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REVISTA LATINOAMERICANA DE PSICOLOGIA
fos VOLUMEN 31 — N°I  I51-174

HORMONAS Y REPRODUCCION EN AVES:
LA INFLUENCIA DE FACTORES AMBIENTALES
Y SOCIALES

Gunsan GuriErgez"
Ularrresidic! Micaen! de Codomfrg

ABSTRACT

in the firs pamn of this anmicle a review of the physologscal mochanisms nesponsiblo
for sexual reproduction and ihe orpaniaisonal snd activational eifecs af hormones oa
seamal behavios in birds is prosemed, Is the socosd pan. the main effects al' o sumber of
enviroadnestal and social faciom on the oot of syl behavior in bends we discused.
Tha: reske wl phaosoperiod om sevsal behavionis examansd by presenting the: moet relevant
o thet exjenaive higrateie on the subject. (iher environmental [octors such as iempersiure,
husmidiny, ond resource avaslabilisy are also revicwed. Finally, research ovaluaging the role
of mocial cues on the onset of sevual bohavior is presenicd i dotail. Suggessions for futune
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and ihen by summarioed in e Las] seinsn,
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RESUMEN

En la primera parte de esie articulo se presenta una revisidn de los mecanis-
mios fisioldgicos responsables por la reproduccidn v los principales efectos de
organizacidn ¥ activacidn que cumplen las hormonas en el desarrollo de la
conducta sexunl de las aves. Lucgo se examinan cn detalle los principales
faciores ambientales v sociales gue influyen en ba iniciacidn de la emporada
reproductiva en aves. El papel del otopertodo en la activacidn de la conducta
sexual se discute alaluz del extenso cuerpo de literatura cn el drea. Otros factores
ambientales tales como temperatura, humedad v disponibilidad de recursos
también son evaluados. Finalmenie, s¢ presentan lis investigacionss mds rele-
vantes sobre el papel de factores sociales en el desarmollo de la conducta sexual.
Sugerencias para investigaciones fuluras y problemas en el drea, son discutidos
a lo largo del articulo v en forma suscinta ol final del mismo,

Palabrax clove: Conducta sexual, reproduccidn, hormonas, aves.

INTRODUCCION

Las hormonas son sustancias quimicas gue Gienen efectos imporantes en la
fisiologia ¥ el comporiamiento de los animales. Difieren de otrs sustancizs
quimicas tales coOmO REurcdransmisores y neurchormonas en que son producidas
{segregadas) por glandulas endocrinas v transpontadas largas disiancias por el
torrente sanguineo para actuar en drganos especificos del cuerpo (Becker y
Breedlove, 1992). La produccitn de honmonas por las glindulas endocrinas cstl
regulada por el siiema nervioso o porotras glandulss; porejemplo, en venebrados,
el cerebro regula la actividad de la glindula pituitaria anterior, que segrega la
hormona del crecimiento y hormonas trdficas tales como la hormona
adenocorticolndpica (ACTH, por sus siglas en inghés), la hormona estimulante
tiroidea (T5H), la hormona foliculo-estimulante (FEH), la hormona lutcinizanie
(LH). y prolactina.

Las hormonas tienen diferentes tipos de funciones; una de las més importan-
tes es en la reproduccidn. Las hormonas sexuales son parte de las hormonas
esteroides, Son producidas prncipalmente por las gdnadas v por otras ghindulas
como las adrenales. Los esteroides se dividen en andrdgenos (p. ¢j. testosterona,
dehidrodestosterona), estrogenos (p. e). estradiol), ¥y progesunas {p. g).
progesterona).

La produccitn y liberaciin de estersides por las ponadas estd controluda por
la hormona luteinizante (LK) v ln hormona foliculo-estimulante (FSH), que son
scgregadas por la glindula pituitaria anterior. LH ¥ FSH son conocidas como
gonadotropinas por su accién sobre las gomadas. LH actia en las cflulas
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intersticiales de lus ponadas, ¥ FSH acuda sobre los tdbulos seminiferos (Lofts y
Massa, 1980; Wingheld y Moore |987). La liberacion de gonadotropinas es
producida por L accidn de la bormona liberadora de gonadotropinas (Gn-RH),
producids por newronas especializadas en el hipotilamo.

Las hormonas tienen dos tipos de efectos en la reproduccidn, un efecto de
organizacidn y un efecto de activacidn. El efecio de organizacidn ocurme durante
los estachis lempranos del desarrollo; el efecto de activacidn esul mis relaciona-
do con aspectos molvacionales de lo reproduccion y ocume duranie la puberiad
v wdulbez.

EFECTOS DE ORGANIZACION

Los machos y las hembras de los venebrados difieren genotipicamente ¥
fenatipicamente. Genotipicamenie, los machos de especies mamiferas poseen el
patrin cromosdmico XY y las hembras poseen el patrdn cromosdmico XX, En
aves, kot machos poscen ¢l asi llamado patrén cromosdmico Z2 v las hembras
poseen el patrén cromosdmico WZ (Breedlove, 1992). Durante etapas tempranas
del desarrollo no hay diferencias fenotipicas entre machos y hembras; la
diferenciacitn sexial ocurne posterioemente. Anles de ello, el individuo liene el
potencial para convertirse en un macho o una hembra (fenolipicamente) ¥ sus
organos sexuales estin preparsdos para ello. En cada individuo hay dos sistemas,
el sasiema de Miller y ¢l sistema de WoliT. Cuando uno de ellos se desarrolla, el
otro se profia, 51 el sistema de Miller se desarrolla, el individuo desamolla los
drganos reproductivos de una hembra,

El proceso de diferenciacitn sexual ha sido descrito con mayor detalle en
mamiferos. En mamiferos, ¢l macho tiene cromosomas XY y el antigeno H-¥ s
expresa en el organismo. Por el contranio, en aves €3 |a hembra la que posece
cromosomas W2 (el equivalente de Xy en machos mamiferos) v es enellas en las

que s¢ expresa el antigeno H-Y.

El tratamienio hormonal antes del empollamiento tiene efectos organ zativos
que son dificiles de modificar posteriormente. Por ejemplo, codomices japone-
sas macho que son iraladss con pequeas cantidades de esindgeno (estradiol)
antes de empollar (en ¢l albumen del huevo) muesiran cambios en su conducta
sexual cuando son adultos; estos machos no-copulan con hembras receplivas, no
¢ pavonean, ni cuntan, Es decir, estos machos muesiran un comporiamiento
desmasculinizado.

De odra parte, hembras iratadas con estrégeno no muestran masculinizacidn
conductual ¥ lampoco muesiran cambios en receplividad. Adicionalmenie,
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hembras traiadas con el antiestrdpeno CI628 anes del empollamiento muestran
componamento copulatono hacia otras hembras, Resultados similares han sido
ohservados en pollos (Adkins-Regan v Ascenzi, 1990). En pi.nml"!s cehra, las
hembras nunca cantan, aunguee hayan sido tratadas con andrdgenos en su sdultez.
Sin embargo, si las hembras son tratadas con estradiol dos semanas despuds de
empollar, ellas muestran masculinizacion en su componamiento ¥y cantan las
canciones de su padre en la misma forma que lo harfa un macho normal (Adkins-
Regan v Ascenzi, 1987) Los resultados anteriores sugieren que duranie el
desarrollo, los machos se desarrollan como machos, a menos que estrdgeno 5e3
introducido ensus sistemas ( Adkins-Regan, 1987} En mamiferos, la produccidn
de testosterona resulta en el desarrolio de machos. De esta forma, mieniras que
en mamiferos la tendencia es producir hembras, en aves la iendencia es producir
machos.

