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RESUMEN

Los cambios fisiologicos y conductuales en ungulados son una respuesta adaptativa
frente a los cambios ambientales. El reloj biologico enddégeno de cada individuo le
permite al animal producir estos cambios en respuesta a fluctuaciones ambientales,
siendo la luz el factor principal que module estos procesos, representada por variaciones
en la concentracion de melatonina. La presente revision describe y contextualiza la
traduccion de la sefial luminica en variaciones en la concentracion hormonal en
ungulados. Describe el mecanismo como el fotoperiodo modifica procesos fisioldgicos
como la reproduccion, aspectos fisicos y conductuales, y la participacion de los genes en
el desarrollo del reloj bioldgico. El conocer la biologia de los mecanismos que modulan
los cambios fisioldgicos y comportamentales en los ungulados facilita el manejo de los
animales, en especial de aquellas especies donde el manejo es clave a nivel productivo

y/oanivel de conservacion.

ABSTRACT

The physiological and behavioral changes in ungulates are an adaptive response to
environmental changes. The endogenous biological clock allows each individual animal
to produce these changes in response to environmental fluctuations. The daylight is the
main factor that modulates this process, and its changes are reflected by variations in the
melatonin concentrations. This review describes the translation of the light signal into
changes in hormone concentration in ungulates. Then mechanism as photoperiod
modifies physiological processes such as reproduction, and physical and behavioral
aspects are presented. Finally this review discusses the relationship of genes in the
development of biological clock. The understanding of the mechanisms that modulate
the physiological and behavioral changes in ungulates facilitates handling of animals,
especially those species where management is the key factor to productive and/or
conservation captivity systems.
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INFLUENCIA DE LAMELATONINA SOBRE
LA FISIOLOGIA Y LA CONDUCTA DE
UNGULADOS

El comportamiento de los animales esta fuertemente
ligado al ambiente en que éstos se desarrollan. Las
diferencias y cambios que se presentan en cada uno de
los ambientes pueden ser compensados por éstos
mediante cambios fisioldgicos y comportamentales,
modificando por ejemplo las horas de alimentacion,
cambios en los habitos de diurnos a nocturnos o verse
forzados a emigrar a otras zonas con mayor
disponibilidad de recursos. Dentro de los factores
ambientales, la luz es uno de los mds importantes
reguladores de los procesos fisioldgicos,
particularmente aquellos que siguen un ritmo

circadiano como el suefio y lareproduccion.

El tiempo y periodicidad de los fendmenos naturales
son conceptos que se han desarrollado desde épocas
primitivas por los seres humanos (Golombek, 2001).
La invencidén de instrumentos como el reloj, el
termometro, el calendario, entre otros, permitieron
hacer una aproximacion cientifica a los ritmos
bioldgicos de la naturaleza, los cuales ocurren en
intervalos constantes y periddicos. Los animales a
diferencia de los seres humanos, requieren de una
medicion endogena que les permita modular sucesos,
los cuales favorecensu adaptacion al entorno que es
fundamental en la supervivencia de cada una de las
especies (Dahl & Thompson, 2011; Walton, Weil, &
Nelson, 2011). Esta capacidad de organizacion
temporal de las actividades, les facilita la blisqueda de
alimento en épocas donde es mas factible encontrarlo,
mayor actividad cuando es menos probable la
depredacién y coordinar la estacion sexual entre
ambos sexos, entre otras funciones(Maier, 2001).

La longitud del dia, en comparacién con la
temperatura y las precipitaciones, tiene un ritmo
circadiano y circanual, es decir, presenta variaciones
durante un periodo de 24 horas y a lo largo del afio,
respectivamente. Ademds, estas
variacionesdependen de la estacion y de la latitud, con
aumentos de las horas luz después del solsticio de

invierno y disminucién de las horas luz después del
solsticio de verano. En latitudes altas a 63°, la
diferencia de horas luz y oscuridad entre solsticio de
invierno y verano es mucho mayor (18 horasde luzy 6
de oscuridad), en comparacionconlatitudes bajas,
sobre la linea del ecuador hasta los 23°, donde es
mucho menor (13 horas de luz y 11 horas de
oscuridad) o inexistente. Estas oscilaciones
periddicas de la luz la convierten en el principal factor
ambiental que modula los cambios y las respuestas
fisioldgicas y conductuales de los animales durante el
afno (Prendergast, Zucker, & Nelson, 2009; Yu &
Reiter, 1992; Zhdanova, Cantor, Leclair, Kartashov,
& Wurtman, 1998).

