monta y la penetración sexual, la eyaculación es rara o inexistente 

(Attila et al., 2010).   
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Dado que las acciones estimuladoras de la testosterona sobre el 

comportamiento sexual dependen en parte de su aromatización a estrógenos, 

una deficiencia de los receptores de estrógenos podría explicar la reducción del 

deseo sexual. Otros estudios han explorado que posiblemente los cambios en 

la cantidad de receptores a esteroides gonadales o el metabolismo de estas 

hormonas en el tejido neural pueden estar involucrados en la disminución del 

comportamiento sexual de los machos. Así, los niveles de decrecimiento de los 

andrógenos nucleares, de los receptores de estrógenos y la actividad de la 

aromatasa, han sido encontrados en estructuras relevantes para el 

comportamiento sexual, tales como el APOM y la amígdala de ratas macho 

ancianos, mostrando las características relativas a la edad con deficiencias en 

la actividad copulatoria (Mas, 1995). 

La participación de los núcleos cerebrales en la modulación y dirección del 

comportamiento sexual del macho permanece poco clara, por lo que son 

necesarios más estudios que permitan coadyuvar en el entendimiento de estos 

procesos (Orihuela, 2014). 

1.5.3 Tratamientos estimulatorios del comportamiento sexual de los carneros 

Dado que del comportamiento sexual depende el éxito reproductivo de las 

especies (Andersen et al., 2011), sigue el interés por investigar los métodos 

para incrementar la actividad sexual de los carneros con tratamientos 

hormonales como la melatonina (Rosa et al., 2012; Casao et al., 2013; Abecia 

et al., 2016), la eCG (Ungerfeld et al., 2014) y la testosterona (Tejada-Ugarte et 

al., 2016; y con los tratamientos fotoperiodicos (Abecia et al., 2015); de la 

misma manera, después del descubrimiento de los efectos excitatorios del 

glutamato sobre el SNC fue probado su efecto en ratas macho (Olney et al., 

1976) y hamsters (Ebling et al., 1998), para que después de algunas décadas 

reapareciera el interés por conocer la función de este neurotransmisor 

excitatorio como molécula clave en la expresión del comportamiento sexual y 

que ayuda en la regulación del eje reproductivo (Dominguez et al., 2006; 

Domínguez, 2009; Meza-Herrera, 2012; Will et al., 2014). 
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Tratamiento con Implantes de melatonina y fotoperiodo. En los carneros, 

tratamientos con melatonina estimulan la liberación de LH y FSH y activan la 

función testicular. En carneros y ovejas, influye en la liberación de GnRH por 

vías reguladoras dentro o cerca del hipotálamo mediobasal, reportándose que 

los implantes con melatonina aceleran el crecimiento testicular y mejoran la 

producción espermática, aunque un tratamiento de luz en los días largos es 

requerido antes de la inserción de un implante para incrementar el crecimiento 

testicular, el comportamiento sexual, la producción espermática y la fertilidad 

(Gerlach y Aurich, 2000).  

Fitzgerald y Stellflug (1991) evaluaron el efecto de implantes de melatonina 

colocados por 40 días en carneros de la raza Booroola, sobre los cambios 

estacionales en el comportamiento reproductivo, encontrando que la 

producción neta de corderos, de ovejas empadradas en primavera fue mayor 

cuando los carneros se trataron con melatonina y/o fotoperiodo, es decir, los 

implantes con melatonina tienen un impacto positivo sobre el desempeño 

reproductivo de los carneros y sobre la eficiencia reproductiva. De manera 

similar, carneros Rasa Aragonesa sexualmente activos inducidos por 

tratamientos fotoperiodicos y melatonina durante la primavera, promovieron la 

pubertad en las ovejas nacidas en otoño e incrementaron la fertilidad de éstas 

(Abecia et al., 2016). Otro escenario que se puede presentar en los carneros de 

la raza Dorset expuestos a fotoperiodos controlados de 8 h luz: 16 h obscuridad 

durante la primavera es el incremento del comportamiento reproductivo a un 

nivel que podría ocurrir naturalmente en otoño, independientemente del 

incremento de los niveles de testosterona (El-Alamy et al., 2001).  

Tratamiento con ovejas estrogenizadas. La exposición de carneros a ovejas 

en estro activa directamente la GnRH y el eje HHG, estimulando un incremento 

inmediato en la secreción de LH. La secreción de testosterona es estimulada 

por el incremento en la secreción de LH y de las concentraciones plasmáticas 

de FSH, cortisol y prolactina, asociadas con el comportamiento sexual de 
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monta y penetración (Walkden-Brown et al., 1999; Rosa et al., 2000; Carrillo et 

al., 2011). 

La presencia constante de hembras estrogenizadas provoca grandes aumentos 

de la secreción de testosterona que acompañan a los cambios en la secreción 

de LH, además de cambios rápidos en el comportamiento de los machos, y 

posiblemente en la producción de señales químicas como la secreción de 

feromonas que pueden mejorar la respuesta ovulatoria (Walkden-Brown et al., 

1993; De Santiago-Miramontes et al., 2011). 