EFECTOS DE ACTIVACION

Ademis de su papel en la diferenciackon sexual, las hormonas tenen
también un papel importante en la conducts reproductiva méds tarde en el
desarrollo. Las hormonas son esenciales para la sctivacidn del comportamiento,
particularmente, del comportameinto sexual. Frank Beach { 1976) describid tres
circunstancias en las gue las hormonas pueden activar el componamienio sexual
en mamileros, Las mismas calegorias se aplican a odros vertebrdos con mayor
O MERor precisidn,

Primero, las hormonas peeden afectar el nivel de atractivo de un individuo,
influyendo lanto en su apariencia comoen su comportamicnto. Algunos cambios
hormonales estdn asociados a cumbaos en la colocacion del plumaje, pulropes
vocales v otras caracteristicas sexunles secundanias,

Segundo, las hormonas peeden influir en el nivel de proceptividad de un
individuo; esto es, en que mnio un individuo se sienie atraido por un compaficro
sexual. Por gjemplo, en mamiferos hembras, alias concentraciones de estrogeno
incrementan su interés sexual por los machos: las hembras se aproximan a los
machos ¥ muestran conductis precopuliionias con ellos,

Tercero, las hormonas pueden afectar la responsividad sexual o receptividad
de un individuo a un miembro del sexo opuesio. Por ejemplo, el estrdgeno
incrementa lo receptividad de las hembras entre los mamifenos,

Aungue ¢l atractivo, proceptividad y receplividad estin relacionados, ellos
no son influenciados por las hormonas en |a misma forma. Por gjemplo, cienos
niveles de esirdgens pusden incrementar atractivo pero no proceplividad en las
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hembras; un incremenio adicional en esta hormona puede incrementar tanio
atractiva como proceplividad, pero no receptividad. El nivel de concentracicn es
una variable que debe considerarse cuando se estudian lox efectos de las
hormonas sobre ¢l comportamicento.

FISIOLOGIA REPRODUCTIV A DE LAS AVES

Anics de presentar algunas de las variables relacionadas ala iniciacidén de la
remporada reproductiva, voy a presentar algunas generalidades acerca de la
fisiologia reprodhsctiva de las aves,

El control principal del sistema reproductivo en lis aves recae en las
hormonas del sistema hipolalimico-pituitario. Extraccidn quinirgica de la
pituitaria resultaen laterminacidn de la funcidn reproductiva. Hay dos diferentes
regiones en o adenohipdlisis de la mayor parte de las especies de aves: laregiin
rostral, responsable por la produccidn de prolacting, TS, ¥ ACTH, v la regidn
caudal, responsable por la produccidn de la hormona del crecimiento. Algunas
hormonas son producidas en las dos regiones; las gonadotropinas, por cjemplo,
han sido encontradas en las dos dreas. LH v FSH son gonadotropinas; glicoproteinas
que han sido aistdas de la pituitaria de pollos y pavos y que cumplen un rol en
el control de la funcidn gonadal en el macho, LH estimula la produccidn de
testosterona y FSH estimula la espermatogénesis. El rol de LH en la produccitn
de testosterona ha sido evaluado por Maung y Follet (1978) quienes inyectanon
LH de pollo en codornices japonesas a quienes se les habin removido la pituitaria.
Ellos descubrieron que LH incrementd la concentracidn de testosterona en el
plasma de los sujetos experimentales. De oira parte Brown er al, (1975)
removieron quirdrgicamente la glindula piuitana de machos de codomiz
japonesa; cuando después les inveciarcn F5H, encontraron un incremento en la
espermatogéncsis de extos sujetos, Adicionalmente, sus gonadas mostraron un
crecimicnio significativo,

LH ¥ F5H también son importantes en la funcion de las gonadas femeninas
{ovanios). Es sabido que LM induce ovulacidn en pollos domésticos (Imai, 1973).
La secrecitn de LM cs controlada por el hipotilamo. Estimulacidn eléctrica de
una reghon hipotalimica especifica en la codorniz causa un incremento en 1a
produccion de LH, medidi en su concentracidn en el plasma (Davis v Follet,
1973).

La glindula pituitaria también es responsable por la secrecidn de prolactina.
En aves, esta hormona cumple un papel importante tanto en la reproduccitn
como en el metabolismo, Por gemplo, se sabe que en palomas la prolactina
estimula la produccidn de =leche de cnanzas. Adicionalmente, en muchas
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especies de aves, se observan allas concentraciones de prolactina durante los
periodos de incubacian (Scanes, |986).

El hipotilamo tiene varios sistemas con funciones neurosecretoras. El
sistema magnocelular va desde los nicleos supradplicos y paraventriculares de
la parte anterior del hipotdlamo hasta el dbulo neural que es el equivalente de
la glandula pituitaria postenior (Follet, 1984). El sistema parvocelular €3 consi-
derado responsable por la secrecidn de neurohormonas que regulan la
adenohipdfisis; sus cuerpos celulares se encuentran en las regiones anterior y

Laliberacidn de gonadolropinas de la pitultaria anterior esid regulada por el
hipotdlamo, Aungue Nozaki ef al, (1984) no encontraron la hormona de
liberacidn de gonadotropinas en el hipotdlamo sino en la eminencia media de
codornices japonesas, experimentos usando lesiones demostraron que la regidn
media-basal del hipotilamo tiene un rol importante en la liberacidn de
gonadotropinas (Follet y Davis, 1975). En subsecuentes experimentos Davis y
Follet (1973) encontraron que estimulacidn eléctrica del hipotdlamo basal v el
firea pre-dptica producen liberacidn de LW,

CAMBIOS TEMPORALES EN LA PRODUCCION DE HORMOMNAS
Y EL COMPORTAMIENTO SEXUAL

Para la mayor parte de las especies animales la reproduccidn ocurre durante
ciertas épocas del aito, usualmente cuando hay mis recursos disponibles. Esta
caracieristica ha sido seleccionada a bo largo de cientos de miles de afios; estoes,
animalés que tuvieron crigs cuando la comida era escasa v las condiciones
climdticas eran extremas, tenfan menos probabilidad de que sus crias sobrevivie-
ran, mienlras que animales que wvieron crias cuando habia comida abundante
¥ un clima benigno logranon que sus crins llegaran a 1o adultez ¥ se reprodujeran.
La seleccidn de ciertos comportamientos implica también la seleccidn de clertas
estruciuras anmdmicas, mecanismos fisioldgicos y olras caracteristicas bioligi-
cas asociadas con dichos comportamientos. En las priximas pdginas veremos
cusdles cambios hormonales estin relacionados con contingencins ambieniales
asocisdis a los diversos aspectos de la conducta sexual en aves.

