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			Introducción

			Siendo estudiante de grado de Biología Marina e iniciando el nuevo siglo me enfrenté a la difundida e inentendible realidad acerca de la percepción que tenemos sobre las capacidades cognitivas y fisiológicas de los peces. Durante la presentación oral de mi trabajo de pregrado, cuya temática era el comportamiento reproductivo del caballito de mar Hippocampus redi, un académico cuestionó el uso de la palabra «aprendizaje» cuando describía mis resultados. Afortunadamente, había tenido la oportunidad de escribir mi tesis en la biblioteca del Imperial College de Londres, en donde la sección de libros acerca del comportamiento animal era, quizá, más grande que la biblioteca entera de mi universidad colombiana donde apenas contaba con un pequeño libro como fuente de información, siendo el conocimiento científico disponible en internet significativamente incipiente. Por lo tanto, pude enfrentar (o eso creo) de manera exitosa dicho cuestionamiento. El pensar que los peces son incapaces de realizar procesos cognitivos y conductuales complejos, al mismo tiempo que ser ajenos al dolor, al miedo y al estrés, por equivocado que me pareciera, tenía su lógica: la información sobre la temática no estaba lo suficientemente difundida y en algunos casos no era lo suficientemente convincente, incluso presentaba muchas incongruencias y no ocupaba un lugar prioritario en las áreas de investigación del momento. ¿Qué podría esperar de aquellos pescadores a quienes yo miraba con cara fúnebre mientras los peces capturados morían de asfixia saltando desesperadamente en un balde? Una vez me atreví a preguntar si no les daba pesar y alguna vez un pescador me respondió: «pues no, porque ellos no tienen sistema nervioso». A estas alturas de mi vida, recuerdo aquellos eventos y me convenzo cada vez más de que quien se dedica a estudiar las capacidades cognitivas de los peces debe tener ciertas características que exceden los requisitos formales de un investigador: gran instinto, la capacidad de ponerle mucho corazón a su trabajo y, sobre todo, poder ver en los peces un reflejo de muchas de las habilidades descritas en nosotros, e incluso a estos, nuestros ancestros, como organismos con algunas capacidades mucho mayores. 

			Este libro pretende reunir el conocimiento acumulado por la autora rante los últimos 23 años de investigación sobre el comportamiento de los peces teleósteos y cómo este puede ser alterado por las condiciones ambientales y de manipulación genética. Asimismo, presenta las utilidades y aplicaciones que dicho conocimiento puede aportar a los sectores ambiental y productivo. Además, , el libro contiene una revisión de cada temática, presentando estudios clave a nivel internacional, tanto aquellos pioneros realizados desde un enfoque tradicional como recientes de enfoque contemporáneo, que emplean herramientas biotecnológicas de última generación.

			Peces: Fisiología Comportamental tiene un enfoque amplio, intentando abordar la mayoría de las temáticas que se relacionan con la conducta de los peces e intentan explicar su forma de percibir el ambiente que los rodea. Debido a la amplitud de las temáticas abordadas es posible que el lector pueda considerar que exista cierta falta de profundidad en algunas secciones, por lo que presento mis excusas e invito a consultar la bibliografía citada, que incluye muchas revisiones de casos con información más detallada. 

			El estudio de la fisiología en función del comportamiento intenta dar luz a aquellas preguntas sobre los mecanismos funcionales que resultan en un patrón comportamental y cómo este puede ser modulado por los factores ambientales y sociales. Por lo tanto, en el Capítulo 1: Sistemas sensoriales, cognición y comunicación se encuentran las bases neurológicas que proveen de manera general a los peces con herramientas para desenvolverse e interactuar con su medio. La detección y procesamiento de las señales gracias a los sistemas sensoriales es el punto de inicio para entender sus capacidades mentales y habilidades sensoriales, cognitivas y de comunicación. En este capítulo se discute y presentan las evidencias actuales acerca del nivel de memoria y aprendizaje de los peces, y cómo estos logran ser transferidos a otros individuos.

			El Capítulo 2: Reloj biológico aborda la forma cómo el ambiente sincroniza las funciones fisiológicas y comportamentales de los peces, partiendo de los mecanismos de recepción y procesamiento de dichas señales hasta la respuesta adaptativa de los organismos. El reloj biológico ha sido uno de los sistemas más estudiados en los peces, por lo que existe amplia información acerca de este bajo condiciones naturales y controladas, teniendo en cuenta, a su vez, las descripciones de su funcionamiento a lo largo de los diferentes niveles de organización, desde población hasta la actividad molecular. 

			En el Capítulo 3: Fisiología y comportamiento reproductivo se presenta el estado del arte acerca de los mecanismos de determinación sexual, siendo estos de los más diversos en los vertebrados. En este apartado se incluye información relevante a la forma en la que los factores ambientales, especialmente la temperatura, llegan a tener relevancia en la proporción de sexos en muchas especies. Igual de diversas son las estrategias de apareamiento, selección sexual, desove y cuidado parental encontradas en este grupo. 

			En el Capítulo 4: Ecología del comportamiento y bienestar animal se muestran todas aquellas interacciones que el pez experimenta, sean estas de tipo predador-presa o de relación con congéneres y otros organismos con los que se comparte un mismo hábitat. Al mismo tiempo, se trata el comportamiento cooperativo inter- e intraespecíficos y las adaptaciones y disruptores comportamentales. Una de las secciones más importantes para mí y que el lector podrá dar cuenta de ello al inicio de este prólogo es la de Bienestar Animal, allí se abordan, desde un enfoque fisiológico, los sistemas y respuestas descritos en los peces para percibir su entorno, los cuales no están muy alejados de los descritos en los demás vertebrados, por lo que, actualmente, no existe duda científica sobre la capacidad de los peces de sentir dolor, miedo y estrés. Lo anterior nos lleva a una importante pregunta de tipo ético acerca de las prácticas pasadas, actuales y futuras de los sectores de la pesca y la acuicultura, específicamente las relacionadas con la manipulación y sacrificio de los peces. En este capítulo se evidencia el esfuerzo que investigadores de todo el mundo han realizado con el fin de dar las bases científicas para fomentar el cambio de dichas prácticas e implementar lineamientos que eviten el sufrimiento de millones de animales al día. 

			El último capítulo, Capítulo 5: Métodos de estudio del comportamiento, está dedicado a hacer un repaso general, a las técnicas y metodologías de estudio aplicadas para investigar la fisiología comportamental de los peces. El objetivo de esta sección, por tanto, no es el de brindar información detallada de cada técnica existente, sino de hacer un pequeño listado de aquellas herramientas más comunes, muchas de ellas empleadas durante mis investigaciones. De esta manera, el lector podrá saber cómo puede diseñar un bioensayo o experimento y qué técnicas de evaluación de parámetros existen para analizar los eventos resultantes siendo acompañado por la revisión bibliográfica citada.

			Este documento está dirigido especialmente a los futuros investigadores con el propósito de despertar su interés y curiosidad por esta temática. Tengo plena confianza en que las generaciones venideras conseguirán resultados aún más significativos que los que he obtenido hasta ahora, lo que garantizará la continua expansión de esta importante área de estudio.

		


		
			Capítulo 1. Sistemas sensoriales, cognición y comunicación

			La definición del término comportamiento es compleja y ha representado un elemento de discusión histórica entre científicos del mundo entero. Actualmente, la mayoría de los expertos coinciden con definirlo como el movimiento, la interacción social, la cognición y el aprendizaje, elementos que proveen a los animales de mecanismos adaptativos para enfrentar los cambios de su entorno. El estudio del comportamiento animal intenta explicar cuatro aspectos fundamentales: sus mecanismos o causas (tipo y nivel de respuesta a un estímulo interno o externo), su desarrollo u ontogenia (comportamientos heredados o aprendidos), su utilidad para la sobrevivencia, y su evolución a través de las generaciones (Chih-Wei et al., 2022). Dichos aspectos son conocidos como las preguntas de Tinbergen, quien junto a Karl von Frisch y Konrad Lorenz ganaron el Premio Nobel de Fisiología y Medicina en 1973, siendo considerados los fundadores de la etología moderna. Sin embargo, el interés por estudiar el comportamiento animal se remonta a la Grecia Antigua, con Aristóteles (384 – 322 AC) como autor de la obra La Historia de los Animales, en donde expone una reflexión sobre las emociones y la inteligencia animal. Otra notable contribución es la ofrecida por Charles Darwin (1809 – 1882) quien realizó observaciones acerca del comportamiento de los insectos y exploró en gran medida a la historia evolutiva como moldeadora del comportamiento humano y animal. A finales del siglo XIX y principios del siglo XX se presenta el periodo de las exploraciones científicas responsables de la fascinación de la sociedad por la historia natural, especialmente en Estados Unidos, Inglaterra y el resto de Europa. Las expediciones traen consigo el acercamiento entre el público y la vida silvestre a través de documentos audiovisuales y la exposición de animales exóticos en zoológicos. Georges Romanes (1848 – 1894), sucesor académico de Charles Darwin y fundador de la sicología comparativa, junto a su pupilo C.L. Morgan (1852 – 1936), expone la problemática de la antropomorfización en la investigación del comportamiento animal, siendo una época compleja en donde se intentan sentar las bases del estudio del comportamiento animal como una ciencia, alejándolo de ser un simple generador de anécdotas sin rigor científico (Nordell y Valone, 2021).

			Edward Thorndike (1874 – 1949), en sus investigaciones acerca del aprendizaje de los gatos bajo condiciones de laboratorio, estableció, quizá, la primera metodología cuantitativa enmarcada dentro del rigor científico; estandarizó procedimientos, aplicó normas para establecer el tamaño muestreal y realizó comparaciones sistemáticas para analizar sus resultados. Como resultado de la aplicación del método científico, se generaron múltiples e importantes avances en esta ciencia, iniciando con Karl von Frisch (1886 – 1982) cuyo descubrimiento acerca de las capacidades visuales de las abejas conllevó a la decodificación del lenguaje de la danza. Por su parte, los también europeos Konrad Lorenz (1903 – 1989) y Niko Tinbergen (1907 – 1988) unen sus esfuerzos a Frisch y desarrollan los lineamientos para el estudio del comportamiento animal en su ambiente natural, ciencia conocida como Etología, la cual, por lo menos en sus inicios, se enfocó en los factores innatos como elementos determinantes del comportamiento. Mientras tanto, en Norteamérica, otra disciplina llamada Conductismo surgió a través de las investigaciones de J.B. Watson (1878 – 1958) y B.F. Skinner (1904 – 1990), quienes con ratones y palomas mantenidos bajo condiciones de laboratorio explicaron la habilidad de modificar el comportamiento a través de la experiencia, el refuerzo positivo, el aprendizaje y la flexibilidad del desarrollo (Nordell y Valone, 2021; Breed y Moore, 2022).

			El contraste metodológico y conceptual de ambas disciplinas (etología y conductismo) causó un fuerte debate que alimentaba aún más la dicotomía naturaleza vs crianza (nature vs nurture) o genética vs ambiente. A pesar del consenso al que se llegó en 1957 en Palo Alto (California), durante las siguientes décadas los científicos no estuvieron interesados en investigar importantes procesos como la regulación y la plasticidad del comportamiento, así como también los mecanismos del mismo, quizás como respuesta a la carencia de principios metodológicos aceptados unánimemente por la comunidad científica para los estudios comportamentales bajo condiciones controladas. Sin embargo, en los últimos años se ha observado un cambio significativo de esta tendencia y en la actualidad, la brecha entre el comportamiento y la fisiología es cada vez más pequeña, lo cual en parte se debe a los avances tecnológicos que han permitido el desarrollo acelerado de la bioquímica, la neurología, la biología molecular, la estandarización computarizada de los patrones comportamentales, entre otros. De esta forma, se ha presentado la evolución de las ciencias del comportamiento animal hacia ramas como la fisiología del comportamiento, la neurobiología, la ecología del comportamiento (reemplazando a la Etología) y la conservación conductual (Breed y Moore, 2022).

			De manera particular, existe una forma de responder a todas las preguntas de Tinbergen desde un solo punto de vista y este es: la fisiología comportamental, ya que esta estudia el funcionamiento de los sistemas sensoriales y la comunicación biofísica y bioquímica de las señales, hasta los mecanismos de respuesta y adaptación; siendo además un área que abarca todos los niveles de organización existentes entre las moléculas y las poblaciones. Incluso, al dedicarse a investigaciones relacionadas con la ecología del comportamiento, se debe tener un conocimiento base sobre la fisiología de la especie estudiada, de manera que se pueda dar respuesta a importantes cuestionamientos como pueden ser los relacionados con el ambiente y su efecto sobre el comportamiento o los roles sociales. Por tanto, según Breed y Moore (2022), los estudios comportamentales responden a las preguntas de Timbergen de la siguiente manera: 

			—Mecanismo: ¿cúal es la causa del comportamiento?

			Mediante el estudio de las percepciones sensoriales del medio externo o las señales internas que estimulan al sistema nervioso para su procesamiento y obtención de respuesta. Los cambios comportamentales a corto plazo (ejemplo: pasar del reposo a la actividad) son mediados usualmente por mecanismos de neurotrasmisión, ya sea a través de la sinapsis eléctrica (potencial de acción) o la sinapsis química (potencial de acción y neurotransmisores); por otro lado, los cambios comportamentales a lo largo del tiempo (migraciones, desarrollo reproductivo, patrones de vigilia-sueño) están relacionados con la actividad hormonal. Los procesos fisiológicos de los organismos están gobernados por ejes de control hormonal que parten de una comunicación celular para el envío de señales de activación y de respuesta. De esta manera, el sistema endocrino modula el comportamiento, resultando, entre otros, en respuestas diferenciales ante un mismo estímulo; he aquí un ejemplo de ello: un depredador nocturno puede no mostrarse interesado en una de sus presas si su encuentro ocurre durante las horas del día. Este desinterés puede presentarse si el depredador está realizando un proceso de migración, hibernación o simplemente no se encuentra hambriento. Al mismo tiempo, en animales de hábitos solitarios, la aceptación de la presencia de una potencial pareja está directamente ligada a su ciclo reproductivo y, por tanto, a su actividad hormonal. 

			—Ontogenia: ¿cómo llega a desarrollarse el comportamiento?