Administración de gonadotropina coriónica equina (eCG). Las neuronas 

GnRH en el hipotálamo sintetizan y secretan el decapéptido GnRH, que 

desempeña un papel fundamental en la regulación de la cascada de eventos 

hormonales, desde la liberación de gonadotropina pituitaria y la producción de 

estrógenos necesarios para la maduración sexual normal y la función 

reproductiva normal (Ng et al., 2009). A carneros de la raza Corriedale se les 

administró una dosis simple y dos dosis de 1000 UI eCG al día -3 y a los días -

7 y - 3 (respectivamente), solo el tratamiento con las dos dosis de eCG antes 

de unirlos con las hembras en anestro, incrementó su habilidad para inducir la 

actividad cíclica en ovejas. Este incremento estuvo relacionado a la respuesta 

de las concentraciones de testosterona de los carneros (Ungerfeld et al., 2014). 

Tratamientos con testosterona exógena. Desde un punto de vista 

cuantitativo, el andrógeno más importante es la testosterona, andrógeno crucial 

para el desarrollo y mantenimiento de las características sexuales de los 

machos, para el desarrollo de la espermatogénesis, el mantenimiento de los 

órganos accesorios, el crecimiento de los músculos, y la retroacción del 

hipotálamo pituitaria (Andersen et al., 2011). Recientemente, se ha reportado 

en carneros que la administración de testosterona exógena por vía 

intramuscular incrementa el comportamiento sexual consumatorio (Tejada et 

al., 2016). 
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Opioides. Los péptidos opioides han sido implicados en el control de la 

liberación de LH. En general, los agonistas opiáceos disminuyen la 

concentración plasmática de LH, mientras que los antagonistas la mejoran, 

(Perkins y Fitzgerald, 1994). La Naloxona (un antagonista opioide) inyectada en 

carneros sexualmente activos incrementa el número de eyaculaciones en 

comparación con el período previo al tratamiento, sin embargo, en carneros 

sexualmente inactivos no incrementa la actividad sexual aunque evoca 

diferencias en los niveles de LH en machos sexualmente inactivos y 

sexualmente activos, por lo que se considera que el efecto de los opioides 

sobre el comportamiento sexual y la secreción de LH depende del nivel de 

actividad sexual de los carneros (Perkins y Fitzgerald, 1994). 

1.5.4 Función neuroendocrina del glutamato en el comportamiento sexual 

El glutamato pertenece a la familia de neurotransmisores conocida como 

aminoácidos excitadores, siendo el principal neurotransmisor excitador del SNC 

y ejerciendo esta función por medio de receptores específicos (Spitzer et al., 

2016), de los cuales se han reconocido dos importantes familias los que 

median las respuestas sinápticas rápidas abriendo canales de iones, llamados 

receptores glutamato ionotrópicos (iGlu), y los que causan efectos sinápticos 

lentos asociados con canales bioquímicos, llamados receptores glutamato 

metabotrópicos (mGlu). La familia de receptores iGlu incluye al N-metil-D-

aspartato (NMDA), el DL-α-amino-3-hidroxi-5-metil-4-isoxazole+ácido 

propiónico (AMPA) y el Kainato. Los receptores de la familia mGlu están unidos 

a proteínas G y comprenden tres grupos: Grupo I (mGlu1 y mGlu5), Grupo II 

(mGlu2 y mGlu3) y Grupo III (mGlu4, 6, 7 y 8) (Figura 14) (Watkins y Jane, 

2006).  
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Figura 14. Clasificación de los receptores a Glutamato (adaptado de Watkins y 
Jane, 2006).  

El glutamato como sus receptores, están localizados en una gran cantidad de 

tejido neuroendocrino y en una gran variedad de núcleos hipotalámicos como 

los núcleos paraventriculares (NPV), en el núcleo ventromedial (NVM), 

arqueado (ARC) y supra óptico (NSO), en la eminencia media (EM) y en el tallo 

Infundibular importantes en la función reproductiva (Estienne et al., 2000; 

Mahesh y Brann, 2005; Durand et al., 2008). Además, este aminoácido no 

esencial tiene una infinidad de funciones entre especies, tanto dentro como 

fuera del SNC (Michaelis, 1998; Spitzer et al., 2016): La señalización del 

glutamato está comúnmente asociada con la transmisión sináptica. La sinapsis, 

definida por un sitio presináptico y un sitio postsináptico separado por la 

hendidura sináptica, es el centro primario de información neuronal. En las 

sinapsis glutamatérgicas, la maquinaria presináptica (que incluye el complejo 

SNARE) libera glutamato a través del calcio y la liberación vesicular 

dependiente de la actividad. La mayoría (90%) de la transmisión sináptica 

ocurre de esta manera y, por lo tanto, puede denominarse liberación canónica 

o normal del glutamato para distinguirla de otras formas de liberación vesicular 

que también ocurren en la terminal presináptica, como la transmisión sináptica 
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espontánea y asincrónica, que puede ocurrir en la actividad del calcio y del 

complejo SNARE de manera independiente (Spitzer et al., 2016). 

El glutamato que se utiliza como neurotransmisor se almacena en vesículas. 

Estas lo atrapan con la participación de moléculas que se localizan en la 

membrana vesicular, y el proceso de liberación ocurre cuando la vesícula se 

fusiona con la membrana presináptica por medio de la interacción con 

proteínas presentes en la membrana de las vesículas, en el citoplasma y en la 

membrana presináptica. Las proteínas tienen la capacidad de formar un 

sistema de anclaje que se activa con la entrada de calcio a la terminal 

presináptica. Hasta ahora solo se ha identificado algunas proteínas que 

participan en este proceso. En la membrana de las vesículas se conocen entre 

otras, la sinaptobrevina, la sinaptofisina y la sinaptotagmina. En el citoplasma 

está presente la α-SNAP, mientras que en la membrana presináptica se 

localizan la SNAP-25 (proteína asociada a la sinapsis) y la fisofilina (Michaelis, 

1998). 