A menudo los factones ambientales gue disparan los cambios hormonales
son diferentes de aquellos que disparan la conducta sexual. Los cambios
hormonales ocurren primero y pueden ser visios como una preparacidn para la
actividad sexval,

Enespecies de aves que viven en latitudes medins y altas, el factor ambiental
mids imporianie en la regulacion de la reproduccdn es ¢l fotopeniodo, Puesto gue
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la tasa de cambio de In duracidn del dia es igual cada afo, constituye una sciial
confiable para los animales que viven en estas latitudes en la prediccidn de
recursos ¥ otras condiciones necesarias para una reproduccitn exitosa. Hay sin
embargo, otros factones que son usados como sefiales adicionales en diferentes
estsdos de la reprosdiscerin como sjustadores de dichas sctividades; por ejemplo,
ilemperatura, humedad, sciiales de los conespecificos y olros.

En especies de pedjares que viven cerca al Ecusdor (las regiones tropicales)
¥ en los desiertos, el fotoperiodo no es relevanie como un factor proximal
asociado con la reproduccidn. Por ejemplo, Priedkalns v Bennet ( 1978) estudia-
ron a los pinzones cebra { Poephilia puttaia) que viven en el desierio. Esta ave
permanece inactiva sexualmenie la mayor parte del tiempo, pero cuando Hueve
e esa regidn, &2 activa la reproduccidn, en este caso la humedad es el principal
factor imvolucrado en la iniciacién de lo conducta sexual.

Foroperiods

La mavor parte de la investigacidn sobre los efectos de la luz sobre la
conducta sexual de las aves se ha llevado a cabo en las especies de paseninos y
en especies domdsticas como el polle, la paloma v la codomiz japonesa.
Usualmente se estudia a los machos porgue sus respuestas fisioldgicas v
conduciuales son mds Gicilmente observables,

En las latitudes medias v altas la reproduisccidn ocurne durante [a primavera
y el verano para la mayar parte de las especies. Cuando la duracidn del dia
alcanzacieno nivel, ocurren algunos cambios asociados con la reproduccion. En
la paloma de madera (Columba pofumbus) el peso lesticular, medido en
miligramas, €3 muy bapo (cerca de ) enire los meses de noviembee v marzo, Sin
embargo durante ¢l mes de abril, el peso testicular aumenta dramiticamente a
cercade 140 mg; luego incrementa en forma estable ¥ alcanza sy pico entre julio
y sepliembre, después de lo cual desciende de nuevo ripidamente (Murton y
Westwood, 1977). Estos cambios en peso testicular son simétricos al fotoperiodo.
Cuando el fooperiodo es de 12-13 horas de luz y 11-12 horas de oscuridad, esta
especie de paloma empieza a incrementar su tamafo lesticular, Para otras
especics como Cofumba oenas, ¢l umbral es sdn mds bajo, empezando a
aumentar en peso testicular cuando el fotoperiodo es de 10-11 horas de luz diara
(Follet, 1984).

La simetria entre ¢l pairdn de @lla testicular v la duracidn del dia no se
maniicne para todas las especies. Algunas aves muesiran un painin de incremen-
o ripido, un perindo superior relativaments corto y luego un ripido descenso
aun cusmdo wdavia existe suficiente foloestimulacidn para estimular el estado
reproductivo. Este periodo refractario ha sido observado en grajos, patos,
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algunos porriones v otrs especies. Un buen ejemplo de este efecio es ohservado
en el gomidn casero. En su ambiente natural ¢l gomridn muestra regresidn
espontdnea de sus testiculos entre julio y agosto, aun cuando atn hay suficiente
fotoestimulackin para mantener esle pdjaro en condicidn reproductiva.

En condiciones experimentales, animales estimulados con largos
fotoperiodos durante el periodo refractario no vuelven a mostrarcrecimienio de
sus testiculos, Sdlo despuds de exponerlos a dias corios muesiran un crecimien-
1o de sus testiculos con foperiodos largos. En condiciones de laboratonio los
gorriones de cresta blanca que han sido mantenidos en fotopenodos conos (B
horas de luz v 16 de oscuridad, 8L: 160) y luego son cambiados a dias largos
(200: 40) muestran un incremento répido en crecimiento testicular, asociado
con incrementos en produccidn de LH y lestosterona. Esto produce caracteris-
ticas sexuales secundarias y despliegue de la conducta sexual, Despuds de 100
dins de exposicidn a dias largos, esta especie entra en un periodo refractario y
los nivebes de LH v testosterona y la conducta sexual decrementan dramidtica-
menie a los niveles mantenidos durante el fotoperiodo corto (Wingfiel y Moore,
1987},

Lacodormz californizna inicia su crecimiento testicular a finales de febrero,
alcanza su nivel mds alto entre mayo y junio v desciende de nuevo en septicmbre
{Anthony, 1970). Este patrin 3 similar para la codomniz japonesa, aungue ¢l pico
ocurre 2 o 3 semanas mds tarde (Robinson v Follet, 1982), En un estudio
conducido en la Universidad de Texas en Austin, Blinda McClelland (comuni-
cacidn personal) encontrd gue el crecimiento de la glindula cloacal empezaba
hacia finales de marzo v llegaba a su pico durante agosto, llegando a su punto mis
bajo en noviembre. La codomiz japonesa no muestra un patrén de crecimiento
gonadal caracteristico de especies refraciarias. De hecho, en condiciones de
laboratorio es posible mantener esta especie en condiciones reproductivas
manteniendo su fotoperiodo en 16130 (Domjan, 1987).

Dhras especies de codorniz, la Bobwhite (Colinus virginianus) ¥ la
Californiana ( Lophorrex Califoraicns) no muesiran iampoco un periodo refrac-
tario cuando w2 mantienen en exposicidn prolongada o foloperiodos largos
(Murton v Westwond, 1977),

El fendmeno del pericdo refractario se observa mis cloramente en otras
especies. Por ejemplo el grajo { Corvus frugeligus ), un paseriforme, empieza
sus despliegues nupciales en la mitad v e final del invierno (febrero/marzo).
Esta actividad sexual temprana coincide con el crecimiento de los testiculos
durante el mismo periodo, asi como con incrementos en concentraciones de
F5H, LH ¥ testosterana en ¢l plasma (Lincoln, Racey, Sharp, y Klandorf,
1990,
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La sctividad sexual v sus cambios hormonales asociados disminuyen en ¢l
grajo duranie los meses de mayo v agosio v un nuevo periodo de actividad
empicza en seplicmbre, aungue esia vez es menor en durscidn ¢ intensidad,

En ¢l gosmidn de cresta blanca { Zomarrichia lencophrys ), incrementos en el
Totoperiodo producen crecimicnto de los esticulos y en ofras caracleristicas no-
sexuales. Por ejemplo, en formas migratonias de esia especie, s produce
hiperfagia (que precede a la migracidn) v la iniciacién misma de la migracidn
(Follet, 1984),

