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RESUMEN

Los mecanismos por los cuales el consumo de energia de la
dieta afecta los procesos reproductiores de la hembra bovina
son analizados. El consumo inadecuado de energia inhibe Ia
funcion ovarica, como resultado de la disminucién en la secre-
cion hipotalamica de la hormona luteinizante (LH). Se cree que
el balance negativo de energia disminuye la frecuencia con la
que el generador de pulsos del hipotalamo induce la liberacién
de factores liberadores de gonadotropinas (GnRH). Ademas,
que el eje hipotalamo-hipdfisis se vuelve hipersensible a las
bajas concentraciones del estradiol que estan siendo produci-
das por el ovario de la vaquilla durante la época prepuber o de
la vaca adulta en el anestro post-parto, como resultado de la
inadecuada alimentacién. Los procesos por los cuales la dis-
minucién en el consumo de energia afectan la funcién hipota-
lamica, aun no han sido establecidos. Diversos metabolitos
sanguineos y factores endocrinos han sido implicados como
mensajeros de dichos procesos. La glucosa, insulina, acidos
grasos no esterificado (NEFA), leptina, factores de crecimiento
similares a la insulina (IGF) y la condicién corporal figuran
como las sefales que el sistema nervioso central puede utili-
zar para relacionar el estado nufricional y la actividad repro-
ductora; sin embargo, su funcién como mediadores directos de
la reproduccién no ha sido demostrada.
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ABSTRACT
Mechanisms by which metabolism affects the reproductive pro-

cess in female cattle are analyzed. Low energy consumption
inhibits the function of the cvaries by reducing the hyphota-
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lamic release of the luteinization hormone (LH). We believe
that the negative balance of energy diminishes the frequency
at which pulses are generated by the hypothalamus to induce
the liberation of gonadotrophin-releasing hormone (GnRH]). In
addition, the hyphotalamus-pituitary axis becomes hypersensi-
ble to low concentrations of estradiol that are being produced
by the ovaries in prepubertal heifers or in adult females in
anoestrus postpartum as a result of low energy consumption.
The processes by which this affects the function of the hypho-
talamus, have not been established. Diverse metabolite and
endocrine factors in the blood have been suggested as possi-
ble signs. Of these, glucose, insulin, nonesterified fatty acids
(NEFA), leptin and insulin-like growth factors (IGF) appear to
alert the central nervous system as to the nutritional status for
reproductive activity. This function in mediating the effect on
reproduction has not been demonstrated.
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INTRODUCCION

Las tres actividades fundamentales que se deben satis-
facer a plenitud en la produccién animal, si se desea obtener
su maximo potencial, son nutricién, reproduccién y salud. Los
efectos del nivel nutricional en los procesos reproductivos han
sido ampliamente estudiados, en especial, lo referido a restric-
ciones en el consumo de energia [4, 6, 7, 9, 13, 20], aungue,
los mecanismos endocrinos y metabdlicos que intervienen en
la disminucién de la eficiencia reproductiva como consecuen-
cia del consumo limitado de energia, no se conocen a detalle.
El objetivo de este trabajo fue analizar los efectos del metabo-
lismo energético, con referencia a la glucosa, insulina, grasa
corporal y factores de crecimiento similares a la insulina (IGF)
en la neuroendocrinologia de la hembra bovina.
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CONTROL NEUROENDOCRINO DE LA SECRECION
DE LH

El control de la funcién reproductiva en la hembra bovina
implica numerosas interacciones, FIG. 1, entre el hipotalamo,
a hipofisis y el ovario [40]. Los dos principales esteroides go-
nadales secretados por el ovario de las vacas son la progeste-
rona y el estradiol. La progesterona es la hormona producida
por el cuerpo IGteo, que inhibe la presentacién del estro y la
secrecién de LH; sin embargo, niveles adecuados parecen ser
necesarios para mejorar la tasa de fertilizacion. El estradiol es
oroducido predominantemente por el ovarico durante la fase
folicular del ciclo estral. En relativa ausencia de progesterona,
as concentraciones plasmaticas adecuadas de estradiol esti-
mula la liberacién de LH e induce la aparicion del estro 1.

