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RESUMEN

La produccion ovina en Uruguay se desarrolla principalmente en sistemas extensivos
sobre campo natural, donde la disponibilidad y calidad del forraje presentan variaciones
estacionales. Esta situacion adquiere especial relevancia durante la gestacion, ya que las
restricciones nutricionales pueden afectar el desarrollo fetal e inducir procesos de
programacion fetal con efectos persistentes sobre el desempefio productivo de la
progenie. Dado que la miogénesis ocurre en etapas tempranas de la gestacion, la
suplementacion estratégica durante periodos criticos podria constituir una herramienta
para mejorar la eficiencia productiva y la calidad de la carne ovina. El objetivo del
presente trabajo fue evaluar el efecto de la suplementacion proteica administrada entre
los dias 55 y 80 de gestacion sobre la expresion de genes asociados al desarrollo muscular
(MyHC-I, IGF1 y PAX7) y atributos de calidad de carne en la progenie, considerando
ademas el efecto del sexo y su interaccion con el tratamiento. El estudio se realizo en la
Estacion Experimental Bernardo Rosengurtt (Facultad de Agronomia, Universidad de la
Republica) durante el invierno—primavera de 2023. Se trabajo con 37 ovejas Corriedale
multiparas con gestacion simple y sus respectivos corderos, distribuidos en dos
tratamientos: suplementacion proteica (SUP) y control (CON). Las ovejas pastorearon
campo natural y recibieron (SUP) o no (CON) suplementacion diaria individual con
harina de soja (1 % del peso corporal) entre los dias 55 y 80 de gestacion. Los corderos
fueron criados hasta la faena a los 90 dias de edad. Se obtuvieron muestras de los
musculos Longissimus lumborum (LL), Gluteobiceps (GB) y Supraspinatus (SS) para
analisis de expresion génica mediante RT-qPCR y determinaciones de calidad de carne.
El anélisis estadistico se realizd6 mediante modelos mixtos considerando los efectos de
tratamiento, sexo e interaccion. La suplementacion proteica materna afecto la expresion
de genes vinculados al desarrollo muscular en LL y GB, sin efectos en SS. El tratamiento
SUP redujo la expresion de MyHC-I (p = 0,01), PAX7 (p = 0,01) e IGFI (p = 0,03) en
GB, y tendi6 a reducir la expresion de MyHC-I (p = 0,07) y PAX7 (p = 0,09) en LL.
Ademas, en LL la expresion de MyHC-I tendi6 a estar influenciada por la interaccion
tratamiento x sexo (p = 0,08), observandose una reduccion Unicamente en los machos
SUP (p=0,07). En LL se observo una tendencia a un menor pH a las 24 h postmortem en
el grupo SUP. En GB se detectaron efectos del tratamiento sobre variables de color, con
interacciones tratamiento X sexo en a*, b* y C*, y una tendencia a mayores pérdidas por
coccion en el grupo SUP. En SS, la suplementacion incrementd la luminosidad (L*) y
tendio a interactuar con el sexo para la fuerza de corte. En conjunto, los resultados indican
que la suplementacion proteica durante la gestacion puede modular la expresion génica
muscular y afectar atributos de calidad de carne de forma dependiente del musculo y del
sexo de la progenie, evidenciando el potencial de la nutricion materna para influir sobre
la programacion del musculo esquelético en sistemas ovinos pastoriles.

Palabras clave: miogénesis, ovinos, programacion fetal, calidad de la carne



ABSTRACT

Sheep production in Uruguay is primarily carried out in extensive systems on native
pastures, where forage availability and quality vary seasonally. This situation is
particularly relevant during gestation, as nutritional restrictions can affect fetal
development and induce fetal programming processes with persistent effects on the
offspring's productive performance. Since myogenesis occurs in the early stages of
gestation, focused supplementation during critical periods could improve productive
efficiency and lamb meat quality. The aim of this study was to evaluate the effect of
protein supplementation between days 55 and 80 of gestation on the expression of genes
associated with muscle development (MyHC-1, IGF 1, and PAX7) and meat quality in the
offspring, also considering the effect of sex and its interaction with the treatment. The
study was conducted at Estacion Experimental Bernardo Rosengurtt (FAGRO, UdelaR)
during winter-spring 2023. Thirty-seven multiparous Corriedale ewes with singleton
pregnancies and their respective lambs were used, distributed into two treatment groups:
protein supplementation (SUP) and control (CON). Ewes grazed on native pasture and
received (SUP) or no (CON) daily individual supplementation with soybean meal (1% of
body weight) between days 55 and 80 of gestation. Lambs were raised until slaughter at
90 days of age. Samples were obtained from the Longissimus lumborum (LL),
Gluteobiceps (GB), and Supraspinatus (SS) muscles for gene expression analysis using
RT-gPCR and meat quality determinations. Statistical analysis was performed using
mixed models considering the effects of treatment, sex, and their interaction. Maternal
protein supplementation affected the expression of genes linked to muscle development
in LL and GB, with no effect in the SS. The SUP treatment reduced the expression of
MyHC-I (p = 0.01), PAX7 (p = 0.01), and IGFI (p = 0.03) in GB, and tended to reduce
the expression of MyHC-I (p = 0.07) and PAX7 (p = 0.09) in LL. Furthermore, in LL,
MyHC-I expression tended to be influenced by the treatment X sex interaction (p = 0.08),
with a reduction observed only in SUP males (p = 0.07). In LL, a trend toward lower pH
at 24 h postmortem was observed in the SUP group. In GB, treatment effects were
detected for color traits, with treatment x sex interactions in a*, b*, and C*, and a trend
toward greater cooking losses in the SUP group. In SS, supplementation increased meat
lightness (L*) and tended to interact with sex for shear force. Overall, the results indicate
that protein supplementation during gestation can modulate muscle gene expression and
affect meat quality in a muscle- and sex-dependent manner in the offspring, thus
demonstrating the potential of maternal nutrition to influence skeletal muscle
programming in pasture-based sheep systems.

Keywords: myogenesis, sheep, fetal programming, meat quality
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1 INTRODUCCION

La produccién ovina constituye una actividad relevante dentro de los sistemas
pastoriles extensivos del Uruguay, debido a su aporte a la economia nacional mediante la
exportacion de lana y carne de calidad. No obstante, esta produccion se desarrolla sobre
suelos de baja productividad y con marcada variabilidad estacional en la disponibilidad y
calidad del forraje. Esta limitante adquiere especial importancia durante la gestacion
ovina, ya que el calendario reproductivo utilizado en el pais determina que gran parte de
los ultimos dos tercios de la prefiez coincidan con periodos de menor oferta y calidad de
las pasturas, lo que puede comprometer el estado nutricional materno y, en consecuencia,
el adecuado desarrollo fetal.

El desarrollo muscular fetal constituye un proceso determinante para el futuro
productivo de los animales destinados a la produccion de carne. La formacién y
diferenciacion de las fibras musculares, conocida como miogénesis, ocurre
principalmente durante etapas tempranas de la gestacion. En ovinos, la miogénesis
secundaria hiperpléasica ocurre aproximadamente entre los dias 40 y 80 de gestacion y
puede verse afectada por el ambiente nutricional materno. En este sentido, alteraciones
en la disponibilidad de nutrientes durante periodos criticos del desarrollo fetal pueden
inducir efectos permanentes sobre la estructura y funcionalidad del tejido muscular,
fendmeno conocido como programacion fetal, repercutiendo posteriormente sobre el
crecimiento, la composiciéon muscular y la calidad de carne de la progenie.

En este contexto, la alimentacion focalizada surge como una estrategia productiva
que utiliza periodos cortos y especificos de suplementacion nutricional para influir
positivamente en el rendimiento animal. Diversos estudios en rumiantes (Carvalho et al.,
2022; Costa et al., 2021; Marquez et al., 2017), han demostrado que la suplementacion
proteica estratégica durante la gestacion puede contribuir a mitigar las deficiencias
nutricionales propias de los sistemas pastoriles, favoreciendo el estado nutricional
materno y repercutiendo positivamente en el desarrollo y el desempeiio productivo de la
progenie. Sin embargo, en la literatura revisada no se encontraron trabajos que evaluaran
el efecto de la suplementacion proteica ofrecida a ovejas gestantes pastoreando ad libitum
sobre campo natural durante el segundo tercio de la gestacion sobre el desarrollo muscular
y la calidad de carne de la progenie.

Por lo tanto, el objetivo del presente trabajo fue evaluar el efecto de una
suplementacion proteica estratégica ofrecida durante la ventana miogénica hiperplasica a
ovejas gestantes en pastoreo sobre campo natural a una oferta no restrictiva sobre la
expresion de genes vinculados al desarrollo muscular y sobre distintos atributos de
calidad de carne de sus corderos.
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2 REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1 CARACTERISTICAS DE LA PRODUCCION OVINA EN URUGUAY

Desde la introduccion del ganado vacuno y ovino por los espafioles, Uruguay se
ha caracterizado por la produccion de carne y lana de calidad a cielo abierto sobre
praderas naturales. La produccion de carne vacuna, ovina, lana y cueros representé el
26,5% de las exportaciones agricolas totales en 2023 (Oficina de Estadisticas
Agropecuarias [DIEA], 2024). El sector ovino se ha basado durante décadas en la
produccion de lana intermedia y fina; razas mejoradas como la raza Merino se
introdujeron desde Espana a fines del siglo XVIII, y poco después se comenzo a exportar
lana sucia a otros paises (Barrios Pintos, 2011). Posteriormente, los cambios en la
industria textil internacional, con la creciente competencia de las fibras sintéticas,
obligaron a Uruguay a cambiar su forma de producir, pasando de lanas sucias a chips de
lanas peinadas con mayor grado de industrializacion (Secretariado Uruguayo de la lana
[SUL], s.f.).

Con respecto a la produccion de carne ovina, para el siglo XIX no tenia relevancia
como producto de comercializacidon, ya que se utilizaba principalmente como consumo
interno. A comienzos del siglo XX se reportan las primeras exportaciones de carne de
corderos (Barrios Pintos, 2011). Sin embargo, no fue sino hasta finales de dicho siglo que
esta actividad adquirio un papel significativo dentro del sector productivo, lo cual motivéd
a una reestructuracion orientada a la especializacion carnica (SUL, s.f.). Esta
reestructuraciéon tuvo como origen, ademas, la crisis lanera de la década del 90, que
implico un declive radical en los precios de las lanas que se comercializaban desde el
Uruguay (SUL, s.f.). En este proceso, se introdujeron razas con aptitud carnicera como
Texel y Suffolk, entre otras, que se incorporaron a los sistemas tradicionales donde
predominaba la raza Corriedale de doble proposito (SUL, 2022). Este cambio en el sector
se fue acentuando en el tiempo, aunque acompanado de una importante reduccion de
stock, pasando de mas de 25 millones de cabezas de lanares en 1990 a menos de 6
millones de cabezas en el 2024 (DIEA, 2024).

Actualmente la ganaderia ovina se desarrolla sobre 11 millones de has,
concentrdndose principalmente en los departamentos al norte del Rio Negro (DIEA,
2024). En el Norte del pais predomina los sistemas extensivos orientados a la produccion
de carne y lana (Bell, 2024), generalmente integrados con la produccion vacuna, dado que
solo el 9% de los establecimientos se dedican exclusivamente a la ovinocultura. En menor
medida el rubro ovino se despliega en el Sur, en donde los sistemas ganaderos son
familiares de pequefia escala enfocados principalmente en la produccion de carne de
forma mas intensiva (Bell et al., 2023).

En ambas zonas la produccion ovina se asocia principalmente a sistemas de
pastoreo sobre campo natural, asociados a suelos con limitaciones productivas. Este
recurso forrajero se caracteriza por una composicion floristica heterogénea que,
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combinada con la variabilidad de los suelos, la topografia y las condiciones climéticas
tanto intra como interanuales, originan fluctuaciones significativas en la cantidad y en la
calidad de las pasturas (Berretta, 2000). La produccién de pasto se ve fuertemente
condicionada por una marcada estacionalidad productiva, con una mayor disponibilidad
de forraje durante la primavera y verano (Berretta, 2000), particularmente en las regiones
de Basalto en el norte (Berretta, 2005) y el Cristalino de la zona sur (Formoso, 2005), y
una importante reduccion durante el invierno. Esta variabilidad en la oferta de forraje,
sumada a las deficiencias nutricionales inherentes al campo natural, condiciona el
funcionamiento de los sistemas ganaderos extensivos en Uruguay.

Particularmente durante el invierno cuando la calidad y la disponibilidad de las
pasturas disminuyen, se generan restricciones nutricionales que coinciden con etapas
claves del ciclo reproductivo: el ultimo tercio de la gestacion en las vacas y el tercio medio
en ovejas (Quintans, 2019). Esta limitacion en el suministro de nutrientes compromete el
estado corporal de las hembras gestantes y puede afectar de forma significativa el
desarrollo fetal, asi como el desempefio productivo posterior de la progenie (Montossi et
al., 1996). Los ovinos son una especie poliéstrica estacional de dia corto, lo que implica
que su actividad ciclica-reproductiva dptima se alcanza entre finales de verano y otofio
(Ungerfeld, 2020). Esto determina que el calendario reproductivo generalmente
recomendado para las ovejas de cria en nuestro pais se caracterice por encarneradas de
fines de verano-principios de otoflo, posibilitando explotar al maximo la fertilidad de la
especie y a la vez aprovechando la primavera para potenciar la produccion de leche
materna y el crecimiento de los corderos (SUL, 2018). No obstante, si consideramos la
duracion de la gestacion ovina de aproximadamente 148 dias, se genera la situacion de
que las ovejas de cria casi que inevitablemente estaran atravesando los dos ltimos tercios
de su gestacion durante un periodo del ano en el que la disponibilidad y calidad de
pasturas se reducen significativamente (finales del otofio-inicio del invierno).