Los ungulados son animales mamiferos que caminan
en puntas de pie. La mayoria de los ungulados son
herbivoros, con un sistema digestivo compuesto por
microorganismos capaces hidrolizar y metabolizar
celulosa en azucares simples y solubles como la
glucosa(Janis, 1984). Como animales herbivoros, los
ungulados son dependientes de las condiciones medio
ambientales y climaticas, las cuales determinaran la
disponibilidad y la calidad del alimento. La conducta
migratoria en busqueda de alimento a finales del
invierno y principios de la primavera es una respuesta
adaptativaque se presenta en algunas especies cuando
aumenta la cantidad de horas luz del dia. Por ejemplo,
se estudid la migracion de cérvidos (Cervidae) y se
observo que esta especie es capaz de caminar hasta 42
kilometros de distancia a principios de la primavera,
en busqueda de alimento de mejor calidad (Uno &
Kaji, 2000).

Los herbivoros son animales que pasan mas de la
mitad de su jornada diaria alimentandose, por lo cual
la disponibilidad de alimento constituye uno de los
elementos principales que influencia cambios
fisiologicos, que a su vez, estin modulados por la
cantidad de horas luz presentesen cada estacion
(Berger, Scheibe, Eichhorn, Scheibe, & Streich,
1999; Crowell-Davis, Houpt, & Carnevale, 1985).En
caprinos y ovinos (Gordon & McAllister, 1970), se

han descrito un aumento en las jornadas de rumia
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durante los dias con horas de luz en disminucién y un
acortamiento de esta conducta durante los dias con
incremento de las horas de luz diarias, permitiendo
regular la alimentacion en funcién de una menor o

mayor disponibilidad de alimento.

En el sistema nervioso central (SNC) de mamiferos,
se encuentra la glandula pineal responsable de
traducir la informacién neural proveniente del ciclo
de luz-oscuridad en una sefial hormonal. Sus
concentraciones varian de acuerdo al ritmo
circadiano de la luz o ciclo diurno-nocturno y toma la
forma de un ritmo circadiano de la secrecion de
melatonina, con concentraciones altas en la noche y
bajas en el dia (G. A. Lincoln, 1992; B. Malpaux et
al., 1996).

LAMELATONINA

Biosintesis:

La melatonina fue descubierta por Lerner y
colaboradores en 1958. Es una indolamina, soluble en
agua y soluble en etanol (Axelrod, Wurtman, &
Snyder, 1965). En la figura 1 se describe como la
informacion luminica ambiental es captada por
receptores de fotones llamados rodopsina, presentes
en la retina, los cuales transforman la luz en sefial
nerviosa, a través de una cascada de activacion del
guanosinmonofosfato (GMP), el cual induce la
apertura de canales cationicos y la entrada de Na+y
Ca+. Posteriormente, la sefial nerviosa se transmite a
los nucleos supraquiasmaticos del hipotalamo
(NSQ), a través del tracto retino-hipotalamico. A
continuacion, se transmite al nucleo paraventricular,
dejando el SNC, a través de la médula espinal
superior y luego a través del ganglio cervical superior
(Lucas, Freedman, Munoz, Garcia-Fernandez, &
Foster, 1999; Simonneaux & Ribelayga, 2003). La
intervencion de éste, es determinante en la traduccion
de la informacién luminica en un mensaje hormonal
(Zarazaga, Chemineau, Malpaux, & Forcada,
2000).Durante periodos de oscuridad, la
catecolamina noradrenalina (NA) se libera desde el
ganglio cervical superior y se adhiere a los receptores
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beta-adrenérgicos de la membrana de los
pinealocitos, que se encuentran en la glandula pineal,
y su respuesta sigue un ritmo circadiano (Barriga,
Martin, Tabla, Ortega, & Rodriguez, 2001; Romero,
Zatz, Kebabian, & Axelrod, 1975). Dentro de los
pinealicitos, los receptores activan la enzima
adenilciclasa y posteriormente esta enzima activa el
sistema AMPc, el cual se traduce en la sintesis de las
enzimas N-acetil transferasa (NAT), enzima limitante
de la velocidad de la biosintesis de la melatonina, e
hidroxindol-metiltransferasa (HIOMT). La NAT es
la encargada de la N-acetilacion y la HIOMT de la O-
metilacion de la serotonina, y la produccion final de
melatonina(Chattoraj, Liu, Zhang, Huang, &
Borjigin, 2009; Goldman, 2001; B. Malpaux,
Migaud, Tricoire, & Chemineau, 2001). La existencia
de receptores especificos de melatonina en la
membrana del NSQ y en la retina, producen una
retroalimentacion negativa que regula la biosintesis
de melatonina a partir del triptéfano en la glandula
pineal (Margarita L. Dubocovich, 2007; S. M.
Reppert, 1997).