			El desarrollo y crecimiento de un organismo está gobernado por procesos fisiológicos relacionados con los ejes de control hormonal; cada individuo adapta su comportamiento según la etapa de vida en la que se encuentra para seleccionar elementos como su hábitat, su tipo de alimento, su patrón de actividad (diurno/nocturno), entre otros. Respondiendo a este cuestionamiento, se llega a una de las hipótesis más estudiadas y controvertidas del comportamiento animal: las conductas heredadas o innatas y las conductas aprendidas a través de las experiencias que se hayan tenido durante la vida. En las primeras se incluyen aquellas conductas genéticamente codificadas que se pasan de padres a hijos, presentándose bien sea como una acción refleja o un instinto (succión en mamíferos, migración, hibernación, entre otros). En las segundas, la experiencia propia de cada organismo desencadena una conducta nueva o una modificación de una conducta innata; ejemplos de ello son: la habituación de animales silvestres a la presencia humana, las modificaciones de tipo local del canto de los pájaros, la impronta de los patos al nacer, la variación de las rutas de migración en las tortugas marinas, entre otros.

			—Utilidad: ¿qué beneficio aporta un determinado comportamiento? 

			Esta pregunta obliga al investigador a responder si un determinado comportamiento resulta en una ventaja adaptativa que mejora las posibilidades para la sobrevivencia y la reproducción. En la actualidad, el cambio climático y el subsecuente aumento de la temperatura ha ocasionado modificaciones en la distribución de varias poblaciones de peces, los cuales se han ido desplazando hacia zonas más templadas tanto en los ambientes marinos como en los continentales (Last et al., 2010; Comte et al., 2012). Teniendo en cuenta que en muchas especies la determinación sexual se rige por la temperatura ambiental, es lógico pensar que la utilidad de aquel comportamiento va a favorecer al mantenimiento del equilibrio entre los sexos de estas poblaciones. Al mismo tiempo, el éxito de encontrar pareja por parte de los machos de varias especies de aves y peces depende del nido que construyan; según ciertas características (tamaño, lugar, materiales, entre otros), la hembra estará más o menos interesada en reproducirse con ellos. La elaboración del nido es un comportamiento innato que se refina a través de las experiencias del individuo, las cuales posiblemente terminarán siendo adaptaciones al medio en el que se encuentren (sustrato, materiales y lugares disponibles, nivel de competencia).

			—Filogenia: ¿cómo ha evolucionado un comportamiento a través de las generaciones?

			El responder a esta pregunta lleva al investigador a través de la línea ancestral de una determinada especie al origen de un comportamiento particular y a su manifestación en especies genéticamente cercanas. Asimismo, es importante el estudiar cómo un comportamiento, al igual que las modificaciones morfológicas, evoluciona a partir de acciones ancestrales y se transmite de una generación a otra vía variación genética. El comportamiento transmitido de una generación a otra será moldeado o modificado según la exposición de cada individuo al entorno, abriendo la posibilidad de que estos cambios se presenten durante el ciclo de vida de un organismo y no a través de varias generaciones. En la anterior pregunta de Tinbergen (Utilidad) se presenta el ejemplo de las migraciones de varias poblaciones de peces en respuesta al aumento de la temperatura de los océanos, sería interesante investigar si dicha modificación quedará fija en los genes de estas poblaciones y será observable en las futuras generaciones. El estudio filogenético de un comportamiento puede parecer extremadamente complicado de realizar, no obstante, y por fortuna, como regla general, los mecanismos neurológicos, endocrinos y sensoriales tienen las mismas bases a través de los diversos grupos animales. Es común encontrar familias de genes, sus funciones, las hormonas, los sistemas de recepción y respuesta a un estímulo tanto en insectos como en mamíferos. Gracias a ello, varias ramas de la biología utilizan especies modelo para explicar los fenómenos de la vida; de esta manera, la ciencia se ha ido alejando de mantener primates en laboratorios y en su lugar estudiar organismos de pequeño tamaño como el nemátodo Caenorhabditis elegans o el pez cebra Danio rerio. En los sistemas sencillos se encuentran las respuestas de los sistemas más intrincados.

			El estudio de la fisiología comportamental se realiza en gran parte bajo condiciones controladas, de manera que se puedan establecer patrones conductuales y adaptaciones bajo distintos parámetros ambientales, y se facilite la medición de las correspondientes variables biológicas. Entre los organismos utilizados últimamente como modelo de estudio están los peces, ya que pueden ser fácilmente mantenidos en laboratorios de tamaño significativamente menor a los necesarios para otras especies de vertebrados. Al mismo tiempo, el bajo nivel de zoonosis permite que los protocolos de bioseguridad sean más sencillos, además, las condiciones de mantenimiento son generalmente más simples y económicas en comparación con otros grupos. 

			Teniendo en cuenta que los peces abarcan casi la mitad de las especies de vertebrados, esto es más de 35.600 especies (Froese y Pauly, 2025), este grupo ofrece una gran variedad de patrones de comportamiento, nicho biológico, sistemas sensoriales y mecanismos adaptativos. Además, gran variedad de especies posee ciclos de vida cortos y alta fecundidad, lo que permite el desarrollo de estudios a través de varias generaciones. A pesar de dichos atributos, la investigación dirigida al comportamiento de los peces solo empezó a avanzar significativamente a finales de la década de los años 80 e inicio de los 90, cuando se reportan los primeros resultados de experimentos básicos basados en lesiones cerebrales (ablaciones) y su asociación con la pérdida de funciones generales (Rooney y Laming, 1988; Laming y McKinney, 1990). Previo a dichas investigaciones, los peces eran considerados como organismos cuyas capacidades cerebrales se limitaban a la realización de comportamientos básicos, contando únicamente con una memoria a corto plazo y careciendo de la habilidad de realizar procesamientos neuronales complejos (Overmeir y Hollis, 1983).

			El acercamiento reduccionista de aquellos experimentos de ablaciones abrió el camino para la exploración a profundidad de las bases neurológicas del aprendizaje y la memoria en peces. De esta forma, se ha ido descartando la asociación errónea establecida, desde la época de Aristóteles (Scala Naturae), entre la sofisticación comportamental y neuronal, y la progresión filogenética de los vertebrados, teniendo a los peces en la base ancestral del comportamiento y capacidades cognitivas. En la actualidad, se ha descrito en los peces memorias a largo plazo que superan a otros grupos de vertebrados (Warburton, 2003; Madeira y Oliveira, 2017; Triki y Bshary, 2020), la similaridad estructural entre su cerebro y el de los mamíferos (Breed y Moore, 2022), la capacidad cognitiva comparable con la de primates no-humanos (Bshary et al., 2002; Holbrook y de Perera, 2013; Calvo y Schluessel, 2021), e incluso se han observado capacidades de cooperación, manipulación, engaño y reconciliación que serían hasta hace poco impensables de aceptar incluso en los mamíferos (Bshary et al., 2002; Brown y Laland, 2003; Salena y Balshire, 2020).

			El estudio del comportamiento de los peces y sus bases fisiológicas es significativamente útil para una gran variedad de áreas y escalas: investigaciones acerca de la salud de los ecosistemas, su función y biodiversidad, la conservación poblacional, el manejo de las pesquerías, la acuicultura, el estudio de los impactos del cambio climático, la investigación biomédica, entre otros. Considerando los diferentes roles de los peces dentro de las diversas redes tróficas, el estudio acerca de sus hábitos comportamentales brinda información valiosa acerca del estado de un ecosistema y su respuesta ante posibles impactos ambientales. Por otro lado, el conocimiento acerca de los patrones comportamentales y fisiológicos de las especies con interés para las pesquerías aporta información crucial para el diseño de políticas de uso responsable de estos recursos, ya que se cuenta con información básica relacionada con los ciclos migratorios, reproductivos y de alimentación. Quizás una de las áreas que más se puede beneficiar de la investigación sobre la fisiología comportamental de los peces es la acuicultura, ya que la optimización en la producción piscícola está directamente ligada a la aplicación de protocolos específicos y óptimos de mantenimiento, reproducción, crecimiento y manipulación. Es imprescindible el conocer la biología de una especie de manera que se puedan ofrecer las condiciones ambientales suficientes para lograr no solo su sobrevivencia y crecimiento, sino que además se logre su reproducción en cautiverio. Tanto para las pesquerías como para la acuicultura se deben conocer las bases de la fisiología comportamental de las especies de interés de manera que se asegure su bienestar y se evite cualquier tipo de sufrimiento. 

			Previamente se discutió acerca de la modificación en la distribución de varias poblaciones de peces debidas al calentamiento global, dicho estudio, realizado lógicamente en el medio natural, tiene un mayor alcance si, además se investigan, bajo condiciones de laboratorio, los rangos de temperatura óptima y sub-óptima de una determinada especie en función de su crecimiento, reproducción determinación sexual y sobrevivencia. De esta manera, no solo se pueden explicar los cambios en la distribución actual, sino que además se pueden realizar predicciones acerca del impacto de aumentos aún mayores de temperatura en escenarios de futuro. El cambio climático causa otro tipo de afectaciones en los océanos, este es el caso de la acidificación. De la misma forma, se han encontrado múltiples consecuencias fisiológicas y comportamentales que en la actualidad están representando un elemento de estrés para las especies ícticas. Para finalizar, en cuanto a la investigación biomédica, son innumerables los trabajos realizados en referencia a la respuesta comportamental y fisiológica de los peces ante diversos escenarios, como pueden ser gran variedad de condiciones clínicas, de desarrollo, de exposición a xenobióticos y de farmacología; dichas investigaciones se han ido enfocando especialmente en las especies medaka Oryzias latipes y pez cebra D. rerio (Ishikawa, 2000; Kawashima et al., 2021; Lucon-Xiccato et al., 2022a; Takai et al., 2023). 

			Neurología del comportamiento

			El estudio del comportamiento animal ha representado un enorme desafío para la ciencia debido, principalmente, al profundo desconocimiento que tiene la humanidad acerca de las capacidades sensoriales, cognitivas, comunicativas, entre otras, de especies ajenas a la nuestra. Este desconocimiento ha concudido a subestimaciones e interpretaciones erróneas que han retrasado la comprensión integral de la conducta animal. Afortunadamente, los avances de la ciencia experimental, a través del desarrollo de tecnologías y metodologías neurológicas y fisiológicas, han permitido empezar a descubrir las capacidades y habilidades de una gran variedad de especies.

			La neurología del comportamiento o neurología de la conducta animal es una ciencia reciente que estudia la percepción, y el procesamiento de señales internas y externas por parte del sistema nervioso, dando como resultado una acción fisiológica y/o comportamental. Según Ewert (2011), vías nerviosas aferentes provenientes de los sistemas sensoriales envían los estímulos o señales al sistema nervioso central (SNC), que es el encargado de procesar la información y enviar la orden correspondiente a través de vías nerviosas deferentes. La respuesta a una señal o estímulo puede ser de carácter muscular, endocrino, emocional, cognitivo y/o comportamental, y dependerá de la fisiología del organismo (edad, sexo, estado de salud). Este mecanismo es quizá de los más conservados del reino animal, sin embargo, a través de su evolución, cada especie ha desarrollado ajustes y habilidades hereditarias que les ha permitido sobrevivir y adaptarse a su ambiente. En este caso, las respuestas comportamentales se denominan innatas y están relacionadas con conductas de cuidado materno, fobias, dominancia, reproducción, socialización, entre otras. A su vez, cada organismo, según sus experiencias de vida, tiene la habilidad de aprender y expresar diferentes patrones comportamentales a través de procesos cerebrales secundarios. Entre los tipos de comportamiento aprendido se encuentra la habituación o disminución de un patrón comportamental en respuesta a un estímulo cada vez menos intenso o frecuente; este es el caso de la habituación a la presencia humana (no agresiva) por parte de animales silvestres. La sensibilización es otro aprendizaje simple que resulta de la exposición a un estímulo estresante que ocasiona una respuesta cada vez más intensa, incluso si el estímulo decrece en intensidad. Este es el ejemplo de animales expuestos a altos niveles de ruido cuya reacción de estrés se mantendrá incluso si el ruido baja de intensidad (Seed y Byrne, 2010) (Figura 1).

			Desde mediados del siglo XIX, el estudio del comportamiento animal ha evolucionado rápidamente y con ello se han derrumbado varios de los paradigmas que describían a la propia humanidad. Por ejemplo, en lo referente a la cognición, definida como las diferentes formas empleadas por los animales para tomar información a través de sus sentidos, procesarla, retenerla y decidir actuar sobre ella (Shettleworth, 2009), se aceptaba que el ser humano era el único animal capaz de construir y utilizar herramientas, premisa que desapareció en 1964 cuando Jane Goodall reportó haber observado el desarrollo de dichas actividades en los chimpancés, a partir de entonces, el uso de herramientas se ha descrito no solo en mamíferos, sino también en la mayoría de los demás grupos animales (Seed y Byrne, 2010). Sin embargo, el camino no siempre ha sido fácil para aquellos que desde Charles Darwin estudiaron y expusieron la posibilidad de que el humano no era el único ser capaz de aprender, pensar y tener conciencia de su propia existencia. Incluso en documentos especializados recientes es común el encontrar ideas que afirman que la especie humana es la única capaz de tener ciertas habilidades como, por ejemplo, reportar verbalmente sentimientos, percepciones y conocimientos (Carter et al., 2022). En este caso, habría que discutir el concepto de comunicación verbal y las razones por las que concluimos radicalmente que ningún otro animal tiene una comunicación estructurada.

			Fig. 1. Neurobiología del comportamiento en peces
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			Fuente: elaboración propia.

			Por fortuna, la ciencia ha avanzado en el conocimiento del sistema de comunicación de diversos animales, como es el caso de las abejas, las cuales han desarrollado un complejo proceso cognitivo y sensorial útil para compartir información y construir un mapa cognitivo de las fuentes de alimento y las horas del día en las que este está disponible (Muth et al., 2016). Los diversos sonidos emitidos por los cetáceos han sido nombrados según lo que percibimos de ellos: chasquidos, silbidos, llamadas pulsadas. Sin embargo, estos hacen parte de un elaborado sistema de comunicación que, como en la mayoría de los animales, no se limita a la comunicación acústica, sino que además involucra a la comunicación química, visual y táctil, al parecer, desarrolladas por cada población o grupo (Dudzinski et al., 2009). En la actualidad se descubren cada vez más especies de peces que emiten sonidos para transmitir información relacionada con la época reproductiva, eventos ambientales o la expresión de un evento de estrés (Ladich, 2019).

			El cerebro de los teleósteos comparte la mayoría de las estructuras básicas encontradas en otros grupos de vertebrados: el telencéfalo (cerebro anterior) y los bulbos olfatorios, un par de lóbulos ópticos, el mesencéfalo (cerebro medio), el cerebelo, el cerebro posterior y el tronco cerebral. El telencéfalo está relacionado tanto con la recepción de señales químicas (olfato y gusto-boca) y visuales como con el procesamiento y coordinación entre la información sensorial y la motora. Al mismo tiempo, el telencéfalo ha sido asociado a procesos cognitivos de alta complejidad. Por otro lado, la información proveniente de los sentidos del gusto (células independientes), oído y línea lateral (mecanorrecepción) se procesa en el cerebro posterior. La integración de la mayoría de las señales provenientes de los diversos sentidos ocurre en los lóbulos inferiores del hipotálamo, desde donde se modula el comportamiento a través de la secreción de hormonas, siendo la actividad motora coordinada por el cerebelo (Sloman et al., 2005). La mayoría de los peces, ante la ausencia de cuidado parental, deben contar con los atributos suficientes para su supervivencia desde el primer momento de vida. Por tanto, durante su desarrollo experimentan una metamorfosis significativa que les permite suplir las demandas sensoriales según la fase en la que se encuentren (Magnhagen et al., 2008). 