En este contexto, las restricciones nutricionales que enfrentan las ovejas gestantes
en sistemas pastoriles extensivos no solo afectan el desempeno reproductivo inmediato,
sino que también pueden inducir respuestas adaptativas a nivel fetal. La evidencia
acumulada en rumiantes sugiere que variaciones en la disponibilidad de nutrientes durante
etapas criticas de la gestacion (particularmente durante el periodo de miogénesis
secundaria y diferenciacion de fibras musculares), pueden generar modificaciones
permanentes en la estructura y funcionalidad del tejido muscular de la descendencia.

2.2 DESARROLLO y DIFERENCIACION PRENATAL DE LAS FIBRAS
MUSCULARES

El proceso mediante el cual se originan las células musculares se denomina
miogénesis, y cualquier factor que afecte su adecuado desarrollo incidird en la formacion
de las fibras musculares y, consecuentemente, en la formacion del tejido muscular. Picard
et al. (2002) describen a la miogénesis como un proceso que comienza a partir de células
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precursoras embrionarias denominadas mioblastos. Estas células proliferan vy,
posteriormente, se fusionan para dar origen a los miotubos, los cuales se diferencian en
fibras musculares de forma irreversible (Knudsen & Horwitz, 1977).

Los miotubos se desarrollan en dos fases temporales distintas: en la primera etapa,
se produce la fusion de una oleada prematura de mioblastos embrionarios que daran
origen a las fibras o miotubos primarios (Picard et al., 2002). En la segunda fase, las fibras
fetales se forman a partir de una nueva generacion de mioblastos, generando fibras fetales
secundarias (Picard et al., 2002). Wilson et al. (1992) establecen que, para la oveja, a los
32 dias de vida fetal ya se da la aparicidon de fibras o miotubos primarios, proceso que se
extiende por tan solo unos pocos dias hasta el dia 38 aproximadamente. A partir de ese
momento surgen las fibras fetales secundarias alcanzando su méximo entre los dias 62 y
76 de gestacion (Wilson et al., 1992). Si bien la cronologia exacta varia entre especies, en
la mayoria de los animales productivos de interés —ovinos, bovinos y suinos— la fase
hiperplasica de la miogénesis (caracterizada por el aumento en el nimero de fibras
musculares) finaliza tempranamente durante el desarrollo intrauterino (Picard et al.,
2002). Por lo tanto, el nimero total de fibras musculares queda determinado antes del
nacimiento, y el crecimiento posnatal del musculo ocurre fundamentalmente por
hipertrofia de las fibras ya formadas.

Dentro del conjunto de fibras que conforman el tejido muscular existen diferencias
en sus propiedades estructurales, fisiologicas, metabodlicas y contractiles, siendo estas dos
ultimas las formas mas comunes de clasificacion de las fibras musculares (Lefaucheur,
2010). La clasificacion segun la actividad contractil estd determinada, en gran medida,
por la expresion de las isoformas de la cadena pesada de miosina (MyHC), y es
considerada la propiedad fisiologica de mayor relevancia en las células musculares
(Ithurralde, 2015). Ademas, constituyen el mejor marcador molecular para su tipificacion
(Schiaffino & Reggiani, 2011), y refleja la adaptacion del musculo a diferentes demandas
funcionales (Pette & Staron, 2000). La diversidad en las isoformas de MyHC se relaciona
a sus actividades especificas de ATPasa, que residen en la cabeza de la cadena pesada de
miosina. Esta proteina constituye aproximadamente un tercio del total de las proteinas
presentes en el musculo esquelético y representa el componente principal del sistema
responsable de la contraccion de las fibras musculares. La miosina estd conformada por
cuatro cadenas ligeras (MyLC) y dos cadenas pesadas (MyHC), las cuales pueden
coexistir diferentes isoformas dentro de una misma fibra muscular, e incluso dentro de un
solo filamento de miosina (Picard et al., 2002).

Hasta el momento se han identificado once isoformas distintas de la cadena pesada
de miosina en fibras musculares adultas. Algunas de estas isoformas se expresan de
manera especifica en ciertos musculos, mientras que otras se encuentran presentes en
diversos musculos esqueléticos. Asimismo, la expresion de ciertas isoformas varia entre
diferentes especies (Pette & Staron, 2000). En base a pruebas histoquimicas, las fibras
musculares se clasifican en tipo I y tipo II. Las fibras de tipo I, o de contraccion lenta,
estdn fisiolégicamente asociadas a funciones de mantenimiento de la postura que
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requieren contracciones lentas y prolongadas. En cambio, las fibras de tipo II, de
contraccién rapida, se especializan en producir movimientos mas breves e intensos
(Lefaucheur & Gerrard, 2000). Para realizar el proceso de contraccion las células
musculares consumen gran cantidad de energia, lo que hace indispensable que el
organismo disponga de diferentes mecanismos que les permitan a las células regenerar la
energia consumida. Lefaucheur (2010) establece que existen dos vias metabdlicas
principales para cubrir estas demandas energéticas. La primera es una via con alto
requerimiento de oxigeno, que utiliza glucdgeno, glucosa, aminoacidos, cuerpos
cetonicos y lipidos, los cuales se oxidan en las mitocondrias. Este metabolismo aerobico
es suficiente para cubrir la demanda energética cuando el oxigeno es adecuado y el
musculo trabaja a baja intensidad. No obstante, cuando la contraccion muscular se
produce de forma répida y sostenida, el oxigeno se convierte en un factor limitante, por
lo cual el musculo debe recurrir a otra via alternativa rapida para obtener energia: la via
anaerobica o glucolitica, a través de la cual las reservas de glucdgeno se convierten
rapidamente en lactato sin requerimiento de oxigeno. Este mecanismo proporciona
energia de forma acelerada, permitiendo mantener la contraccion muscular durante
esfuerzos intensos y de corta duracion (Lefaucheur, 2010). Picard et al. (2002) establecen
que, en términos generales, las fibras primarias maduran hasta convertirse en su mayoria
en fibras de contraccion lenta y metabolismo oxidativo mientras que las fibras fetales
secundarias mayormente madurarian a fibras de contraccion rdpida y metabolismo
glucolitico. En especies como ovinos y vacunos, estos procesos de diferenciacion
contractil y metabdlica ocurren durante el ultimo tercio de la gestacion y se completan
poco antes del nacimiento (Picard et al., 2002).

Ademas de las diferencias metabodlicas y contractiles, las fibras musculares
presentan importantes variaciones fisioldgicas y morfoldgicas relevantes. Algunas de
estas diferencias se relacionan con la forma y tamafio de los organelos celulares, asi como
la funcién de los mismos. A modo de ejemplo, Picard et al. (2012) sefialan que la densidad
mitocondrial es uno de los rasgos mas distintivos entre fibras oxidativas y glucolitica,
siendo las oxidativas las que presentan hasta tres veces mas volumen mitocondrial, lo que
refleja su orientacion hacia un metabolismo predominantemente aerébico. También se
observan variaciones en el nivel de vascularizacion, en el didmetro y tamaio fibrilar
(Picard et al., 2002), en el contenido de lipidos, glucégeno y mioglobina; asi como en su
resistencia a la fatiga y a su capacidad amortiguadora (Lefaucheur, 2010). La
diferenciacion prenatal de las fibras musculares y la expresion de isoformas especificas
como MyHC-I determinan no solo las propiedades morfoldgicas, contractiles y
metabolicas del musculo al nacimiento, sino también su potencial de crecimiento y la
calidad de la carne en las especies productivas.

En sintesis, podemos afirmar que en los ovinos la miogénesis prenatal hiperplasica
se desarrolla hasta aproximadamente el dia 80 de gestacion con la formacion de dos
grandes generaciones de precursores fibrilares: miotubos primarios y fibras fetales
secundarias, los cuales a su vez guardan relacion con la maduracion a diferentes tipos
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contractiles y metabolicos fibrilares maduros. En ese sentido, la expresion de las
isoformas de la cadena pesada de miosina permite conocer el perfil contractil fibrilar.

2.3 CARACTERISTICAS ESTRUCTURALES Y FUNCIONALES DE LOS
MUSCULOS EVALUADOS

El musculo Longissimus Lumborum es un musculo localizado a ambos lados de
la region lumbar de la columna vertebral, cuya funcion principal es contribuir a la
extension y estabilizacion del tronco durante la locomocion y el mantenimiento de la
postura. Desde el punto de vista estructural, presenta una composicion heterogénea de
fibras musculares, con predominio de fibras rapidas y una menor proporcion de fibras
lentas oxidativas (tipo I), lo que le confiere un perfil rapido y glicolitico (Ithurralde et al.,
2015). Desde el punto de vista de la ciencia de la carne el Longissimus lumborum
representa un musculo de gran relevancia al ser considerado un musculo de referencia
para muchas evaluaciones tanto de calidad como de rendimiento carnicero (Gajaweera et
al., 2020); forma parte del bife angosto, uno de los cortes carnicos de mayor valor
comercial (Ithurralde, 2015).

El Gluteobiceps es un musculo del miembro posterior ubicado sobre la cara lateral
del muslo, cuya principal funcién es la extension de las articulaciones de la cadera, rodilla
y tarso, aunque también participa en la flexion de la rodilla. Anatdmicamente, presenta
dos porciones claramente diferenciadas: su porcion craneal y su porcion caudal. La
porcidén craneal es la méas importante en términos de masa y presenta caracteristicas
contractiles y metabolicas intermedias (Ithurralde et al., 2015); forma parte de la nalga de
afuera, carnaza cuadrada y tapa del cuadril, todos cortes de relativo alto valor comercial
ubicados en el cuarto trasero (Ithurralde, 2015).

Finalmente, el Supraspinatus es un masculo del miembro anterior cuya principal
funcion consiste en extender y estabilizar la articulacion del hombro, contribuyendo
ademas al soporte del peso corporal durante la locomocion. Desde el punto de vista
estructural, presenta una mayor proporcion de fibras de metabolismo oxidativo en
comparacion con el Longissimus lumborum y el Gluteobiceps, 1o que le confiere un perfil
metabolico predominantemente oxidativo y una mayor resistencia a la fatiga (Briand et
al., 1981; Ithurralde, 2015). Desde el punto de vista de la ciencia de la carne es un musculo
que posee un valor comercial mas reducido, correspondiéndose con el corte chingolo
ubicado en la region de la paleta (Ithurralde, 2015).

En conjunto, estos tres musculos representan modelos con diferencias anatomicas,
funcionales y metabdlicas, lo que permite evaluar los efectos de la programacion fetal
sobre oOrganos con distintas caracteristicas bioldgicas. Mientras que el Longissimus
lumborum presenta un perfil con fibras rapidas y metabolismo glucolitico, el
Gluteobiceps se caracteriza por un predominio de fibras intermedias, y el Supraspinatus
por una mayor proporciéon de fibras lentas y un metabolismo predominantemente
oxidativo. Estas diferencias justifican su utilizacion como modelos para analizar si la



16

nutricion materna durante periodos criticos de la gestacion induce respuestas diferenciales
en el desarrollo muscular de la progenie.

2.4 IMPORTANCIA DE LA TIPIFICACION FIBRILAR SOBRE LAS
VARIABLES DE CALIDAD

Como se menciond anteriormente, los tipos de fibras musculares influyen en
multiples caracteristicas del tejido muscular y, por ende, en la calidad de la carne que se
produce. Los atributos sensoriales, como la apariencia, la terneza, el color y sabor, asi
como también otras caracteristicas fisicoquimicas y/u organolépticas como el pH, la
capacidad de retencion de agua, las pérdidas por coccion y la fuerza de corte, estan
determinados directamente por la composicion de las fibras musculares, sus proporciones
y caracteristicas morfologicas (Fu et al., 2025; Ithurralde et al., 2018; Wang et al., 2024).
Sin embargo, la relacion entre la tipificacion fibrilar y la calidad de la carne no es
universal y puede variar segin factores como especie, raza, genotipo, edad, sexo,
nutriciéon, ubicacion del musculo, y condiciones ambientales pre y postmortem
(Lefaucheur, 2010). Por esta razon, resulta fundamental estudiar como la proporcion y el
tipo de fibras musculares afectan los distintos atributos de la carne, lo que permite
anticipar su comportamiento durante los procesos tecnoldgicos y su aceptacion por el
consumidor.

2.4.1 Tipificacion fibrilar: Efectos sobre el color

A la hora de preferir una pieza de carne, el color es el atributo que mas influye en
la eleccion por parte de los consumidores, debido a que, la coloracidon se utiliza como
indicador de la frescura y buen estado del producto (Mancini & Hunt, 2005). La proteina
responsable del color de la carne es la mioglobina, encargada de almacenar y transportar
oxigeno. La cantidad y el estado quimico de esta proteina determinan el tono rojo que
presenta la carne (Suman & Joseph, 2013).

La composicion fibrilar muscular posee una fuerte influencia sobre el color de la
carne y en términos generales la mayoria de dicha influencia se explica por la presencia
de cantidades variables de mioglobina, lo cual se relaciona directamente con la funcién
muscular. Los distintos musculos a lo largo del desarrollo del animal se van adaptando a
diversas funciones, lo que conlleva a una especializacion en su composicion fibrilar. La
heterogeneidad en la proporcion de fibras musculares explica, en gran medida, las
diferencias en color observadas. En este sentido, los musculos en donde predominan las
fibras glucoliticas y de contraccion rapida (Tipo II), como aquellos musculos que se
utilizan para responder con movimientos breves e intensos, poseen menor contenido de
mioglobina y menor capacidad oxidativa, exhibiendo un color en general mas palido
(Ithurralde, 2015).
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El color rojo intenso de la carne, caracteristico de ciertos musculos, como
aquellos encargados del mantenimiento de la postura, estd asociado a una mayor
proporcion de fibras musculares oxidativas y de contraccion lenta (Tipo 1), las cuales se
caracterizan por un elevado contenido de mioglobina (Wang et al., 2024). Cabe destacar
que la composicion fibrilar del musculo condiciona no solo el contenido de mioglobina,
sino también las condiciones metabolicas y el ambiente muscular postmortem, lo que
repercute en la expresion final del color de la carne.