Durante la temporsda reproductiva, los gormones machos de cresta blanca
liggan temprano a las dreas de aparcamicmo v establecen termitorios que
posteriommente serin visitados por los hembras, Los cambios hormonales y las
actividades sexuales no s encueniran sincronizadas en este momenio. Los
miachos llegen a lasdreas de apareamiento cuando sus ginadas se encueniran casi
completamenic desarmolladas. Esio cormelaciona con alios niveles de lestosterona
¥ LH. La luz estimula el desarrollo folicular en las hembras, pero cuando las
hembras llegan a ks dreas de apareamiento, el foliculo no esta completamente
macluro y solo se desorrolla ioialmenie como resulisdo de sus interncciones con
los machos (Wingflicld v Farner. 1978), Alios niveles de testosterons en el
plasma en este momento pueden contribuir 4 mantener niveles relativamente
altos de agresion en los machos, con el in de defender el territorio formado por
la pareji. En esta época se observan altos niveles de agresidn macho-macho,
Cuando la hembra alcanza la condicidn reproductiva y receptividad sexual, los
machos cuidan a la hembea para prevenic copulaciones con olros machos, lo que
es comin en muchas especies de aves { Wingfield, 1990). Después de la primera
reproduccion, hay un periodo refractario seguido por una segunda reproduccidn,
En latitudes muy alas, L posibilidad de un segundo periodo reproductivo
decrementa. Por cjemplo, Pied Nycalchers (Ficedula hypolenca) en Suecia
pasan por un periodo refractario durante la incubacidn ¥ no se obhserva un
segundo periodo de reproducciin (Silvenin, |9R0)

El fendmeno del periodo refractaro no esa hien comprendido, Puede
dependerdel tiempo de fotoestimulacidn al que es expuesto el animal, Threadgold
{ 1964) encontrd gue bos gorriones caserns pueden ser manenidos en condiciones
repmduclwu con ciclos de fotopenodo tan bajos como 11230, La tasa de
crecimienio de los testiculos fue mucho mds baja, pero la espermatogénesis
continud por mucho mis tiempo. Threadgold encontrd que el periodo refractario
s¢ vio retandado cuindo el fotopeniodo era 11230, 41200 ¥ TL: 170, El estado
reproductive ¥ el penodo refractanio dependen del fotoperiodo. Esto ha sido
demostrado en diferentes pohlaciones de gormiones caseros, Por gjemplo, para
una poblacitn de esta cspecie en Pasadena, California, EEUL. (latived 34" none)
¢l ndimero aproximado de dias de produccidn de espermatozoides es de 138 y el
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ndmero de dias refractarios es de 13; sin embargo, para una poblaciin en
Cambridge. Inglaterra (latitud 52° norie), los dias de produccidn de
espermatoroides son 106, mientras que el periodo refractario es de 100 dias
{Murton ¥ Westwond, 1977).

Algunas especies tropicales responden a la foloestimulacidn en forma
similar a las especies de las ronas lempladas. Por ejemplo, Quelea quelea, un ave
tropical de Africa no estd expuesia a cambios dristicos en folopeniodo en su
ambiente natural. 5in embargo, Lofs (1962) maniuve a individeos de csia
especie en cautiverio en Londres v los expuso a un fotoperiods de 17170, El
tamafiode los kesticulos incrementdde una mediade 8.5 mm a una media de cerca
de 10 mm. Después de 10 dias de este incremento, se observo una regresion de
los testiculos a un lamaio mediode 2mm. Cuando se mantuvo a los animales bajo
I TL:70, el recobro ocurrid después de 40 dias de regresidn, pero cuando los
animales estuvieron expuesios a un foloperiodo mis cono no hubo recobro en
el crecimiento de los testiculos por al menos 55 dias después de la regresidn.

Chras especies tropicales como el pingdn de Weaver (Ploceus philipinus)
son capaces de discriminar entre pequedias diferencias en folopenodo, carcie-
risticas de las regiones tropicales del norte y sur del Ecuador (Chandola ef al,
1976). Esta sensibilidad al fotopeniodo ha sido observada en otrs especics
iropicales como Passer domesticus, Carpodacus ervthrinus, Petronia
zanthocollis, Emberiza bruniceps v Emberiza melanocephala(Chandola-Saklani
ef al, 1990). Aunque estas especies viven en la actualidad en los tndpicos,
muchas de ellas vivieron alguna vez en las zonas lempladas; de esta mangra, no
hay razdn para creer que hubieran perdido su habilidad para responder a cambios
en la luz, a menos que fuera en detrimento de su supervivencia, lo que panece no
ser el caso.

Fotoperiodo v Actividad Mewroendocrina

Un andlisis del efecto de la luz en la conducta sexual en aves supone que
tienen la habilidad de percibir y procesar informacidn acerca de la fuz La
habilidad para percibir la luz es en principio realizada para el ojo; sin embargo,
|a retina no €5 la dnica estructura capaz de percibir la luz. Otras estructuras han
sido estudiadas en relacidn con dicha funcidn y la habilidad de la luz para inducir
crecimiento gonadal. McMillan er al, (1975) encontraron que los goeriones
caseros cuyas cabezas fueron cubienas, pero aun podian ver la lux oo desarmo-
Naron sus testiculos. Esto sugiere gue la fotorecepeidn retinal no es esencial para
¢l desarrollo gonadal en aves. Homma er all, (1980) evaluaron la idea de que ln
actividad fotoreceptora en estructuras diferentes de la retina, es responsable por
el crecimiento gonadal en aves. Ellos implantaron cuentas radioluminosas en
varias regiones del cerebro de codornices japonesas que habian sido crisdas en
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un fotoperiodo coro (RL: 160, Los animales con cuentas que producian lue
naranja-amarilla, implantadas bajo o comisura anterior, mosiransn un desarrollo
mis ripido de los 1esticulos (en los machos) ¥ una postura de huevos acelerada
{en las hembras), Los animales con cuentas implantadas al frente de la reting no
mosiraron sefiales de desarrollo gonadal. Cuando las cuentas fueron implaniadas
detrds del ojo. cerca al hipouilamo, las pénadas mostraron un fuerte desarrollo.
En conclusidn, fotoreceptores profundos, probablemente en el hipotdlamo son
responsables de la activacidn de la funcidn sexual en aves. Se ha argumentado
que en las aves la glindula pineal es fotosensitiva, pero algunos estudios no han
podido demostrar ningin papel de la glindula pincal en el desarrollo gonadal
(Hommu e al., 19800

El principal efecto neuroendocring de un fotoperiodo largo es la estimulacidn
de In produceidn de gonadotropinas. En codornices japonesas machos, un
cambio de BL: 160 a 20040 produce un incremento en FSH ¥ LH, Los testiculos
empicEan a crecer cast simulidncamenie con |a produccidn de gonadotropinas,
alcanzondo un picoen 4-5 semanas. La produceidn de testosterona en machos no
ocurre simulidncamente con la produccion de LHL, sinoalgun tempo después del
incremento de LH,