			Sistemas sensoriales

			Los peces han desarrollado diversas estrategias para detectar y procesar las diferentes señales de su entorno. Teniendo en cuenta la variedad de hábitats que ocupan, sus sistemas sensoriales pueden variar enormemente entre las diversas especies o pueden estar ajustados a un determinado nivel de sensibilidad según como les sea más útil. Muchos sistemas sensoriales son altamente conservados, incluso a lo largo de los diferentes grupos de vertebrados, por lo tanto, estos pertenecen a procesos moleculares similares y, en general, a las mismas familias de genes, existiendo importantes ortologías, no obstante, no así hay equivalencias funcionales, las cuales deben ser observadas e investigadas de manera específica (Baldwin y Ko, 2020).

			El sentido del gusto de los peces se encuentra altamente especializado, está compuesto por un tejido neuronal que comprende el 20% de la masa cerebral del pez, las papilas gustativas y las células quimiorreceptoras secundarias independientes, las cuales se conectan al cerebro a través de los nervios faciales, glosofaríngeos o vago. Entre todos los vertebrados, los peces poseen el mayor número de papilas gustativas que se localizan en la cavidad orofaríngea y cumplen una función de detección de un amplio rango de compuestos químicos (aminoácidos, ácidos carboxílicos, nucleótidos, toxinas marinas, entre otros), y además son sensibles al tacto. Las células independientes, por su parte, no poseen capacidad táctil, pero se encuentran distribuidas a lo largo del cuerpo del pez y, en algunas ocasiones, suelen concentrarse en lugares específicos como son las aletas dorsales y pectorales (Brown et al., 2011). Debido a esta característica, los peces cuentan con la capacidad de evaluar la palatabilidad de elementos alimenticios existentes en su medio circundante a cierta distancia, incluso en ausencia de señales olfativas. Siguiendo un proceso adaptativo, aquellas especies de hábitos bénticos, nocturnos y de aguas con poca visibilidad suelen contar con un mayor número de células independientes externas en comparación con especies pelágicas de aguas cristalinas. Al mismo tiempo, el espectro de preferencia del gusto es considerablemente amplio y suele responder a los hábitos alimenticios de cada especie como, por ejemplo, las especies fitófagas, que tienen una preferencia por la sacarosa, componente que es indiferente en especies de hábitos carnívoros (Kasumyan y Døving, 2003; Kasumyan, 2019).

			El olfato es el sentido que ontogénicamente aparece en primer lugar, incluso antes del desarrollo del gusto o del tacto; este sistema capta compuestos químicos disueltos (aminoácidos, ácidos biliares, esteroides gonadales, prostaglandinas, entre otros) en el ambiente circundante gracias a receptores olfativos ciliados y microvellosidades que se conectan con el cerebro anterior a través de los bulbos olfativos. Los receptores olfativos se localizan en los orificios nasales ubicados en la región anterior a los ojos, en donde ingresa el agua en un flujo constante, entrando en contacto con el epitelio sensorial. Tal y como sucede con la mayoría de los sentidos, según la especie, el olfato será más o menos complejo, pero en su mayoría, proveerá al animal con la habilidad para encontrar alimento, evitar depredadores, encontrar un área de desove, reconocer e identificar individuos de su misma especie y, por supuesto, reproducirse. El epitelio sensorial se encuentra inervado por gran cantidad de capilares sanguíneos y axones neuronales de células ciliadas, microvellosidades y neuronas de la cripta. Cerca de 5 y 10 millones de neuronas olfativas se encuentran presentes en los teleósteos, estas terminan en el bulbo olfativo y este, a su vez, en el telencéfalo. En la actualidad existen grandes vacíos de información acerca de los procesos que ocurren en este órgano central, pero se ha identificado su conexión con el hipotálamo para el control fisiológico de la reproducción y el comportamiento (Hara, 2011).

			El sistema visual de los peces es quizás el que mayores adaptaciones posee, por tanto, provee a cada especie con las capacidades necesarias para desarrollarse óptimamente en el ambiente en el que se encuentre, sea este de aguas profundas, de completa oscuridad con flashes luminiscentes, de aguas verdosas o cristalinas. Los peces viven en todos los niveles de iluminación y están expuestos a un amplio rango espectral, poseen habilidades visuales comparables a las de los mamíferos o, incluso, completamente distintas. En el caso de los peces ciegos troglomorfos, como es el caso del pez somalí Phreatichthys andruzzii y el pez ciego mejicano Astyanax mexicanus, experimentan una regresión del sistema ocular, el cual desaparece totalmente durante el desarrollo (Stemmer et al., 2015; Sifuentes et al., 2023). Una de las diferencias con los vertebrados terrestres es que la superficie refractiva de su ojo es la córnea, mientras que en los peces esta función la cumple el lente, el cual, en su mayoría, posee una morfología esférica. Por otro lado, la mayoría de los peces, al igual que el resto de vertebrados, cuentan con dos tipos de células fotorreceptoras, los bastones y los conos. Las primeras hacen parte de la visión escotópica, útiles en condiciones de poca luz, mientras que las segundas componen a la visión fotópica para condiciones de alta luminosidad. Por tanto, son los conos los encargados de mediar la visión de los colores, mientras que los bastones maximizan un plano de visión general incluso a expensas del detalle espacial y la percepción cromática (Rosa-Salva et al., 2014). 

			Dependiendo de los hábitos de una especie, esta priorizará su visión hacia un mayor número de conos o de bastones como, por ejemplo, en especies que habitan condiciones de oscuridad es común encontrar retinas ausentes de conos. Ambas células fotorreceptoras contienen pigmentos visuales, los cuales, en el caso de los peces, presentan la mayor diversidad en comparación con el resto de los vertebrados, ofreciendo la capacidad de detectar longitudes de onda que abarcan desde la luz ultravioleta (350 nm) hasta el espectro cercano al infrarrojo (635 nm). Los fotopigmentos absorben el espectro de luz y procesan el estímulo luminoso, transformándolo en una señal eléctrica que llega al telencéfalo a través del lóbulo óptico (Douglas y Crawford, 2018). La visión desempeña un papel fundamental en la orientación, la alimentación, la defensa, la reproducción y la estructura social de los peces; la cantidad de habilidades visuales de estos apenas empiezan a descubrirse y muchas de ellas han sido estudiadas bajo condiciones controladas, en donde se ha comprobado la capacidad de aprender a reconocer objetos, formas y patrones visuales, a detectar y discriminar colores, a tener una visión y orientación espacial, y a detectar y analizar el movimiento (Rosa-Salva et al., 2014).

			La mecanorrecepción y la electrorrecepción se incluyen dentro del sentido octavolateral. El primer sistema involucra a las células ciliadas del oído interno y a la línea lateral; el segundo sistema, a células electrorreceptoras. El oído interno es uno de los sentidos más enigmáticos debido a la gran diversidad estructural encontrada en las diferentes especies, la cual incluye la morfología de los otolitos y de las células ciliadas, así como también la orientación de estas últimas. Sin embargo, en términos generales, el oído interno de los peces tiene una composición y funcionalidad similares a las encontradas en los vertebrados terrestres. Por tanto, el oído cuenta con tres canales semicirculares y tres cámaras con otolitos que determinan los movimientos angulares y la posición del pez, así como también la detección del sonido. Cada cámara esta revestida por un epitelio sensorial compuesto por células ciliadas similares a las de la línea lateral, las cuales se ubican en estrecha proximidad a los otolitos, estos a su vez se encuentran flotando en el fluido del oído. Las ondas sonoras, así como los movimientos del pez, hacen que los otolitos se muevan dentro de su fluido, siendo este movimiento captado por las células ciliadas; tras ello, ocurre una alteración del potencial eléctrico y la liberación de neurotransmisores, señales que son recibidas por las neuronas del octavo nervio craneal y transmitidas al telencéfalo para su procesamiento. Si bien todos los teleósteos captan sonidos a través de los otolitos y las células ciliadas, existe otro sistema para la detección del sonido: la vejiga natatoria, la cual, además de cumplir su función principal (flotabilidad), puede captar las ondas sonoras cuando estas hacen vibrar el gas contenido dentro de ella; dicha alteración estimula al oído interno y la señal se termina transmitiendo al cerebro posterior (Popper et al., 2022). 

			La línea lateral conforma un sistema sensorial primitivo que se encuentra presente en todos los peces y en algunos anfibios. Se encuentra compuesto por células ciliadas que conforman a los neuromastos, los cuales son los órganos de detección hidrodinámica que están presentes en la piel de la cabeza, el tronco y la cola; además existen neuromastos de canal, ubicados en los huesos craneales y las escamas del tronco. Estas conforman las respectivas líneas mecanorreceptoras (lateral y craneal), cuyas variaciones representan un carácter taxonómico ampliamente conocido. En muchas especies, la línea lateral se encuentra conectada a la vejiga natatoria y/o el oído interno, y sus neuromastos cuentan con conexiones de los nervios anteriores, medios y posteriores, cuyos axones se proyectan al cerebro posterior, en una región distinta a la que recibe información proveniente del oído y el sistema electrosensorial (Webb, 2020). La línea lateral aporta diversas habilidades, una de ellas es la reotaxis positiva o el movimiento orientado según el flujo de agua; este permite a los peces posicionar sus cuerpos de manera que enfrenten la corriente de agua o naden en contracorriente. En este caso, la línea lateral no solo aporta información acerca de la dirección de la corriente, sino que también le indica al pez sobre los cambios que se puedan presentar en los gradientes de velocidad del agua (Montgomery y Baker, 2020). 

			Similar a la reotaxis se encuentra la capacidad de mantener la posición, lo cual es fácilmente observable en peces territoriales que habitan rocas o arrecifes expuestos a corrientes; a pesar de ellas, los peces no solo son capaces de mantenerse en posición, sino que además aprovechan los refugios de corrientes y turbulencias existentes con el fin de reducir los costos energéticos que ocasiona el mantenimiento de su posición. Sin embargo, además de utilizar la información brindada por la línea lateral para el mantenimiento de la posición, los peces aprovechan dicho sentido para lograr desplazamientos energéticamente eficientes según las condiciones de la corriente, sean estas de flujos activos (ríos, costas) o pasivos como los que se podrían presentar en un lago. Además, en aquellas especies de hábitos gregarios, la mecanorrecepción es crucial para lograr tanto la eficiencia en el desplazamiento como para mantener la posición dentro del cardumen, sincronizando la dirección y velocidad del desplazamiento. Esta habilidad alcanza su máxima expresión en aquellos comportamientos de evasión de depredadores, la cual se presenta en especies gregarias y en especies solitarias, y necesita de la integración de las señales recibidas tanto por la línea lateral como por los sentidos de la vista y el oído, dichas señales llegan directamente al cerebro posterior a través de las neuronas Mauthner que, además, están relacionadas con los comportamientos depredadores de detección y captura de presas, especialmente bajo condiciones de oscuridad o de poca visibilidad. Por otro lado, se ha observado que la línea lateral está involucrada en el comportamiento reproductivo de los peces tanto para buscar parejas potenciales a través de las señales olfativas encontradas según la corriente como para posicionarse durante la cópula (Montgomery y Baker, 2020). 

			Como se ha señalado anteriormente, la electrorrecepción es un carácter ancestral en los vertebrados que ha sido descrita en tres órdenes de peces de agua dulce (Gymnotiformes, Siluriformes y Osteoglosiformes) y una especie marina de la familia Plotosidae (Siluriforme), la cual junto a los elasmobranquios son los únicos grupos de peces marinos en los que se ha encontrado dicho sistema. En los teleósteos, el sistema encargado de la electrorrecepción es el órgano ampular, compuesto por receptores epidérmicos, a manera de canales que dirigen la señal eléctrica captada desde el exterior a células nerviosas internas especializadas, conectadas a su vez con los nervios. Las ámpulas se localizan predominantemente en la región de la cabeza, en números que pueden variar entre uno y 75.000 (Kaas, 2017). La electrorrecepción es utilizada primordialmente para la navegación y la localización de presas, siendo altamente sensibles a bajas amplitudes (0,01 microvoltios) de campos de bajas frecuencias (8 – 30 Hz) (Sloman et al., 2005). 

			Cognición

			En un sentido general, la cognición se entiende como la capacidad mental de un organismo. A un mayor nivel de profundidad, la cognición es la habilidad de un individuo para apartarse del presente, contemplar el futuro y el pasado, y tomar las debidas decisiones y acciones para resolver un problema o situación. Esta capacidad es posible cuando se presentan los suficientes procesos mentales para percibir, adquirir, almacenar, procesar y utilizar la información. Por tanto, la cognición comprende tres aspectos interactivos: la percepción, el aprendizaje y la memoria (Breed y Moore, 2022). El estudio de dichos procesos permite esclarecer importantes elementos del comportamiento animal. Sin embargo, de todos los tópicos que comprende el estudio del comportamiento, la cognición es quizá la más compleja debido a los desafíos que representa no solo el conceptualizar sus diferentes fases, si no el establecer sus unidades de medida de una forma científicamente aceptable. En el desarrollo del estudio del comportamiento, siempre ha existido la necesidad de descubrir aquellas habilidades cognitivas que son compartidas entre los humanos y los demás animales, esta es la base de los estudios contemporáneos de enfoque comparativo que permiten realizar inferencias acerca de la evolución del hombre mismo (Bräuer et al., 2020).

			En las últimas tres décadas, al estudiar las capacidades cognitivas de un organismo, los investigadores han debido enfrentar diversos obstáculos metodológicos, entre ellos, el establecer qué puede ser correctamente utilizado como evidencia de la habilidad mental de un animal y qué no, al mismo tiempo, y aún más complejo, el esclarecer lo que un animal piensa o puede llegar a sentir. A través de la historia, la cognición ha tomado diferentes rutas que van desde lo más mitológico de las culturas ancestrales, pasando por lo más anecdótico de la era Victoriana y terminando con las suposiciones e interpretaciones más arraigadas, algunas de ellas aún presentes. En la organización piramidal de las capacidades mentales, en donde el hombre se ubica en la cúspide y los animales, según su orden evolutivo, muy por debajo, el nivel de cognición otorgado a los peces ha sido nulo o casi nulo, lo que refleja claramente, y de manera interesante, las propias limitaciones humanas si hasta el día de hoy no podemos comprender o interpretar íntegramente nuestra propia mente, ¿cómo vamos a poder establecer la capacidad de otras mentes? ¿Es posible que algún día podamos descifrar el funcionamiento de los nueve cerebros del pulpo, la habilidad de utilizar los campos magnéticos de la Tierra para la orientación de varias especies o el nivel de empatía de los animales? Desde sus inicios, quizás el mayor obstáculo para poder responder a estos cuestionamientos haya sido el prejuicio establecido que dicta que cualquier mente distinta a la humana es, obligatoriamente, inferior. Al día de hoy, estas limitaciones se hacen evidentes cuando las recientemente descubiertas habilidades cognitivas observadas en los animales siguen ocupando páginas de la prensa y medios especializados, como información de cierta forma, sorprendente (Breed y Moore, 2022) (Figura 2).