Kauffman y Marsh (1987) indican que la tasa de descenso del pH, el pH final
alcanzado, y la temperatura de enfriamiento muscular desempefian un papel clave sobre
la definicion y la estabilidad del color de la carne. La interaccion entre pH bajo y elevada
temperatura provoca una desnaturalizacion parcial de muchas de las proteinas
sarcoplasmicas y miofibrilares, incluyendo la mioglobina, que puede verse
desnaturalizada o adsorbida a otras proteinas alteradas. Esta reduccion en la expresion de
la mioglobina, asociada a una exudacion inducida, incrementa la reflexion de la luz en la
superficie de la carne, resultando en tonalidades mas claras (Neethling et al., 2017). Por
el contrario, carnes con un pH final elevado superior a 6 presentan una coloracion mas
oscura, debido a una mayor capacidad de retencion de agua (las moléculas se hallan
fuertemente unidas), que genera una estructura muscular mas compacta y una menor
reflectancia de la luz incidente (Mancini & Hunt, 2005).

En la actualidad existen numerosas opciones para determinar de forma
instrumental el color de una pieza de carne. La metodologia mas aplicada y difundida
para evaluar la calidad y el color general, es la desarrollada por la Commission
Internationale de I’Eclairage (CIE) en 1976 denominado espacio de color CIE L*a*b*
(Mancini & Hunt, 2005). En este sistema cada parametro describe algtin factor. El valor
L* determina la claridad o luminosidad de la muestra y sus valores abarcan desde el 0
(negro) hasta el 100 (blanco). Ademas, este parametro se relaciona con el estado fisico de
la carne, la estructura de las fibras musculares y la cantidad de luz que reflejan (Polifroni,
2008, como se cita en Bergos & Rivero, 2017).

El parametro a* del espacio CIE L*a*b* es el principal descriptor instrumental de
la rojeza en carne, debido a que expresa la posicion del color entre rojo y verde, siendo
los valores positivos asociados al rojo y los negativos al verde. Este valor esta fuertemente
relacionado con la cantidad y el estado quimico de la mioglobina (Mancini & Hunt, 2005).
Finalmente, el parametro b* se desarrolla entre valores positivos representando al
amarillo y valores negativos que se asocian con el azul, determinando el nivel de
amarillamiento o pardeamiento de los cortes (Hunt & King, 2012).

2.4.2 Tipificacion fibrilar: Efectos sobre la cinética postmortem del pH muscular

De manera similar a lo que ocurre con el color, la cinética de descenso del pH
muscular postmortem esté influenciada tanto por factores intrinsecos de animal, como por
las condiciones tecnoldgicas que tienen lugar durante la transformacion del musculo en
carne. Algunos de los factores que influyen de forma determinante sobre las
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caracteristicas del metabolismo muscular postmortem estan asociados a la tasa de
consumo de ATP, el contenido de carbohidratos, la disponibilidad de oxigeno, y la
temperatura muscular (P6s6 & Puolanne, 2005).

Tras el sacrificio del animal, el aporte de oxigeno al musculo cesa, por lo que la
produccion de ATP se produce principalmente a través de la via glucolitica anaerdbica,
utilizando como sustrato la glucosa almacenada en forma de glucégeno muscular. En este
proceso se genera lactato como producto final, el cual se acumula en el musculo debido
a la detencion de la circulacion sanguinea ocasionando un descenso progresivo del pH
muscular (P6s6 & Puolanne, 2005). Cuando en el musculo predomina una mayor
proporcion fibras glucoliticas, la tasa de glucolisis y la consiguiente acumulacion de
lactato se produce mas rapidamente. Por ende, los diferentes patrones de cambios
postmortem que ocurren durante la conversion de musculo a carne estan estrechamente
relacionados con las diferencias en la composicion de tipos fibrilares (Ithurralde et al.,
2018; Ozawa et al., 2000, como se cita en Lee et al., 2010).

Si bien las diferentes capacidades de los distintos tipos fibrilares para acumular
glucdgeno son determinantes en el grado de descenso del pH muscular postmortem, existe
otro mecanismo de obtencion de energia en forma de ATP que también influyen en la
cinética postmortem del pH. En este sentido, la re-fosforilacion de la creatina fosfato a
ATP constituye una via energética relevante en las etapas iniciales posteriores al sacrificio
(Ithurralde, 2015). Este proceso precede a la glucolisis anaerobica y, ademas, consume
un ion hidroégeno, contribuyendo a un aumento inicial del pH muscular. El contenido de
creatina fosfato no solo participa en la dinamica del pH muscular, sino que también retrasa
el inicio de la glucdlisis anaerobica, por lo que, la cantidad de esta molécula presente en
el tejido muscular tras el sacrificio condiciona la velocidad y el patron de descenso del
pH postmortem (Ferguson & Gerrard, 2014). Por lo descrito anteriormente, la creatina
fosfato ejerce un efecto modulador sobre la cinética de descenso del pH muscular
postmortem, asociado fundamentalmente a su capacidad de retardar el inicio de la
resintesis de ATP por via glucolitica anaerdbica. De este modo, se atenua la caida
temprana del pH cuando la temperatura muscular aun es elevada, mitigando las
consecuencias tecnologicamente desfavorables de dicha condicion.

El efecto amortiguador sobre la dindmica del pH postmortem depende del tipo de
musculo y, por ende, de la composicion fibrilar de los mismos. En este sentido, los
musculos con predominio de fibras rapidas glucoliticas, presentan una mayor aptitud para
mantener el suministro de ATP anaerdbicamente y, por ende, una mayor capacidad buffer,
lo que modula la velocidad de descenso del pH muscular postmortem (P6s6 & Puolanne,
2005). Las diferencias en la composicion fibrilar de los musculos no solo determinan su
capacidad glucolitica, sino también su contenido de creatina fosfato y su capacidad de
amortiguar los cambios de pH, lo que explica en gran medida las variaciones
intermusculares observadas tanto en el pH final como en la velocidad de descenso del pH
muscular postmortem (Ithurralde, 2015).
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2.4.3 Tipificacion fibrilar: Efectos sobre la capacidad de retencion de agua

La capacidad de retencion de agua constituye un atributo de suma relevancia, ya
que define en parte la aceptabilidad visual de la carne al momento de la eleccion por parte
del consumidor, ¢ influye fuertemente sobre la calidad nutricional y tecnoldgica del
producto (Huff-Lonergan & Lonergan, 2005). Segin Hamm (1986, como se cita en
Warner, 2017), la capacidad de retencion de agua se define como la capacidad de la carne
para retener su agua inherente durante la aplicacion de fuerza, el transporte, el
almacenamiento, el procesamiento y la coccion. Ademas de las pérdidas econdmicas que
se pueden producir, la liberacion de agua postmortem implica una reduccion del valor
nutricional de la carne, dado que el exudado contiene proteinas sarcopldsmicas, péptidos
y aminodcidos libres.

El musculo magro contiene aproximadamente un 75 % de agua, la cual esta
ubicada en distintos compartimentos de la estructura muscular (Van Laack & Solomon,
1994). Especificamente, dentro de la célula muscular, el agua se encuentra en las
miofibrillas, entre las propias miofibrillas y entre estas y la membrana celular
(sarcolema). Parte del agua muscular también se encuentra distribuida entre las fibras
musculares y entre los haces musculares (grupos de fibras musculares). A su vez, el agua
muscular se clasifica en agua libre, agua unida a proteinas y agua inmovilizada o retenida
de acuerdo con su localizacion y grado de interaccion con los componentes estructurales
del tejido (Huff-Lonergan & Lonergan, 2005). El agua inmovilizada es la de mayor
relevancia, debido a que representa una fraccion mayor y es la mas afectada por el proceso
de rigor mortis y la conversion de musculo a carne. Tras este proceso, el agua retenida
puede, eventualmente, perderse como agua de purga debido a la alteracion de la estructura
celular y la disminucion del pH muscular postmortem (Offer & Knight, 1988 como se cita
en Lopez, 2020).

Durante la transformacion del musculo a carne, la disminucion del pH muscular
postmortem 'y como se comporta la curva de descenso de este pardmetro en relacion a la
disminucion de la temperatura corporal luego del sacrificio, es el proceso de mayor
relevancia tecnologica. Esto se debe a que influye directamente sobre diversas
caracteristicas de la calidad de la carne, entre ellas la capacidad de retencion de agua
(Thomsen & Zeuthen, 1988).

Existe una pérdida progresiva de agua por goteo, exudado o purga durante la
acidificacion postmortem, cuando el pH desciende de 7,0 (pH de un animal vivo) a 5,5
como consecuencia de la acumulacion de acido lactico. Esta pérdida se relaciona con
cambios en la estructura de las proteinas como resultado de las modificaciones en el
estado de ionizacion de las mismas. A medida que el pH del musculo se acerca al punto
isoeléctrico de la miosina (5,4) o menos, la carga neta de estas proteinas disminuye,
reduciéndose las repulsiones entre los filamentos miofibrilares, lo que permite que esas
estructuras se aproximen generando una contraccion transversal (Warner, 2017), lo que
resulta en una reduccién de la cantidad de agua que puede ser atraida y retenida por las
proteinas (Huff-Lonergan & Lonergan, 2005).



20

Sobre el pH final alcanzado, Warner (2017) detalla que cuando la carne alcanza
un valor alto de este parametro, el corte se vuelve firme, seco y oscuro ya que no
experimenta contraccion en las miofibrillas ni en las células musculares postmortem, por
lo cual el agua queda mas retenida. Lo contrario sucede cuando la carne alcanza un pH
final excesivamente bajo, en donde las miofibrillas y las células musculares presentan una
contraccion excesiva. En esta situacion se da la menor capacidad de retencion de agua.

Como se desarrolld anteriormente en este capitulo, variables de calidad de carne
como la capacidad de retencion de agua estan estrechamente vinculadas a la dindmica del
descenso del pH muscular postmortem. Esta cinética de acidificacion se encuentra
influenciada por la composicion fibrilar del musculo. En este sentido, generalmente se
acepta que las fibras tipo II cuyo metabolismo es predominantemente glucolitico, se
asocian con una mayor tasa de produccion de lactato postmortem, debido a su elevada
reserva de glucdgeno y alta actividad de enzimas glucoliticas (P6s6 & Puolanne, 2005).
Esto ocasiona que el pH descienda mas rapidamente a valores bajos, especialmente
cuando coincide con temperaturas musculares atn elevadas, favoreciendo la
desnaturalizacidon proteica y una consecuente disminucion de la capacidad de retencion
de agua (Matarneh et al., 2017). Sin embargo, Lefaucheur (2010) sefiala que, ademas de
la composicion del tipo de fibra, la capacidad de amortiguacion de los misculos también
influye en la tasa de disminucion del pH, lo cual como se coment6 antes, también esta
relacionado a la composicion fibrilar.

2.4.4 Tipificacion fibrilar: Efectos sobre la terneza

La calidad de la carne es definida mediante un conjunto de atributos fisicos,
quimicos y sensoriales, entre los cuales el color, la capacidad de retencion de agua y la
terneza desempenan un papel determinante debido a su influencia directa sobre la
aceptabilidad y el valor comercial de una pieza de carne. De hecho, los consumidores han
expresado que estan dispuestos a pagar mas por una pieza de carne de mayor terneza
(Boleman et al., 1997; Maltin et al., 2003).

La terneza hace referencia a la facilidad o dificultad de corte durante la
masticacion, estando directamente ligada a la resistencia mecanica del producto
consumido. Es un atributo definido por la combinacién de factores propios del animal,
factores asociados a procesos tecnologicos pre y post faena, asi como la forma de
preparacion del producto (Depetris & Santini, 2006). Ademas, la terneza esté determinada
por tres grandes factores: la dureza de fondo, la fase de endurecimiento, y la fase de
maduracion (Koohmaraie & Geesink, 2006). La dureza de fondo esta influenciada por el
componente no miofibrilar, como la morfologia, composiciéon y cantidad del tejido
conjuntivo intramuscular, especialmente la organizacion del perimisio (Koohmaraie &
Geesink, 2006). Sobre este aspecto, Light et al. (1985) reportan que la variacion en el
espesor del perimisio estd asociada negativamente con diferencias en la terneza de la
carne. Esta capa de tejido conectivo estd formada principalmente por fibras gruesas de



21

colageno onduladas, que se disponen en dos orientaciones con respecto al eje de la fibra
muscular (Purslow, 2018). La cantidad y la naturaleza del coldgeno presente en el
perimisio varia entre los diferentes musculos, entre los mismos musculos e incluso entre
razas (Light et al., 1985; Purslow, 2018), contribuyendo a diferencias en la textura y
terneza de la carne.

Durante la instalacion del rigor mortis se produce una disminucion en la longitud
de los sarcomeros, provocando la fase se endurecimiento (Koohmaraie et al., 1996). El
rigor mortis corresponde a un estado de contraccion irreversible que se establece tras el
agotamiento de las fuentes de re-sintesis de ATP postmortem. La velocidad de instalacion
de esta fase depende de la disponibilidad energética del musculo para sostener la
relajacion, principalmente del contenido de glucogeno, asi como de factores ambientales
como la temperatura y el pH (Huff-Lonergan et al., 2010).

La temperatura del musculo durante la fase de instalacion del rigor tiene un efecto
sobre el grado y la tasa de acortamiento de los sarcdmeros y, por ende, en la dureza de la
carne debido a que la misma es proporcional al nivel de acortamiento que presenten sus
sarcomeros (Marsh & Carse, 1974). En este sentido, se ha reportado que el acortamiento
que ocurre en el rango de 0—10 °C puede dar lugar a sarcomeros con hasta un 50 % de su
longitud normal, incrementando la dureza de la carne (Huff-Lonergan et al., 2010). Otro
factor postmortem que influye durante el desarrollo del rigor mortis es la cinética de
descenso y el nivel de acidez final, ya que un descenso demasiado abrupto, asi como un
escaso nivel de pH ultimo, favorecen la rapida instalacion del rigor mortis (Kim et al.,
2014).