La duracion y la amplitud del ritmo de secrecion de la
melatonina dependen directamente del fotoperiodo
en que encuentre expuesto el individuo. En los meses
de invierno, en paises de latitud alta como Finlandia
(64°N) donde los dias tienen 6 horas de luz 'y 18 de
oscuridad, se ha observado en especies domésticas
como los caprinos un ritmo de secrecion de
melatonina, con concentraciones maximas durante la
noche de aproximadamente 60 pg/ml y minimos de 3
pg/ml durante el dia. La secrecion de melatonina
comienza a aumentar desde el inicio de la oscuridad y
se extiende durante las 18 horas siguientes,
decreciendo hasta valores minimos en presencia de la
luz del dia. En contraste, durante la estacion de
verano, con 18 horas de luz diay 6 horas de oscuridad,
los valores maximos alcanza s6lo 50 pg/ml (p<0,05)
y la secrecion de melatonina se reduce a 8 horas
diarias (A. Alila-Johansson, Eriksson, Soveri, &
Laakso, 2001). Estas diferencias también se observan
en estudios realizados en poblaciones caprinas
autoctonas de Italia (40°N), donde los resultados
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mostraron la existencia de una variacion estacional
clara en el ritmo diario de la melatonina plasmatica en
los animales, con concentraciones medias de 38
pg/ml en invierno (10 horas de luz'y 14 de oscuridad)
y 26 pg/ml en verano (15 horas de luz y 9 de
oscuridad) (p<0,01) (Carcangiu et al., 2015;
Carcangiuetal.,2014).

La asociacion negativa entre la intensidad de la luz y
la concentracién de melatonina también se ha
detectado en especies de camélidos sudamericanos
como el guanaco. Animales que se encuentran en una
latitud de 33°S bajo un fotoperiodo de 16 horas de luz
y 8 h de oscuridad, tienen concentraciones medias de
28 pg/ml, con un maximo de 52 pg/ml alas 23:30 y un
minimo de 14pg/ml a las 08:30 (p <0,001) (Riveros,
Correa, & Schuler, 2017).

En otros paises con latitudes menores, esta diferencia
no es tan marcada ya que la cantidad de horas luz y
oscuridad entre ambas estaciones es similar. Un
ejemplo es lo descrito en camélidos en Arabia Saudita
(23°N), donde la concentracion maxima en verano
llega a los 70 pg/ml y en invierno a los 78 pg/ml
(p>0,05), con una diferencia de solo dos horas en la
duracién la oscuridad entre ambas estaciones (EI
Allalietal., 2005).