En la figura 15 se muestra un esquema de la liberación del glutamato vesicular, 

de donde puede ser liberado en una actividad normal dependiente (A, B, 

normal) o independiente (C, D, anormal) del complejo SNARE. Ambos tipos de 

liberación vesicular pueden ocurrir en las sinapsis en el SNC. Sin embargo, 

también pueden observarse en ausencia de una densidad postsináptica, por 

ejemplo, antes de la formación de sinapsis en desarrollo, cuando los axones 

liberan neurotransmisores. Se cree que esta liberación vesicular guía a la 

dendrita postsináptica para formar el contacto sináptico final, un mecanismo 

posiblemente copiado por las células precursoras de oligodendrocitos (OPC) 

para formar la sinapsis axón-OPC. Aunque se describe aquí como es la 

liberación axonal, también se puede observar la liberación vesicular del 

glutamato en las células no neuronales, tales como los astrocitos, además, de 

que existe la liberación del glutamato no vesicular (E) de diversas fuentes, por 

ejemplo de la microglía, astrocitos o células dañadas, de la corriente sanguínea 

o de la reintegración de los transportadores de glutamato, por ejemplo, en 
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células que sufren de escasez de energía en la isquemia. El modo de liberación 

del glutamato podría afectar diferencialmente la señalización corriente abajo en 

la oligodendroglia ya que difieren la concentración y la ubicación del glutamato 

en el momento de la activación de su receptor (Spitzer et al., 2016). 

 

Figura 15. Diferentes formas de liberación del glutamato (adaptado de Spitzer 
et al., 2016). 

Una vez que la vesícula se fusiona a la membrana presináptica, el 

neurotransmisor se libera en el espacio sináptico e interactúa con los 

receptores, ubicados tanto en la membrana pre como postsináptica, que 

regulan esta operación (Bergles et al., 1999). 

En el SNC, el glutamato ejerce su función por medio de receptores específicos  

frecuentemente localizados en las neuronas y células gliales y están, así, 

idealmente situados para mover neurotransmisores hasta el sitio de liberación y 

de acción (Watkins y Jane, 2006). Los receptores ionotrópicos son los que 

están asociados con cuestiones reproductivas (Mahesh y Brann, 2005). El 

glutamato regula la reproducción mediante la liberación de LH, mediada a 

través de los efectos hipotalámicos de GnRH para controlar en la pituitaria la 

secreción de LH (Brann y Mahesh, 1997; Meza-Herrera et al., 2009). Este 

efecto se puede dar mediante una regulación directa de las células 

neurosecretoras o indirecta, a través de la modulación de neurotransmisores-
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neuropéptidos que contienen neuronas alrededor de las de GnRH (Iremonger 

et al., 2010).  

Los efectos del glutamato pueden estar mediados por los sistemas de acción 

neuronal que son conocidos por regular la secreción de GnRH y 

gonadotropinas o la secreción de prolactinas (tales como DA, norepinefrina, 

epinefrina, Neuropéptido Y (NPY) y acetilcolina) (Brann y Mahesh, 1992). De 

hecho, la administración de glutamato y sus agonistas promueven la liberación 

pulsátil de LH en animales previamente expuestos a esteroides. 

Contrariamente, los antagonistas de los receptores ionotrópicos de glutamato 

inhiben la liberación de LH, e inhabilitan la secreción de LH inducida por E2 y la 

oleada preovulatoria de LH (Meza-Herrera et al., 2009). Así mismo, las 

neuronas glutamatérgicas implicadas en el control de las neuronas GnRH 

contienen kisspeptina, un péptido esencial en la regulación del eje 

gonadotrópico, aumentando la transmisión glutamatérgica directamente a las 

neuronas GnRH de una manera dependiente de E2 (Meza-Herrera et al., 

2014a; Piet et al., 2015). En un principio fue difícil admitir el papel del glutamato 

como neurotransmisor, dado que esta molécula se encuentra ampliamente 

distribuida en las neuronas y en células gliales y se involucra en la actividad 

considerada no-sináptica, tal como su participación en la función metabólica de 

las células. Por tal razón, es importante distinguir entre el acervo de glutamato 

dedicado a la neurotransmisión y aquel que forma parte de las rutas 

metabólicas comunes a todas las células (Bergles et al., 1999). 

En cuestiones reproductivas, se ha reportado que la administración exógena 

del glutamato incrementa rápidamente la liberación de GnRH, LH y la secreción 

de prolactina in vivo e in vitro. Estudios con agonistas del glutamato han 

demostrado que la activación de los receptores a glutamato están involucrados 

en numerosos eventos endocrinos reproductivos, tales como la inducción a la 

pubertad, la reproducción estacional, la secreción de LH inducida por 

esteroides y la oleada preovulatoria de LH y la prolactina en las hembras 

(Brann y Mahesh, 1992; Meza-Herrera, 2008; Meza-Herrera et al., 2009; Meza-
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Herrera, 2012). Previamente, en cabras, se ha demostrado como el glutamato 

genera un efecto estimulatorio sobre el eje reproductivo, a través del 

incremento de metabolitos sanguíneos, involucrados en la activación del 

crecimiento folicular y la ovulación (López-Medrano et al., 2009; Torres-Moreno 

et al., 2009; Meza-Herrera et al., 2011; Meza-Herrera et al., 2014a; Meza-

Herrera et al., 2014b). En efecto, la administración de glutamato y sus 

agonistas promueven la liberación pulsátil de LH tanto en machos como en 

hembras (Dominguez et al., 2006; Andersen et al., 2011; Meza-Herrera et al., 

2012).   