			Fig. 2. Ejemplos de investigaciones científicas divulgadas por la prensa general sobre las habilidades de diferentes grupos animales 

			[image: ]

			Fuente: El País, Business Insider, National Geographic.

			En el estudio de la cognición no-humana, el de los peces ha sido uno de los grupos más subestimados, considerados por siglos como entes autómatas carentes no solo de capacidades mentales, sino también de procesos fisiológicos básicos como puede ser el contar con un sistema nervioso lo suficientemente complejo como para sentir dolor físico. Justamente, este ha sido un tema de discusión que aún no parece estar totalmente zanjado, ya que todavía parecen existir dudas sobre dicha capacidad, aun cuando esta ha sido probada a nivel clínico, fisiológico y comportamental (Sneddon, 2007; Sneddon y Roques, 2022). Tristemente, es probable que una de las razones por las cuales se niega que los peces sientan dolor es porque estos representan un importante recurso económico para la humanidad: la pesca deportiva, la pesca de consumo y la acuicultura son importantes actividades generadoras de alimento, empleo y divisas. Para la primera actividad, la cual genera millones de dólares al año en países como USA, el aceptar que los peces sienten dolor significaría el inicio de un gran debate, ya que la pesca deportiva debería posicionarse al mismo nivel que otras prácticas de crueldad animal como medio de entretención como, por ejemplo, las corridas de toros, las peleas de gallos, perros, entre otras. Por su parte, para la pesca industrial y la acuicultura llevadas a cabo en los países del primer mundo se ha establecido que se deben cumplir los mismos lineamientos exigidos para la manipulación y sacrificio de los demás vertebrados de consumo humano. Infortunadamente, la realidad está lejos de ello, siendo el extremo opuesto, la pesca artesanal, en donde se causa un gran sufrimiento durante la captura y la muerte se presenta luego de un prolongado proceso de asfixia (Sneddon y Roques, 2022).

			Habida cuenta de que los peces son los vertebrados que mayor tiempo han estado en el planeta (aproximadamente 500 millones de años), es imposible pensar que durante este largo periodo hayan permanecido estancados en su forma ancestral y primitiva, de hecho, los peces se han diversificado de tal manera que su número de especies (más de 35.000) es mayor que el de todos los demás vertebrados juntos. De nuevo, la visión piramidal de desarrollo cognitivo según el orden evolutivo conlleva a juicios erróneos que han permanecido en la humanidad desde la época de Aristóteles y su concepto de escala natural. Felizmente, los investigadores han ido descubriendo en los peces una gran variedad y sofisticación de comportamientos, y el importante rol del aprendizaje y la memoria a corto y largo plazo en dichas acciones. De hecho, en la actualidad, la capacidad cognitiva de los peces es comparable con aquellas observadas en primates no-humanos (Odling-Smee y Braithwaite, 2003; Salena et al., 2021). 

			Una de las formas cognitivas más básicas es la capacidad de diferenciar el «yo» de los demás organismos, y para comprobar dicha habilidad los primeros investigadores utilizaron espejos como test para comprobar si los animales pudiesen o no reconocer su propia imagen. En la actualidad, el uso de espejos es aún aplicado, si bien es controversial, sus metodologías y los resultados y conclusiones obtenidos son profundamente revisados y evaluados de manera que sea posible distinguir entre indicios de un pensamiento meramente asociativo y una verdadera capacidad cognitiva. Esta capacidad ha sido comprobada en varias especies, entre las cuales se encuentran el cíclido Pelvicachromis taeniatus y el lábrido Labroides dimidiatus (Thünken et al., 2009; Kohda et al., 2023). Otro aspecto de evaluación de la cognición es el concepto de viajes mentales a través del tiempo, lo cual comprende el poder pensar en el pasado, ser consciente de ello en el presente y utilizar la información almacenada para hacer planes a futuro. El término para dicha capacidad es Cronestesia, y tal y como sucede con la investigación del yo consciente, esta temática representa múltiples desafíos para la ciencia. Teniendo en cuenta que la cronestesia involucra al aprendizaje y la memoria, esta puede irse comprobando paso a paso, tal y como se ha llevado a cabo en varias especies de peces, en cuyos casos se ha observado su capacidad para aprender métodos para la búsqueda y manipulación de alimento, así como también a reaccionar ante la presencia de depredadores (Odling-Smee et al., 2006; Park et al., 2020 De Waele et al., 2022; Lawrence et al., 2023).

			El conocimiento y capacidades cuantitativas han sido reportadas en una variedad de especies, lo cual demuestra la habilidad de discriminar pequeñas cantidades y estimar diferentes órdenes de magnitud; dichas capacidades han sido observadas de manera espontánea tanto en juveniles y adultos, como adultos entrenados bajo condiciones controladas, por lo que se deduce que el conocimiento numérico tiene componentes innatos y de aprendizaje. Dentro de los casos de selección espontánea, demostrados en esta temática, se encuentran los observados en el pez mosquito Gambusia holbrooki, el guppy Poecilia reticulata y el pez ángel blanco Pterophillum scalare, los cuales pueden discriminar entre distintos grupos de hasta 3 y 4 ítems (Agrillo et al., 2012; Gómez-Laplaza y Gerlai, 2015; Agrillo et al., 2017). En el caso del guppy, esta capacidad se ha observado en peces de hasta cuatro días de edad (Lucon-Xiccato et al., 2015). Sin embargo, esta habilidad de discriminación se puede presentar en grupos conformados por muchos más objetos cuando la diferencia entre ellos es significativa, por ejemplo, del doble (8 vs 16); esto se ha observado en las especies anteriormente nombradas, así como también en el pez espada Xiphophorus elleri (Buckingham et al., 2007). En algunos casos la discriminación entre números es mucho más aguda, siendo observada, por ejemplo, en la carpita cabezona Pimephales promelas, la cual puede diferenciar entre grupos compuestos por 18 y 23 ítems (Bruslé y Quignard, 2020). El tener la capacidad para diferenciar grupos de varios ítems es esencial en aquellas especies que forman cardúmenes, ya sea de manera puntual o permanente, y en algunos casos estas formaciones están relacionadas con la reproducción y la selección de pareja. El pez mosquito G. holbrooki macho prefiere aquellos cardúmenes que contengan el mayor número de hembras; al tener que seleccionar entre grupos numéricamente iguales, el macho tendrá una preferencia por aquel en donde no existan machos o su número sea el menor (Agrillo et al., 2008). La habilidad para discriminar el alimento por cantidad y tamaño se ha descrito en el guppy P. reticulata, el cual, al presentársele dos grupos con distinto número de presas y tamaños, prioriza al que tenga las presas de mayor tamaño por encima de su cantidad (Lucon-Xiccato et al., 2015). En cuanto a casos de selección por entrenamiento, los peces aprenden reglas numéricas a través de recibir una recompensa (alimento); de esta manera, el pez ciego de caverna Phreatichthys andruzzii demostró que una vez entrenado era capaz de discriminar entre grupos de palillos de diferente número (Bisazza et al., 2014). Quizás uno de los casos más relevantes es el del pez limpiador L. dimidiatus, el cual no solo es capaz de discriminar entre el número de «clientes» a limpiar, sino que también selecciona aquellos que tengan una mayor cantidad de ectoparásitos; esta especie, además, demuestra una marcada preferencia a sanear aquellos peces que ha limpiado anteriormente (Tebbich et al., 2002; Woodley et al., 2023).

			Se denomina «aprendizaje» al cambio en un comportamiento como resultado de la experiencia; en su forma más básica, es la capacidad para asociar dos o más estímulos o eventos (aprendizaje asociativo). Esta información aprendida es modificada según las experiencias que tenga el animal durante su vida. Además, existe la información genética, heredada y evolutivamente moldeada a través de las generaciones; a menudo, la información aprendida es contrastada con la información genética, siendo esta de gran relevancia para la historia evolutiva de las especies. La información heredada se basa en parte, en aquellos eventos ambientales predecibles, mientras que la información aprendida permite al organismo adaptarse y tolerar eventos impredecibles o espontáneos que ocurren durante su vida. Por tal razón, la evolución controla y moldea los mecanismos que permiten el aprendizaje bajo los escenarios y situaciones particulares de cada especie (Breed y Moore, 2022). 

			El aprendizaje ha sido observado en una amplia variedad de especies tanto en su forma clásica como en su forma condicional instrumental. En el primer tipo se encuentran aquellas asociaciones que el pez demuestra entre un estímulo neutral y un evento o efecto; tal es el caso de especies mantenidas en cautiverio, las cuales asocian los sonidos de personas/operarios con el momento de la alimentación (Magnhagen et al., 2008). Por oa parte, , el aprendizaje condicional instrumental es la asociación de una acción particular propia que trae como resultado una recompensa. Este aprendizaje se evidencia en los estudios que requieren el uso de alimentadores a demanda en donde el pez es el encargado de activar un comedero cada vez que desea alimentarse; de hecho, esta capacidad no solo comprueba un aprendizaje por asociación, sino además la habilidad de utilizar herramientas en el caso de tener que pulsar o halar el activador del comedero (Millot et al., 2014; Kleiber et al., 2023). 

			El uso de herramientas por parte de los peces ha sido observado en el lábrido colmillón morado Choerodon schoenleinii, el lábrido vieja de colmillos Choerodon anchorago, la doncella cabeciamarilla Halichoeres garnoti y el lábrido Thalassoma hardwicke, quienes establecen una estación fija para el rompimiento de las conchas de los moluscos que les sirven como alimento; en dichas estaciones existe una superficie sólida de determinada forma a donde los peces lanzan sus presas (Bernardi et al., 2011; Coyer, 1995; Pasko, 2010; Bernardi et al., 2011; Jones et al., 2011). T. hardwicke, incluso, adapta esta capacidad a las condiciones de cautiverio cuando es alimentado con alimento artificial de gran tamaño (Pasko, 2010). Otros lábridos como el coris napoleón de manchas rojas Coris angulata, el maorí Napoleón Cheilinus fasciatus y el lábrido cola de escoba Cheilinus lunulatus utilizan la dureza y relieve de los corales para romper las espinas y exoesqueletos de los erizos, teniendo también una estación fija para esta actividad (Brown, 2011; Layton y Fulton, 2014) (Figura 3A). Los anteriores ejemplos pueden generar algunas dudas sobre lo que se considera un verdadero uso de herramientas, ya que el pez no manipula directamente la herramienta, esta se encuentra adherida al sustrato; sin embargo, el pez terror verde Aequidens paraguayensis realiza una cuidadosa selección de la hoja en la que depositará sus huevos; al terminar estos adheridos a su superficie, los padres pueden movilizarlos utilizando la hoja como una bandeja, en caso de que las condiciones se tornen poco favorables en el lugar inicial de la puesta (Hansell y Ruxton, 2008) (Figura 3B). El uso de agua como herramienta también puede ser discutible, aunque esta habilidad se menciona en los primates. La técnica de captura de insectos por parte del pez arquero es comúnmente conocida, estando registrada en las especies Toxotes jaculatrix y T. chatareus; sin embargo, esta técnica representa una gran habilidad que requiere no solo puntería, sino también una fuerza suficiente para que el chorro de agua desestabilice al insecto y lo haga caer. Al mismo tiempo, el pez arquero debe tener en cuenta la curvatura de la luz presente en la interface agua-aire, el tamaño de la presa y si esta se encuentra posada o en movimiento (Leadner et al., 2021) (Figura 3 C). Así como el uso de superficies duras para fraccionar el alimento ha sido observado bajo condiciones de cautiverio, el uso de chorros de agua también ha sido reportado en varias especies, entre ellas, la raya de río Potamotrygon castexi, la cual expele agua con una fuerza y velocidad suficientes como para extraer alimento previamente colocado dentro de un tubo de plástico (Kuba et al., 2010). Esta habilidad demuestra no solo el uso del agua como herramienta para conseguir alimento, sino también la capacidad cognitiva para dar solución a un problema (Figura 3D).

			Fig. 3. Uso de herramientas reportado en peces. A) Zona de coral establecida para fragmentar a los erizos de mar por impacto, B) Uso de hojas para el transporte de huevos, C) Cálculo de velocidad, fuerza y dirección del disparo de agua en la captura de alimento y D) Producción de corrientes de agua para extraer a presas de su refugio
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			Fuente: elaboración propia.

			El desafío que representa el ambiente y el componente social parece estar relacionado con el tamaño del cerebro en los peces, hipótesis que ha sido comprobada en los cíclidos, ya que las hembras que cuidan por sí solas a su descendencia tienen cerebros más grandes que aquellas que comparten el cuidado parental con el macho (Gonzalez-Voyer et al., 2009). De la misma forma, los peces arquero poseen un telencéfalo de mayor tamaño en comparación con otros miembros de su familia (Toxotidae) (Karoubi et al., 2016).

			Si se compara a los peces con las aves y los mamíferos, es claro que los primeros cuentan con unas características de gran importancia para la cognición, como pueden ser el significativo potencial neurogénico y de regeneración neuronal en la fase adulta. La plasticidad del sistema nervioso de los peces permite su adaptación en términos de tamaño y morfología cerebral, según las condiciones ambientales y demandas cognitivas (Bshary y Triki, 2022). Existen experimentos que han comprobado dicha plasticidad y la forma en como la adaptación puede pasar de una generación a otra como, por ejemplo, en el experimento realizado por Warner (1988), quien transfirió de lugar a una población entera del lábrido cabeza azul Thalassoma bifasciatum, la cual ya contaba con una tradición de uso de lugares de desove; una vez en su nuevo hábitat, la población no solo terminó adaptándose a dicho entorno, estableciendo allí nuevos lugares de desove, si no que los mantuvieron por cuatro generaciones (12 años), comprobando así la existencia de una tradición culturalmente transmitida. 