La adicion de melatonina exdgena, mediante
implantes subcutdneos, es capaz de restaurar la
respuesta del fotoperiodo dependiendo de la duracion
de adicion de 1a hormona e independiente de la época
del afio (Goldman, 2001; O'Callaghan, Karsch,
Boland, & Roche, 1991). Se compar6 la respuesta a
tratamientos con melatonina exdgena y su efecto
compensatorio en terneros pinealectomizados y
terneros controles, sin periodos de oscuridad. Ambos
grupos se mantuvieron bajo un fotoperiodo de 24:0
(luz/oscuridad) y posteriormente se les administrd
melatonina durante 16 horas por un periodo 5
semanas. La infusion de melatonina incrementd en
ambos grupos las concentraciones medias de
melatonina en suero de 7,2 veces a 18 veces por
encima de los valores basales observados antes de la
infusion (Correa, Urviola, & J1, 2015; Stanisiewski,

Ames, Chapin, Blaze, & Tucker, 1988). Este efecto es
similar a lo observado en camélidos sudamericanos
silvestres, los cuales se les hizo un tratamiento con
dos parches de melatonina (melovine®), cada 23 dias
por 6 semanas, para bloquear el efecto de la luz
ambiental. Las concentraciones promedio del grupo
tratado con los parches fueron 25 veces mayores al
grupo control (grupo control=9.02pg/mL, grupo
tratamiento= 216.58pg/mL; P<0.001)Correa et al.,
2015).

Mecanismos de accion:

La melatonina tiene dos mecanismos de accion: la
accion mediada por receptor y la accién
independiente del receptor. Dentro de las acciones
mediadas por receptor estan: el control de la
reproduccion estacional, la modulacion del ciclo del
suefio, entre otras, todas acciones que involucran al
AMPc y/o a la fosfolipasa C como segundos
mensajeros celulares(Carrillo-Vico et al., 2006;
Reiter, Tan, Terron, Flores, & Czarnocki, 2007). Se
han descrito receptores especificos para esta molécula
y en mamiferos principalmente dos isoformas
denominadas MT1 y MT2, ambas acopladas a
proteinas G, formadas por subunidades o, By y(M. L.
Dubocovich, Rivera-Bermudez, Gerdin, & Masana,
2003; Masana & Dubocovich, 2001).La activacion de
estos receptores promueve la disociacion de la
subunidad o y el dimero -y de las proteinas G, los
cuales conducen a una disminucién en la produccion
de AMPc por la adenilatociclasa (AC), involucrado
en la transmision de las sefiales intracelulares
(Gilman, 1995) (Figura 2).

Estos receptores se encuentran tanto a nivel del SNC,
como en estructuras extracelulares. Entre las primeras
se encuentra NSQ, hipotalamo medio basal, cerebelo,
cortex, talamo y retina (Bittman, Dempsey, &
Karsch, 1983; Mazzucchelli et al., 1996). Fuera del
SNC, la mayoria de los receptores de melatonina se
han observado en la ParsTuberalis de la hipofisis
(Bittman et al., 1983; de Reviers, Ravault, Tillet, &
Pelletier, 1989; Morgan et al., 1996), seguido de las
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arterias cerebrales, células de la granulosa de
foliculos preovulatorios, espermatozoides, entre
otros(Dvorkin & Cardinali, 2005).

La independencia del receptor es una caracteristica
propia de la melatonina, dada por su
caracteristicamolecular liposoluble e hidrosoluble,
que le permite alcanzar todos los compartimentos
subcelulares en concentraciones fisioldgicas. Dado lo
anterior, al administrar melatonina exdgena,alcanza
concentraciones elevadas no solo en la membrana
celular, sino también en el ntcleo y en la mitocondria.
Debido a la estructura quimica inddlica y a su
potencial redox elevado, la melatonina es capaz de
neutralizar radicales libres, reducir el estrés oxidativo
y disminuir la toxicidad de la sepsis (Reiter, Tan, &
Maldonado, 2005; Reiteretal., 2007).