La tasa de crecimiento de las gonadas es diferente para diferentes especies
y es relativamente estable dentro de una especie. Se ha encontrado que la tasa de
crecimiento de bos testiculos en codornices japonesas depende de la duracidn del
dia a que el animal ha sido expuesio antes de ser expuesio a dias largos, v del
ticmpo del fotoperiodo en si mismo (Robinson y Foller, 1982), Esto sugiere que
se pucden encontrar algunas diferencias para la misma especic on diferentes
latitudes v que tales diferencias pueden tener una significancia sdaptativa en
términos de los periodos de luz en los que ocurre el inicio de la conducta sexual.
En lus latitudes mis al norte v al sur os animales enpezsrinn la maduracidn mds
tarde en la temporada, pere el crecimiento de las ponadas seria  mds ripido,
mientras que cn las poblaciones mds ecustoriales (pero no tropicales), L
maduracidn empezaria mis lemprano v 1a 1asa de crecimiento de las gdnadas
seria mis baja. Esta idea es apoyvada por estudios con diversas poblaciones de
gorriones de cresta blanca (Schwabl, er al, 1988).

Une de los mas importantes sitios de accidn de la lestosterona es el drea
predpiica (APO), Dentro del APO une estructura particular ha sido identificada
como sensible a los cambios andrigenos: el drea predptica medial (POM),
Después de ln casiracion, ¢l volumen del PoM disminuye en un 25%. Este
vilumen puede ser restaurado por medio de implaniacidn de testosierona. De
esia forma, kos cambios en el POM son usados como una medida de la actividad
de la testosterona en el APD [ Balthazan v Surlemont, 1990}, El AP0 contiene una
eromatass que transforma o testosterona en estradiol,
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Estatransformacidn es criticaen la produccitn de lnconducta sexual, basada
en cambios hormonales (Balthazart eral, 1985). La actividad de la aromatasaen
el APD responde en la misma forma que la conducta sexual a cambios en
tesiosterona, es reducida por castracidn funcional o quinirgica y se recobra por
medio de implantes de testosierona. Dentro del APD, la estructura mas sensitiva
a cambéos en testosterona es ¢l POM. Se ha hipotetizado que una ver ¢l estradiol
s oblenido de la aromatizaciin de la testosterona en el APD, activa el compor-
tamiento por medio de su interaccitn con receptores de estndgeno e induciendo
la sintesiz de proteinas (Baltharan v Surlemons, | 99(0).

TEMPERATURA, DISPONIBILIDAD
DE COMIDA ¥ HUMEDAD

Los cambios en temperatura pueden tener efectos directos e indirectos en
diversos aspectos del comportamiento reproductivo de muchas especies. En
algunos casos, se ha argumentado que ¢l efecto de la temperatura en la conducta
sexual es directo, Burger (1948) argumentd que la lemperatura tiene un efecto
subsidiario en la espermatogénesis del estornino, puesto que cambios en lempe-
ratura no asociados al feloperiodo no inducen espermatogénesis en dicha
especie. Farner v Mewaldt (1952) demostraron que machos de Zonatrichia
leucophrys gambelii expuestos a fotoperiodos normales pero con temperaturas
mayores mostraban desamollo gonadal mids lemprano que sujetos con un
fotoperiodo v tempermurn normales. Este efecto sdlo se observa a ciertas
temperaturas (22°C). El pingllino saltarocas pone sus huevos cuando las tempe-
raluras del mar son mds alias, enire septiembre y diciembre. 5in embargo, noes
claro si hay un efecto directo de la temperntura en ¢l comportamiento del ave, o
si el incremento en la tempernturnm produce un incremento en ba disponibilidad
de comida, que a su vez afecta la postura de los huevos (Warham, 1975).
Variaciones de temperatura pueden producir la activacidn de la conducta sexual
o prevenir tal activacidn. Davis (1977) ha encontrado que la activacidn de la
conducta sexual en los pinzones cebra puede ser prevenida por la exposicidn a
bajas temperaturas. En esta especie la lluvia es una sefial muy importanie en la
iniciacidn del comportamiento reproductive; sin embargo, cuando la lluvia esta
asociada con lemperaturas bajas, el crecimienio gonadal, oviposicidn y olros
comporiamientos reproductives no se observan, En forma similar, en pollos
domésticos temperaturis altas o bajas afectan la fenilidad de machos y hembras
(Houston, 1975). Encodomices japoncsas, paralas que laluzes el desencadenador
mis importanie de la conducta sexual, 32 ha observado que un incremento
importante en la temperatura, ain duranie fotoperiodos conos, puede estimular
el crecimiento gonadal v subsecuentemenie, la conducta séxual (Dishi y Konishi,
1978); bajo estas circunstancias, también se han detectado cambios en los niveles
de plasma de LH {Wada er al.. 1990),
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Un ejemplo de los efecios indirecios de la iemperaiura en las condiciones
reproductivas de aves se ha observado en el anidamiento de Parus major,
Camhbios en temperature afectan la produccitn de hojas en el abedul ¥ conse-
cucnlemenic, ladispenibilidad de orogas, que son la principal fecnie de alimenio
en esta especie. Suficiente alimento le permile a las hembeas guardar la grasa
necesaria para la formacidn del huevo (Slagsvold, 1976).

Los anteriones estudios sugieren gque la disponibilidad v calidad de lacomida
pueden sor sefales importanies en el desarrollo de ciertos comporiamicntos
reproductivos de algunis especies. Algunos elementos en la dicta de los pajaros
pucden ser esenciales parn algunos aspectos especilicos de la reproduccion, tales
cound la postura de hoevos, Hollord v Roby (1993) llevaron a cabo un experi-
mento para evaluar como la disponibilidad de calcio en la dicta afecta la
Tecundidad cn «brown-headed cowhindss bajo condiciones de laboratorio, Ellos
descubricron que las hembras con bajos niveles de calcio en su comida mostraron
un fuerte decremento en lu postura de huevos, comparada con hembras que
ienian niveles normales de calcio en sus dietas. En el pasado vanios investigado-
res han demostrado que la calidad de comida puede afectar el desarrollo gonadal
en varias especics. Durante ¢l otofio, un tempo en gue ¢l fotopeniodo cra incapaz
de mantener ¢l crecimienio gonadal, Payne {1969 alimenid a mirlos (A gelmius
tricedorhcon insectos, una dieta rica en proteinas. Como resuliado de esta dicta
particular, los sujetos mostraron un crecimiento de sus testiculos a niveles
significativamente mas alios gue los mantenidos antes de la manipulacion de la
dicta. Trabajando con arrendajos (G vemarking cvanocephalis) Cully y Ligon
(1986} pedicton estimular el crecimiento de las gdnadas alimentando a los
sujerns con conos de ping, No se sabe si hay un cieno clemento de esia comida
que ¢s responsable por ¢l desarmollo gonadal, o si la sefial importante es la
informacedn agerca de la disponibilidad de comida. Leopold (1977) ha argumen-
tado que en ka codorniz californiana (Lophortve californicus), el crecimiento
gonadal puede sercstimulado porun compuoesto especifico presente en la comida
preferida de esta especie durante 1a primavera.