			Según las numerosas investigaciones realizadas en las últimas décadas, es evidente que los peces han desarrollado variados sistemas de memoria que involucran a la memoria de corto plazo para el razonamiento, aprendizaje, y comprensión y la memoria episódica, relacionada con los eventos del pasado, incluyendo el qué, el dónde y el cuándo, de manera que esta información es utilizada para la toma de decisiones en escenarios presentes y futuros. La memoria generalmente inicia con una señal sensorial o eléctrica cuya duración es de pocos milisegundos, mientras es transmitida y almacenada como memoria a corto plazo, la cual, a su vez, tiene una duración máxima de minutos. En la mayoría de animales, este tipo de memoria es limitada a seis o siete ítems, y es útil para recordar una secuencia de actividades por hacer. Por ejemplo, un pez puede ahorrar esfuerzo cuando evita repetir la búsqueda de alimento en un mismo lugar en periodos cortos de tiempo. En muchos casos, la memoria es almacenada por un tiempo prolongado, como pueden ser semanas, meses o años; este es el caso de la memoria a largo plazo (Bshary y Triki, 2022). 

			De manera resumida, y tal y como se ha descrito en mamíferos, el mecanismo bioquímico de la memoria involucra una señal que se transmite vía conexiones sinápticas entre neuronas sensoriales y motoras, utilizando a la serotonina como transmisor modulador de la señal. Al tiempo, la serotonina estimula e incrementa las conexiones sinápticas y además incrementa los niveles intraneuronales del adenosín monofosfato cíclico (AMPc), el cual actúa como segundo mensajero y tiene como mediador de sus acciones a la cinasa dependiente de AMPc (PKA), cuya función, además, es fosforilar a las proteínas. La PKA está conformada por cuatro subunidades, dos reguladoras y dos catalíticas, siendo las primeras las encargadas de inhibir a las segundas, mientras que las subunidades catalíticas son, en últimas, las regiones activas de la enzima, en donde sucede la fosforilación. Cuando los niveles intracelulares de AMPc ascienden este se une a las subunidades reguladoras del PKA causando un cambio en su estructura, ocasionando la liberación y activación de las dos subunidades catalíticas, por tanto, se inician los procesos de fosforilación de proteínas en las terminales sinápticas de la neurona. La acción ocasiona un aumento en la liberación de neurotransmisores y el fortalecimiento de la conexión sináptica, cuya duración puede ser de algunos minutos hasta días en el caso de que el estímulo que origina la señal se repita, por tanto, esta sería una memoria a corto plazo y las neuronas involucradas en el proceso de almacenamiento se encuentran en la corteza prefrontal. La transformación de la memoria de corto a largo plazo se conoce como consolidación, para lo cual se hace necesario la expresión de genes específicos y la consecuente síntesis de proteínas en las neuronas implicadas. De igual manera, el AMPc desempeña un rol importante, ya que su aumento genera una activación prolongada de la PKA que, además, activa a la MAPK (proteína cinasa activada por mitógeno), quien es un regulador de los factores de transcripción del ADN, iniciando una cascada específica de expresión génica. La presencia/ausencia de los agentes reguladores de la expresión y transcripción del ADN son los factores que modifican la duración del almacenamiento de la memoria a largo plazo. Esta transformación de memoria de corto a largo plazo sucede en el hipocampo (o el pallium lateral en peces) (Ortega-de San Luis y Ryan, 2022). El pallium lateral, además del cerebro anterior y sus neurotransmisores, receptores y genes homólogos, se encuentra relacionado con el aprendizaje y la memoria. La ausencia de la corteza prefrontal en los peces ha sido una de las razones por las cuales se ha asumido su incapacidad no solo de sentir dolor y sino de contar con capacidades cognitivas básicas. Tal y como se han citado hasta el momento, son numerosos los estudios que describen y evidencian la existencia de dichas capacidades; quizás no al nivel de los mamíferos u otros grupos, pero sí en formas y complejidades distintas (Gerlai, 2017). 

			Comunicación

			La comunicación es la transmisión de una señal de un animal a otro, siendo esta señal la forma, evolutivamente desarrollada, para hacer llegar un mensaje de manera eficiente. Las señales pueden provenir de varias fuentes como, por ejemplo, la coloración corporal, una descarga eléctrica, la emisión de una molécula (feromonas) o un sonido, sin embargo, todas ellas están diseñadas para alterar el comportamiento de su receptor, aun cuando el emisario y el receptor sean el mismo individuo, como sucede en la autocomunicación (Sloman et al., 2005). El estudio de la comunicación en peces ha tenido un lento inicio debido a la histórica concepción errada sobre su incapacidad cognitiva y, además, a las complejidades técnicas obvias para la realización de los estudios. 

			De todas las formas de comunicación descritas en los peces, el mayor interés, según el número de estudios publicados, se ha enfocado en la comunicación visual, lo cual es paradójico, ya que el ambiente acuático es un medio que, comparado con el aire, tiene un bajo nivel de transmisión de la luz tanto en intensidad como en longitud de onda. No obstante, son numerosos los estudios que en las últimas décadas han aportado información acerca de la capacidad de los peces para diferenciar formas, tamaños, objetos o colores, incluso si estos se encuentran parcialmente ocultos (Siebeck et al., 2009; Maia et al., 2017; Bloch et al., 2019). El fotoambiente acuático cambia rápidamente con la profundidad, por lo que incluye un amplio rango de condiciones que van desde las aguas translúcidas de mayor intensidad lumínica y riqueza espectral típicas de los arrecifes de coral hasta la oscuridad monocromática y permanente de las profundidades del océano. En los acuíferos continentales el tipo y cantidad de sedimento y de materia orgánica son factores que caracterizan el nivel de turbidez del agua, y, con ello, la cantidad y calidad de luz disponible para el desarrollo de la vida (Baden, 2021). Las condiciones lumínicas encontradas en los ambientes marinos, estuarinos y continentales han originado el amplio rango de adaptaciones visuales que han sido descritas en los peces hasta el momento. Las profundidades del océano son el hábitat más grande del planeta y, quizás, el ambiente fótico más desafiante para los peces si se considera que a los 200 m no hay suficiente luz para la fotosíntesis y que a partir de los 1.000 m la luz del sol es inexistente. Bajo estas condiciones, las señales visuales dependen de otra fuente: la bioluminiscencia, es decir, la luz emitida por los mismos organismos y que se caracteriza por un espectro de luz azul-verde (~ 480 nm). Gracias a esta adaptación, los peces de las profundidades cuentan con esta señal para llevar a cabo interacciones predador-presa, detección de potenciales parejas, camuflaje o navegación (de Busserolles et al., 2020). La bioluminiscencia ha evolucionado independientemente en aproximadamente 13 casos, todos ellos marinos, y comprendiendo cerca de 200 especies. Esta capacidad involucra una reacción enzimática similar a la descrita en las luciérnagas y cuyo sustrato es también la luciferina, la cual es adquirida por el pez, ya sea a través del alimento (plancton con bacterias simbiontes) o sintetizada endógenamente. La luz emitida de esta forma tiene un pico de longitud de onda de 500 nm, la cual es cercana a la existente en aguas someras y cristalinas, y se encuentra dentro del espectro de luz visible por la mayoría de peces. La luz se emite bien sea desde estructuras tubulares ubicadas en la piel o desde órganos específicos, y en muchos casos cuentan con mecanismos de regulación, propagación, reflexión y filtración de la luz (Jägers et al., 2021; Paitio y Oba, 2024). En los ambientes fóticos de aguas más someras, a donde llega la luz solar, la comunicación visual desempeña un papel fundamental en procesos tan importantes como la reproducción, siendo el color corporal un criterio para la selección de pareja en especies como el medaka O. latipes, el pez zebra D. rerio, el guppy P. reticulata y el tetra Crenuchus spilurus (Kamijo et al., 2018; Vargas, 2021; Godin et al., 2022; de Almeida et al., 2023). Al mismo tiempo, la comunicación visual es fundamental para el reconocimiento de pares o congéneres dentro de un cardumen (Santacà et al., 2021), y además desempeña un importante rol en la relación predador-presa, como es el caso de especies que imitan la coloración de especies venenosas para evitar a sus depredadores (Moland y Jones, 2004; Boileau et al., 2015). Además de la diversidad de colores que llega a exhibir un mismo individuo, se debe tener en cuenta la característica iridiscente de las escamas y otras estructuras epiteliales, las cuales son utilizadas para regular o direccionar estas señales visuales. El cortejo, la defensa del territorio y algunas tácticas de evasión de depredadores son eventos en donde se ha observado este tipo de comunicación (Cuthill et al., 2019; Perry, 2023; Tosto et al., 2023).

			Como se indica en la sección Sistemas Sensoriales del presente capítulo, la electrorrecepción es un carácter ancestral que aparece de manera independiente en varios grupos de vertebrados (peces, anfibios, mamíferos) y que ha evolucionado de manera secundaria en algunos peces como las anguilas eléctricas (Gimnotidae), las rayas torpedo (Torpedinidae) y los bagres eléctricos (Malapteruridae). Si bien estos peces son más conocidos por tener la capacidad de producir electricidad de alto voltaje para la captura de sus presas y la defensa, estos también han desarrollado un órgano ampular de recepción de señales de bajo voltaje que son de gran utilidad para el cortejo, reconocimiento de individuos e interacciones agonísticas (comportamientos de agresión o defensa). En los peces se han descrito dos tipos de señales eléctricas de bajo voltaje: pulsos y ondas. Las primeras son encontradas en la mayoría de las especies que utilizan este medio para comunicarse y suelen ser de una duración muy corta (1-3 milisegundos); las segundas son señales sinusoidales que han sido descritas hasta ahora en los gimnotiformes y que suelen tener una duración de 3 a 5 milisegundos. Dentro de estas últimas se encuentran los «chirps» emitidos como señal de advertencia o agresión entre machos del pez cuchillo fantasma Apteronotus leptorhynchus, las cuales pueden ir aumentando en frecuencia según la intensidad del mensaje. Al mismo tiempo, se ha descrito la misma señal emitida por las hembras, siendo de duración corta en la interacción entre hembras y de duración larga ante la presencia de machos (Wallach et al., 2022). El dimorfismo de las señales eléctricas se debe al efecto modulador de esteroides sexuales y corticosteroides, siendo esta modulación distinta según la especie. De esta manera, los andrógenos median las diferencias sexuales existentes en el género Apteronotus; sin embargo, en los peces cuchillo fantasma A. leptorhynchus los machos emiten señales de mayor frecuencia que las hembras, pero lo contrario ocurre en el pez cuchillo negro A. albifrons (Freiler y Smith, 2023). Otro gimnotiforme, el Brachypopomus pinnicaudatus emite estas descargas eléctricas de bajo voltaje con una duración que duplica las emitidas por las hembras, estas, por su parte, prefieren reproducirse con aquellos machos que emitan la señal de mayor duración (Perrone et al., 2009).

			Relacionado con la capacidad sensorial de la línea lateral se encuentra la comunicación a través de esta, llamada comunicación mecánica o mecanorrecepción, la cual ha sido reportada como especialmente importante en la fase de cortejo de algunas especies, evidenciándose en forma de movimientos laterales, golpeteos de cola y vibraciones. Estas señales se caracterizan por ser transmitidas en un radio de proximidad corto y por tener una baja frecuencia, encontrándose dentro del rango de sensibilidad de la línea lateral (20 a 50 Hz) (Engelmann et al., 2002; Yawei et al., 2024). En especies de fertilización externa la sincronización de los eventos de liberación de los gametos es crucial para asegurar el éxito reproductivo con una baja pérdida de gametos. Los cortejos elaborados y la comunicación durante los mismos aseguran dicha sincronización, siendo las señales visuales, acústicas y vibracionales, de gran importancia (Montgomery y Baker, 2020). Se ha demostrado que la comunicación a través de la línea lateral es esencial en el comportamiento agonístico y de cortejo de especies como el salmón rojo Oncorhynchus nerka (Satou et al., 1994), el pez cola de espada X. helleri (Sargent et al., 1998) y el cíclido africano Astatotilapia burtoni (Butler y Maruska, 2015).

			A pesar de los múltiples registros de especies que producen sonidos, el estudio de la comunicación acústica en los peces ha sido significativamente escaso debido, en parte, a la complejidad técnica que implican estos estudios, por lo menos hasta finales del siglo XX. Gracias al surgimiento de equipos hidroacústicos, ha sido posible el establecer importantes aspectos como son los diferentes mecanismos de generación de sonidos (músculos, vejiga natatoria, huesos y sonidos hidrodinámicos) y su transmisión (pulsos largos y simples, pulsos cortos y tonos). Por lo anterior, los peces son el grupo de vertebrados de mayor diversidad morfológica en la producción de sonidos, siendo estos en la mayoría de los casos, ejemplos de convergencia evolutiva, aunque sus patrones evolutivos particulares no son claros. El mecanismo de producción de sonidos a través de la vibración de la vejiga natatoria (por contracción de sus músculos) es el más estudiado, y se caracteriza por sonidos de tonos armónicos y de frecuencias que pueden llegar hasta los 400 Hz (Tricas, 2020). Este es el sistema de producción de sonidos de especies como el pez de San Pedro Zeus faber (Onuki y Somiya, 2004), el pez sapo Opsanus tau (Fine, 2012), el pez ardilla Holocentrus rufus y varias especies de peces soldado como son Myripristis berndti, M. amaena, M. violaceus y M. pralinius (Parmentier et al., 2011). Además de la vejiga natatoria, existen otras estructuras de generación de sonidos como son las espinas pectorales, utilizadas por el bagre azul Ictalurus furcatus (Mohajer et al., 2015) y el gourami croador Trichopsis vittata (Ladich y Schleinzer, 2015). El género Scorpaena es conocido por sus sonidos generados a partir de músculos y tendones abdominales (Bolgan et al., 2019) y el pez payaso Amphiprion clarkii produce sonidos realizando golpes de cierre y apertura de sus mandíbulas (Parmentier et al., 2007). El segundo juego de mandíbulas presente en algunas especies de teleósteos, denominadas mandíbulas faríngeas, tiene un rol crucial en la producción de sonido de varias especies de cíclidos y pomacéntridos (Rice y Lobel, 2003). Existen muy pocos estudios relacionados con la producción de infrasonidos (<20 Hz) por parte de los peces, siendo estos el producto de movimientos del cuerpo y la cola durante interacciones sociales relacionadas con patrones reproductivos y agonísticos. Estos infrasonidos se han reportado en varias especies de peces mariposa como Foricipiger flavissimus, Chaetodon unimaculatus, C. multicinctus, C. ornatissimus, C. kleinii y C. auriga (Tricas, 2020). De los estudios realizados hasta el momento se conoce que los campos activos de sonidos en los peces pueden variar de rango según la especie, desde los 0,5 m, observado en los gobios Padogobius martensii y Gobius nigricans (Lugli et al., 2003), hasta los 12 m registrados en los peces doncella y ardilla (Rice y Lobel 2003; Parmentier et al., 2011;). Como se ha mencionado anteriormente, la comunicación acústica en los peces está muy relacionada con la reproducción por ser uno de los métodos usados por los machos para atraer la atención de las hembras y por las hembras para encontrar machos anidando; al mismo tiempo, se presentan como parte del comportamiento agonístico de defensa territorial y dominancia reproductiva (Tricas, 2020). 