CONDUCTAREPRODUCTIVA

La reproduccién estacional es una respuesta
adaptativa de los animales, que concentrar la
actividad reproductiva en la época del afio donde las
condiciones medioambientales y de disponibilidad de
alimentos son Optimas, asegurando la supervivencia
de las crias. Durante la pubertad, en el hipotdlamo se
produce un aumento en la frecuencia y la amplitud de
pulsos de la hormona liberadora de gonadotropinas
(GnRH), la cual estimula la liberacion de la hormona
luteinizante (LH) en la hipofisis. La LH produce un
aumento en la secrecidon de estradiol en el ovario y a
través de una cascada hormonal y enzimética
finalmente la ovulacion (Foster & Jackson, 1994). La
amplitud de secrecion de melatonina durante los dias
con menores horas luz, es interpretada como una
sefal inductora o supresora de la reproduccion. La
secrecion de melatonina provoca una variacion en
sensibilidad hipotaldmica al efecto de
retroalimentacidon negativa del estradiol. Como sefal
inductora, la melatonina estimula la secrecion pulsatil
de la GnRH, disminuyendo el poder inhibidor del
estradiol. Como sefal supresora, lamelatonina inhibe
al centro generador de pulsos de la GnRH, aumentado
la accion inhibidora del estradiol (B. Malpaux et al.,
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2001; Benoit Malpaux, Thiéry, & Chemineau, 1999).
En las especies como los camélidos y los équidos, la
melatonina actiia como un depresor de la
reproduccion. Estas especies poseen una gestacion de
larga duracion e inician la temporada de reproduccion
después del solsticio de invierno, cuando la cantidad
de horas luz del dia aumenta, permitiendo que sus
crias nazcan en €pocas de abundancia de recursos
forrajeros (Brown, 2000; Panchal, Gujarati, &
Kavani, 1995; Silver, 1990). En contraste, en caprinos
y ovinos, la melatonina presenta un efecto inductor.
La estrategia se caracteriza por: una gestacion de
corta duracion, con el inicio de la temporada
reproductiva después del solsticio de verano, con
horas de luz dia en disminucion (P. Chemineau et al.,
1992; Woodfill, Wayne, Moenter, & Karsch, 1994).

En el periodo de reposo sexual se genera un estado de
inactividad sexual que se asocia con la ausencia de
ovulacion. El reposo sexual se describe en todos los
ungulados, con un gradiente de estacionalidad cuando
la latitud se incrementa o disminuyeen relacion a la
linea del ecuador. Las especies que se encuentran bajo
latitudes medias y altas (30-60°N), concentran los
partos en primavera y principios del verano (Zerbe et
al., 2012). En las zonas tropicales y subtropicales de
latitud baja (<23°N), la estacionalidad tiende a
desaparecer y la mayoria de las especies son capaces
de reproducirse durante todo el afio. A modo de
ejemplo, en cabras originarias del tropico, se ha
logrado inducir una marcada estacionalidad en la
actividad ovulatoria, expuestas a un fotoperiodo de
dias cortos simulado. A pesar de no ser originarias de
regiones de latitudes altas, las cabras presentan
estacionalidad reproductiva bajo las variaciones
artificiales de la luz, indicando que su temporada de
reproductiva es dependiente de las variaciones
fotoperiddicas e independiente del origen del animal
y/o de la raza (Philippe Chemineau, Daveau, Cognié,
Aumont, & Chesneau, 2004). En latitudes
relativamente cercanas al tropico (19° 9'N), la
exposicion de fotoperiodo artificial de dias largos en
yeguas criollas, permite adelantar el inicio de la etapa
de transiciéon y la etapa ovulatoria(Lopez Pérez,
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Zarco Quintero, & Boeta Acosta, 2010). Sin embargo,
se ha observado que el patrén reproductivo en
especies de cérvidos tropicales, ha evolucionado en
respuesta a otras sefiales diferentes a la luz, como la
disponibilidad de alimento, la competencia o la
depredacion(Asher, 2011).