La composicion del tipo de fibras musculares constituye un factor determinante
en la fase de endurecimiento y en la susceptibilidad al acortamiento por frio. Los
musculos con predominio de fibras oxidativas lentas (Tipo I) presentan mayor
sensibilidad al enfriamiento temprano, ya que la disminucion de la temperatura
compromete la capacidad del reticulo sarcopldsmico para el secuestro de calcio
favoreciendo la contraccion excesiva de los sarcomeros y reduciendo la terneza (Hufft-
Lonergan et al., 2010). En contraste, los musculos con mayor proporcion de fibras
glucoliticas rapidas (Tipo II) muestran una mayor actividad glucolitica postmortem, lo
que acelera la caida del pH y la instauracion del rigor mortis (Sazili et al., 2005).

Por otra parte, durante la fase de maduracion o fase de tiernizacion, se produce un
ablandamiento progresivo de la carne debido a la accion enzimética de peptidasas sobre
las proteinas estructurales miofibrilares, generando condiciones de aceptabilidad
sensorial de las carnes (Ouali & Talmant, 1990). En esta fase participan un conjunto de
reacciones enzimadticas, aunque, en general se acepta que el sistema proteolitico de
calpainas y la variacion en el nivel y la actividad de la calpastatina, que participa como
inhibidor endogeno del sistema, tiene un papel relevante en la determinacion del grado
de terneza de la carne (Koohmaraie & Geesink, 2006; Sazili et al., 2005).



22

El contenido y actividad del sistema calpaina—calpastatina varian entre musculos,
en parte debido a su composicion fibrilar predominante. En este sentido, Ouali y Talmant
(1990) han demostrado en la especie ovina mayor contenido de calpastatina asociado
positivamente una elevada proporcion de fibras tipo 1. Estos resultados sugieren que los
musculos con predominio de fibras oxidativas, podrian presentar menor tasa de
tiernizacion durante las etapas postmortem, debido a una mayor inhibicion de la actividad
proteolitica (Ithurralde, 2015).

Por otra parte, la textura de la carne y por ende su terneza, también se vinculan a
las propiedades morfoldgicas de los tipos fibrilares. En este sentido se ha demostrado que,
gran parte de las diferencias intermusculares en la textura de la carne proveniente de
distintos musculos ovinos pueden explicarse por diferencias en los tamafos (didmetros y
areas) de los diferentes tipos fibrilares (Ithurralde et al., 2018). La terneza puede
determinarse tanto mediante evaluacion sensorial, a través de paneles entrenados, como
mediante métodos instrumentales, entre los cuales se destaca la medicion de la fuerza de
corte utilizando la cizalla Warner—Bratzler. Este procedimiento constituye el método
instrumental mas ampliamente empleado para evaluar la terneza de la carne desde la
década de 1930 y cuantifica la fuerza maxima requerida (expresada en Newton o
kilogramos) para cizallar una muestra de carne, registrando la resistencia mecénica que
ofrece el tejido durante el desplazamiento de la cuchilla y la compresion necesaria para
producir el corte (Novakovi¢ & Tomasevic, 2017).

2.5 IMPORTANCIA DE LA TIPIFICACION FIBRILAR SOBRE EL
CRECIMIENTO

Como fue mencionado en el apartado anterior, los diferentes tipos de fibras
musculares determinan en gran medida las caracteristicas finales de una pieza de carne,
ya que influyen directamente en diversos atributos de calidad, tales como el color, la
capacidad de retencion de agua y otras propiedades fisicas y sensoriales. Asimismo, la
composicion fibrilar del mtsculo constituye un factor relevante en la determinacion del
potencial de crecimiento de los animales, influyendo en su desempefio productivo dentro
de los distintos sistemas de produccion.

En este sentido, se ha establecido que, debido a sus caracteristicas morfologicas y
metabolicas, las fibras rapidas y glucoliticas pueden favorecer un mayor desarrollo de la
masa muscular. Estas fibras suelen presentar mayores didmetros promedio en
comparacion con las fibras de contraccion lenta, lo que implica una mayor contribucion
individual al volumen total del musculo y, en consecuencia, un mayor crecimiento
corporal y productivo (Lefaucheur & Gerrard, 2000). Asimismo, se ha determinado que
las fibras rapidas glucoliticas poseen una mayor capacidad hipertrofica durante el
crecimiento posnatal en comparacion con las fibras lentas, lo cual se atribuye
principalmente a diferencias en su actividad metabolica, en la tasa de sintesis proteica y
en su respuesta a sefiales anabolicas que regulan el crecimiento muscular (Lefaucheur,
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2010). En ovinos, se ha reportado que razas o biotipos mas seleccionados por su potencial
carnicero poseen musculos con mayores proporciones de fibras glucoliticas (Biinger et
al., 2009). Asimismo, Ithurralde et al. (2019, 2021) reportaron que corderos pesados con
mayores potenciales de crecimiento durante el engorde y carcasas de mayor calidad a la
faena poseian musculos con mayores proporciones de fibras glucoliticas y de mayor
diametro.

En sintesis, la diversidad fibrilar presente en los distintos musculos constituye un
factor de gran relevancia a considerar en los sistemas de produccion animal. La
proporcion y caracteristicas de los diferentes tipos de fibras musculares pueden influir
significativamente tanto en el potencial de crecimiento y en el desarrollo de la masa
muscular como en diversos atributos de la calidad final de la carne. En consecuencia, la
composicion fibrilar del muasculo no solo condiciona el rendimiento productivo de los
animales, sino también caracteristicas del producto final que inciden directamente en la
aceptabilidad de la carne por parte del consumidor.

2.6 DESARROLLO Y CRECIMIENTO POSNATAL DE LAS FIBRAS
MUSCULARES: EL ROL DE LAS CELULAS SATELITE

Una vez determinado el nimero total de fibras musculares durante la fase prenatal,
estas empiezan a crecer en tamaio tanto radial como longitudinalmente durante el resto
del desarrollo fetal y principalmente en la etapa posnatal, mediante el proceso
denominado hipertrofia celular (Swatland, 1984). Este crecimiento depende de la
interaccion coordinada de multiples mecanismos celulares y moleculares, entre los cuales
resulta central el balance entre la sintesis y la degradacion de las proteinas musculares.

Entre los reguladores hormonales mas relevantes para el desarrollo muscular
hipertrofico posnatal se encuentra el factor de crecimiento similar a la insulina tipo 1
(IGF-1). Yoshida y Delafontaine (2020) han reportado que IGF-1 es relevante para el
crecimiento y mantenimiento del musculo ya que modula su tamaiio y juega un papel
critico en la regulacion de la funcion muscular. Entre las funciones destacables del IGF-
1 se reconoce su capacidad para activar al complejo mTORCI. Este complejo
(mammaliam Target of Rapamycine Complex 1) actia como sensor metabdlico y
regulador clave del crecimiento celular, integrando sefales nutricionales, energéticas y
hormonales para modular los procesos de anabolismo y catabolismo proteico (Bodine,
2022), y a nivel muscular el mismo se activa para promover la traduccion de proteinas
contractiles (como actina y miosina) y el crecimiento de las fibras. Ademas, el IGF-1 no
solo estimula la sintesis, sino que también puede inhibir vias de degradacion proteicas,
como por ejemplo la autofagia, generando un balance proteico positivo, requisito
necesario para lograr el aumento de tamafio de las fibras musculares (Braun & Gautel,
2011).

Si bien historicamente se consider6 que el IGF-1 circulante, producido
principalmente por el higado en respuesta a la hormona de crecimiento (GH), era el
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principal mediador de los efectos anabdlicos sistémicos, actualmente se reconoce que el
IGF-1 también se sintetiza localmente en tejidos extrahepaticos, incluido el musculo
esquelético, donde ejerce acciones autocrinas y paracrinas. Esta produccion local resulta
especialmente relevante para la regeneracion muscular (Adams, 2002) y para la
regulacion de la proliferacion y diferenciacion de las células satélite (Ahmad et al., 2020).

Las células satélite fueron descritas por primera vez el 1961 por A. Mauro quien
observd mediante microscopia electronica un grupo de células mononucleadas en la
periferia de las miofibras del musculo esquelético (Mauro 1961, como se cita en
Swatland, 1984). Posteriormente se demostrd en ratas, que estas células presentan
actividad mitotica durante el crecimiento y que podrian servir como una fuente de
mionucleos para el crecimiento de la fibra muscular, explicando la regeneracion del
musculo (Shafiq et al., 1968).

El origen de las células satélite ain no esta claro. Sin embargo, se acepta que
forman parte del linaje celular miogénico del mesodermo somitico, una capa de tejido
embrionario que da origen a la mayor parte del tejido muscular (Buckingham, 2007).
Durante el desarrollo embrionario una de las regiones, el dermomidtomo, origina los
precursores miogénicos que daran lugar tanto a las fibras musculares primarias como a
las células satélite en el musculo adulto (Gros et al., 2005). Posteriormente durante el
desarrollo, no todas las células miogénicas se fusionan, sino que, algunas se posicionan
estratégicamente entre la membrana basal y el sarcolema de fibras ya formadas. Esta
ubicacion permite que las células satélite detecten sefiales provenientes tanto del interior
de la fibra muscular como del entorno extracelular (Yin et al., 2013).

Las células satélite suministran inicialmente los mioblastos necesarios para el
crecimiento del musculo durante las primeras etapas del desarrollo muscular posnatal,
luego entran en un estado de reposo mitdtico a medida que el tejido muscular madura
(Relaix & Zammit, 2012), y se pueden activar para autorenovarse, proliferar, o
diferenciarse para favorecer la reparacion o el crecimiento. Estas funciones estan
reguladas por el entorno local, el cual es una fuente de factores de crecimiento y
macronutrientes que contribuyen a las actividades metabolicas y mitéticas (Gonzalez et
al., 2020).

Por lo visto anteriormente, se asocia a las células satélite con dos funciones
principales: la restauracion y reparacion del tejido muscular durante la edad adulta, y su
activa participacion en la hipertrofia celular en la etapa posnatal. Con respecto a la
primera, Yin et al. (2013), plantean que el musculo esquelético estd expuesto a lesiones
leves provocadas por el desgaste diario y/o lesiones musculares graves debidas a
traumatismos o defectos genéticos que son acompanados de necrosis de miofibras. Para
estas situaciones las células satélite captan las sefiales del entorno y comienzan a
proliferar generando nuevos mionucleos que se fusionan a la célula originalmente
lesionada para reparar la lesion a través de una mayor sintesis proteica.
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Por otra parte, en roedores en la etapa posnatal temprana, las células satélite
pueden representar entre el 30% y el 35% de los nucleos sublaminares, proporcion que
disminuye progresivamente hasta menos del 5% en la adultez (Allbrook et al., 1971). Esta
reduccion refleja la fusion de dichas células a las fibras en crecimiento. La incorporacion
de nuevos mionucleos permite mantener el denominado dominio nuclear, asegurando que
cada nucleo pueda regular eficientemente la sintesis proteica en un volumen
citoplasmatico determinado (Blaauw & Reggiani, 2014). A su vez, al aportar nuevos
miontucleos a las fibras ya formadas, las células satélite permiten reducir el dominio
nuclear lo cual se traduce en un aumento en la capacidad de sintesis proteica miofibrilar
y, por ende, un aumento en el potencial hipertréfico celular.

La regulacion molecular funcional de las células satélite depende en gran medida
de factores de transcripcion de la familia PAX. En etapas tempranas del
desarrollo, PAX3 dirige a las células del dermomiotomo hacia el linaje miogénico,
mientras que PAX7 resulta esencial para la formaciéon y mantenimiento de los
progenitores miogénicos y de las células satélite (Relaix et al., 2005). En el musculo
adulto, PAX7 se expresa en cé€lulas satélite quiescentes y constituye un marcador
ampliamente utilizado para su identificacion (Seale et al., 2000).

En el musculo maduro normal, PAX7 desempefia un rol relevante al activar la
transcripcion en células satélite quiescentes y en aquellas que adoptan un fenotipo de
autorenovacion (Zammit et al., 2006), modulando asi el destino celular mediante el
control de la expresion de factores reguladores miogénicos. Cuando se necesita la
regeneracion del musculo, tras una lesion, por ejemplo, se produce la activacion de las
células satélite y, pocas horas después, practicamente todas coexpresan PAX7 y factores
reguladores miogénicos especificos, como MyoD. Posteriormente, la predominancia de
MyoD induce la diferenciacion de estas células, permitiendo la reposicion de mionucleos
perdidos y contribuyendo a la restauracion de las fibras musculares (Zammit et al., 2004).

Por ende, durante la vida posnatal las células satélite pueden encontrase en
diversos estadios, los cuales pueden a su vez ser identificados mediante la expresion de
distintas proteinas o factores reguladores miogénicos. En primera instancia, en su estadio
quiescente (células no proliferativas a la espera de un estimulo para iniciar su aporte
miogénico a la reparacion o al crecimiento muscular) las células satélite se reconocen por
su expresion del factor PAX7. Luego, una vez activadas, cuando se encuentran en proceso
de proliferacion para sumar nuevos mionucleos a una fibra en crecimiento o en
reparacion, se las reconoce por la coexpresion de PAX7 y MyoD. Posteriormente, tras
finalizar sus ciclos de division, algunas células satélite retornardn a su estado quiescente
y seguiran expresando PAX7 o bien se diferenciaran de forma definitiva expresando el
factor miogénico miogenina y dejando de expresar el factor PAX7 (Cornelison & Wold,
1997; Kuang et al., 2007; Zammit et al., 2004).

De acuerdo con lo revisado por Bachman y Chakkalakal (2022) las células satélite
aportan al desarrollo muscular postnatal de forma muy importante, sobre todo con un
periodo de méxima incorporacion de nuevos mionucleos que se da entre el nacimiento y
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lo que seria el momento del destete, aunque con una actividad residual aun importante de
nueva incorporacion de nucleos desde células satélite que se extenderia hasta el momento
de la pubertad (Figura 1).