La copulación requiere de interacciones somatotrópicas rápidas entre dos 

individuos activos. El medio por el cual los efectos hormonales lentos se 

traducen en comportamientos interactivos rápidos, incluyen la regulación de 

diversas enzimas y receptores de neurotransmisores que activan o inhiben 

neuronas específicas que integran y ejecutan las conductas (Hull y Dominguez, 

2009). Desde el año de 1976 Olney et al., encontraron que inyecciones de 

glutamato vía subcutánea son efectivas en la estimulación de la liberación de 

LH en ratas macho adulto, el glutamato, por su influencia en la secreción de 

GnRH, inicia una cascada hormonal que conduce a la producción de hormonas 

gonadales en los testículos facilitando el comportamiento sexual tanto apetitivo 

como consumatorio de los machos (Dominguez, 2009; Andersen et al., 2011), 

aumentando la respuesta eréctil y las vocalizaciones ultrasónicas (Dominguez 

et al., 2006). Así mismo, también se ha demostrado que el glutamato y sus 

antagonistas están implicados en la regulación directa e indirecta de la 

secreción de GnRH promoviendo la liberación pulsátil de LH y en la producción 

de testosterona (Dhandapani y Brann, 2000; Meza-Herrera et al., 2009; Will et 

al., 2014).  

La testosterona facilita el comportamiento sexual, en parte, por un incremento 

de la tasa de liberación de las neuronas productoras de glutamato que se 

proyectan en el MPOA. Un modelo hipotético que integra estos hallazgos es la 

presencia del estímulo excitatorio sexual o el acto de la cópula por sí mismo 
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que activa las neuronas que contienen glutamato en el MeA/BNST 

(Dominguez, 2009).  

En la figura 16 se muestra la posible interacción entre el glutamato, el ON, y la 

DA en el APOM. (1) Las neuronas liberan glutamato, de esta manera estimulan 

en el APOM receptores NMDA que operan en los canales de calcio. (2) El 

incremento de calcio intracelular activa el calcio Cadmodulin (CaM), (3) el cual 

a su vez activa la enzima ONS que conduce inmediatamente a la producción 

de ON. La unión de ONS a la cola del carboxilo terminal  del receptor NMDA es 

a través de una proteína de densidad postsináptica (PSD-95). Una vez 

sintetizado el ON frecuentemente se dispersa de célula a célula, (4) donde 

puede alterar la actividad en las neuronas presinápticas. (5) Además, en las 

neuronas que producen DA, se ha demostrado que el ON puede inhibir los 

transportadores de dopamina (DAT) e incrementar la liberación del calcio 

vesicular. Este producción de ON en el APOM, después de la liberación del 

glutamato, puede aumentar los niveles extracelulares de la DA y prolongar la 

presencia de la DA en la sinapsis (Dominguez y Hull, 2005). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 16. Modelo que muestra la posible interacción entre el glutamato, el ON, 
y la DA en el APOM (adaptado de Dominguez y Hull, 2005).  
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Por otro lado, la testosterona facilita el comportamiento sexual por la 

detonación del glutamato contenido en las neuronas. Tal modelo tiene en 

cuenta relevantes estímulos quimiosensoriales y mediadores neuroendocrinos 

de la inducción activa del comportamiento de monta en MeA, BNST, y APOM 

(Mahesh y Brann, 2005). Una forma importante en que la testosterona y sus 

metabolitos mantienen la activación del APOM para que se estimule el 

comportamiento copulatorio, regulando la producción de ON, que a su vez es 

importante tanto para la liberación de DA basal y la estimulada por la presencia 

de la hembra. Un factor importante para la liberación de la DA estimulada por la 

presencia de la hembra es el glutamato del MeA, del BNST y de otras 

estructuras (Dominguez y Hull, 2005). 

Contrariamente, otros estudios también han demostrado que el glutamato 

regula directamente la acción neuroendocrina (Mahesh y Brann, 2005). Un 

efecto de tal interacción es la influencia del glutamato sobre la aromatasa, la 

enzima que convierte testosterona a estradiol. El incremento de los niveles de 

glutamato influyen en el Ca2+  dependiente de la fosforilación de la aromatasa; 

esta fosforilación rápidamente suprime la actividad enzimática (Balthazart et al., 

2006). Consecuentemente, los cambios en el nivel de glutamato durante la 

monta pueden impactar la acción rápida hormonal en el APOM por la acción de 

la aromatasa; esto influye en la expresión del comportamiento sexual en 

minutos (Balthazart et al., 2006; Balthazart y Ball 2006; Dominguez, 2009). 