La hormona luteinizante (LH) es secretada en forma de
oulsaciones por la adenohipéfisis y controlada por factores de
beracién gonadal (LHRH), liberados en forma de pulsacio-
nes frecuentes dentro del sistema porta hipofisiario por célu-
as neurosecretoras del hipotédlamo, estableciendo el inicio de
os ciclos estrales de la vaca en periodo post-parto y la regu-
acion del crecimiento folicular durante los subsecuentes ci-
clos. Durante el periodo preplber, post-parto y fase litea,
FIG. 2, los pulsos de LH son bajos (1 pulso/6 a 8 h). El incre-
mento en incremento en la frecuencia (1 a 2 pulsos/h) y en la
disminucién de la amplitud de los pulsos de LH, estimula el
crecimiento folicular y produccion de estradiol induciendo el
2stro y pico preovulatorio de LH en el estro. Esta ola liberado-
ra de gonadotropinas es ocasionada por un efecto de retroali-
mentacion positiva del estradiol [39].
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FIGURA 1. EJE HIPOTALAMO-HIPOFISIS-GONADAL MOS-
TRANDO LOS ASPECTOS ENDOCRINOS Y NEURONALES
DEL CONTROL DE LIBERACION DE LH Y FSH.

LA ENERGIA EN LA ACTIVIDAD REPRODUCTIVA

Las vacas utilizan la energia principalmente, para man-
tener su metabolismo basal, crecimiento, movimiento y funcio-
nes vitales y, la restante la destinan para la reproduccion. Adan
dentro del proceso reproductivo, la energia ¢ue la vaca consu-
me es dividida dependiendo del evento; es decir, la energia
disponible es utilizada por la vaca en el orden siguiente: 1) me-
tabolismo basal, 2) actividad (movimiento), 3) crecimiento,
4) gestacion, 5) lactancia, y 7) ciclos estrales [41].

Cuando la nutricién es deficiente la actividad reproducti-
va es escasa o nula debido a que el hipotdlamo es hipersensi-
ble a los efectos negativos del estradiol, FIG. 3, lo que provoca
que la secrecion de LHRH, LH y esteroides gonadales, sea li-
mitada. Bajo esta situacion, la vaquilla permanecera prepuber
y la vaca adulta continuarad en anestro trayendo como conse-
cuencia que la hembra no conciba por la ausencia de ciclos
estrales [5, 27].

EFECTO DE LA ENERGIA EN EL INICIO DE LA
PUBERTAD

La pubertad es un evento endocrino donde ocurre la pri-
mera ovulacién, precedida por la manifestacién de estro y la
formacién de un cuerpo liteo que permanece funcional por un
periodo de tiempo igual al caracteristico de la especie en
cuestién. La teoria gonadostatica de |la pubertad postula que el
hipotalamo de los animales prepliberes, es hipersensible a los
efectos de retroalimentacion negativa del estradiol capaces de
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FIGURA 2. EVENTOS ENDOCRINOS EN LOS BOVINOS
DURANTE EL CRECIMIENTO FOLICULAR, ESTRO Y OVU-
LACION.
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FIGURA 3. MODELO DE COMO EL CONSUMO DE ENER-
GIA Y LA CONDICION CORPORAL AFECTAN LA ENDO-
CRINOLOGIA DE LA REPRODUCCION.
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FIGURA 4. TEORIA GONADOSTATICA DE LA PUBERTAD
DE LA VAQUILLA.

inhibir el funcionamiento del hipotdlamo a tal grado que supri-
me la liberacién de LHRH y por tanto la actividad gonadotrépi-
ca, FIG. 4. Conforme la pubertad se acerca, existe |la pérdida
paulatina de la hipersensibilidad al estradiol por la reduccion
de receptores a esta hormona en el hipotalamo, mayor secre-
cion de LHRH y funcionalidad de la hipdfisis, lo que trae como
consecuencia el inicio a la actividad reproductiva [10, 18, 40].
Sin embargo, cuando las vaquillas restringen su consumo de
energia, antes de la pubertad, disminuye la frecuencia con la
que el centro generador de pulsos induce la secrecién de
LHRH [9].