En ovinos ( Weems, Goodman, & Lehman, 2015;
Manca et al., 2014; Bittman et al., 1983; Roche,
Karsch, Foster, Takagi, & Dziuk, 1970) y en équidos
(Grubaugh et al., 1982), se ha observado que la
pinealectomia o extraccion de la glandula pineal
produce un retraso en la ovulacion, modificando los
ciclos reproductivos en los animales, sin embargo a
largo plazo estos ciclos tienden a reanudarse, con un
patrén similar. Hay autores que plantean una leve
compensacion hormonal en ausencia de la glandula
pineal por parte de otros tejidos, como la retina y el
intestino, evidenciado con bajas concentraciones de
melatonina circulante en animales pinealectomizados
(Binkley, Hryshchyshyn, & Reilly, 1979;
Stanisiewski et al., 1988).Por otro lado, la melatonina
materna en ovinos puede proporcionarle al feto
informacién acerca de los ciclos diarios (Kennaway
& Gilmore, 1984; Zemdegs, McMillen, Walker,
Thorburn, & Nowak, 1988). Un ejemplo de esto, es la
diferencia significativa que presentan los perfiles de
24 horas de los movimientos respiratorios
fetales,entre ovejas pinealectomizadas y ovejas sin
pinealectomizar (McMillen, Nowak, Walker, &
Young, 1990).

Otro fenomeno es el que ocurre en animales
silvestres, los cuales son dependientes de los factores
ambientales para la blisqueda y obtencion del
alimento. Asi es como presentan una mayor
estacionalidad las especies silvestres en comparacion
a las especies domésticas, las cuales reciben los
manejos y la suplementacion alimentaria necesaria,
por parte de los seres humanos (Setchell, 1992).
Ademas del alimento, las especies silvestres
implementan la estacionalidad reproductiva como
estrategia de defensa contra los depredadores,
logrando el resguardo y proteccion necesaria entre la

abundante vegetacién que presenta determinada

estacion (Nowak, Porter, Levy, Orgeur, & Schaal,
2000). Estudios comparativos entre ovinos silvestres
y domésticos, han mostrado una marcada
estacionalidad reproductiva por parte de los machos
de la especie silvestre durante el otofio, reflejada en el
incremento en las concentraciones de testosterona
plasmatica, diametro testicular y tamafio de la
glandula vesicular, en comparacion con la especie
doméstica, donde no se observa diferencias durante
el afio(Santiago-Moreno et al., 2005).

ASPECTOS FiSICOSY CONDUCTUALES

Los animales de acuerdo al habitat donde viveny ala
estacion del afio en que se encuentran, desarrollan una
serie de adaptaciones fisicas y conductuales
importantes para su sobrevivencia (Nesse, 2000). En
algunos casos el aumento en la conducta agresiva o la
conducta de alerta en los miembros de una poblacion,
proporciona una mayor proteccion de los recursos y
del territorio, especialmente en épocas donde éstos
son limitados, como el invierno (Jasnow, Huhman,
Bartness, & Demas, 2000). Un ejemplo es el ciclo de
las astas en los cérvidos, el cual se encuentra
controlado por la variacién de la concentracion de
testosterona a lo largo del aflo, cuya concentracion
hormonal responde a las variaciones del fotoperiodo
(Lincolnet al., 1972), adicional a esto se observa un
aumento de la agresividad durante la época
reproductiva (Snyder, Cowan, Hagen, &
Schanbacher, 1983). El color, longitud y espesor de la
fibra de caprinos y ovinos también esta influenciada
por el fotoperiodo, donde se sincroniza con el ritmo
de secrecion endogena de actividad folicular,
permitiendo la termorregulacion del animal ante
cambios en la temperatura ambiental durante el afio
(Ibraheem, Galbraith, Scaife, & Ewen, 1994). Asi, el
comienzo del crecimiento de la fibra se produce
alrededor del solsticio de verano, donde alcanza su
longitud maxima, es mas oscura y densa, y sigue con
un crecimiento constante hasta el solsticio de

invierno(Ryder; Santiago-Moreno et al., 2004).