			Como se ha descrito arriba , el sistema olfatorio de los peces es altamente sofisticado y es imprescindible en la comunicación química de este grupo de animales. A través de ella, los peces interactúan socialmente en varios aspectos como pueden ser el cuidado parental, la depredación, la defensa, la formación de cardúmenes y la migración. Esta comunicación es especialmente importante en los procesos de reproducción a través de la señalización emitida por hormonas sexuales o feromonas hidrosolubles que causan una respuesta fisiológica y comportamental en quien las capta. Dicha señalización puede dar información que otros sistemas no proveen como, por ejemplo, el reconocimiento del estado de madurez sexual y el reconocimiento de parientes. La liberación de dichas hormonas varía según la especie, en los peces tetra Mimagoniates inequalis y Aphyocharax anisitsi existen glándulas del olor ubicadas a cada lado del pedúnculo caudal, las cuales están recubiertas por escamas modificadas que permiten la liberación de las feromonas con una cierta presión y velocidad (Fukakusa, 2020; Pintos et al., 2021). El pez cola de espada Corynopoma riisei cuenta con glándulas tanto en la aleta caudal como en las branquias (Amcoff et al., 2014), mientras que el blénido Salaria pavo posee dichas glándulas pareadas a cada lado de la aleta anal (Barata et al., 2008). Al mismo tiempo, las feromonas pueden liberarse a través de la orina, como ocurre en la trucha arcoíris Oncorhyncus mykiss (Sloman et al., 2004). La captación de las feromonas genera variadas respuestas como pueden ser el aumento de la producción de esperma ante la presencia de feromonas femeninas o la inducción a la maduración de los ovocitos una vez la feromona masculina es captada en el ambiente por parte de la hembra (Stacey et al., 2003).

			Como es esperable, la comunicación en los peces es multimodal, ya que involucra varios sistemas sensoriales que se superponen, complementan o, incluso, se excluyen de manera que el organismo recibe la mejor información sobre la que debe decidir para actuar. Por ejemplo, en la selección de pareja del pez cola de espada Xiphophorus continens se ha comprobado la complementariedad de las señales visuales y olfatorias, ya que ante la ausencia de las primeras las hembras prefieren aparearse con congéneres, sin embargo, cuando solo existen estas señales visuales, la hembra selecciona a machos de la especie X. montezumae (McLennan y Ryan, 2008). Al mismo tiempo, durante el cortejo de la doncella Stegastes partitus, la hembra selecciona al macho según las señales acústicas y visuales generadas a partir de la liberación de hormonas sexuales y movimientos exhibidos por el macho (Draud et al., 2008). Aparte de la reproducción, otras funciones importantes requieren de las señales de varios sistemas sensoriales. En el caso de los peces eléctricos (Osteoglossiformes), el sistema de comunicación eléctrica se complementa con la visión y la quimiorrecepción para la localización y captura de presas; los dos primeros sistemas (electrolocalización y visión) son cruciales para la formación de cardúmenes, y todos los sistemas son útiles para la detección de depredadores y la toma de decisión para los consecuentes comportamientos de evasión y defensa (von der Emde y Zeymer, 2020). De las líneas de investigación que más carecen de estudios, los sistemas sensoriales de los peces, y la forma en como estos actúan y son afectados por factores ambientales, son de los más notorios, por lo que es necesario el desarrollo de más investigaciones a medida que avanza la creación de herramientas y tecnologías de muestreo, registro y análisis. 

			Otras habilidades

			El camuflaje, el mimetismo y la distracción representan soluciones evolutivas para evitar ser depredado o, por el contrario, conseguir alimento. El camuflaje se refiere a la coloración, forma y comportamiento que permite el poder esconderse de depredadores visuales o permite al predador utilizar su estrategia de emboscada. En la naturaleza, el camuflaje por coloración críptica es una de las estrategias antidepredadoras más comunes y, entre ellas, la más difundida es aquella que involucra el coincidir con el sustrato o fondo del lugar en donde el animal se encuentra. Un camuflaje dinámico permite al individuo movilizarse por varios ambientes de distintos colores y formas, siendo, quizá, los cefalópodos los organismos acuáticos más investigados debido a su capacidad para cambiar rápidamente de color; sin embargo, en los peces también se han descrito dichos cambios rápidos de color y brillo en respuesta a las condiciones variables de luz de su entorno (Smithers et al., 2018). La velocidad en la que se presentan los cambios de color puede variar entre especies; la más lenta (varias horas o incluso días) ha sido descrita en varias especies de peces planos, aunque en este grupo el Bothus ocellatus puede camuflarse con su entorno en un tiempo de dos segundos (Ramachandran et al., 1996; Ryer et al., 2008). Esta habilidad también depende del color del entorno como, por ejemplo, en el gobio de roca Gobius paganellus el camuflaje aparece de manera más rápida cuando el fondo contiene tonalidades no tan brillantes y de colores neutros en comparación con fondos brillantes de coloraciones vivas (Smithers et al., 2018). 

			El mimetismo y la distracción son las habilidades de un pez para hacerse parecer a otro organismo o distraer la atención de un predador, de manera que se diferencian del camuflaje en el sentido de que el pez no evita del todo ser visto. Entre los comportamientos de distracción se encuentran varias estructuras de engaño como son los ocelos falsos de varias especies (peces mariposa, gobios, peces doncella, lábridos, entre otros). Estos falsos ojos tienen como objetivo el captar la atención del depredador y dirigir el ataque a un lugar menos vital del cuerpo, lo cual permite la huida (Bruslé y Quignard, 2020). El mimetismo de defensa puede proteger a los peces en su etapa juvenil, cuando estos son más propensos a ser depredados; en el caso del cíclido Neolamprologus furcifer sus juveniles adquieren la coloración de su predador más común: el caracol Raymondia horei; dicha relación ha sido comprobada al registrar la falta de mimetismo de los juveniles en ausencia del predador (Satoh et al., 2017). El mimetismo Batesiano es una forma de defensa en la que la presa adquiere la morfología, coloración o comportamiento de especies venenosas; este tipo de mimetismo se ha observado en el pez globo Paraluteres prionurus el cual adquiere una coloración altamente similar a la de Canthigaster valentine, especie venenosa (Caley y Schluter, 2003). El blénido Plagiotremus laudandus asemeja la coloración de su contraparte Meiacanthus atrodorsalis, el cual responde a los ataques de predadores con mordidas venenosas (Moland et al., 2005). 

			El comportamiento de engaño no solo se relaciona con la interacción predador-presa, sino que es utilizado en los eventos de cortejo por los machos para captar la atención de las hembras. Especies de fertilización interna como el pez tetra cola de espada Corynopoma riisei y varias especies de la familia Goodeidae cuentan con ornamentaciones en opérculos y colas que semejan las presas habituales de la especie; el movimiento de dichas estructuras causa que las hembras se acerquen lo suficiente a los machos como para que estos logren inseminarlas (Macías y Lemus, 2012; Amcoff y Kolm, 2013). El macho del cachorrito Cyprinodon elegans se caracteriza por adoptar la apariencia de la hembra para lograr una cercanía a su pareja, evitando, además, la competencia con los machos (Gumm, 2012). En el cíclido Astatotilapia burtoni, de incubación oral, el macho ha desarrollado en su aleta anal de cinco a nueve manchas ovoides que simulan los ovocitos de la especie; dichas manchas atraen a la hembra, la cual ha desovado previamente y ha recogido los ovocitos en la cavidad bucal. Al acercarse a las manchas del macho, este rápidamente fertiliza los huevos evitando así la pérdida de esperma y asegurando el paso de sus gametos a las siguientes generaciones (Maruska et al., 2012). 

			El juego se define como aquellas actividades que, a primera vista, parecen carecer de propósito debido a su aparente falta de valor directo para la supervivencia del individuo. Sin embargo, estas actividades tienen una gran importancia, ya que se realizan incluso en contra del instinto de conservación, dado que durante el juego los animales pueden sufrir lesiones o exponerse a mayores riesgos de ser depredados o atacados. Las actividades relacionadas con el juego favorecen la estimulación del desarrollo cerebral, estimulan el aprendizaje y mejoran las habilidades motoras y de coordinación. Además, el juego social puede incluir la enseñanza de habilidades esenciales como la caza, el cortejo y la autodefensa, especialmente en individuos jóvenes. Aunque el juego ha sido ampliamente estudiado en mamíferos debido a las notables similitudes con el comportamiento humano, identificar comportamientos de juego en otras especies ha resultado ser un desafío aún mayor (Breed y Moore, 2022). 

			Al respecto, Graham y Burghardt (2010) establecieron cinco criterios para identificar un comportamiento como un evento de juego: 1) ser incompleto desde el punto de vista funcional en el contexto en donde se presenta; 2) ser espontáneo, disfrutable, gratificante o voluntario; 3) ser diferente de otros comportamientos funcionales, ya sea en la forma como, por ejemplo, de una intensidad exagerada) o el tiempo (que suceda en una fase de desarrollo en la que no es esperable); 4) que sea repetitivo mas no en una forma anormal o estereotípica (como el balanceo); y 5) que se presente en ausencia total de estrés. La capacidad de los peces para jugar ha sido tema de controversia desde el siglo XIV. En la actualidad, los reportes de observaciones del desarrollo del juego en los peces siguen siendo escasos en comparación con otros grupos de animales, teniendo esto relación con la complejidad para la realización de las observaciones y la generación de información cuantitativa suficiente. Aun así, existen especies conocidas por la cantidad de reportes en donde se describen actividades de juego, una de ellas es el cíclido africano Tropheus duboisi que en un acuario atacaba y empujaba repetidamente a un termómetro flotante con peso en su zona inferior, de manera que al hacerlo este se giraba para regresar inevitablemente a su posición vertical original (Burghardt et al., 2015). Esta especie ha sido observada interactuando con otros cíclidos como Labeotropheus sp. con los que se realizaban actividades de contacto, roces y mordisqueos en los costados sin que estos derivaran en comportamientos de agresión; siendo estas actividades observadas también entre juveniles y adultos de T. duboisi (Bruslé y Quignard, 2020). 

			Al mismo tiempo, comportamientos observados bajo condiciones de cautiverio en los cuales los peces interactúan con objetos presentes en el acuario se han reportado en especies como el pez lomo plateado Membras vagras, que nadaba alrededor de una cuerda de nylon, la cual también embestía y tiraba (Gunter, 1953). El esturión esterlete Acipenser ruthenus ha mostrado un comportamiento similar con diferentes objetos que se le presentaban en el acuario (Ladiges, 1954). En el pez elefante Mormyrus kannume, caracterizado por contar con un tamaño cerebral significativo respecto al tamaño del cuerpo, se ha reportado la observación de interacciones con pequeñas ramas, las cuales empuja, tira y carga en su hocico (Meyer-Holzapfel, 1960; Nilsson, 1996). Esta especie también ha sido reportada por su habilidad para movilizar pelotas en su acuario (Burghardt, 2005). Un estudio interesante fue el realizado por Eisenbeiser y colegas (2022), los cuales encontraron que el 80 % de 66 especies investigadas demostraban un comportamiento inquisitivo, de seguimiento e interacción al ser expuestos a un haz de luz de diferentes colores, siendo el color rojo el que mayor número de respuestas generó. Si bien el considerar que estos comportamientos se pueden definir como juego es objeto de debate, el poder demostrar que un significativo número de especies opta por reaccionar a un estímulo cuando este comportamiento no tiene una funcionalidad directa; llama, por lo menos, la atención y la necesidad de profundizar en este tipo de investigaciones. 

			Genética del comportamiento

			A diferencia de la comprobable relación entre la genética y las características fenotípicas heredables de naturaleza estructural, bioquímica y fisiológica, la genética del comportamiento ha presentado múltiples problemáticas y obstáculos históricos que han ocasionado un razonable escepticismo, al mismo tiempo que dudas infundadas y conceptos erróneos. La genética del comportamiento no suele representar una relación directa entre genes y niveles enzimáticos, hormonales, morfometrías, morfologías, entre otros; por tanto, esta área de estudio requiere de un análisis y elaboración a profundidad. Sin embargo, el comportamiento, al igual que las demás características fenotípicas es el resultado de la interacción de los genes y el ambiente, siendo esta relación estudiada desde diferentes enfoques: la domesticación (o selección artificial), la filogenia, la genética cuantitativa y biométrica, la genética evolutiva y poblacional, y la genética molecular. A partir de dichas áreas se intenta responder a preguntas relacionadas con los genes involucrados en la regulación del comportamiento, la interacción ambiente-gen que repercute en una conducta específica, la expresión génica y la modulación del comportamiento, la evolución del comportamiento a nivel de organismo y genoma, la evolución de las frecuencias génicas para comportamientos a nivel poblacional, la filogenia de los genes del comportamiento, entre otros. 

			La plasticidad del comportamiento implica responder uno de los cuestionamientos más básicos y polémicos de la biología, el relacionado con la herencia vs el ambiente. En el caso del primero, este representa la corriente que emergió a mediados del siglo XX y que tuvo entre sus expositores a los etólogos europeos Konrad Lorenz y Niko Tinbergen, quienes enfatizaron sobre el rol principal del instinto, los patrones fijos del comportamiento y la influencia de la evolución. Estos dos científicos realizaban sus observaciones primordialmente en campo, a diferencia de sus contrapartes emergentes de Estados Unidos de América, contando con un fuerte componente de laboratorio, lo cual les ofrecía la oportunidad de estudiar a gran profundidad el comportamiento aprendido, derivado de cambios ambientales y las bases fisiológicas del mismo (Breed y Moore, 2022). 

			La domesticación o selección artificial ejerce un efecto importante en el comportamiento, siendo la selección de razas de perros, uno de los ejemplos más cercanos a la mayoría de las personas, ya que la reproducción se concentra en mantener y potenciar las características comportamentales deseables de una determinada raza, la cual será designada a desarrollar un rol específico (ejemplo de ello: razas para familias, razas para controlar ganado, razas para guía de personas con capacidades diferenciales o enfermedades, entre otros). Así como sucede en los demás grupos animales, la domesticación permite la adaptación continua de lotes de peces al cautiverio y la presencia humana, con el propósito de modificar, generación tras generación, a aquellos organismos que presentan la mayor eficiencia y productividad. La domesticación está regida por cinco procesos genéticos: dos incontrolables (endogamia y deriva genética), dos parcialmente controlables (selección natural en cautiverio y disminución de la selección natural) y uno controlable (selección activa) (Teletchea, 2021). 