Imakawa y col. [25] realizaron un experimento con va-
quillas alimentadas con tres niveles de energia: bajo, normal y
alto (6,8, 12,7 y 19,2 Mcal animal! dia de EM, respectiva-
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mente), encontrando que la concentracion y frecuencia de pul-
sos de LH fueron mayores en las vaquillas alimentadas con la
dieta alta en energia en comparacién con aguellas alimenta-
das con la dieta baja y en mantenimiento. Por otro lado, va-
quillas prepuberes alimentadas con el nivel de energia nece-
sario para ganar 1,2 kg de peso vivo por dia e inyectadas con
somatotropina bovina, presentaron el estro, primera insemina-
cién y parto, a menor edad que aquellas alimentadas con el ni-
vel de energia necesaria para ganar 0,8 kg de peso vivo por
dia [32]. La secrecion de LH es inhibida por el estradiol en
anestro nutricional [24], es decir, cuando el consumo de ener-
gia es limitado, el centro generador de pulsos hipotalamico es
hipersensible a los efectos de retroalimentacion negativa del
estradiol, producido en bajas cantidades por los ovarios de la
hembra en anestro [27]. Ademas, la restriccidén en el consumo
de energia, inhibe la frecuencia de pulso de LH en vaquillas
prepuberes tratadas con estradiol, aunque al aumentar el con-
sumo de energia se incrementa la frecuencia de pulsos [28].

EFECTO DE LA ENERGIA EN EL ANESTRO
POST-PARTO

Las causas posibles por las cuales una vaca no queda
gestante y continua en anestro es porque no muestra estro, no
ovula, la fertilizacion no ocurre o por muerte embrionaria [27].
El anestro puede variar desde unos pocos dias hasta mas de
100, dependiendo de la raza, edad, estacion del parto, presen-
cia de toros, amamantamiento, lactancia, nivel nutricional y re-
servas energéticas, entre otros [41].

A pesar de que los procesos endocrinos del efecto del
nivel energia de la dieta en el periodo post-parto no han sido
definidos en forma clara, se ha demostrado que el consumo li-
mitado de este nutriente afecta el desarrollo folicular y la fun-
cién del cuerpo Itteo [7, 42], como resultado de la hipersensi-
bilidad del hipotalamo a las concentraciones de estradiol [33].
Dicho proceso es probablemente un mecanismo protector a
largo plazo desarrollado por las hembras*para asegurar la pro-
pagacién de la especie, aunque a corto plazo, limita la tasa re-
productiva [27].

FACTORES METABOLICOS Y HORMONALES QUE
RELACIONAN LA NUTRICION Y LA REPRODUCCION

El metabolismo de los rumiantes difiere de los animales
no rumiantes, debido a que la mayoria de los carbohidratos de
la dieta en el rumen, son fermentados a Acidos grasos volatiles
(acetato, propionato y butirato), de los cuales el propionato es
el compuesto gluconeogénico mas importante. A pesar de las
rutas metabdlicas extras que son necesarias para proporcionar
glucosa a los tejidos, los rumiantes tienen las mismas necesi-
dades de glucosa para su metabolismo basal que otras espe-
cies, aun cuando su nivel de glucosa en sangre (40-60 mg/dl)
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es casi la mitad que la de animales no rumiantes. En resumen,
la glucosa, tanto en rumiantes como en no rumiantes, es la
principal fuente de energia del sistema nervioso central [14].

Es probable que el efecto que tiene la nutricion en la se-
crecion pulsatil de LH sea a través de sefiales neuroendocri-
nas reguladas por neurotransmisores y neuromoduladores,
FIG. 5, aunque, ninguna conclusién se puede hacer a partir de
los mecanismos centrales por lo que las sefiales nutricionales
son recibidas y procesadas [40].