Con respecto a lo anterior se ha expuesto que las hormonas median la 

actividad del glutamato y que éste también media la función endocrina para 

estimular el comportamiento y aspectos reproductivos (Dominguez, 2009). A 

nivel gonadal, específicamente en los testículos de ratas, los receptores 

ionotrópicos y metabotrópicos del glutamato tienen una afinidad específica para 

diferentes estructuras y se ha encontrado que la distribución diferencial de 

GluRs en las células Leydig productoras de testosterona y en el epitelio 

germinal de los TS de los testículos tiene un papel específico en la regulación 

hormonal (Gill et al., 2000). 
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2.  FISIOLOGÍA REPRODUCTIVA DE LAS OVEJAS 

El ciclo estral está asociado con una serie de eventos endocrinos 

interrelacionados regulados por el hipotálamo con la secreción de GnRH. La 

regulación de la secreción y biodisponibilidad de las hormonas gonadotróficas 

depende de una interacción compleja entre varios factores internos y externos 

(Gündoğan et al., 2003). Los factores externos incluyen las señales 

fotoperiodicas, las feromonas masculinas, la nutrición y el estrés que afectan la 

función del eje hipotálamo-pituitario-ovárico. La regulación puede lograrse 

directamente, a través de los efectos sobre la secreción de GnRH, o 

indirectamente, alterando la respuesta hipofisaria a la GnRH o la sensibilidad 

ovárica a las gonadotrofinas (Rosa y Bryant, 2003; Bartlewski et al., 2011). 

En la época reproductiva, un aumento en la frecuencia de pulsos de GnRH/LH 

provoca la ovulación, lo cual se conoce como “pico” preovulatorio (Arrollo et al., 

2006). La descarga preovulatoria de GnRH, y posteriormente de LH y FSH, 

alcanza un pico aproximadamente 14 h antes de la ovulación. Esta oleada de 

gonadotropina es propiciada y sostenida por una disminución de la 

progesterona (P4) y un aumento de la secreción de E2 (Bartlewski et al., 2011) 

al final de la fase lútea, al iniciarse la luteólisis por efecto de la acción de la 

prostaglandina F2α (PGF2α) liberada por el endometrio uterino.  

La secreción tónica de LH durante el ciclo está inversamente correlacionada 

con la función lúteal, así que la concentración de LH declina gradualmente 

desde el día 1 hasta el día 9 del ciclo estral y permanece baja; a partir del día 

12 se observa un aumento en la frecuencia de secreción y la disminución en la 

amplitud de los pulsos. Las concentraciones de LH aumentan rápidamente al 

día 16 hasta alcanzar un pico de 100 a 200 ng/ml (de 50 a 100 veces los 

niveles basales) y luego declina rápidamente perdurando la oleada 

aproximadamente 12 h. El inicio de la oleada generalmente está unido al inicio 

del comportamiento estral y el intervalo entre el pico de LH y la ovulación es 

determinado. En las concentraciones de FSH se observan ligeras fluctuaciones 
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de aumentos y descensos en intervalos de aproximadamente 3 a 6 días, y un 

día antes de la oleada preovulatoria de LH, la FSH declina hasta los niveles 

basales para luego aumentar, coincidiendo así su pico con el pico de LH. De 

igual manera, las concentraciones de FSH disminuyen a la par que las 

concentraciones de LH y descienden nuevamente hasta los niveles basales en 

un tiempo de 8 a 12 h después del pico preovulatorio. La FSH volverá a 

incrementarse para tener un segundo pico, aunque ya no llegará a niveles tan 

altos como el pico anterior. Las concentraciones de P4 van aumentando 

gradualmente hasta que al día 8 llegan a una concentración máxima entre 1.5 a 

3 mg/ml y permanecen constantes hasta el día 14, después los siguientes dos 

días decrece rápidamente hasta niveles indetectables. El E2 se mantiene en 

concentraciones basales y aumenta inmediatamente después de que inicia la 

caída de las concentraciones de P4 (al día 14), aumentando de 5 a 10 veces 

más en los siguientes 3 días, dándose el pico de E2 en el inicio de la oleada 

preovulatoria de LH (Goodman y Inskeep, 2006). 

La secreción de LH durante la fase lútea del ciclo estral ovino, refleja 

principalmente la etapa de desarrollo y la actividad secretora del CL, y sólo un 

aumento en la amplitud del pulso LH puede estar vinculado a la fase de 

crecimiento de los folículos que aparecen tempranamente en el ciclo. Los 

incrementos en las concentraciones medias y basales de FSH se unen 

estrechamente con los días de emergencia de las oleadas foliculares a lo largo 

del ciclo estral de la oveja, y la frecuencia del pulso de FSH aumenta durante la 

fase de crecimiento del folículo a mitad del ciclo, pero disminuye al inicio del 

aumento de la secreción de P4 lútea (Figura 17). Las fluctuaciones regulares en 

las concentraciones séricas diarias de FSH, con una periodicidad de 

aproximadamente 4-6 días, ocurren durante todo el ciclo ovulatorio (Ginther et 

al., 1995) y anestro estacional en ovejas (Bartlewski et al., 1999), y también 

pueden detectarse en ovejas ovariectomizadas (Duggavathi et al., 2005). 
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Figura 17. Endocrinología del ciclo estral de la oveja (adaptado de Goodman y 
Inskeep, 2006). 

 

La principal característica del patrón de secreción de FSH durante el periodo 

preovulatorio es la aparición de dos oleadas consecutivas. La primera es 

coincidente con la oleada preovulatoria de LH, y la segunda ocurre entre 20 y 

36 h después. La segunda descarga de FSH es de menor amplitud pero de 

mayor duración (20-24 h), en comparación con la oleada preovulatoria (11-12 

h). La oleada preovulatoria de FSH es precedida por niveles relativamente 

bajos de FSH, mientras que las concentraciones séricas de LH, E2 e inhibina 

están aumentando. Esto sugiere que el aumento preovulatorio de FSH surge 
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de la acción de GnRH, que anula los efectos inhibitorios sobre la liberación 

FSH durante ese tiempo. La segunda oleada de FSH se produce después de la 

ovulación, que efectivamente termina la secreción de inhibidores foliculares de 

FSH (Bartlewski et al., 2011).  