			De acuerdo con Teletchea (2019), existen cinco niveles de domesticación en los peces, por lo que se infiere que la domesticación no es un fin último sino un proceso continuo que puede ser revertido hasta un cierto punto. Como niveles de domesticación se tiene: 1) Primeros ensayos de aclimatización a las condiciones de cautiverio (descrito en 39 especies), 2) Control de una parte de ciclo de vida bajo condiciones de cautiverio (75 especies), 3) Ciclo de vida controlado completamente bajo cautiverio pero dependiendo de organismos silvestres (61 especies), 4) Ciclo de vida controlado bajo cautiverio con reproductores criados en cautiverio (45 especies), 5) Programas de selección reproductiva para la obtención de metas específicas (30 especies). Desde los inicios de la acuicultura, el comportamiento de las especies de interés ha sido primordial e incluso un factor de eliminación para el desarrollo de su cultivo. Entre las especies de mayor historia documentada de domesticación en acuicultura se encuentran la carpa común Cyprinus carpio (hace 8.000 años) y la tilapia del Nilo Oreochromis niloticus (1.500 AC), mientras que la bailarina Carassius auratus fue la primera especie domesticada para fines ornamentales hace aproximadamente 1.800 años. Las características más deseables para aquellas especies de interés para la acuicultura son lógicamente aquellas que repercuten en la óptima productividad y eficiencia del cultivo, por lo tanto, la selección artificial se realiza según las tasas de crecimiento, sobrevivencia, fertilidad, entre otras. Al mismo tiempo, es altamente deseable la capacidad de adaptación al cautiverio, a la manipulación (captura, transporte, tratamientos, contacto con personal, entre otros) y a las tareas de mantenimiento (Lu et al., 2022).

			La filogenia, si bien se entiende como un proceso prolongado que involucra muchas generaciones, es posible de dilucidar en el caso del comportamiento a través de la comparación entre familias, géneros y especies. Dado que el comportamiento de un determinado organismo es el resultado de la combinación de factores ambientales y genéticos, los investigadores pueden establecer las influencias hereditarias mediante la eliminación de las variaciones ambientales. De la misma manera, los patrones comportamentales pueden ser añadidos en los análisis cladísticos (set de técnicas lógicas para desarrollar hipótesis filogenéticas) para así poder esclarecer si un comportamiento evolucionó una única vez o múltiples veces (evolución convergente). De igual modo , este análisis es útil para esclarecer la secuencia lógica de eventos que conllevaron al aparecimiento de un comportamiento específico (Breed y Moore, 2022).

			Por otra parte, la genética cuantitativa y biométrica se basa en la variabilidad del fenotipo (heredabilidad), y en la correlación existente entre este y el genotipo. La heredabilidad se puede cuantificar por medio de la identificación y medida de la expresión de genes relacionados con la regulación del comportamiento. Por tal razón, , el cálculo de la heredabilidad involucra la estimación de las contribuciones genéticas y ambientales a la variación del fenotipo a nivel poblacional, teniendo en cuenta que esta puede diferir en una misma población debido a cambios ambientales. Otra manera de entender la heredabilidad es investigando la forma en la que un comportamiento responde ante la selección natural o artificial, si se presenta una variación del comportamiento y dicha variación se mantiene de una generación a otra, esto sugiere que dicho comportamiento es hereditario. Este aspecto es altamente interesante para aquellas especies de interés en acuicultura, pero también para las especies que han conllevado algún nivel de hibridización no natural y en aquellas situaciones de reproducción en cautiverio con fines de repoblación (Meffert et al., 2002).

			La genética evolutiva y poblacional trata de establecer el efecto que la selección ejerce sobre las frecuencias genéticas dentro de una población. Las elecciones comportamentales relacionadas con la selección de un hábitat, la migración, el patrón de actividad, puede conllevar al aislamiento de una población y, por ende, al inicio de un proceso de especiación, siendo el comportamiento sexual uno de los mayores mecanismos de aislamiento. Esto ocurre en el caso de especies marinas que se van adaptando cada vez más a las condiciones estuarinas, permaneciendo cada vez más tiempo en dichos ecosistemas hasta llegar a un punto de aislamiento total de sus congéneres marinos, siendo este el caso de la corvina roja Scianeops oscellatus (Hollenbeck et al., 2019), el pez cuatro ojos Anableps anableps (Watanabe et al., 2014) y el delfín hocico de botella Tursiops truncatus (Louis et al., 2014). Por otra parte, la genética molecular y el consecuente estudio de los genes que regulan al comportamiento ofrece una visión crucial para entender sus bases fisiológicas y neurobiólogicas, así como también de permitir separar las causas genéticas de las ambientales para la identificación de las fuerzas de selección natural que dan forma al comportamiento. Según los análisis cuantitativos realizados hasta el momento, parece ser que la expresión de un comportamiento determinado se encuentra dirigido por una cantidad relativamente pequeña de genes, entre tres y ocho, los cuales, además, operan en muchos otros procesos del organismo. Dependiendo del número de genes involucrados en el comportamiento, será más o menos complejo que aparezca una respuesta como resultado de un cambio ambiental, por ejemplo, si se trata de un solo gen, el comportamiento puede variar rápidamente en respuesta al proceso de selección. Al estudiar las causas próximas de un comportamiento, los investigadores se enfocan en descubrir la secuencia de eventos que inicia con la activación y transcripción del ADN, y finaliza con la expresión de un comportamiento, sin embargo, el estudio más completo es aquel que enlaza las raíces evolutivas del comportamiento con estas causas proximales (Breed y Moore, 2022). Se puede concluir que la genética del comportamiento es un aspecto relevante en todos los estudios de la conducta animal, ya que informa acerca de la evolución de un patrón conductual, y cómo y por qué este resultó siendo modificado para dar origen a nuevas especies. Al mismo tiempo, su estudio aporta valiosa información relacionada con los sistemas fisiológicos y neurobiológicos que controlan al comportamiento, y cómo estos pueden ser cuantificados para establecer la relación entre la genética, el ambiente y la conducta. 

		


		
			Capítulo 2. Reloj biológico

			Señales ambientales

			El ambiente en el que nos encontramos los seres vivos es altamente dinámico, la posición de la Tierra en el Sistema Solar, su rotación, la presencia de la Luna, entre otros, crean una serie de eventos cíclicos de frecuencia predecible. En el caso de la luz y la temperatura, estos actúan a través de patrones de duración diaria y estacional, siendo denominados fotociclo/fotoperiodo y termociclo, respectivamente. La luz, cuya fuente principal es el Sol, se caracteriza por ser una radiación electromagnética transmitida en un amplio rango de longitudes de onda, desde los rayos radio (1x10-1 m) de baja frecuencia hasta los rayos gamma de alta frecuencia (1x10-15 m). En el punto medio de la escala se ubica el rango correspondiente a la luz visible (1x10-6 - 1x10-7 m), compuesto por las longitudes de onda que se encuentran entre el espectro infrarrojo (700 nm) y el ultravioleta (400 nm), pasando por las longitudes de onda intermedias que conforman los espectros rojo, amarillo y azul, y aquellos colores resultantes de la mezcla de varios espectros (rosado, púrpura, magenta, naranja, verde) (Pedrotti et al., 2017) (Figura 4).

			Las longitudes de onda del espectro visible viajan desde el Sol, prácticamente, sin ser atenuadas hasta llegar a la Tierra, donde el aire presente en la atmósfera hace dispersar la luz azul haciéndola dominante en el cielo. La luz viaja en ondas que otorgan diversas propiedades como son la frecuencia, la longitud de onda y la energía. La primera propiedad hace referencia a la cantidad de ondas que pasan por un punto determinado en un segundo, mientras que la longitud de onda es la distancia que existe entre el pico de una onda y el pico de la onda siguiente. Por lo tanto, la frecuencia y la longitud de onda están inversamente relacionadas, entre mayor sea la frecuencia menor será la longitud de onda y viceversa. En cuanto a la tercera propiedad, esta es similar a la frecuencia, ya que entre mayor esta sea mayor será la energía que transporte la luz (Pedrotti et al., 2017).

			Fig. 4. Espectro electromagnético donde se resalta el rango de luz visible
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			Fuente: elaboración propia.

			El fotoambiente acuático es altamente dinámico debido a que la energía radiante del sol es absorbida y dispersada selectivamente por partículas presentes en la columna de agua, las cuales además afectan su magnitud (cuadrado del vector del campo eléctrico), la polarización (dirección de oscilación del campo eléctrico), longitud de onda (frecuencia de oscilación), y dirección y propagación de la luz. La columna de agua actúa como un potente filtro cromático que absorbe rápidamente los espectros de longitudes de onda medias y largas. Es así como la luz roja desaparece en los primeros 10 metros de profundidad, mientras que la luz amarilla lo hace a los 100 metros. Sin embargo, las longitudes de onda corta propias de los espectros azul, verde y violeta penetran más profundamente en el ambiente acuático, alcanzando profundidades de hasta 1.000 m en aquellas aguas oceánicas de baja turbidez. En aguas costeras y continentales las partículas en suspensión, los pigmentos fotosintéticos y las sustancias originadas por la descomposición de la materia orgánica afectan su transparencia y absorbancia espectral, por tanto, bajo estas condiciones es común observar colores amarillos, marrones y verdes. Las aguas abiertas del océano, particularmente de los trópicos, tienen una productividad menor, por lo que en su mayoría son las moléculas de agua las encargadas de la dispersión de la luz; y tal y como sucede con el aire, se dispersan especialmente las longitudes de onda correspondientes a los tonos azules. Por su parte, las aguas marino-costeras presentan alta actividad fotosintética, estas zonas eutróficas se caracterizan por ser de colores verde. Un ejemplo claro de este fenómeno son aquellas áreas de surgencia en las regiones de altas latitudes (Trujillo y Thurman, 2016). 

			Además de las propiedades de la luz, los seres vivos están expuestos a los ciclos de luz/oscuridad que pertenecen al fotociclo o fotoperiodo. La luz del día ocurre cuando el Sol se encuentra frente a un punto geográfico específico de la Tierra, abarcando aproximadamente a la mitad de ella en un mismo momento y dependiendo de la rotación de la Tierra alrededor del Sol. La duración del día, es decir, el periodo comprendido desde el amanecer hasta el anochecer, varía según dicha rotación de la Tierra, pero, además, según su inclinación, dando lugar a las estaciones. Según la latitud, aquellas áreas geográficas que se encuentran inclinadas hacia el Sol estarán en verano y aquellas que se encuentren inclinadas de manera opuesta experimentarán el invierno. En la línea meridional de la Tierra, o Ecuador, la duración del día será de aproximadamente 12 horas, con pequeñas variaciones a lo largo del año, mientras que en las demás latitudes la duración del día dependerá de la estación (Refinetti, 2016).

			El planeta Tierra se encuentra ubicado en la zona Goldilocks o zona de habitabilidad estelar, ubicada a una distancia en relación con el Sol que permite el desarrollo de vida. Es así como planetas cercanos al astro, como es el caso de Venus, que tiene una temperatura media de 471 °C, mientras que un planeta más distante, por ejemplo, Marte, registra una temperatura promedio de -60 °C. En el caso de la Tierra, dicha temperatura es de 17,18 °C, teniendo en cuenta que la atmósfera terrestre desempeña un papel importante en su regulación debido a la presencia de gases (ozono, dióxido de carbono, metano, gases fluorados, entre otros) que atenúan no solo a los grandes contrastes térmicos, sino también a la radiación solar. Esta última, en lo que respecta a los rayos ultravioleta, es regulada en un 90 % por la capa de ozono de la estratosfera. Por otra parte, el efecto invernadero natural permite la absorción de la radiación infrarroja re-emitida por la superficie terrestre, reteniendo el calor en la atmósfera y, por tanto, impidiendo que se pierda en el espacio. Tal y como sucede con los ciclos de luz y oscuridad, la temperatura diaria y anual depende de los movimientos geoestacionarios y ángulos de posición de la Tierra respecto al Sol, por lo que en un mismo momento en el planeta se registrará un pico de temperatura máxima y mínima, siendo la diferencia entre estos picos de aproximadamente 55 °C. Al mismo tiempo, cuando es invierno en el hemisferio sur, será verano en el hemisferio norte y viceversa, siendo las diferencias anuales de temperatura casi inexistentes en los trópicos y en los polos (Zhao et al., 2021). 

			Los ambientes acuáticos y, en especial , los océanos cumplen una función fundamental en la regulación de la temperatura de la Tierra a través de los ciclos del agua y la absorción directa de la radiación solar. De esta manera, las propiedades del agua permiten la atenuación de grandes variaciones de temperatura, procurando el desarrollo de la vida en el planeta. La regulación térmica de los océanos y sistemas hídricos continentales se evidencia al comparar las amplias variaciones de temperatura en la superficie terrestre en relación con las bajas variaciones de este parámetro en el agua, lo cual se debe a su mayor capacidad térmica que le permite absorber calor durante el día y retenerlo con mas eficiencia durante la noche. Sin embargo, dichos cambios de temperatura siguen siendo una de las principales señales ambientales para los organismos acuáticos (Trujillo y Thurman, 2016).

			Sincronización del comportamiento

			A través del curso de la evolución, las adaptaciones a largo plazo han permitido a los organismos vivos orientarse en el tiempo y en el espacio mediante el desarrollo de un mecanismo de reloj interno que les brinda la capacidad de anticiparse a los cambios ambientales. Cada especie lleva a cabo eventos importantes como la reproducción, las migraciones y la alimentación bajo las mejores condiciones ambientales posibles, asegurando así su supervivencia. Para ello, el reloj biológico se sincroniza a diario mediante señales externas (zeitgebers) de naturaleza biótica (ejemplo de ello es la disponibilidad de alimentos o la presencia de congéneres) y abiótica (como la luz y la temperatura). Dichos zeitgebers son esenciales para evitar el desfase progresivo (marcha libre) del reloj endógeno respecto al medio ambiente. No obstante, la característica básica de los ritmos biológicos es que persisten bajo condiciones ambientales constantes, en ausencia de cualquier influencia externa directa, ya que surgen dentro del propio organismo y no son impuestos por el medio ambiente. El período de los ritmos endógenos diarios es cercano a la duración del día (24 horas), debido a ello estos ritmos se catalogan como «circadianos» (del Latín circa: cercano a y dies: día) (Breed y Moore, 2022). 