Muchos son los factores metabdlicos implicados como
los mediadores de la nutricion en la reproduccion, ya que no
existen evidencias que favorezcan a uno sobre el otro. Las
concentraciones de glucosa en sangre son el candidato mas
importante, ya que.es la fuente principal de energia utilizada
por el sistema nervioso, por lo que el hipotalamo probablemen-
te reconozca cambios en las concentraciones del compuesto.
A pesar de dicha posibilidad, los resultados de los estudios
gue correlacionan las concentraciones de glucosa y la activi-
dad reproductiva, no son consistentes [36, 37].

El hipotético centro generador de pulsos dentro del hipo-
talamo parece ser el punto central donde la nutricion afecta el
sistema reproductivo, FIG. 6, pudiendo estar modulado por
metabolitos sanguineos o factores endocrinos que modifiquen
el metabolismo general y funcionen como indicadores de la
condicién corporal o del nivel nutritivo [39]. Algunos compues-
tos que han sido implicados como mensajeros del cambio en
el consumo de nutrientes y la condicién corporal son la gluco-
sa [36], acidos grasos y ciertos aminodcidos especificos, asi
como factores endocrinos como tirosina, insulina [22], hormo-
na del crecimiento, somatomedinas [35], opiocides enddgenos
[17] y el neuropéptido-Y [30]; sin embargo, la informacién de
su funcién directa como mediadores de la actividad del centro
generador de pulsos, es muy limitada.

En un estudio realizado por Bergmann y col. [3], encon-
traron que vacas tratadas con LHRH tuvieron pulsos frecuentes
de LH, aun cuando se encontraban en balance negativo de
energia, lo que sugiere que el balance de energia no esta rela-
cionada con la hipéfisis, sino en forma directa con el hipotala-
mo, organo responsable de interrumpir la ciclicidad post-parto.
Algunos compuestos metabdlicos y hormonas relacionadas con
el metabolismo energético, afectan el centro generador de pul-
sos en el hipotdlamo, cuando el consumo de nutrientes es ina-
decuado y las reservas corporales son escasas. En el momento
en gue dicho centro se libera de los efectos negativos del estra-
diol, se incrementa la frecuencia de pulsos de LHRH en las ve-
nas portales liberados en la adenohipéfisis y activa el sistema
reproductivo [27].

En general, periodos de baja nutricién se asocian con la
menor secrecién de insulina, concentraciones altas de acido
grasos no esterificados (NEFA) por la mayor lipdlisis y lipoge-
nesis reducida y, cambios en las concentraciones circulantes
de varios aminoécidos. La FIG. 7 ilustra los efectos de las hor-
monas metabdlicas y metabolitos en los patrones de secrecién
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FIGURA 5. MECANISMO POR MEDIO DEL CUAL LA NUTRI-
CION INFLUYE EN LA LIBERACION PULSATIL DE LHRH.
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FIGURA 6. MODELO DE COMO LOS DIFERENTES COM-
PUESTOS DEL METABOLISMO SON UTILIZADOS POR EL
CENTRO GENERADOR DE PULSOS DE LHRH.

de LH en rumiantes, donde la insulina y la tirosina la incremen-
tan, mientras que los NEFA la inhiben [39]. Cuando los ru-
miantes son alimentados con niveles adecuados de energia, la
glucosa es la principal fuente de energética para el cerebro;
sin embargo, si la energia de la dieta es restringida, entonces,
los NEFA son movilizados del tejido adiposo y oxidados por el
higado y otros tejidos [39].