Diros faciores pueden estimular ¢l desarrollo del comportamienio
reproductive. Por ejemplo, en Alrica oriental, Quelea guelea se reproduce
durante la temporsda Huviosa v en los primerss semanes de la temporadn seca
Se ha sugerido que el inicio de la temporada de lluvias estimula la iniciacidn de
la condicidn reproductiva, pero esto no es suficieniemente claro, ya que la lluvia
en esta region no ¢s regular o fcilmente predecible. Otra posibilidad que ha sido
sugerida es la presencia de insectos en la dieta de esta especie; Disney y Marshall
{ 1956) hicieron un experimento en el laboratorio en el que sistemdticaments
incluyeron insectos en la dicta de estos animales. Sin embargo, dicha manipula-
cidn no afectd el crecimiento de las gdnadas. No exisie evidencia clara acerca del
tipo dee estimulos que afectan ka condicidn reproductiva en Quelea quelea, aunque
s¢ piensa que algin tipo de ritmo interno evoca la actividad de la pituitaria.
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Aparte de la temperatura y disponibilidad de comida, se piensa que otras
scfiales ambientales son responsables por la actividad del comportamiento
sexual, Por gjemplo, se sabe que en Ausiralia los pinzones cebra (Poephilia
Ruttala castanoliz) moesiran un crecimiento gonadal con incrementos en la
humedad atmosférica, v también en condiciones de laboratorio con la introduc-
cifin de agua fresca, despuds de deprivacion (Priedkalns eral, 1984). Enespecies
tropicales, el principal factor que determina la actividad sexual parece ser ¢l
cambio en humedad. Como se menciond previnmente, al gunas especies tropica-
les son fotosensitivas y pueden mostrar algunos cambios endocrinoldgicos con
pequefias varisciones en el foloperiodo, Otro desencadenador de cortejo,
copulacidn v anidamiento, parece ser el cambio én precipitacidn (Chandola-
Saklani er al, 1990). Esta idea es apoyada por estudios separados en ¢l Africa
tropical (Dittami v Gwinner, 1990), Estos autores enconlraron que en machos
estorninos de orejas azubes ( Lamprotormis chalybaeus ), cambios de la tempora-
da seca a la temporada lluvicsa estaban asociados con incrementos ¢n las
concentraciones de plasma de LH v lestosterona. Puesto que las lluvias en muchas
regiones tropicales no ocurren en forma estrictamente predecible cada afio, se
cree que no s la lluvia misma la que produce los cambios hormonales, sino el
paso de la iemporada seca (que e inhibitoria) a la temporada lluviosa, el que
producirfa dichos cambios. Cuando la temporadade luvias no es suficientemen-
te fuerte, ial efecto desinhibitorio no se presenta. Es imponante sefialar que los
cambios hormonales de la temporada seca a ba lluviesa no son universales en los
machos de especies tropicales; por ejemplo, maches de Saxicola rorguata no
miuesiran cambios significativos de LH v testosterona de una temporada a la otra,
La precipitacidn también puede controlar ¢l componamienio reproductive en
otras formas. En las gallinetas de la jungla, que habitan algunas regiones del
sureste asiltico, el comporamiento sexual ocurme durants la temporada seca.
Puesio que esta especie anida en ¢l piso, 1a actividad inhibitoria de la luvia tiene
un efecto adaptativo clano (MNishida, 1980).

FACTORES SOCIALES

En esta seccidn se considerardn las sefiales que no estin relacionadas con
cambios en el ambiente, sino de los conespecificos y que tienen un efecto en el
estado hormonal ¥ el componamicnto sexual de las aves.

Primero que todo, la experiencia sexual general puede afectar los niveles
hormonales de algunas aves al principio de la siguiente temporada reproductiva,
Wilson et al., (1979} reportaron que gallos y pinzones cebra machos muestran
concentraciones mis latas de tegosterona que machos sin experiencia. La
experiencia sexual puede afectar el nivel de la respuesta sexual de codomices
Jjaponesas machos hacia las hembras, as{ como hacia las sefales asociadas con
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elias (Domjan, Akins ¥ Yandergnfl, 1992; Domjan ¥ Hall, 1986; Domjan v
Mush, 1988; Nash, Domjan v Askins, 1989). Esie efecio es evaluado midiendo
respuesias coimo |a aproximackon a estas sefiales oa las bembras v lacopulacién
con lus hembras, 5S¢ ha encontrado que las codomices japonesas son capaces de
aprender relaciones complejas entre sefiales neutrales v acceso 4 un compafero
sexual (para unarevision, ver Domjan, 1997). Las relaciones entre el aprendizaje
v la produccidn de hormonas son adn poco claras. En un experimento con ralas,
Crraham v Desjanding { 1980) descubrieron que después de un procedimiento de
condicionamiento clisico de la conducta sexual, un estimulo condicionado
(anteriormente neutral), indujo la produccian de LH v iestosterona, antes de la
presentaciin del estimulo incondickonado (una hembra). No s¢ han realizado
experimentos similares utilizando oiras especies de aves,

Aungue los cambios hormonales producidos por el aprendizaje no han
sido estudiados extensivamente, los efecios de los cambios hormonales
sobre ¢l aprendizaje v lo ejecuciin son mejor conocidos. En una serie de
experimentos con codomices japonesas, Holloway (1993) v Holloway v
Domjan {1993) encontraron gque un decremento en la molivacidn sexual
producida por la castracidn funcional perturbaba la ejecucidn y el aprendi-
zaje de la respuesta de aproximacidn a un estimulo arbitrario asociado a un
compafiero sexual.

En algunos casos, el comporiamiento de la pareja pusde evocar la inicia-
cidn de clertos sspectos del compontamiento reproductivo, porejemplo, Erickson
(1970} encontrd que cuando palomas hembras fueron expuestas al comporta-
miento de corigjo de machos en condiciones reproductivas, mostraron un
desarrollo completo de bos ovanios, miemris que la exposicion a animales
castrados no tuvo un efecto similer. En este caso, el comportamiento de cortejo
parece actuar como una sefial de la condicidn reproductiva del macho. En forma
similar, la latencia de postura puede ser reducida mediante la exposicidn a los
sonidos ¥y movimientos de cortgjo del macho (Lehrman, 1965). Hinde (1965)
reporta ¢l mismo efecto ¢n canarios (Serfnus canarius). Cain y Wilson {1974}
presentaron sonidos del macho grabados a gallinas y en algunas de ellas, esta
estimulacidn produjo una sincronizacion en el tempo de oviposicidn, En
codornices japonesas, la estimulacidn asuditiva puede mantener el lamafio de la
gléndula cloacal ain bajo condiciones de completa oscuridad (Kerlan 7 al.,
19491) v puede producir desarrollo de los testiculos (Li y Burke, 1987). Kerlan
et al, (1988) llevaron a cabo experimentos con animales ensordecidos
quirlirgicamente ¥ observaron un efecto en el desamolle gonadal bajo
fotoperiodos de 121 120, pero no encontraron un efecto en el crecimiento
gonadal bajoun fotoperiodo de 151.:90. Elmecanismo por el que la estimulacidn
auditiva afecta el crecimienio y regresidn gonadal es desconocido,
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Los gorriones de cresta blanca machos mantienen alios niveles de LH ¥
consecuentements de testosteroni en presencia de hembras que estin ponicndo
huevos. Adicionalmenie, en el gomidn canior se ha observado que los machos
mantienen olios niveles de LH vy lesiosigrona 51 sus hembras son iraisdas con
estradiol v se mantuvieron activas y receplivas sexualmente (Moore, 1982, El
mismo efecto se ha observado en gormiones machos de cresta blanca, expuesios
a hembras tratadas con estradiol (Wingficld ¥y Famer, 1980). Pinzones cebra
machos co-hahitando con hembras muestran alios niveles de estosterona en el
pliesma cuando se comparan con machos co-habitando con olros machos o solos
{Sossinka ei al., 1980).