En la figura 18 se muestran las oleadas foliculares, la fase lútea, en la cual 

existen folículos en desarrollo que sufren atresia. Los folículos en desarrollo 

durante esta etapa secretan E2; sin embargo, la P4 inhibe la secreción pulsátil 

de LH a nivel central y esto impide la maduración folicular y la ovulación. 

Durante la fase folicular, cuando la concentración de P4 disminuye, el E2 

secretado por los folículos en desarrollo estimula la secreción pulsátil de LH y 

se ejerce un sistema de retroalimentación positivo, favoreciendo la maduración 

folicular y la ovulación. Por lo general, se observan dos o tres oleadas 

foliculares durante el ciclo estral de la oveja (Arrollo et al., 2006).  

 

Figura 18. Oleadas foliculares en el ciclo estral de la oveja (tomado de Arrollo 
et al., 2006). 

La P4 parece ser una señal endocrina clave que interviene en el control de los 

aumentos periódicos de las concentraciones séricas de FSH y el número de 

oleadas foliculares en ovejas cíclicas (Bartlewski et al., 2011). 

Dos mecanismos pueden ser responsables de la regulación del número y la 

periodicidad de los picos de FSH por P4 en todo el ciclo estral de la oveja. En 

primer lugar, los gonadotropos hipofisarios son estimulados por la GnRH para 
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sintetizar y liberar LH y FSH de la glándula pituitaria anterior, y con la 

pulsatilidad de GnRH que permanece baja, la secreción de FSH es favorecida 

sobre la LH. Por lo tanto, bajo la influencia de la P4 lúteal, la sensibilidad de los 

gonadotropos productores de FSH a la GnRH puede aumentar, resultando en 

una mayor secreción de FSH de la glándula pituitaria. En segundo lugar, las 

concentraciones circulantes de P4 pueden determinar la tasa de eliminación de 

la FSH circulante (Bartlewski et al., 2011). 

 

2.2 Estacionalidad Reproductiva en la Oveja 

El ciclo reproductivo anual de la oveja se clasifica en una etapa de actividad 

reproductiva y una de ausencia de reproducción (anestro). En la mayoría de las 

razas ovinas, la época reproductiva se inicia a finales del verano y se 

caracteriza por ciclos estrales sucesivos de 17 días. La época de anestro inicia 

a finales del invierno y se caracteriza por la ausencia de ciclos ováricos 

regulares y ovulación (Rosa y Bryant, 2003; Arroyo et al., 2006). Sin embargo, 

dentro de cada especie, existen diferencias muy importantes entre razas en 

relación a la duración y las fechas de inicio y fin de las actividades ovulatoria y 

estral. Las ovejas de la raza Ile de France, sin experiencia sexual  con machos 

enteros, manifiestan períodos prolongados de anovulación y anestro, 

alternando con períodos de ciclos ovulatorios y estrales (Figura 19) 

(Chemineau et al., 2003). 

 

 

 

 

 

 
Figura 19. Variaciones estacionales de la ocurrencia de ovulaciones y de 
comportamiento estral en ovejas Ile de France (Chemineau et al., 2003). 
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Las ovejas se valen del fotoperiodo (horas luz) para sincronizar el momento del 

año en que iniciaran su estación productiva (Porras et al., 2003; Arroyo, 2011). 

Las razas originarias de zonas localizadas por encima de 35° latitud norte o sur 

presentan un anestro largo y profundo y una época corta de apareamiento; por 

el contrario razas provenientes de latitudes menores a 35° norte o sur son de 

anestro corto y actividad sexual larga (Porras et al., 2003). 

La información fotoperiodica que reciben las ovejas se transmite al sistema 

neuroendocrino reproductivo, a través de una vía neuro-hormonal que 

comienza con las señales luminosas recibidas por la retina y transmitidas al 

núcleo supraquiasmático (NSC), y de ahí, por medio de un circuito multi-

sináptico que incluye neuronas en el núcleo paraventricular, la médula espinal 

intermedia y el ganglio cervical superior, terminan en la inervación de la 

glándula pineal. La melatonina es normalmente sintetizada y secretada por la 

glándula pineal de manera diurna, con un aumento dramático que ocurre 

durante la noche y que vuelve a niveles casi indetectables por la mañana 

(Weems et al., 2015). La señal de la melatonina, en combinación con la historia 

fotoperiodica, proporciona información exacta e inequívoca sobre la estación 

(Gerlach y Aurich, 2000) (Figura 20). 

La menor duración en la secreción de melatonina durante los días largos 

permite la síntesis de DA e induce el anestro estacional. Durante los días 

cortos, la mayor duración en la síntesis y secreción de melatonina inhibe la 

producción de DA, con el subsecuente restablecimiento de la actividad estral y 

la ovulación (Malpaux et al., 1997) (Figura 20). 

Durante el período de transición de la ciclicidad a la estación de anestro en 

ovejas, el ritmo endógeno de la liberación de FSH decae para mantener un 

orden de emergencia de las oleadas foliculares (folículos en crecimiento de 3 a 

≥ 5 mm). En comparación con las ovejas que se encuentran en la mitad de la 

estación reproductiva, las que se encuentran al final, tienen una significativa 

reducción de la secreción de E2 por los folículos ováricos y por bajas 
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concentraciones de P4 sérica. El decrecimiento de las concentraciones de P4 

puede ser el reflejo de la baja tasa ovulatoria y del poco volumen del tejido 

luteal, pero las concentraciones muy bajas de E2 no son consecuencia de la 

ausencia de folículos antrales grandes. Todas las alteraciones anteriores en el 

patrón del ciclo normal de la función ovárica es debida probablemente a la 

reducida respuesta ovárica del estímulo gonadotrópico y/o al inicio de las 

señales fotoperiodicas que suprimen la liberación de LH (Bartlewski et al., 

1999). 