Figura 1
Actividad de las célula satélite durante el desarrollo
Neonato Destete Pubertad Adultez
= [ -— & = =
r" al o 0 .' ' . 3
h ' . 0 i O Células Satélite quiescentes
J ' 4 | 9 m ' 3 : (PAX7 positivas)
ol .‘ ' )| @ Célvlas Satélite profiferando
 mp P ‘ i A - ' 0 (PAX7 y MYOD positivas)
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0 (I | . Nuevos mionicleos

Nota. Representacion esquematica del crecimiento muscular con foco en la actividad y
aporte de las células satélite durante las etapas posnatales en ovinos. La mayor parte de
la acumulacion de mionucleos ocurre antes del destete. La figura muestra de forma
esquematica como la cantidad de células satélite proliferativas se reduce fuertemente
entre el nacimiento y el destete, aumentando consecuentemente la cantidad de nuevos
mionucleos. Este proceso de aporte de nuevos mionucleos continua, aunque de manera
menos acentuada, hasta la pubertad. Durante la pre-pubertad se produce una adicién
residual de miontcleos para sustentar el crecimiento muscular. A medida que avanza el
desarrollo, el nimero de células satélite se reduce hasta que se establece el tamafio del
reservorio quiescente adulto aproximadamente en el momento de la pubertad.
Modificado de Bachman y Chakkalakal (2022).

Por otra parte, como se comento antes, el IGF-1 es un factor enddcrino, paracrino
y autocrino clave para el desarrollo hipertrofico muscular y gran parte de su influencia la
ejerce precisamente sobre la actividad de las células satélite (Blaauw & Reggiani, 2014).
De acuerdo con Barton-Davis et al. (1999) el IGF-1 posee un doble efecto sobre el
crecimiento hipertréfico muscular posnatal que implica, por un lado, estimular la
actividad de las células satélite para su proliferacion y aporte de nuevos mionucleos, y
por otro, promover la nueva sintesis de proteinas miofibrilares en miocitos maduros.

En sintesis, la hipertrofia del musculo esquelético posnatal depende de la
interaccion coordinada entre tres procesos fundamentales: la activacion y dindmica de las
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células satélite, la regulacion transcripcional de genes miogénicos y la traduccion de
proteinas estructurales (Machida & Booth, 2004). En este entramado regulatorio, IGF-1
y PAX7 ocupan posiciones centrales: el primero promoviendo un entorno anabdlico que
activa mTORC1 y favorece la sintesis proteica, y a la vez estimula la activacion y
proliferacion de las células satélite, y el segundo, asegurando la proliferacion y
autorenovacion de las células satélite. La integracion de estas vias determina el potencial
de crecimiento hipertréfico y la capacidad de mantenimiento del tejido muscular a lo largo
de la vida.

En este marco conceptual, la disponibilidad de nutrientes durante la gestacion
adquiere una relevancia central, ya que puede modular de manera temprana las vias que
regulan la miogénesis y la determinacion del pool de células satélite. Evidencias en
rumiantes indican que alteraciones en el aporte energético y proteico materno durante
ventanas criticas del desarrollo fetal pueden modificar la expresion de IGF-1 y de factores
reguladores miogénicos, afectando tanto la proliferacion de mioblastos como el
establecimiento y mantenimiento de las células satélite. Dado que estas células
constituyen la principal reserva de progenitores miogénicos responsables de la hipertrofia
posnatal, una reduccion en su nimero o en su capacidad proliferativa podria limitar el
potencial de incorporacién de mionucleos y, en consecuencia, el crecimiento muscular
posterior. Asi, la nutricion materna no solo condiciona el desarrollo intrauterino
inmediato, sino que puede ejercer efectos persistentes sobre la capacidad hipertréfica del
musculo esquelético de la descendencia, configurando un claro ejemplo de programacion
fetal con implicancias directas sobre la eficiencia productiva y la calidad de la carne en
sistemas ovinos pastoriles.

2.7 PROGRAMACION FETAL: INFLUENCIA DE LA NUTRICION MATERNA
DURANTE LA GESTACION EN EL DESARROLLO Y EL DESEMPENO
PRODUCTIVO DE LA PROGENIE

El concepto de programacion fetal fue introducido en la década de 1980 por David
Barker para describir la asociacion entre la nutricion materna durante la gestacion y la
aparicion de enfermedades en la vida adulta (Faa et al., 2024). Esta hipotesis se formula
basada en los primeros estudios sobre este fendmeno en humanos a mediados de la década
de 1940, en donde se produjo una importante hambruna en los Paises Bajos. Los estudios
de Barker sefialan que la nutricion prenatal deficiente resultaria en un factor de riesgo
para la aparicion de multiples eventos patoldgicos a largo plazo en la vida adulta, como
diabetes, obesidad y cardiopatias (Barker, 1997). Adicionalmente, Stein et al. (1975 como
se cita en McCarty y Long, 2019), observaron que la desnutricion en la gestacion
temprana de las mujeres sometidas a una restriccion alimenticia severa ocasiona un mayor
nimero de muertes fetales, una mayor mortandad posnatal y bajo peso al nacimiento.

El concepto de programacion fetal es también aplicado a la produccidon animal
particularmente en los vacunos y ovinos, debido a que se desarrollan fundamentalmente
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en sistemas de produccién extensivos sujetos a variaciones estacionales en la oferta
forrajera. Dichos sistemas estan bajo las oscilaciones en la disponibilidad de forraje
propias de campo natural, sumadas a las variaciones del clima y a la mayor frecuencia de
ocurrencia de eventos climaticos adversos como sequias. Esta variacion en la oferta de
alimento genera periodos de subnutricidon ya que, como se menciond anteriormente, la
época de mayor requerimiento de nutrientes y energia coincide con la menor produccion
de pasto del campo natural.

Diversos trabajos han demostrado los efectos negativos de una restriccion
alimenticia durante la gestacion en la performance productiva de la progenie. Dichos
efectos tendran diferentes consecuencias segun el grado de severidad y el momento de la
restriccion, asi como la condicion corporal de la madre y su capacidad para amortiguar
los efectos sobre el aporte de nutrientes al feto (Robinson et al., 2013). En este sentido,
Osgerby et al. (2002) sefialan que una desnutricion materna temprana en la gestacion
afecta el crecimiento de 6rganos vitales como el corazon, el pancreas y el timo, asi como
también el desarrollo 6seo y muscular. Durante las etapas avanzadas de la gestacion en
ovejas una restriccion alimenticia repercute tanto en el peso al nacer como la tasa de
crecimiento posterior (Blair et al., 2011 como se cita en Quintans et al., 2018). Otros
investigadores han reportado efectos de la subnutricion también en ovejas sobre el
desarrollo del aparato reproductor de sus crias machos (Bielli & Pérez-Clariget, 2019).

En sintesis, la hipotesis de la programacion fetal que fuera originalmente
desarrollada para explicar el origen de diversas enfermedades cronicas en humanos ha
sido ampliamente extrapolada a la produccion animal y la misma continia siendo
explorada en diferentes contextos y especies productivas.

2.7.1 Programacion Fetal por nutricion: efectos sobre el desarrollo muscular y la
calidad de la carne

En los animales de produccion de carne, la programacion fetal adquiere un rol
particularmente importante, ya que determina el potencial productivo al influir
directamente en el desarrollo de los tejidos muscular y adiposo. El musculo estriado
esquelético, el cual es el insumo para la produccion de carne, se desarrolla y fija algunas
de sus caracteristicas principales en etapas muy tempranas de la vida prenatal y es
especialmente susceptible al déficit nutricional durante su formacién (Ithurralde, 2022).

El proceso de formacion de las fibras musculares requiere una elevada
disponibilidad de nutrientes, haciéndolo vulnerable a situaciones de restriccion
nutricional. A esto se le suma que, durante la particion de nutrientes, el tejido muscular
presenta una menor prioridad en comparacion con el cerebro y el corazén en respuesta a
los desafios a los que se enfrenta el feto durante el desarrollo (Zhu et al., 2006). En este
sentido, una reduccion en la formacion de fibras musculares como consecuencia de una
restriccion nutricional no solo disminuye el niimero total de fibras, sino que repercute
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directamente sobre la masa muscular, afectando negativamente la productividad de la
descendencia (Du et al., 2015).

Sumado al hecho de que la fase hiperpldsica miogénica ocurre tempranamente
durante la vida prenatal y que, una vez finalizada esta etapa, no existe la posibilidad de
incrementar el nimero total de fibras musculares (Picard et al., 2002), se le agrega el
caracter bifasico de la miogénesis, y el hecho de que la fase hiperplasica e hipertrofica se
desarrollan en diferentes momentos. Esta dinamica determina que las consecuencias de
una restriccion nutricional varien también en funcién del momento en que esta ocurra
durante la gestacion.

Diversos estudios han evaluado el efecto de la restriccion nutricional materna
durante diferentes momentos de la gestacion sobre el desarrollo muscular de la progenie.
En este sentido, Ithurralde et al. (2020), trabajando con ovejas sometidas a diferentes
niveles de oferta de campo natural (alta y baja), demostraron que una restriccion
alimenticia durante la gestacion redujo la proporcion de fibras secundarias en la mayoria
de los musculos estudiados sobre fetos de 70 dias de edad. Estos resultados confirman
que la miogénesis secundaria estd regulada principalmente por factores ambientales,
particularmente la nutricidon materna durante etapas criticas del desarrollo fetal.

Asimismo, también se ha demostrado que alteraciones nutricionales durante el
periodo prenatal son capaces no solo de reducir la cantidad de células musculares
formadas sino también de afectar su proceso de diferenciacion y condicionar su potencial
hipertréfico posnatal. En ovinos, una restriccion nutricional gestacional inducida a través
de una menor oferta de forraje de campo natural aumento6 la expresion de MyHC I en
musculos de neonatos (Ithurralde et al., 2023) e incrementd la capacidad oxidativa fibrilar
en musculos de corderos pesados (Ithurralde et al., 2021), lo que confirma que existen
efectos de programacion fetal por nutricion sobre los perfiles contractiles y metabolicos
fibrilares.

A su vez, también se ha demostrado que la nutricion prenatal es capaz de incidir
en la actividad y funcionalidad de las células satélite. En ratones, Woo et al. (2011)
demostraron que la subnutricion prenatal es capaz de reducir la cantidad de células satélite
en musculos de animales de seis semanas de vida. Ademas, en un trabajo mucho mas
reciente, se demostro que la nutricion prenatal también es capaz de modificar la capacidad
funcional y de respuesta de las células satélite durante la vida posnatal (Mikovic et al.,
2020). Segun estos autores, las células satélite de animales que padecieron sobrenutriciéon
intrauterina mostraron una respuesta mas retardada en su capacidad para activarse ante
una lesion muscular con una reduccion en la expresion de MyoD y miogenina lo que
sugiere que estas células satélite estarian respondiendo de forma mas lenta a los estimulos
que las activan (Mikovic et al., 2020).

En la misma linea, se ha evidenciado que los efectos de la programacion fetal no
solo se manifiestan a nivel del desarrollo muscular, sino que también pueden repercutir
sobre el desempeiio productivo y la calidad de la carne de la descendencia, presentando
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ademads variaciones de forma dependiente del sexo (Ithurralde et al., 2019). En este
sentido, estudios en ovinos sometidos a diferentes niveles de oferta de campo natural (alta
y baja), desde etapas tempranas de la gestacion (30 dias) han demostrado que la
restriccion nutricional materna afecta el crecimiento posnatal, las caracteristicas de la
canal y la calidad de la carne de los corderos de manera dependiente del sexo (Ithurralde
et al., 2019). Los corderos machos provenientes de ovejas sometidas a restriccion
nutricional presentaron menores pesos musculares y canales de inferior calidad en
comparacion con aquellos provenientes de ovejas que no sufrieron limitantes en el
consumo durante la gestacion (Ithurralde et al., 2019). Asimismo, la subnutriciéon materna
inducida por el pastoreo de menores ofertas de forraje de campo natural afecto la calidad
de la carne con diferencias en variables como el pH, el color, la capacidad de retencion
de agua y la terneza instrumental (Ithurralde et al., 2019, 2021).

Por otra parte, algunos trabajos han explorado como las restricciones focalizadas
en algunos nutrientes particulares pueden tener efectos diferenciales de programacion
fetal. Sobre todo, varios trabajos en bovinos se han concentrado en la exploracion de
efectos especificos de programacion provocados por diferencias en los niveles proteicos
de las dietas. Esto justificado sobre la susceptibilidad que existe en rumiantes en pastoreo
a padecer restricciones especificamente proteicas (Abud et al., 2020; Norman, 1963; Wu
et al., 2006). Costa et al. (2021) han demostrado que la restriccién proteica materna
durante la gestacion media perjudica la formacidon de fibras musculares en el musculo
esquelético de la descendencia, al reducir el ntimero total de fibras musculares, efecto que
puede persistir hasta etapas avanzadas del desarrollo.