Interacciones con conespecificos del mismo sexotambién pueden incrementar
olres comporiamientos aseciados con la actividad sexual en algunas especics.
Por ejemplo, pormiones de cresta blanca muestran niveles sumentados de
tesiosierona cuando son expuesios a olros machos, ya sea que los machos que
sirven como estimulo sean activos sexualmente o no, En esios casos, el
COMpoMaAMienio agresivo incrementa por algin tempo v luego decrementa a
niveles de linca de base (Wingficld y Moore. 1987). Esto sugiere que la
introdueccitn de nuevos machos en los termitlorios de gorriones de cresta blanca,
representa un incremento en la competicitn sexual gue explicania el incremento
en los nivebes de testosterona. Wingfield (1985) evalud esta idea en gomiones
cantores libres, introduciendo un macho enjaulado en los terrilonios de olros
machos v presentado cantos territoriales; de esta forma, el investigador indujo
ataques por la parte del residente hacia el intruso, Cuando fueron capturados mis
tarde, los machos de aquellos terrilonios sinvadidoss mostraron niveles més
altos de wesosterona que los machos de otros lermilonios no =invadidoss: en obro
estudio, Wingfield {1984 ) demosind que cuando implantd cipsulas de lestosterona
en machos libres, los vecinos no implantados incrementaron sus niveles de
iestosterona. La competencia con olros machos puede explicar por qué se han
encontrado niveles mas alios de LW v lestoslerona en animales libres, que en
sujetos de labormtorio (Wingfield v Moore, 1987).

Se ha encontrado una relacidn enire los niveles de testosierona. Especies con
un sistema poliginico de apareamienio, en general mantienen niveles mis alios
de testosterona, pariicularmente cuando se han apareado (Wingfield, 1990). Este
interesante hallazgo sugicre que cn especies polidndricas esperarfamos encon-
trar hembras con niveles de testosterona mds altos que los machos, puesto que
en muchas de estas especies las hembeas mantienen Iemilonios grandes con
varios machos en el lerritorio, Sin embargo, los estudios de los niveles hormo-
nales de hembros polidndricas, no apoyan esta iden. Fivizzani et ol (1990)
enconlraron que aungue las hembras polidndricas muestran una fuerte compe-
tencia por machos, no presentan alios niveles de esteroides gonadales. Los
autores sugienen que la agresividid de las hembras puede depender de densida-
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des mayores de receplores de esteroides en ¢l tejido neural, o que las hembras
presentun perfiles hormonales inusuabes que les penmiten mostrar altos niveles
de agresividad con bajos niveles de testosterona. Este problema no esta resuelio ain.

Después de la iniciacidn de la conducta sexual algunas actividades
reproductivas son modificadas por la inleraccion de los miembros de una pareja.
Wingfield er al., { 19800 reportan gue en gorriones de cresta blanca y en gaviotas
del oeste, las hembras que estdn aparesdas con machos sclivos sexualmenie,
muestran alios niveles de estradiol, que parecen ser necesarios para la iniciacidn
de la actividad de anidamiento,

Finalmenie, tradicionalmente se ha creido gue el olfato no jucga un papel
importanie en la mediaciin del comportamieno en aves. Sin embargo, recien-
temenie, algunos autores han sugerido que feromonas secreladas por la ghindula
uropigeal pueden contralar algunos aspectos del componamiento sexual del pato
doméstico (Blim, 1986), Esta idea puede ser apoyada por el hecho de que las
aves aculticas tienen bulbos olfulorios relativamente grandes (Benzo, 1986)

INHIBICION ¥ FACILITACION
DEL COMPORTAMIENTO SEXUIAL

La mayor parte de los estudios reportados hasia aqui han manipulado
variables del ambienie o de ln pareja sexual y han observado sus efectos en el
comportamicnto sexual de aves hembras y machos, Sin embargo, otros estudios
s¢ han aproximado al problema de la relacidn entre hormonas y comportamienio
sexual manipulandos los drganos invelucrados en dicha relacidn o usando ciertas
hormonas o susiancias asociadas con ellas v luego haciendo observaciones de su
influencia en ¢l componamiento reproductivo,

Este tipo de estudios han provocado ser muy Gliles para entender los
mecanismos por los que cambios hormoenales producen cambios especificos en
el comportamiento.

La iniciacidn del comportamicnto sexual puede ser inhibida por diversos
medios. Primero, se pucde prevenir por medio de la castracidn funcional. La
casiracidn funcienal ocurre cuando la manipulacidn de factores hormonales o
fotoperiodos prodhece subdesarrollo o regresidn de bos testiculos. Segundo, la
actividad sexual puede ser prevenida mediante castracidn quinirgica; esio es,
mediante la remocidn del tejido gonadal. Se pueden usar diversas iécnicas para
ejecutar dicha operaciin, tales como succikin, ablacidn o cauterizacidn,

Una reduccién en los niveles de testosterona en codomices japonesas
produce un decremento en ¢l componamienio sexual (Adkins y Adler, 1972).
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Asi, machos expuestos a foloperiodos corios no solo reducen su conducta
copulatona, sinolambdén sus respuesias de aproximacion a las hembeas (Domjan,
1987} La castracidn funcional o quinirgica en codomices japonesas machos o
hembras suprime la conducta copulatoria y la receptividad, respectivamente.

La castracitn quinirgica de la codorniz macho produce la eliminackin de la
actividad sexual en el transcurso de una o dos semanas (Balthazart y Surlemont,
1990). Aungue la castrackdn quinirgica suprime la conducia sexual en Ia
codorniz mediante la eliminacidn de la fuente de testosterona, bos niveles de
plasma de LH permancoen estables, & menos que los sujetos sean expucsios o
fotoperiodos cortos (Urhansky y Foller, 1982). De hecho, se ho observado que
machos castrados producen mis LH ¥ F5H que los machos no-castrados cuando
son expuestos a foloperiodos largos, pero no a fotoperiodos cortos (Follet, 1976).