El estrés es los animales, es una respuesta bioldgica y

Rew. Investig. Altoandin. 2017; 10/ 19 Nro 3: 337 - 350



Lina Maria Correa; José Luis Fernandez

conductual frente a un agente nocivo externo o frente
a cualquier condicion ambiental adversa que
interfiera con su bienestar (Stott, 1981). Dichas
respuestas incluyen alteraciones endocrinas y
nerviosas, ademds de cambios en patrones
conductuales, que a futuro conduciran a la
adaptacion o muerte del animal (Levine, 1985). Los
componentes del sistema de respuesta al estrés
incluyen la hipdfisis y la glandula adrenal con la
secrecion de la hormona liberadora de corticotropina
(CRH), la hormona adrenocorticotropa (ACTH) y el
cortisol (Charmandari, Tsigos, & Chrousos, 2005;
DeVries, Glasper, & Detillion, 2003; O'Connor,
O'Halloran, & Shanahan, 2000). El cortisol es una
hormona esteroidea que en condiciones normalesse
secretacon un ritmo circadiano en el organismo. Este
ritmo estd regulado por el NSQ en el hipotdlamo,
donde se encuentra la CRH, la cual puede actuar
como estimuladora o inhibitoria de la secrecion de
ACTH por parte de la adenohipdfisis. La ACTH
actlia sobre la corteza adrenal produciendo la sintesis
de cortisol. Durante el dia, las concentraciones de
cortisol son maximas a comienzos de la mafana,
disminuyen hacia el mediodia, hasta llegar a
concentraciones minimas durante el comienzo de la
noche (Debono et al., 2009; Krieger, Allen, Rizzo, &
Krieger, 1971). En bovinos (Thun, Eggenberger,
Zerobin, LUScher, & Vetter, 1981), caprinos (Aino
Alila-Johansson, Eriksson, Soveri, & Laakso,2003)y
equinos (Bohdk et al., 2013), se han registrado
concentraciones minimas y maximas de cortisol de
aproximadamente 0,4 a 9,7 ng/ml, 0,3 a 1,5 ng/ml y
38 a 12ng/ml, respectivamente. Adicionalmente, se
ha observado una diferencia en el ritmo circadiano de
cortisol en equinos que viven en ambientes naturales
y estabulados. La influencia del fotoperiodo soélo
afecta el cortisol de los equinos de ambientes al aire
libre, presentando un ritmo circadiano con un umbral
maximo entre las 6 y 9 horas, y valores minimos entre
las 18 y 20 horas (Irvine & Alexander, 1994).
Finalmente, en ovinos se han realizado estudios
comparativos entre grupos de ovejas expuestas a luz
artificial constante en corrales, unas infundidas con

350 mg/ml de melatonina y otras con solucion salina
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durante 12 horas. Las respuestas de estrés, tanto
comportamentales como endocrinas, se redujeron
marcadamente en ovejas infundidas con melatonina
en comparacion con ovejas infundidas con solucion
salina, evidencia que sugiere el papel de la melatonina
sobre el control de las emociones y la conducta, via
regulacion del eje hipotalamico-hipofisario-adrenal
(HPA) a nivel central y periférico (Guesdon et al.,
2013).

GENESDELFOTOPERIODO

Dentro del grupo denominado “genes CLOCK” en
mamiferos, se han identificado los genes periodo
(perl, per2 y per3), criptocromo (cryl y cry2), clock,
bmall, CKle y Rev-Erbo(Steven M. Reppert &
Weaver, 2002). Estos genes se expresan de forma
oscilatoria durante el transcurso del dia,
principalmente en el NSQ y la parstuberalis en la
hipdfisis, expresion funcionalmente importante para
el mantenimiento del reloj circadiano (Hernandez-
Rosas & Garcia, 2010).