Por su parte, Marquez et al. (2017) reportaron que, si bien la suplementacion
altamente proteica durante la mitad de la gestacion aumenta el nimero de células
musculares, esto no tiene impacto en el desempefio productivo posnatal de los animales.
Por el contrario, Carvalho et al. (2022) informaron recientemente que la suplementacion
proteica a vacas gestantes durante la mitad de la gestacion afecta la expresion génica
relacionada con el desarrollo muscular e influye en el desempefio de la descendencia, que
gand mas peso entre el nacimiento y el destete. Por otro lado, en ovinos, la mayoria de
los estudios se han centrado en evaluar los efectos de la suplementacion proteica durante
la ultima etapa de la gestacion (Amanlou et al., 2011; Ocak et al., 2005; Van Emon et al.,
2014, 2017). Asimismo, la evidencia disponible presenta una elevada variabilidad en
cuanto a los niveles de suplementacion, los periodos de aplicacion y los resultados
obtenidos, lo que dificulta la interpretacion de sus efectos. En bovinos, Maresca et al.
(2019) informaron que un mayor aporte proteico durante el ultimo tercio de la gestacion
no modificé el crecimiento posnatal de los terneros, pero si gener6 mejoras en la
composicion de la canal y en la calidad de la carne, evidenciadas a través de incrementos
en el 4rea de ojo de bife y en la terneza del musculo Longissimus. Estos resultados reflejan
como la respuesta a la suplementacion materna puede depender tanto del momento de
aplicacién como de las variables evaluadas, y ponen de manifiesto la complejidad de los
procesos de programacion fetal.
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En sintesis, con los antecedentes revisados podemos concluir que la nutricién
materna durante periodos criticos de la gestacion puede determinar no solo el potencial
de crecimiento, mediante la formacién y posterior desarrollo de las fibras musculares,
sino también condicionar los atributos de calidad del producto final. Por lo tanto, la
suplementacion proteica estratégica focalizada durante el periodo critico de la gestacion
para el desarrollo hiperplasico muscular, surge como una posible herramienta valiosa para
potenciar el desempefio de animales carniceros en sistemas pastoriles, particularmente en
condiciones extensivas donde la alimentacion se basa en el pastoreo de campo natural y
la disponibilidad de nutrientes puede resultar variable y limitada. Sin embargo, son atn
escasos los estudios que evaliian los efectos de la suplementacidon proteica materna en
estas condiciones, especialmente en relacion con el potencial carnico de la descendencia.
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3  HIPOTESIS

La suplementacion proteica estratégica administrada a ovejas entre los dias 55 y
80 de gestacion (ventana critica de la miogénesis fetal), en condiciones de pastoreo de
campo natural, modula la expresion de genes musculares asociados a la estructura y
funcionalidad del tejido muscular en la progenie, lo que se traduce en modificaciones en
parametros de calidad de carne. Asimismo, los efectos de la suplementacion proteica
focalizada durante la gestacion sobre la miogénesis y el desempefio de la progenie varian
dependiendo del sexo del individuo.
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4 OBJETIVOS

Objetivos especificos

e Evaluar el efecto de la suplementacion proteica estratégica durante la
ventana critica de la miogénesis fetal y del sexo de la cria, sobre la expresion de genes
asociados al crecimiento (/GF1), al perfil contractil fibrilar (MyHC-I) y a la actividad
de las células satélite (PAX7) en los musculos esqueléticos Longissimus Lumborum,
Gluteobiceps y Supraspinatus de corderos neonatos.

e Evaluar el efecto de la suplementacion proteica estratégica durante la
ventana critica de la miogénesis fetal y del sexo de la cria, sobre la calidad
instrumental de la carne (color, perdidas por coccion, pH y fuerza de corte Warner-
Bratzler), en los musculos Longissimus Lumborum, Gluteobiceps y Supraspinatus de
corderos al destete.



34

5 MATERIALES Y METODOS

5.1 Ubicacién espacio-temporal del experimento

El experimento se llevo a cabo en la Estacion Experimental Bernardo Rosengurtt
(Facultad de Agronomia, Universidad de la Republica, Uruguay, 32° S, 54° O), durante
el invierno y la primavera de 2023.

El presente trabajo final de grado se enmarca en dicho experimento y trabaja con
muestras de musculos recolectadas previamente para evaluar la calidad de carne y la
expresion génica muscular. A continuacion, se describen las caracteristicas del trabajo
experimental y se presentan algunos resultados seleccionados correspondientes a
variables de respuesta que no forman parte de esta tesis, pero que contribuyen a la
interpretacion bioldgica de los resultados (Ithurralde et al., 2025).

5.2 Animales, tratamientos y disefio experimental

Se utilizaron 42 ovejas Corriedale multiparas con gestacion simple que
pastorearon campo natural, con un peso corporal (PC) inicial promedio de 52,02 + 1,13
kg y una condicion corporal (CC) de 3,53 + 0,01. (escala de 1 a 5, donde 1 =
extremadamente delgada y 5 = obesa; Russel et al., 1969). Las ovejas fueron inseminadas
dentro de un intervalo de tres dias y el diagndstico de gestacion se realizé 40 dias después
de la inseminacion artificial mediante ecografia transrectal (Aloka ProSound 2, Aloka Co.
Ltd; Tokio, Japon, sonda de 7,5 MHz) para confirmar gestacion simple.

Todos los animales pastaron en el mismo potrero de campo natural desde la
concepcion (dia 0) hasta el inicio del tratamiento experimental (dia 55). En ese momento
fueron agrupadas por PC y CC y asignadas aleatoriamente a dos tratamientos
experimentales: ovejas suplementadas (SUP; n=22) y ovejas control (CON; n=20) desde
el dia 55 hasta el dia 80 de gestacion. Durante ese periodo, las ovejas se mantuvieron en
el mismo potrero (9,23 ha) de campo natural con acceso libre al agua, pero dividido en
dos subpotreros contiguos considerando la topografia, el suelo y la vegetacion (SUP y
CON), en ambos tratamientos los animales pastorearon durante todo el dia.

Desde el dia 45 a las ovejas del tratamiento SUP se les ofrecieron cantidades
crecientes de concentrado hasta alcanzar en el dia 55 el 1% del peso corporal (en base a
MS) de harina de soja como concentrado proteico (480 g/kg MS de proteina bruta, PB)
en corrales individuales a las 15:00 horas (Figura 2). El consumo individual de materia
seca se determind como la diferencia entre lo ofrecido y lo rechazado. Luego del dia 80
de gestacion todas las ovejas fueron manejadas como un Unico lote, pastoreando campo
natural hasta el momento de la esquila (100 dias). Posteriormente, pastorearon una pastura
sembrada y perenne compuesta por Cichorium intybus y Trifolium repens hasta el parto.
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Luego del parto, todas las ovejas y sus corderos continuaron siendo manejados
como un Unico lote, pastando en una pastura anual sembrada de raigrés y avena invernal
(Lolium multiflorum y Avena sativa) hasta la faena de los corderos (a los 90 dias de edad).
Las ovejas no fueron suplementadas durante el periodo de lactancia y los corderos no
recibieron alimentacidon en creep feeding (alimentacion suplementaria exclusiva para
corderos). La caracterizacion de los tratamientos nutricionales de las ovejas gestantes se
realiz6 a través de los balances proteicos y energéticos, la evolucion de peso y CC y la
determinacion de metabolitos en sangre (Ithurralde et al., 2025).

Cinco animales del grupo CON fueron excluidos del experimento debido a
problemas sanitarios que afectaron a los corderos durante la etapa postnatal temprana. En
consecuencia, el nimero final de animales incluidos en el estudio fue de 37 ovejas y sus
respectivos corderos: 22 del grupo SUP (12 con fetos hembra y 10 con fetos macho) y 15
del grupo CON (nueve con fetos hembra y seis con fetos macho).

Figura 2
Ovejas del tratamiento SUP en corrales individuales durante la suplementacion

Nota. Tomado de Ithurralde et al. (2025).
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5.3 Procedimiento de faena y muestreo muscular

A momento del destete, los corderos fueron faenados siguiendo procedimientos
estandar de la estacion experimental (aturdimiento mecanico con pistola de perno cautivo,
desangrado, evisceracion y desollado) (Ithurralde et al., 2025). Inmediatamente después
de la faena se tomaron muestras superficiales de la porcion media del vientre de los
musculos: Supraspinatus, Longissimus lumborum, y Gluteobiceps craneal del lado
izquierdo de la canal, las cuales se congelaron en Nitrégeno liquido y se almacenaron a -
80°C para analisis moleculares.

5.4 Determinacion de los niveles de expresion génica

El ARN total de las muestras de musculo de corderos neonatos se aislo utilizando
TRIzol® (Invitrogen, Life Technologies Carlsbad, CA, EE. UU.), seguida de
precipitacion con cloruro de litio y tratamiento con DNAsa (kit DNA-Free Kit, Applied
Biosystems/Ambion, Austin, TX, EEUU). La concentraciéon de ARN se determiné
mediante la absorbancia a 260nm (NanoDrop ND-1000 Spectrophotometer; Nanodrop
Technnologies Inc., Wilmington, DE, EEUU), mientras que la pureza e integridad del
RNA se verificé mediante las relaciones de absorbancias 260/280 y 260/230.

La retrotranscripcion se realizod utilizando el kit SuperScript®III Transcriptasa
(Invitrogen) utilizando hexameros especificos y 1 ug de ARN total como molde, el ADNc
se almacen6 a 20°C. Se utilizaron cebadores especificamente disefiados para amplificar
el ADNc de los genes diana de interés (/IGF1, PAX7, MyHCI) y dos genes de control
endogenos (Bactina; ACTB e hipoxantina fosforribosiltransferasa; HPRT) para la RT-
PCR en tiempo real. El uso de HPRT y ACTB se han reportado previamente como
controles endogenos en los tejidos de rumiantes (Astessiano et al., 2012; Carriquiry et al.,
2009) y sus expresiones fueron estables entre los tratamientos en el presente trabajo.

La abundancia de ARNm se midi6 por RT-PCR en tiempo real en un volumen
total de 15 pl utilizando Méaxima SYBR Green/ROX qPCR Master Mix 2X
(ThermoFisher Scientific), utilizando condiciones de amplificacion 30 estandar en un
sistema de PCR en tiempo real StepOne™ de 48 pocillos (Applied Biosystems™ de
ThermoFischer Scientific). La expresion génica se expresod por cuantificacion relativa
(Pfaffl, 2001), para el control exdgeno y se normalizd para la expresion de la media
geométrica de los genes enddgenos. La eficiencia de amplificacion de los genes de interés
y de control endogeno se estimaron por regresion lineal de una curva de dilucion de ADNc
(n = 5 diluciones, 100 a 6,25 ng/tubo).
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5.5 Determinacion de los parametros de calidad de carne

La evaluacion de los parametros de calidad de la carne se llevo a cabo utilizando
técnicas instrumentales especificas para cada variable estudiada. Los mismos musculos
muestreados para expresion génica fueron disecados tras 24 horas de maduracion en las
carcasas en camara frigorifica a 4°C, eliminando la grasa visible y el tejido conjuntivo, y
se les determind el peso usando una balanza de precision. El pH de la carne se midio
utilizando un pHimetro con sonda de penetracion para carne (LT Lutron pH-201) a las 24
h postmortem. El color se determind en muestras con 24 horas de maduracion tras 1 h de
exposicion al oxigeno utilizando un colorimetro (Minolta Lab CR-10) a través de las
variables del sistema CIELAB L*, a* y b*. Se calcul6 a su vez las variables de color
chroma (C* = a*2 + b*2) y hue (H® = arctan b*/a*) (Vergara et al., 1999). La terneza
instrumental de la carne (textura) se estudid a través de la fuerza de corte con la cizalla
Warner-Bratzler adaptada a un texturémetro Instron ® (Ithurralde et al., 2018). Los
musculos se colocaron en bolsas de plastico y se cocinaron en un bafio termostatizado a
75 °C hasta que la temperatura interna alcanz6 los 71 °C. Tras la coccion, las muestras se
secaron con papel absorbente y se volvieron a pesar para determinar las pérdidas por
cocciodn. Se extrajeron nucleos cilindricos de carne de 1,27 cm de seccidn transversal, con
las fibras musculares paralelas al eje longitudinal de la muestra, y se analizaron con un
dispositivo de corte Warner-Bratzler montado en un texturometro Instron serie 3342.

5.6 Analisis estadistico

Todos los datos fueron analizados mediante modelos mixtos considerando un
disefio completamente aleatorizado utilizando el software SAS (SAS Systems, version
9.0; SAS Institute, Cary, NC, EE.UU.). Los modelos incluyeron como efectos fijos el
tratamiento (SUP vs. CON), el sexo de la cria y sus interacciones, y como efecto aleatorio
el carnero (padre). Las comparaciones post hoc se realizaron con la prueba de Tukey-
Kramer.

Las diferencias estadisticas se consideraron significativas cuando P < 0,05, y
como tendencias cuando 0,05 <P < 0,10. Los datos se expresan como medias ajustadas
+ error estandar de la media (EEM.).



38

6 RESULTADOS

6.1 Expresion génica muscular

A continuacion, se presentan los valores medios =+ EEM de la expresion del
ARNm de MyHC-I, PAX7 y IGF 1, en corderos del grupo control (CON) y suplementados
(SUP), considerando machos y hembras en los diferentes musculos estudiados.

6.1.1 Longissimus lumborum

La suplementacion materna no afectd el peso del musculo de los corderos.
Asimismo, no se observaron efectos del sexo de la progenie ni de la interaccion entre sexo
y tratamiento sobre esta variable. Con respecto a la expresion génica, no se observaron
efectos significativos de la suplementacion materna, del sexo de los corderos, ni de su
interaccion en los genes evaluados. Sin embargo, se observaron tendencias asociadas al
tratamiento materno en la expresion del ARNm de MyHC-1 (p =0,07) y PAX7 (p = 0,09).
En ambos casos, los corderos provenientes de ovejas del tratamiento CON mostraron
mayores niveles de expresion génica en comparacion con los corderos del grupo SUP. La
expresion relativa de ARNm de MyHC-I tendi6 a estar influenciada por la interaccion
entre el tratamiento materno y el sexo de la progenie (p = 0,08). Particularmente, la
suplementacion tendi6 a reducir la expresion del ARNm de MyHC-I en los corderos
machos (p = 0,07), mientras que en las hembras no se observaron diferencias entre los
tratamientos (Tabla 1).

Tabla 1
Peso y expresion génica del musculo Longissimus Lumborum en corderos SUP y CON
CON SUP p-valor
. Sexo *
Machos Hembras Machos Hembras Tratamiento Sexo .
Tratamiento

Peso Musculo (g) 181,4+89 168,8+83 186,7+74 183+6,9 0,17 0,29 0,54
mARN muscular
MyHC-I 2,3+£0,6 1,6 £ 0,6 1,3+04 1,6 £ 0,4 0,07 0,79 0,08
PAX7 1,7+£0,8 2,2+0,9 0,9+0,6 1,9+0,6 0,09 0,32 0,79
IGF] 3,8+1,3 3,8+1,4 2,9+1,0 4,4+0,9 0,31 0,28 0,87

Nota. Las diferencias estadisticas se consideraron significativas cuando p < 0,05 y las
tendencias cuando 0,05 <p <0,10. Los datos se expresan como media de minimos
cuadrados + EEM. La cantidad de ARNm se expresa en relacion con la media de
expresion de los genes endogenos de referencia (HPRT y ACTB).