Los efectos de castracidn tanto en machos como en hembras pueden ser
imnvertidos. En general, los estrdgenos y andrégenos aromatizables pueden
producir la conducta sexual en aves castradas, Por ejemplo machos castrados de
Gallus gallus tratados con estrogeno o lestosterona mostraron una activacidn de
la conducta copulmoria (Balander, Van Krey v Siegel, 1977), Estradiol implan-
tade en palomas ovaneciomizadas produce un recobro en su conducta sexual
(Cheng, 1979). Codomices japonesas machos tratados con estradiol, 17 B-
estradiol, o benzoato de estradiol, muestran conducias copulaorias (Watson y
Adkins-Regan, 1989%), pero no presentan ofras carcteristicas sexuales secun-
darias como cantar o danzar. La danza en punta de pies, un tipo de comporta-
miento agresivo caracierizico de las intercciones macho-macho y del conejo,
no ex restnurada por medio del estradiol, sino por dehidrotestosterona, wn

no-aromatizable {Adkins-Regan et al, 1982). Adicionalmente, co-
dornices machos v hembras castrados v luego tratados con benzoato de estradiol
muesiran comportamienios receplivos hacinmachos sctivos sexualmente (Adkins
vy Adler, 1972), aungue este efecto no es limitado a implantes en el APO (Watson
v Adkins-Regan, 198%9a). Los implantes de beazoato de estradiol en ¢l drea
predptica-hipotilamo (APD-HA) activan el coriejo en palomas (Hulchinson,
1971}

El tratamienio con andrigenos aromatizables también es efectivo en el
recobro de ln funcidn sexual de animales castrados; por ejemplo, codomices
Jjaponesas machos ratados con Lestostenonn recuperan su actividad copulatoria,
Sin embargo, hembras castradas v tratadas con Le3OSIErona, no muestran
comportamientos receptivos hacia los machos (Watson y Adkins-Regan, 198%).

Andrdgenos no-aromatizahles tales como DHT (Sc-dehidrotestosterona) o
DHTP (propionato de So-dehidrotesiosterona) no activan la copulacidn en
codomices castradas (Walson vy Adkins-Regan, |989a), sunque otro andrdgens
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no-aromuatizable. cl Methylrenolon (R 1B81) s activd s conducta copulalona,
Sin embargo, en palomas machos castrados, ni DHT ol R1EE] wyvienon efectos
conductueales (Hutchinson ef al, 19590

L aromatizacidn de andndgenos es necesaria para activar la copulacidn en
pinzones cebra (Poephilia guntata) (Walter y Harding, 1988) v en codormices
Japonesas (Balthazar ef al, 1990). Expenimentos en los cuales se utilizaron
inhibidores de la aromatizacién han mosirndo que estas sustincias pueden
bloguear los efecios activaionos de la tesiosicrona en codomices machos
castrados (Watsen v Adkins-Eegan, 198%9h). Antiesirdgenos como tamoxifen,
citralo de nitromifene (C1628) o flutamida bloguean el comportamiento sexual
inducido por la iestosierona (Baltharan ef al, |90 Balthazan v Surlemont,
1950},

El aP0-Ha ha sido identificado como la estruciura donde [a aromatizacidn
de andrigenos es imporante para ln activacidn de ln actividad copulatoria.
Implantes de propionato de testosterona en el APO-HA producen una activacidn
de la actividad copulatona en pollos {Barfield, 1969) v restauran el cortejo en
palomas macho costradas (Barfield, 1971).

Inhibiclores de la aromatasa como androstatrienedidn (ATD) inhiben la
copulacidn facilitada por la testosierona en animales castrados funcional o
quinirgicamenic (Balthazan y Surlemont, 1990; Watson y Adkins-Regan,
1989h). Baltharurt er al., (1990) usaron un nuevo inhibidor de la aromatasa
denominado K767 1 3 que inhibe dicha sustancia selectivamente sin afectar otras
enzimas metsholizadoras de esteroides y sin interactuar con los receplores de
esirdgenos, progestinas o andrdgenos. Ellos encontraron gque este compuesio
inhibid lasctivaciin de ln conducta sexual producida por implantes de testosterona
encodornices machos casiradas, El implantede RT6T 13 in Pom bloguedel efecto
de la iestosierona sdministrsda sistemilicamente. Los efectos inhibitonos de
R76713 fuercn invertkdos con un tratameento simulldneo con estradiol. De esta
forma, se cree que los efectos inhibitorios fueron el resuliado de una supresidn
de estrdgeno. Adicionalmente, demuestra que la activacion de la conducia
copulatoria es ¢l resultado de la ineracciin entre andrdgeno v estrdgena,

COMENTARIO FINAL

Las investigacionss presentadis en el presenate anticulo muesiran que algu-
nos aspecios de la endicronologia de la conducta sexual son generales no solo a
lus aves, sino a los vertebrados en general. Sin embargo, la variedad es la regla
en la naturaleza. Asi hemos visio que lis mismas sefiales ambientales o de la
especic, asi como las mismas hormonas, pueden tener diversos efectos
conductuales en diversas especies. Estas variaciones son ¢l resultado de condi-
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ciones ambientales en que las especies evolucionanon ¥ viven, v son la garantia
de In adaptacidn. El principal objetivo de la investigacidn cientifica es hallar los
mecanismos comunes que explican tanto similaridades como diferencias.

Muchos problemas interesantes deben ser resuelios en esta drea. Entre ellos,
he escogido algunas preguntas que me parecen de particular intenés:

I. Losefectos organizacionales de las hormonas parecen seguir dos vias
separadas para mamiferos y aves. Mientras los mamiferos tienden a organizarse
como hembras excepto cuando los andriginos actuan en ¢ ofganismo en ciero
momento del desarrollo, las aves tienden a organizane como machos v es la
exposicidn a estrdgeno la que bos organiza como hembras. foudl es ladiferencia?
(oudles son Ins razones evolutivas que produjeron estos dos mecanismos dé
diferenciaciin sexual? | Hubo algunas condiciones ambientales especificas que
favorecieron uRo u oo Mecanismo para mamiferos o aves?

2. El factor mas estudiado con la iniciacidn de 1a conducta sexual es el
cambio en fotoperiodo. La principal variackdn en la respuesta a cambios en
foloperiodo ocurre entre especies iropicales v de lns 2onas templadas. Puesto que
algunas especies tropicales responden a cambios en la luz del dia, el curso
evolutive de esia respuesta no es clano. Al mismo tiempo, tampoco es claro el
mecanismo por el cual especies que una vez vivieron en zonas lempladas,
cambizron su dependencia de la luz y empezaron a responder sexualmente o oo
tipo de sefiales ambientales.

3.  Unode bos problemas de investigacidn mds inleresantes en esta drea es
Ia interaccidn entre sefiales sociales y cambios hormonales que conducen al
inigio ¥ terminacidn de la conducta sexual. El hallazgo de que la produccidn de
hormonas poede ser inducido por el aprendizaje es muy atractive, pero solo ha
sido probado en ratas. 5i se puede desarnollar un modelo en aves paraevaluaresta
posibilidad, las contribuciones al entendimiento de los mecanismos bioldgicos
del aprendizaje serian de extrema importancia.
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