Al situar el mecanismo molecular que controla el
ritmo circadiano, en un periodo dentro de 24 horas, se
pueden observar el siguiente patron: al inicio del dia,
la transcripcion de los genes perl, per2, cryly cryr2 es
activada por la union de los heterodimeros formados
por las proteinas CLOCK y BMALI, a la region E-
box de los promotores de cada gen. La activacion de la
transcripcion forma el mRNA el cual se traducira en
las proteinas PER y CRY en el citoplasma de la célula
(Darlington et al., 1998). El complejo CLOCK/
BMALT también activa la trascripcion del receptor
nuclear Rev-Erba, uniéndose al promotor del gen. En
el nucleo, la proteina REV-ERBa reprime la sintesis
de BMALI. A medida que transcurre el dia,
disminuyendo la cantidad de proteina BMALI1 y
aumenta la proteina PER en el citoplasma. Al inicio
de la noche, dado que la cantidad de proteina PER es
muy alta, se produce una retroalimentacion negativa.
Se forma un complejo entre los heterodimeros de las
proteinas PER y CRY, el cual es fosforilado y
ubiquitinizado por la proteina CKle para después ser
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traslocados al nucleo. En éste se acumulan y se unen
al complejo CLOCK/BMALI, inhibiendo la
transcripcion de los genes perl,per2 yRev-Erba. Al
disminuir la proteinaREV-ERBa, la proteina ROR se
une al promotor del gen Bmall y activa su
transcripcion. En consecuencia, al final de la noche
las concentraciones de BM A laumentan y favorecen
la formacién de nuevos heterodimeros CLOCK/
BMAT1 los cuales activaran nuevamente la
transcripcion de los genes perl, per2, cryly cryr2,
reiniciando el ciclo (Hernandez-Rosas & Garcia,
2010; Kohsaka & Bass, 2007)(Figura 3).

Los ovinos han sido un gran modelo para el estudio de
la expresion de los genes de reloj en mamiferos
diurnos, facilitando las comparaciones con animales
nocturnos. En esta especie se han logrado clonar los
principales “genes CLOCK” de tejido hipotalamico
y medir su expresion in vitro. Los resultados han sido
consistentes, permitiendo observar una amplia
conservacion de los mecanismos transcripcionales y
post-traduccionales en el reloj circadiano tanto de
mamiferos diurnos como nocturnos (Dardente,
Fustin, & Hazlerigg, 2009). Se ha logrado estimar los
tiempos de maxima expresion diaria de los “genes
reloj” en el ndcleo supraquiasmatico, observandose
que perl alcanza su maxima expresion entre las 4y 6
horas, per2 entre las 9 y 12 horas, per3 entre las4 y 6
horas,cryl entre las 8 y 12 horas, cry2 alas 12 horas 'y
bmall a las 18 horas (Steven M. Reppert & Weaver,
2001). Sin embargo, en algunas especies
estacionales, como ovinos, se ha observado que la
onda de expresion de los “genes reloj” también se ve
afectada por el fotoperiodo. Se describe una elevada
y extendida expresion durante los dias largos, con el
maximo para los genes perl y per2 durante el dia, de
cryl y cry2 a comienzos de la noche y de bmall
durante la noche, consistente con el modelo
convencional (Andersson, Johnston, Messager,
Hazlerigg, & Lincoln, 2005; G. Lincoln, Messager,
Andersson, & Hazlerigg, 2002).

CONCLUSIONES

Los ungulados son animales que estan influenciados
por el fotoperiodo, especialmente las especies que se
encuentran en zonas del planeta de latitudes altas.
Cuanto mas se acercan a la zona ecuatorial, menor es
la influencia de la luz sobre la fisiologia y el
comportamiento de los animales, generando menores
cambios en respuesta a diferentes factores como la
disponibilidad de alimento, la competencia o la
depredacion. El fotoperiodo les permite a los
animales modular procesos y realizar cambios
fisioldgicos y conductuales, y generar respuestas
adaptativas a los cambios medioambientales que se
producen durante el aflo. Las oscilaciones constantes
de la luz, reflejada en ritmos circadiano y circanuales,
proporcionan valiosa informacion al organismo, que
se trasmite a través de la retina y se transforma en el
NSQ en melatonina, mensajero hormonal clave y
central en la relacién ambiente-animal. Las
concentraciones de melatonina en el organismo
presentan fluctuaciones diarias: concentraciones altas
durante la fase de oscuridad y bajas durante la fase
luminica. Estas variaciones en las concentraciones
hormonales influyen sobre el sistema endocrino y
nervioso, evidenciandose cambios desde el nivel
molecular, hasta en el conductual. El estudio sobre los
cambios en los patrones conductuales, ritmos
circadianos de melatonina y otras hormonas como el
cortisol, ademads de la expresion de los genes del reloj,
nos permiten acercarnos aun mas a comprender la
biologiay la conducta de los ungulados en respuesta a

cambios ambientales.
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