Por otro lado, el anestro estacional en la oveja, se caracteriza por la ausencia 

de ciclos estrales regulares, de conducta de estro y de ovulación; en esta etapa 

fisiológica, el estradiol, cuya concentración es basal, ejerce un efecto de 

retroalimentación negativa a nivel hipotalámico, actuando específicamente en 

el núcleo dopaminérgico A15, donde induce la síntesis y secreción de DA, la 

cual actúa en las neuronas productoras de GnRH e inhibe la frecuencia de 

síntesis y liberación de esta hormona. El evento fisiológico anterior ocurre a 

pesar de que en el núcleo A15 no se identificaron receptores para estradiol; por 

lo tanto, el mecanismo de acción del E2 en este proceso no es claro (Arroyo et 

al., 2011). 

Los tratamientos fotoperiodicos más melatonina causan un incremento en la 

proporción de ovejas que mantienen la ciclicidad durante la temporada típica de 

anestro, probablemente debido a que la pulsatilidad de LH es mantenida al 

nivel que es suficiente para ovulaciones sucesivas, estas ovejas expresan 

mejor del comportamiento estral debido a la secreción de E2 más alta y más 

sostenida después de la actividad de LH (Abecia et al., 2015).  
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Figura 20. Estacionalidad reproductiva en reproductores de días largos y de 
días cortos (adaptado de Senger, 2003). 

 

 

2.3  Efecto macho 

El efecto macho constituye un estímulo social que actúa para iniciar la actividad 

reproductiva tanto en ovejas como en cabras (Álvarez y Zarco, 2001), siendo,  

la regulación de la actividad ovárica en hembras provocada por la proximidad 

de los machos, el fenómeno más evidente y más conocido de todos los efectos 

reproductivos causados por las interacciones sociales. Debido a sus 

considerables beneficios económicos, el efecto macho, sigue siendo el método 

reproductivo regulado socialmente, más investigado en la reproducción de los 

ovinos. La presencia continua de un carnero con las ovejas puede tener 

importantes efectos sobre los eventos reproductivos en todos los estados de la 

vida reproductiva, adelanta la pubertad, induce la ovulación durante el anestro 
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estacional, o el anestro lactacional y modifica el tiempo de la oleada de LH 

durante la estación reproductiva (Rosa y Bryant, 2003; Fabre-Nys et al., 2015). 

El efecto macho es particularmente útil en algunas razas de cabras y ovejas 

procedentes de latitudes templadas o subtropicales que muestran una 

estacionalidad reproductiva (Ramírez et al., 2017). Durante el período de 

anestro (durante los días largos) las ovejas no experimentan ovulación ni ciclos 

ováricos (Gelez y Fabre-Nys, 2004), sin embargo, la introducción de un carnero 

sexualmente activo en un grupo de ovejas con anestro estacional activa la 

secreción de LH (respuesta a corto plazo), seguida por la ovulación (respuesta 

a largo plazo). En estas hembras, se observa un pulso de LH en cuestión de 

minutos, mientras que la secreción de FSH o prolactina no experimenta 

cambios tan rápidos. Si el contacto con los machos se mantiene, las ovejas 

experimentan una oleada preovulatoria de LH, que tiene lugar alrededor de las 

36 h (entre 6 y 52 h) (Chanvallon et al., 2010). Simultáneamente, se produce un 

aumento en la concentración de FSH. La ovulación se observa alrededor de 48 

h después de la introducción del macho y se califica como "silencioso" (Martín 

et al., 1986) porque no está asociado con el comportamiento estral (Gelez y 

Fabre-Nys, 2004). 

De las ovulaciones inducidas por los carneros puede resultar la formación de 

un CL (ciclo normal), o uno que regresa de forma prematura alrededor de 6-7 

días (ciclo corto). Las ovejas en este último grupo a menudo re-ovulan 

espontáneamente, pero sin el acompañamiento de celo, por lo tanto, tienen una 

segunda ovulación "silenciosa" (Chemineau et al., 2006). El comportamiento 

sexual aparece con las ovulaciones posteriores y tiene lugar en forma de dos 

picos de actividad en el hato 18 y 25 días después de la introducción del 

macho, al tiempo de que se presenta una tercera ovulación (Gelez y Fabre-

Nys, 2004). Por último, un porcentaje de ovejas que ovulan en respuesta al 

efecto del carnero no vuelven a ovular y simplemente retornan al anestro. Así, 

hay una variedad de posibles respuestas al efecto del carnero que contribuyen 

a la naturaleza altamente inconstante del efecto macho (Chanvallon et al., 
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2010). Sin embargo, este fenómeno es una herramienta para identificar esta 

respuesta reproductiva al “efecto macho” (Abecia et al., 2015; Fabre-Nys et al., 

2015). 