6.1.2  Gluteobiceps

La suplementacion materna no afectd el peso del musculo de los corderos. En
relacion con la expresion génica, se observd un efecto significativo del tratamiento
materno sobre MyHC-I (p = 0,01), PAX7 (p = 0,01) e IGFI (p = 0,03), sin efectos del
sexo ni de la interaccion tratamiento % sexo. En todos los casos, los corderos provenientes
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del grupo CON presentaron mayores niveles de expresion génica en comparacion con el
grupo SUP. No se detectaron efectos significativos del sexo de la progenie ni
interacciones entre tratamiento y sexo para ninguno de los genes evaluados (p > 0,05)
(Tabla 2).

Tabla 2
Peso y expresion génica del musculo Gluteobiceps en corderos de los grupos SUP y
CON

CON SUP p-valor
. Sexo *
Machos Hembras Machos Hembras Tratamiento Sexo .
Tratamiento

Peso Musculo (g) 161,8+7,8 161,2+6,2 175,1+£5,6 1553=+5,1 0,68 0,23 0,27
mARN muscular
MyHC-I 62+1,1 57+1,2 24+0,3 2,2+0,3 0,01 0,78 0,89
PAX7 38+0,9 43+09 1,8+0,6 1,4+0,6 0,01 0,87 0,49
IGF1 51+£1,2 6,2+0,7 23+04 23+04 0,03 0,60 0,52

Nota. Las diferencias estadisticas se consideraron significativas cuando p < 0,05 y las
tendencias cuando 0,05 <p <0,10. Los datos se expresan como media de minimos
cuadrados + EEM. La cantidad de ARNm se expresa en relacion con la media de
expresion de los genes endogenos de referencia (HPRT y ACTB).

6.1.3 Supraspinatus

La suplementacion materna no afectd el peso del musculo de los corderos. Sin
embargo, se observo un efecto del sexo de la progenie sobre esta variable (p = 0,05),
presentando los machos mayores pesos musculares que las hembras. No se observaron
efectos significativos de la suplementacion materna sobre la expresion génica de ARNm
de MyHC-I, PAX7 ni IGF'I (p > 0,05). Asimismo, no se observaron efectos del sexo de la
progenie ni interacciones entre tratamiento y sexo para ninguno de los genes analizados
(p > 0,05) (Tabla 3).

Tabla 3
Peso y expresion génica del musculo Supraspinatus en corderos de los grupos SUP y
CON

CON SUP p-valor
. Sexo *
Machos Hembras Machos Hembras Tratamiento Sexo .
Tratamiento

Peso Musculo (g) 75,7+ 7,8 73,2+6,2 80,756 69,9+5,1 0,85 0,05 0,26
mARN muscular
MyHC-I 2,0+0,3 1,6 +£0,1 1,9+0,3 1,8+0,3 0,40 0,38 0,69
PAX7 0,9+0,1 1,8+0,1 0,8+0,1 0,7+0,1 0,35 0,68 0,93
IGF1 2,1+04 1,5+04 1,9+ 04 2,1+04 0,45 0,27 0,26

Nota. Las diferencias estadisticas se consideraron significativas cuando p < 0,05 y las
tendencias cuando 0,05 <p <0,10. Los datos se expresan como media de minimos
cuadrados £ EEM. La cantidad de ARNm se expresa en relacion con la media de
expresion de los genes endogenos de referencia (HPRT y ACTB).
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6.2 Parametros de calidad de carne

A continuacion, se presentan los valores medios + EEM de las variables de calidad
de carne en corderos del grupo control (CON) y suplementados (SUP), considerando
machos y hembras en los diferentes musculos estudiados. Las variables evaluadas
incluyeron el pH a las 24 horas postmortem (pH24), la luminosidad (L*), el
enrojecimiento (a*), la amarillez (b*), el tono (H*), el croma (C*), la fuerza de corte
Warner—Bratzler (WB) y las pérdidas por coccion (PPC).

6.2.1 Longissimus lumborum

La suplementacion materna no afectd los parametros de calidad de la carne,
incluyendo la luminosidad (L*), el indice de rojo (a*), el indice de amarillo (b*), el tono
(H*), el croma (C*), la terneza de la carne evaluada mediante la fuerza de corte Warner—
Bratzler (WB), ni las pérdidas por coccion (PPC) (p > 0,05). Sin embargo, se observé una
tendencia del tratamiento a afectar el pH a las 24 h postmortem (pH24) (p = 0,052),
registrdndose valores ligeramente menores en los corderos provenientes del grupo SUP
en comparacion con el grupo CON (Tabla 4).

Tabla 4
Calidad de la carne en corderos SUP y CON en el musculo Longissimus Lumborum
CON SUP p-valor
. Sexo *
Machos Hembras Machos Hembras Tratamiento  Sexo :
Tratamiento

pH24 5,70+£0,04 5,71+0,04 5,65+0,03 5,62+0,03 0,05 0,72 0,61
L* 41,4+£1,08 40,4+098 422+096 41,1+0,85 0,39 0,23 0,96
a* 17,7£0,50 18,4+0,41 174+0,39 17,4+0,35 0,15 0,41 0,37
b* 6,4+044 64+036 63+034 6,7+0,31 0,76 0,62 0,63
H* 19,8+0,96 19,0+0,78 19,8+0,74 20,9=+0,68 0,25 0,84 0,27
C* 18,8 £0,58 19,5+0,48 18,6+0,45 18,7+0,41 0,27 0,42 0,55
WB (kg) 2,7+0,51 2,8+046 3,1+£045 3,5+040 0,22 0,57 0,70
PPC (%) 17,7+1,39 17,6+1,19 16,6+1,14 18,8+1,06 0,98 0,32 0,30

Nota. Las diferencias estadisticas se consideraron significativas cuando p < 0,05 y las
tendencias cuando 0,05 < p <0,10. Los datos se expresan como media de minimos
cuadrados £+ EEM.

6.2.2 Gluteobiceps

La suplementacion materna no afecto el pH a las 24 h postmortem (pH24) ni los
parametros de color de la carne, incluyendo luminosidad (L*), indice de rojo (a*), indice
de amarillo (b*), tono (H*) y croma (C*), la terneza de la carne evaluada mediante fuerza
de corte Warner—Bratzler (WB) (p > 0,05), aunque se observo una tendencia del
tratamiento a afectar las PPC (p = 0,080). El sexo de los corderos afectd
significativamente la luminosidad (L*) (p < 0,01), observandose valores mayores en los
machos en comparacion con las hembras. Por otra parte, se detectaron interacciones
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significativas entre tratamiento y sexo para el indice de rojo (a*) (p < 0,01), el indice de
amarillo (b*) (p <0,01) y el croma (C*) (p <0,01). Al analizar los efectos del tratamiento
dentro de cada sexo, se observo que la suplementacién materna aumentd el indice de rojo
(a*) en las hembras (p = 0,03), mientras que lo disminuy6 en los machos (p = 0,02). Para
el indice de amarillo (b*), el tratamiento no afectd a las hembras, pero redujo
significativamente los valores en los machos (p = 0,0098). De manera similar, el croma
(C*) aumento en las hembras (p = 0,03), mientras que disminuy6 en los machos (p=0,01)
(Tabla 5).

Tabla 5
Calidad de la carne en corderos SUP y CON en el musculo Gluteobiceps
CON SUP p-valor
. Sexo *
Machos Hembras Machos Hembras Tratamiento  Sexo i
Tratamiento

pH24  575+0,06 5,76+0,05 573+0,05 573+0,04 0,58 0,92 0,76
L* 43,0+1,14 39,2+0,93 424+0,89 40,7+0,81 0,66 0,01 0,29
a* 19,4+0,54 18,1+0,44 17,8+0,42 19,4+0,38 0,72 0,70 0,01
b* 7,8+039 68+032 65+£031 7,2+0,28 0,17 0,61 0,01
H* 21,9+1,02 204+0,89 20,2+0,87 20,5+0,82 0,28 0,41 0,26
C* 21,0+0,58 19,3+£0,47 18,9+0,45 20,8+0,41 0,53 0,83 0,01
WB (kg) 3,1+£048 3,7+046 3,7+045 3,6+0,39 0,52 0,47 0,33
PPC (%) 18,8+226 20,6+2,05 23,8+2,00 219+1,77 0,08 1,00 0,30

Nota. Las diferencias estadisticas se consideraron significativas cuando p < 0,05 y las
tendencias cuando 0,05 <p <0,10. Los datos se expresan como media de minimos
cuadrados + EEM.

6.2.3 Supraspinatus

La suplementacion materna no afecté el pH a las 24 h postmortem (pH24), ni los
parametros de color de la carne, incluyendo el indice de rojo (a*), el indice de amarillo
(b*), el tono (H*) y el croma (C*) (p > 0,05). De igual manera, el tratamiento no afectod
la terneza de la carne, evaluada mediante la fuerza de corte Warner—Bratzler (WB), ni las
pérdidas por coccion (PPC). Sin embargo, el tratamiento SUP afect6 la luminosidad (L*)
de la carne (p = 0,05), observandose valores mayores en los corderos provenientes del
grupo SUP en comparacion con el grupo CON. No se detectaron efectos significativos
del sexo ni interacciones entre tratamiento y sexo para la mayoria de las variables
evaluadas. No obstante, se observo una tendencia a la interaccion entre tratamiento y sexo
para la fuerza de corte (p = 0,091). En este sentido, el tratamiento tendié a aumentar la
fuerza de corte en la carne de los machos (p = 0,09), mientras que no se observaron
diferencias entre tratamientos en la carne de las hembras (Tabla 6).



42

Tabla 6
Calidad de la carne en corderos SUP y CON en el musculo Supraspinatus
CON SUP p-valor
. Sexo *
Machos Hembras Machos Hembras Tratamiento  Sexo i
Tratamiento

pH24 5,98+0,05 599+0,04 6,02+£0,04 5,97+0,04 0,99 0,71 0,43
L* 446 +1,08 44,1+£098 46,1 +£1,22 46,2+1,0 0,05 0,81 0,77
a* 20,1 +£0,64 19,6+0,53 20,0+0,51 19,1+0,47 0,47 0,19 0,68
b* 7,5+054 75+044 7,7£042 7,4+£0,39 0,93 0,71 0,73
H* 20,6 +1,02 21,2+0,92 21,3+£090 21,4+0,79 0,55 0,70 0,79
C* 21,5+0,76 21,0+£0,64 21,4+0,61 20,4+0,56 0,60 0,24 0,67
WB(kg) 2,0+0,18 22+0,15 24+£0,14 2,0=£0,13 0,57 0,65 0,09
PPC (%) 199+291 14,0+237 18,0+£225 19,6+2,06 0,45 0,38 0,13

Nota. Las diferencias estadisticas se consideraron significativas cuando p < 0,05 y las
tendencias cuando 0,05 <p <0,10. Los datos se expresan como media de minimos
cuadrados + EEM.
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7 DISCUSION

El presente estudio demuestra que la suplementacion con alto contenido proteico,
ofrecida a ovejas gestantes en pastoreo sobre campo natural durante el segundo tercio de
la gestacion, modificd la expresion de genes asociados al crecimiento y desarrollo
muscular fetal. Asimismo, estas modificaciones se vieron acompafiadas por cambios en
atributos de calidad de carne en la progenie, sugiriendo que la nutricién materna durante
periodos criticos del desarrollo fetal puede ejercer efectos programadores sobre
caracteristicas musculares y productivas posnatales, los cuales se discuten a continuacion.

En el musculo Longissimus lumborum se observo una tendencia hacia una menor
expresion de ARNm de MyHC-1 en los corderos provenientes de ovejas suplementadas,
mientras que en el musculo Gluteobiceps dicha expresion fue significativamente menor,
sugiriendo que la suplementacion materna podria haber modificado la composicion y/o
el perfil contractil de las fibras musculares de la progenie. Estos resultados concuerdan
con los hallazgos reportados por Ithurralde et al. (2023) los cuales demostraron que los
corderos nacidos de ovejas que sufrieron una restriccion alimenticia durante la gestacion
presentaron mayores niveles de ARNm de MyHC-1 al nacimiento. Asimismo, varios
trabajos previos conducidos en diferentes especies coinciden en que mejoras en los
niveles nutricionales durante el desarrollo muscular prenatal se asocian con un aumento
en la proporcion de fibras musculares de contraccion rapida y metabolismo glicolitico
(Bauer et al., 2006; Fahey et al., 2005; Ithurralde etal., 2021; Piaggio et al., 2018; Tygesen
et al., 2007). De forma consistente, Ithurralde et al. (2019) demostraron que aquellos
animales nacidos de madres mejor nutridas durante la gestacion crecieron mas rapido y
presentaron musculos mas pesados, caracterizados por mayores proporciones de fibras
glucoliticas y de mayor diametro.

En términos generales, la principal explicacion para estos efectos se basa en que
la subnutricién durante el periodo critico hiperplasico (miogénesis secundaria) reduce
principalmente la cantidad de fibras fetales secundarias formadas, y dado que la mayoria
de estas fibras tienden a diferenciarse a fibras de contraccion rapida y metabolismo
glicolitico (Picard et al., 2002), es esperable que aquellos animales que padecieron
subnutricion prenatal presenten luego musculos con menos fibras répidas y glucoliticas.
Por ende, en el presente estudio podemos hipotetizar con que la suplementacion altamente
proteica durante el periodo de maxima formacién de fibras fetales secundarias habria
permitido un aumento en la cantidad de estos precursores fibrilares fetales que luego se
habria traducido en un aumento en la cantidad de fibras de contraccion rapida maduras.
No obstante, es importante resaltar que, a diferencia de lo que se ha reportado en trabajos
en los que se comparan tratamientos de subnutricion gestacional con niveles no
restrictivos, en el presente estudio los cambios fibrilares inducidos por la suplementacion
proteica no habrian sido capaces de manifestarse en diferencias en el crecimiento ni en la
masa muscular de la progenie al destete.
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En el musculo Longissimus Lumborum se observo una tendencia hacia una menor
expresion de PAX7 en los corderos provenientes de ovejas suplementadas, mientras que
en el musculo Gluteobiceps dicha expresion fue significativamente menor. Estos
resultados sugieren que el ambiente nutricional materno durante la gestacion podria haber
modulado procesos asociados a la proliferacion y mantenimiento de células satélite en la
progenie. Considerando que PAX7 es un marcador clave de estas células miogénicas, una
mayor expresion en corderos del grupo CON podria reflejar una respuesta adaptativa
orientada a preservar el potencial miogénico frente a condiciones intrauterinas menos
favorables.