Varios estudios realizados con bovinos, evaluaron el
efecto de la alteracién de las sustancias metaboélicas y las con-
centraciones de LH. Quizas los mas comunes son aquellos re-
lacionados con la tasa acético-propidnico por las bacterias ru-
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FIGURA 7. MODELO DE COMO CIERTOS METABOLITOS E
INSULINA ACTUAN COMO SENALES DEL NIVEL NUTRI-
CIONAL Y REGULAR LA LIBERACION PULSATIL DE
LHRH.

minales. La adicién de iondforos a dietas con alta cantidad de
forraje o el aumento de concentrado mejora la tasa de acéti-
co-propidnico y reduce la edad a la pubertad en vaquillas. El
propionato es el compuesto gluconeogénico mas importante
en rumiantes, por lo que su efecto en la reproduccion es pro-
bablemente atribuido a la mayor disponibilidad de glucosa. La
adicién de monensina (200 mg animal'1) a vaquillas mejoré la
tasa acético—propiénico y la secreciéon de LH después de la
aplicacion de LHRH, y por tanto la funcién reproductiva [34],
aungue, la adicion de monensina encapsulada de lenta libera-
cién a vacas, no tuvo efectos significativos en la tasa de con-
cepcidn y dias al primer servicio [12].

También, la infusién abomasal de propionato en vaquil-
las prepuberes aumenta la concentracion de glucosa sangui-
nea, mejorando la capacidad de la hipdfisis para liberar LH en
respuesta a los cambios de LHRH, atribuido a la disponibilidad
de energia en las células gonadotropicas, aumentando la ca-
pacidad de |la adenohipdfisis para responder a los factores de
liberacién gonadal [37]. Resultados similares fueron encontra-
dos por DiConstanzo y col. [11], quienes al infundir propionato
al rumen de vaquillas, observaron que la concentracién de LH
e insulina se incrementé significativamente con relacién a las
vaquillas infusionadas con acetato. Debe tomarse en cuenta
que el propionato y la glucosa pueden afectar otras hormonas
metabélicas, como insulina y glucagén, las que pueden regular
la sintesis y liberacion de LH [37].

Grasa corporal

La evaluacién de la condicion corporal es la medida
mas U0til para evaluar el manejo nutricional del hato. Desde
el punto de vista practico, se recomienda que las vacas pro-
ductoras de carne préximas al parto tengan una condicion
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corporal de 5 a 7 (escala 1 a 9), en tanto que en vacas leche-
ras se recomienda una condicion corporal de 3.5 a 4 (escala 1
a 5). Si paren en condiciones corporales mas pobres, se re-
queriran cantidades mayores de alimento para acortar el inter-
valo post-parto [41].

Al parecer la hembra joven ovula por primera vez hasta
gue acumula cantidad suficiente de grasa corporal; sin embar-
go, no hay razén para pensar que la grasa corporal es un cau-
sante directo en la regulacién de eventos reproductivos [16].
Bronson y Manning [6] mencionaron que si la grasa corporal
regula la actividad ovérica, entonces, ;cuél es la ruta por la
cual el balance de energia controla el centro generador de pul-
sos de LHRH? Se ha encontrado que la hormona de la adipo-
sidad, leptina, tiene receptores en el hipotalamo y en animales
de laboratorio y, su inyeccién en el cerebro estimula la secre-
cién de gonadotropinas, asi como la actividad ovérica y testi-
cular [15, 31]. Por lo anterior, la leptina puede ser la hormona
encargada de relacionar el nivel nutricional y la actividad re-
productiva, aunque los resultados de algunos estudios sélo de-
muestran una relacién y no una causa-efecto [29].

Insulina

Diversos estudios han tratado de relacionar las concen-
traciones de insulina en sangre con el nivel nutricional y la acti-
vidad reproductiva [8, 19, 22, 23, 38]. La insulina participa en
el metabolismo de carbohidratos, grasas y proteinas. El efecto
mas importante de la insulina es fomentar el transporte de glu-
cosa hacia casi todas las células del cuerpo, en especial las
musculares, adiposas y hepdticas. La insulina, también regula
el metabolismo de las proteinas al incrementar el transporte de
aminoé&cidos a través de las membranas celulares para la sin-
tesis de proteinas [21, 26]. Por lo anterior, esta hormona pue-
de intervenir en la liberacion de LHRH regulando la disponibili-
dad hipotaldmica de aminoacidos necesarios para la sintesis
de norepinefrina y serotonina, neurotransmisores importantes
en el centro generador de pulsos de LHRH [6]. Ademas, la in-
sulina puede promover el acoplamiento eléctrico entre neuro-
nas simpaticas, modular la entrada de monoaminas en células
neuronales, incrementar |a liberacién y el retorno de catecola-
minas y, estimular el transporte de iones a través de la mem-
brana [2]. Por lo anterior, es probable que el mecanismo de
accion de la insulina en la reproduccion sea estimulando la li-
beracién de LH a través del incremento de la produccién de
neurotransmisores, como la catecolamina que estimula la se-
crecién de LHRH [39].