A pesar de algunas contradicciones y de muchas preguntas sin respuesta 

encontradas en la literatura, ha quedado claro que los estímulos involucrados 

en el efecto carnero provienen principalmente de feromonas producidas 

espontáneamente por los mismos (Gelez y Febre-Nys, 2006), en asociación 

con señales conductuales generadas principalmente durante el cortejo, donde 

la oveja utiliza los sentidos del olfato, la vista, el oído y el tacto para percibir 

estos estímulos (Hawken y Martin, 2012). En algunos casos, diferentes señales 

sensoriales pueden actuar solas con resultados positivos, sin embargo, en 

muchos casos, el efecto máximo sólo se puede lograr cuando actúan de 

manera sinérgica (Rosa y Bryant, 2003). 

Para incrementar la efectividad del efecto macho se han utilizado tratamientos 

en los carneros, como la simulación de los días cortos, mediante tratamientos 

fotoperiodicos con 8 h luz y 16 h obscuridad. Este tratamiento tiene como 

ventaja que estimula de manera natural la secreción de testosterona, 

induciendo, como consecuencia, un intenso comportamiento sexual, necesario 

para obtener una buena repuesta ovulatoria en hembras anéstricas (Delgadillo 

et al., 2001), pero requiere de técnicas adecuadas e instalaciones laboriosas y 

de alto costo, además de que la falta de electricidad en los corrales dificulta su 

implementación (Luna-Orozco et al., 2012). Otra estrategia es la de utilizar 

tratamientos hormonales como estrógenos, testosterona y eCG, por ser un 

método sencillo, efectivo y de fácil aplicación, y que requiere de una mínima 

cantidad de trabajo, pudiéndose implementar tanto en animales bajo sistemas 

de producción intensiva como en extensiva (De Santiago-Miramontes et al., 

2011; Luna-Orozco et al., 2012; Tejada et al., 2016). Sin embargo, su uso está 

prohibido en algunos países, por lo que se siguen investigando métodos 

alternativos que puedan complementar el efecto macho.  
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En la figura 21 se representa el ciclo reproductivo anual de las ovejas y un 

resumen de los métodos actuales para el control de la reproducción, en la parte 

de arriba se representa el porcentaje de ovejas ciclando a través del año. La 

primera fila de la tabla corresponde a la fertilidad de las hembras, bajo 

condiciones naturales (letras azules), con el uso de métodos ecológicos (letras 

en color verde), o con el uso de tratamientos hormonales (letras en color rojo). 

Las celdas que coinciden con el tiempo del año cuando los tratamientos no son 

requeridos o no son eficientes.  

 

 

 

Figura 19. Ciclo reproductivo anual de las ovejas y un resumen de los métodos 
actuales para el control de la reproducción (adaptado de Dardente et al., 2016). 
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Conclusiones específicas 

1 y 2. La administración de glutamato o glutamato más testosterona en 

carneros adultos de la raza Dorper durante el reposo sexual reproductivo, 

incrementó la intensidad de olor como uno de los indicadores de actividad 

reproductiva. De la misma manera dichos tratamientos en machos jóvenes 

como en adultos incrementan la frecuencia del comportamiento sexual apetitivo 

y consumatorio de manera significativa durante fotoperiodos crecientes.  

A través del efecto macho, carneros jóvenes y adultos de la raza Dorper 

previamente tratados con glutamato y glutamato más testosterona, son 

capaces de promover la manifestación de estro más rápida y una mayor 

activación ovárica, reflejada en la tasa ovulatoria y de preñez, en las ovejas 

nulíparas anovulatorias. Esta respuesta socio-sexual puede ser una importante 

alternativa reproductiva a la inducción de la respuesta ovárica de las ovejas 

acíclicas no sólo en los escenarios de fuera de temporada, sino también en un 

período de tiempo más corto. 

3. Tratamientos con glutamato en carneros jóvenes de la raza Dorper bajo 

fotoperiodos inhibitorios de los esquemas reproductivos afectan potencialmente 

el proceso de la espermatogénesis, los resultados se reflejan en que estos 

carneros mostraron una mayor concentración espermática que los carneros del 

grupo testigo. Sin embargo, otros estudios deben ser diseñados para evaluar 

cualquier posible efecto de la suplementación con glutamato sobre la 

morfología espermática.  
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Conclusiones generales 

De los tratamientos (glutamato y/o testosterona) evaluados en machos ovinos 

Dorper jóvenes y adultos durante fotoperiodos crecientes, la administración con 

glutamato y glutamato + testosterona incrementan los indicadores de la 

actividad reproductiva y de comportamiento sexual, y estos machos tienen la 

capacidad para incrementar la respuesta sexual de las ovejas nulíparas 

anovulatorias a través del efecto macho.  

Nuestro estudio, parece ser el primer informe que demuestra que el 

comportamiento sexual de los carneros jóvenes de la raza Dorper se puede 

mejorar a través de la administración de glutamato más testosterona, ya que 

ningún estudio previo ha investigado tal posibilidad. Por lo tanto, está 

investigación revela un posible estímulo sinérgico proporcionado por la 

administración de glutamato más testosterona tanto en el comportamiento 

sexual de los carneros jóvenes y adultos de la raza Dorper y la actividad 

ovárica de las ovejas nulíparas anovulatorias, una vez expuestas a estos 

carneros previamente tratados. En el mismo sentido, los resultados de esta 

investigación revelan al glutamato como una molécula que potencialmente 

afecta de manera positiva el proceso de la espermatogénesis.  

Los tratamientos de glutamato y glutamato más testosterona generaron 

resultados sexuales y reproductivos alentadores, que pueden abarcar 

aplicaciones potenciales transmisibles a otras especies y a otros sistemas de 

producción pecuaria.  
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