Estos resultados coinciden con lo reportado por Costa et al. (2021) quienes
también reportaron una mayor expresion de este factor de transcripcion en la
descendencia de vacas sometidas a una restriccion nutricional durante la gestacion. De
forma similar, Ithurralde et al. (2020) reportaron que los musculos de fetos ovinos que
habian padecido subnutricion intrauterina presentaban una tendencia a una mayor
expresion de PAX7. Més aln, los musculos de corderos neonatos que padecieron
subnutricion intrauterina también presentaron mayores niveles de expresion de PAX7
(Ithurralde et al., 2023).

Estos hallazgos, que a priori pueden parecer contradictorios han sido en general
explicados como efectos del ambiente prenatal sobre la velocidad de desarrollo y la
diferenciacion de las células miogénicas. Basicamente, diversos autores proponen que el
estatus nutricional impacta en la dinamica temporal miogénica regulando el tiempo
durante el cual un mioblasto o una célula satélite permanece en mitosis o definitivamente
se diferencia (Kalbe et al., 2013; Zou et al., 2016, 2017). Ello implicaria que, ante
situaciones ambientales desfavorables, las células satélite podrian mantenerse mas tiempo
activas, retrasando de algin modo su diferenciacién definitiva, en un intento por
compensar los efectos negativos generados por el ambiente.

Por otra parte, el /GF-1 producido localmente en el musculo cumple un rol central
en la regulacion de la proliferacion y diferenciacion de las células satélite, promoviendo
ademas procesos de activacion miogénica e hipertrofia muscular (Ahmad et al., 2020).
Por ende, su mayor nivel de expresion en el Gluteobiceps de los corderos CON podria
estar relacionada con la mayor expresion de PAX7 observada en este mismo musculo de
los corderos del grupo control. Trabajando con roedores de laboratorio, Bayol et al.
(2004) demostraron que una subnutricion del 50% del consumo total de alimento durante
la gestacion produjo un aumento en los niveles de expresion de /GF-1 y tendioé a aumentar
la actividad de células satélite en el musculo Semitendinosus a los 21 dias de vida de la
progenie. De hecho, en un trabajo bastante anterior Beermann (1983) demostr6 que la
cantidad de células satélite por fibra y el porcentaje de células satélite respecto al total de
nlcleos son mayores en los musculos de ratas de 21 dias de edad con restriccion
alimentaria intrauterina. En efecto, los autores explicaron estos hallazgos como un intento
de compensar los efectos negativos inducidos por la desnutricion materna, indicando que
el numero de células satélite podria haberse mantenido elevado en un intento de alcanzar
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el complemento completo de nticleos acumulados en los musculos de animales sin
restriccion alimentaria (Beermann, 1983).

En conjunto, estos antecedentes sugieren que el menor nivel nutricional de los
corderos provenientes del grupo control podria haber inducido una mayor actividad de
las células satélite a los tres meses de edad, como respuesta compensatoria frente a un
desarrollo muscular relativamente mas inmaduro o retrasado. Este patrén podria tener
implicancias funcionales sobre la capacidad de crecimiento y remodelacion del tejido
muscular durante el periodo posnatal.

Resulta relevante destacar que, de acuerdo con Ithurralde et al. (2025), durante el
periodo experimental no se detectaron diferencias en el balance de energia metabolizable
entre tratamientos, mientras que las ovejas suplementadas presentaron un mayor balance
de proteina metabolizable y mayores concentraciones de glucosa plasmatica. A su vez,
los balances energéticos y proteicos indicaron que las ovejas del grupo control nunca
estuvieron sometidas a situaciones restrictivas (Ithurralde et al., 2025) por lo cual el
tratamiento SUP puede asumirse como una sobre nutricion focalizada durante un periodo
critico para el desarrollo muscular. En conjunto, estos antecedentes sugieren que las
modificaciones observadas en la expresion génica muscular de la progenie podrian estar
asociadas principalmente a una mayor disponibilidad de nutrientes durante el periodo
critico del desarrollo fetal, mas que a deficiencias en el aporte energético o proteico
materno. A su vez, es importante considerar que el periodo de aplicacion de los
tratamientos también coincide con la etapa critica del desarrollo placentario ovino
(Gardner et al., 2007; Stegeman, 1974), y de hecho, en este mismo experimento se
demostré que la suplementacion proteica entre los dias 55 y 80 mejord los pardmetros
hemodinamicos feto-placentarios medidos a los 123 dias de gestacion (Ithurralde et al.,
2025). Por ende, los efectos observados también podrian estar relacionados a cambios
placentarios en la capacidad para el transporte de nutrientes hacia el feto en desarrollo.
En efecto, se ha propuesto que uno de los principales mecanismos de programacion fetal
esta basado en la capacidad placentaria de regular o modificar su capacidad de transporte
de nutrientes en funcién de un mecanismo que depende de senhales metabodlicas y
endocrinas censadas durante el periodo de desarrollo placentario (Jansson & Powell,
2007).

Con respecto a los atributos de calidad de carne evaluados, nuestros resultados
sugieren que la suplementacion materna focalizada seria capaz de inducir ciertos cambios
en la calidad de la carne, los cuales podrian estar relacionados con los cambios en los
perfiles contractiles y metabolicos fibrilares. En este sentido, la menor expresion de
MyHC-I observada en los musculos Gluteobiceps y Longissimus Lumborum de los
corderos nacidos de madres suplementadas sugiere un mayor predominio relativo de
fibras de contraccion rapida y metabolismo glucolitico. Dado que este tipo de fibras
presentan una mayor dependencia del metabolismo anaerobio y una mayor utilizacion de
glucogeno muscular postmortem, este cambio podria estar asociado a una mayor
produccion de lactato y, en consecuencia, a una disminucion mas pronunciada del pH
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muscular durante la conversion del musculo en carne (P6s6 & Puolanne, 2005). En
concordancia, estas modificaciones en el perfil metabolico muscular podrian contribuir a
explicar el menor pH a las 24 horas postmortem registrado en los corderos del grupo SUP
en comparacion con el grupo CON, coincidiendo con lo reportado por Ithurralde et al.
(2018).

A su vez, una mayor actividad glucolitica postmortem y la consecuente
disminucién del pH muscular podrian haber afectado negativamente la capacidad de
retencion de agua de la carne debido a procesos de desnaturalizacion de proteinas
musculares, incrementando asi las pérdidas por coccidon observadas en el presente estudio.
En concordancia, Huff-Lonergan y Lonergan (2005) reportaron que una mayor actividad
glucolitica postmortem se asocia con una menor capacidad de retencion de agua en carne
de cerdo fresca, favoreciendo mayores pérdidas de agua durante la cocciéon. De forma
similar, Ithurralde et al. (2021) observaron en carne ovina que las pérdidas por coccion se
correlacionan negativamente con el tamafio de las fibras oxidativas, lo que resulta
consistente con los hallazgos obtenidos en el presente trabajo.

Otras de las variables de calidad para las cuales se detectd efectos del tratamiento
fueron las de color instrumental, aunque en este caso los efectos observados resultaron
dependientes del sexo de la progenie. De forma similar a como ocurri6 con el pH a las 24
horas postmortem y las perdidas por coccion, algunos de los cambios observados en el
color podrian también relacionarse a las diferencias en los perfiles contractiles y
metabolicos fibrilares. Por ejemplo, el hecho de que la carne de los machos del grupo
SUP se presentara como menos roja y con menor chroma es consistente con el hallazgo
de menores expresiones del MyHC-1 en sus musculos. Como se comentd antes, en
general, mayores niveles MyHC-1 se asocian con musculos mas lentos y oxidativos que
presentan mayores contenidos de mioglobina, el pigmento responsable de la coloracion
roja intensa de la carne (Aalhus et al., 2009; Klont et al., 1998; Lefaucheur, 2006;). De
hecho, en carne de corderos pesados Ithurralde et al. (2018) reportaron correlaciones
fuertemente negativas entre mayores proporciones y didmetros de fibras rapidas y
glucoliticas y el nivel de rojo de la carne.

Por otra parte, en el presente estudio se detectd una tendencia a que la carne del
musculo Supraspinatus de los machos SUP presentara mayor fuerza de corte que la de
los machos CON, lo cual también podria ser explicado por las diferencias en los tipos de
fibras musculares. La terneza de la carne se ha relacionado negativamente con mayores
cantidades de fibras rapidas-glucoliticas en ovinos (Ithurralde et al., 2018; Solomon &
Lynch, 1988) y bovinos (Maltin et al., 1998). Ademas, segin Maltin et al. (2003), las
fibras rapidas-glucoliticas de mayor tamafio se correlacionan con una menor terneza
debido a una mayor acumulacion de lactato. De hecho, en carne de corderos pesados,
Ithurralde et al. (2021) demostraron correlaciones negativas entre la fuerza de corte
Warner-Bratzler, el didmetro de fibras glucoliticas y el contenido de lactato muscular.

Asimismo, algunos trabajos previos realizados en ovinos y bovinos han reportado
que una mejora en el nivel nutricional materno podria repercutir en un aumento en la
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dureza de la carne de la progenie. Por ejemplo, en bovinos Mohrhauser et al. (2015)
reportaron que un balance energético negativo durante la mitad de la gestacién puede
estar asociado con una mayor terneza de la carne de la progenie. A su vez, en un trabajo
mas reciente, Gardner et al. (2021) reportaron que una restriccion nutricional durante la
mitad de la gestacion capaz de inducir la pérdida de un punto de condiciéon corporal a
vacas repercutiria en carne sensorialmente mas tierna en la progenie. De forma también
consistente con nuestros hallazgos, en ovinos, se demostrd que una restriccion disefiada
para perder 25-35 % de peso corporal durante los primeros 70 dias de gestacion produce
carne mas tierna en el musculo Semimembranosus de corderos de 35 kg (Krausgrill et al.,
1999). De forma similar, Ithurralde et al. (2021) demostraron que la subnutricion materna
tendi6 a reducir la fuerza de corte Warner-Bratzler de la carne del musculo Gluteobiceps
a la vez que la redujo significativamente en la carne del musculo Semitendinosus de
corderas hembras. En sintesis, los resultados de la presente tesis indican que una
suplementacion proteica focalizada durante la fase de miogénesis hiperplésica secundaria
puede repercutir en distintos atributos de calidad de carne de la progenie los cuales
podrian estar relacionados a cambios en los perfiles contractiles y/o metabdlicos
fibrilares.

Finalmente, los resultados obtenidos en el presente trabajo también refuerzan la
idea de que la suplementacién estratégica durante la gestacion influye de manera
diferencial seglin el musculo en el que se evaluen los efectos. En este sentido, nuestros
resultados en general sugieren que el musculo Supraspinatus resultdé menos afectado en
las diferentes variables evaluadas en comparacién con el musculo Gluteobiceps y el
Longissimus Lumborum. Estas diferencias en la respuesta de los distintos musculos a los
efectos de programacion fetal han sido comunicadas previamente y se las ha vinculado
tanto con diferencias en la dindmica temporal de desarrollo como con diferencias en las
caracteristicas fibrilares y funcionales musculares.

Ithurralde et al. (2020) demostraron que existen diferencias temporales en el
desarrollo hiperplasico prenatal entre distintos musculos ovinos y que ello se puede
relacionar con efectos diferenciales de programacion por subnutricion sobre la cantidad
de fibras fetales secundarias formadas y la actividad mit6tica mioblastica en fetos de 70
dias. A su vez, se ha descrito que los musculos con perfil mas oxidativo tienden a
presentar una menor respuesta a factores externos ambientales en comparacion con
musculos de cardcter mas glucolitico (Pette & Staron, 2000). El muasculo Supraspinatus,
debido a su funcion como estabilizador de la articulacion del hombro, presenta una mayor
proporcion de fibras oxidativas en comparacion con Longissimus Lumborum 'y
Gluteobiceps (Ithurralde, 2015), lo que se asocia con un metabolismo mas estable y una
menor capacidad de adaptacion frente a estimulos ambientales (Lefaucheur, 2010; Picard
et al., 2002). Por ende, estas diferencias intrinsecas musculares podrian contribuir a
explicar la ausencia de cambios en la expresion de MyHC-1, PAX7 e IGF-1 observada en
este musculo en comparacion con los otros estudiados.
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En conjunto, los resultados evidencian que la suplementacion proteica materna
durante un periodo critico de la gestacion para el desarrollo muscular induce
modificaciones en la programacion del desarrollo muscular fetal, reflejadas en cambios
en la expresion de genes miogénicos y en algunos atributos de calidad de carne de la
progenie. En ausencia de efectos sobre el crecimiento global, estos hallazgos sugieren una
reprogramacion principalmente cualitativa del tejido muscular, con respuestas
diferenciales entre musculos.
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8 CONCLUSIONES

En conjunto, los resultados obtenidos respaldan la hipdtesis planteada, indicando
que la suplementacion proteica estratégica administrada a ovejas entre los dias 55y 80 de
gestacion, correspondiente a la ventana critica de la miogénesis fetal, en condiciones de
pastoreo de campo natural, modula la expresion de genes musculares asociados a la
estructura y funcionalidad del tejido muscular en la progenie, ocasionando variaciones en
los atributos de calidad de carne.

Ademas, los efectos observados en el presente estudio podrian sugerir que la
suplementacion proteica podria haber influido de forma dependiente tanto del tipo de
musculo evaluado como del sexo de la progenie. En este sentido, los resultados aportan
evidencia sobre el rol de la nutricion materna en la modulacion del desarrollo muscular
fetal y su potencial impacto sobre caracteristicas vinculadas a la calidad de carne en
sistemas ovinos pastoriles.
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