Los factores de crecimiento similares a la insulina (IGF) en
la reproduccidn

Los IGF son polipéptidos relacionados con el crecimien-
to pre y postnatal, lactacién, reproduccion y funciones inmu-
nes. La restriccion en el consumo de energia en vaquillas dis-
minuye la concentracion sérica del factor de crecimiento simi-
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ar a la insulina tipo 1 (IGF-1); ademas, la inyeccién de somato-
iropina bovina incrementa en un 35% la concentracién de
IGF-I en vaquillas alimentadas con una dieta restringida en
energia, mientras que alimentadas con una dieta normal la in-
crementa en un 73% [43].

Muy poco se sabe del efecto de los IGF en el control
neuroendocrino; sin embargo, debido a que son similares a la
estructura de la insulina, es posible que los IGF tengan una
funcién similar a esta hormona. Roberts y col. [35], encontra-
ron gue las concentraciones séricas de IGF-| se incrementan
en las vacas que reanudan su ciclo reproductivo, pero no en
as vacas gque permanecen en anestro post-parto, resultados
gue sugieren que los IGF pueden ser responsables del mensa-
e por el cual el hipotdlamo percibe cuando el animal es ali-
mentado con dietas deficientes en energia.

Los IGF producidos en el hipotdlamo e hipdfisis, pueden
nhibir o estimular el LHRH y la secrecién de gonadotropinas,
respectivamente. Cuando el consumo es escaso, la expresion
ntracerebral y accién de los IGF pueden incrementar la sensi-
bilidad a la retroalimentacién negativa del estradiol y de este
modo reducir la secrecion pulsétil de LHRH. La concentracién
baja de gonadotropinas asociada a la menor coencentracion de
IGF e insulina en la circulacién, actian en el ovario para redu-
cir el nimero de foliculos antrales que sobreviven a la atresia.
Cuando las condiciones son extremas, como en la desnutri-
cién severa, se inhibe la ovulacién ya que ningun foliculo al-
canza el tamafo de los grandes foliculos antrales, y si alguno
lo hace, no son estimulados para secretar suficientes estroge-
nos que inducen el pico preovulatorio de LH [29].

CONCLUSIONES

La hipersensibilidad del hipotalamo a los efectos negati-
vos del estradiol, cuando la energia de la dieta es deficiente,
es un mecanismo protector a largo plazo desarrollado por las
hembras bovinas para asegurar la propagacién de la especie;
sin embargo, en el corto plazo, esta situacion limita la tasa re-
productiva. La restriccion en el consumo de energia, disminu-
ye la concentracion de LH retrasando la pubertad y prolongan-
do el anestro post-parto en bovinos, debido a la reducida ca-
pacidad hipofisiaria para responder a LHRH, como resultado
de la hipersensibilidad negativa del hipotalamo al estradiol.

El punto central donde la nutricién afecta la reproduccion
parece estar en el hipotético centro generador de pulsos de LH
localizado en el hipotdlamo, donde los metabolitos sanguineos
(glucosa, aminodcidos) y algunas hormonas (leptina, insulina,
IGF) tienen una funcién importante, aunque desconocida. Es
necesario realizar otros estudios, con la finalidad de conocer
c6mo muchos de los compuestos metabélicos y hormonas in-
tervienen como sefiales del estado nutricional en el control
neuroendocrino de la reproduccién y, en tiempos futuros, usar-
los como herramientas para manipular los procesos reproduc-
tivos de la hembra bovina.
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