			En los peces, todas las herramientas necesarias para el funcionamiento del reloj biológico, así como para sus vías de entrada y salida, se encuentran en la retina y el órgano pineal, que son respectivamente responsables de la fotorrecepción visual y no visual. El mecanismo visual de fototransducción retiniana de los peces comprende bastones y conos de distintas sensibilidades y cinéticas de respuesta. En dichas células especializadas hay cinco grupos de opsinas visuales, incluida la rodopsina de bastón (rh1), y cuatro opsinas de cono: similares a la rodopsina (rh2), sensibles a longitud de onda corta 1 (sws1), sensibles a longitud de onda corta 2 (sws2) y sensibles a longitud de onda logarítmica (lws). Las opsinas visuales constituyen el primer paso en las cascadas de transducción sensorial del proceso visual en niveles bajos y altos de especialización. En cuanto a los fotorreceptores de conos, que son similares a los de otros vertebrados, los peces tienen múltiples subtipos que varían en su sensibilidad espectral como resultado de la expresión diferencial de sus genes, empero, la disposición espacial de los conos en los teleósteos es única, ya que forman mosaicos heterotípicos regulares cuyo patrón organizativo puede variar durante la ontogenia (Kim et al., 2019). 

			La fotorrecepción no visual está comprendida por el órgano pineal que se encuentra dorsal al diencéfalo e inmediatamente debajo o dentro del techo del cráneo. En algunas especies de peces la superficie dorsal del cráneo tiene una cubierta pineal translúcida (ventana pineal) que permite la entrada de luz hacia el complejo pineal (órgano pineal, parapineal, vesícula pineal y el sáculo dorsal). Dicha ventana pineal se caracteriza por presentar una baja presencia de melanóforos y una menor densidad ósea del cráneo, el cual en esta zona es, además, menos curvo (Kim et al., 2019) (Figura 5).

			El complejo pineal contiene células fotorreceptoras (opsinas) similares a las encontradas en los bastones y conos del ojo que se conectan sinápticamente con neuronas cuyos axones llegan al cerebro. Por otro lado, en los peces se han descrito hasta 32 opsinas no visuales, este alto número puede estar relacionado con la complejidad y dinámica del fotoambiente acuático (Liang et al., 2022) El funcionamiento del complejo pineal es similar al de la retina: el estímulo de la luz induce a la hiperpolarización de las células, lo cual resulta en la inhibición de un neurotransmisor (aspartato o glutamato) que, a su vez, llega a las neuronas que envían la señal al cerebro, particularmente al tálamo y al pretectum donde, coincidencialmente, también llegan las señales de la retina. Por el contrario, durante la noche o ante la ausencia de luz, las células fotorreceptoras se polarizan, lo cual resulta en la liberación del neurotransmisor y el inicio de la síntesis de la hormona melatonina (N-acetil-5-metoxitriptamina) u hormona del sueño, tanto en la retina como en el órgano pineal. La información registrada por el complejo pineal y enviada al cerebro comprende varios aspectos de la luz como son su intensidad, su composición espectral (longitud de onda) y la duración del fotociclo. Sin embargo, el complejo pineal no solo tiene una función sensorial, sino también con la endocrina, ya que transforma la información proveniente de la luz ambiental tanto en señales neuronales (neurotransmisores) como hormonales (melatonina) (Figura 6).

			Fig. 5. Ubicación de la ventana y órgano pineal en las especies Cordylancistrus tayrona y Hemibrycon sp.
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			Fuente: elaboración propia.

			Fig. 6. Control fotoperiódico de las funciones neuroendocrinas en los peces. El sistema fotoneuroendocrino parece estar organizado como una red de unidades oscilatorias independientes e interconectadas sensibles a la luz en la retina, la pineal y, tal vez, en el cerebro
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			      Fuente: elaboración propia.

			Curiosamente, se han encontrado contrapartes retinianas y pineales de función homóloga (pinopsina, melanopsina y exorodopsina) en la mayoría de los órganos, tejidos y células de los peces; los investigadores han descubierto allí un reloj circadiano funcional que comprende suficientes osciladores y mecanismos fotorreceptivos sin la participación de la retina o la glándula pineal. Este reloj periférico se vuelve funcional en las larvas de peces mucho antes de que se complete la diferenciación de estructuras especializadas receptoras de luz (Herrera-Pérez et al., 2011).

			En los vertebrados, la hormona melatonina se produce en grandes cantidades tanto en la retina como en el órgano pineal durante la noche y se secreta inmediatamente al torrente sanguíneo. Sin embargo, como se ha mencionado antes , también es secretada de manera periférica en tejidos del tracto gastrointestinal, en el hígado, entre otros. A pesar de las grandes modificaciones que han existido durante el curso de la evolución, esta hormona ha mantenido su patrón de oscilación circadiana y su estructura molecular, siendo esta comparable entre grupos como los mamíferos y los peces. A través de los niveles de secreción de melatonina, los animales perciben tanto los cambios ambientales diarios como los estacionales, ya que la duración del ritmo de la melatonina depende de la duración de la noche. Si el fotoperiodo determina la duración de la elevación de la melatonina, la temperatura determina la amplitud del ritmo, creando un perfil de melatonina específico según las estaciones. Esta hormona cumple una función neuroendocrina, ya que está involucrada en varios procesos fisiológicos como son el control de la reproducción, a través de la activación del eje hipotálamo-pituitaria-gónada (HPG) (Saha et al., 2019). Además, la relación entre la oscilación de la melatonina y los ciclos de temperatura del cuerpo está mediada por el eje hipotálamo-pituitaria-tiroides (HPT), el cual funciona de la misma manera en peces y humanos. Dicha relación con el eje HPT evidencia la importancia de la melatonina en el crecimiento y la proliferación celular en los peces en todas sus fases de vida. Según avanzan las investigaciones, se van descubriendo otras funciones de la melatonina; este es el caso de la relación entre esta hormona y la movilización de cromatóforos y los cambios fisiológicos del color de los peces (Maitra et al., 2013; Feng et al., 2023)).

			La base genética del funcionamiento del reloj biológico puede variar entre los grupos animales, pero su mecanismo básico, hasta donde la ciencia ha avanzado, parece ser universal. El reloj biológico depende de un mecanismo molecular que puede ser reiniciado con el fin de permanecer sincronizado con el ciclo solar de 24 horas. Por tanto, existe un mecanismo auto-sostenible de retroalimentación para la transcripción y traducción de genes, cuya expresión es inhibida por la presencia de sus proteínas resultantes como son CLOCK, BMAL, PER y CRY. Su ausencia, por tanto, permite la expresión de los genes reloj (Per, Cry, Clock, Bmal, entre otros). La presencia de luz es captada por los fotopigmentos y la información es enviada a las células del reloj biológico, en donde se activa la expresión de los genes reloj. Estos genes reloj controlan la expresión de otros genes, como Aanat, el cual está directamente involucrado en la síntesis rítmica de la melatonina. Aanat se transcribe durante el día, por lo que la concentración de sus mRNAs incrementa y alcanza su máximo al inicio de la noche, cuando dicha proteína es sintetizada y permite la síntesis de la melatonina. La presencia de dichas proteínas retroalimenta negativamente la actividad génica, inhibiendo la síntesis y secreción de las hormonas reloj. Por tanto, el mecanismo tiene la capacidad de anticipar cambios en las condiciones ambientales, ya que, si la medida que las horas de luz aumentan o disminuyen, así mismo será la respuesta molecular del reloj biológico (Falcón et al., 2010; Saha et al., 2019). 

			La ontogenia del reloj biológico se establece a través de la detección de las primeras oscilaciones circadianas de los genes reloj, los cuales han sido observados en todas las zonas del cuerpo de los embriones de los peces. El órgano pineal es una de las primeras estructuras cerebrales en desarrollarse, en el caso del pez cebra D. rerio, esto sucede a las 19 horas post-fertilización (hpf), tras las cuales el pez empieza a responder a los estímulos lumínicos y a secretar melatonina. Para el inicio del mecanismo circadiano se requiere de las señales de los zeitgebers ambientales (luz y temperatura), ya que los embriones criados en condiciones constantes de temperatura y oscuridad carecen de ritmicidad circadiana. Además, la exposición de un solo ciclo de luz-oscuridad es suficiente para establecer y fijar la fase de expresión rítmica de aanat2 y síntesis de melatonina. Cuando los embriones de pez cebra se exponen a pulsos de luz en la etapa de blástula (4 a 16 hpf, antes de que se forme cualquier órgano fotorreceptor), la señal parece suficiente para establecer la fase de los ritmos pineales dos a tres días después. De hecho, se han detectado niveles de expresión de ARNm de ADN fotoliasa per2 y 6–4 en embriones en las etapas de blástula y gástrula como consecuencia de señales luminosas. Además, los cultivos de células de pez cebra también están influenciados por la luz, ya que muestran ritmos circadianos de proliferación cuando se exponen a fotociclos; no obstante, esta actividad celular persiste después de aplicar condiciones constantes, lo que implica que el reloj del pez cebra también tiene un regulador autónomo. Precisamente, la capacidad fotosensible de las células de los peces es quizás una de las mayores diferencias entre este grupo y los mamíferos (Frøland y Whitmore, 2019; Sánchez-Vázquez et al., 2019; Frøland et al., 2023).

			Como ya se ha indicado, el segundo factor sincronizador del reloj biológico es la temperatura, la cual pasa a cumplir un rol principal en aquellos ambientes ausentes de señales lumínicas donde la oscuridad es permanente, como es el caso de las profundidades de los océanos y los acuíferos de cuevas. Ya que la mayoría de los teleósteos son ectotermos, la temperatura ambiente actúa directamente sobre ellos y, en particular, sobre el órgano pineal. Si bien los mecanismos celulares y tisulares son aún desconocidos, es probable que también involucren a la enzima AANAT2, tal y como se ha observado en especies como la trucha O. mykiss, el lucio europeo Esox lucius, el pez cebra D. rerio y la dorada Sparus aurata (Kulczykowska et al., 2010). Como se ha señalado antes, el fotoperiodo determina la duración de la señal de la melatonina y la temperatura determina la amplitud de dicha señal, lo cual brinda información al organismo acerca de los ciclos ambientales diarios y estacionales. Esta interacción se evidencia a través de un pico de concentración de melatonina que se registra a medianoche, el cual es mayor en los meses de verano; sin embargo, el efecto de la temperatura no parece evidente durante las horas del día cuando la concentración de melatonina es mínima. En efecto, se ha observado bajo condiciones in vitro que la respuesta del órgano pineal de peces a la luz es significativamente más bajo a temperaturas frías (Vera et al., 2023). 

			A nivel molecular se han sugerido dos mecanismos de regulación debidos a la temperatura y mediados por el gen reloj per1: actuando este como promotor de otros genes reloj y además controlando la síntesis de la proteína CLOCK. En los peces los cambios diarios y estacionales de temperatura afectan a la ritmicidad de la secreción de la melatonina, lo cual se ha observado bajo condiciones de oscuridad y termociclos naturales (Lahiri et al., 2014). Por tanto, los diferentes grados de temperatura activan o desactivan la expresión de genes y con ello, incluso bajo condiciones de luz u oscuridad constante, la temperatura por sí sola es suficiente para sincronizar los ritmos de actividad del pez cebra que, de manera interesante, no muestra un patrón definido, ya que algunos peces están más activos en la criofase y otros en la termofase, tal y como se ha observado también bajo ciclos de luz y oscuridad (López-Olmeda et al., 2006a). En condiciones de laboratorio, se ha reportado que la aplicación de termociclos naturales no solo favorece procesos como el crecimiento y el desarrollo, sino que además sincroniza el momento del inicio de la eclosión, la cual finaliza de manera óptima en un menor tiempo. Lo anterior se ha observado en especies de interés como el lenguado senegalés Solea senegalensis, el pez cebra y la tilapia O. niloticus (Blanco-Vives et al., 2011; Villamizar et al., 2012a; Espirito et al., 2020).

			La disponibilidad del alimento es otro elemento externo que puede sincronizar al reloj biológico en los peces. Si la disponibilidad de este se restringe a una determinada franja horaria de cada día, los peces anticipan dicho momento demostrando diversos comportamientos e incluso procesos fisiológicos tales como el aumento de la actividad enzimática digestiva. Se ha observado que bajo condiciones de oscuridad constante, ante un horario fijo de alimentación, los peces sincronizan su patrón de actividad a este evento. Sin embargo, también se ha sugerido que los osciladores internos encargados de dicha sincronización son diferentes a los involucrados en el procesamiento de las señales lumínicas y de temperatura, siendo la señal de disponibilidad de alimento equiparable a estas (López-Olmeda, 2017). 

			El nivel de influencia de cada señal depende de cada especie, por ejemplo: para una especie diurna las señales lumínicas son el principal sincronizador, pero para especies nocturnas o habitantes de ambientes afóticos, la disponibilidad de alimento cumplirá dicha función principal. Bajo condiciones controladas, el comportamiento de anticipación al alimento se evidencia por un nivel de actividad que duplica a la media y que es mantenido por al menos 30 minutos en los momentos previos al suministro de alimento. Además de demostrar la anticipación al evento de suministro del alimento también se ha observado que los peces acuden a la misma zona donde han sido alimentados previamente de manera que integran información espacial y temporal con el objetivo de optimizar sus movimientos para la obtención máxima de energía (López-Olmeda, 2017). Aparte del ritmo de producción de enzimas digestivas sincronizado al horario de alimentación, se han reportado otras oscilaciones hormonales que pueden ser influenciadas con dicha actividad, como son el cortisol, la leptina y la grelina. En el caso del cortisol, bajo condiciones de luz constante, se ha observado un pico de concentración en plasma horas antes al horario de alimentación (Vera et al., 2007). La leptina y la grelina, por su parte, están relacionadas con la sensación de apetito y el balance energético, respectivamente; ambas hormonas han mostrado ritmos de concentración en relación con los ciclos de alimentación en órganos como el hígado, el cerebro y el tracto gastrointestinal (Tinoco et al., 2014; Sánchez-Bretaño et al., 2015).

			La presencia de la Luna, su fuerza gravitacional y su desplazamiento alrededor de la Tierra generan tres tipos de ciclos biológicos, el ciclo lunar, el ciclo semi-lunar y el ciclo mareal. El primero tiene una duración de 29,5 días, y se encuentra comprendido por cuatro fases principales que representan las diferentes porciones lunares iluminadas por la luz solar. La fase de luna nueva se presenta cuando la luna está totalmente centrada con la Tierra y, por tanto, su cara iluminada se encuentra oculta. La luna creciente ocurre dos días después de la luna nueva y se caracteriza por una iluminación de entre 10 y 23 % que aparece en el borde izquierdo (según se observe desde el hemisferio sur de la Tierra) o derecho (hemisferio norte) de la luna. El cuarto creciente es el periodo durante el cual más de la mitad de la luna se observa iluminada. Por último, la luna llena es la cara completa de luna iluminada por el Sol. El ciclo semi-lunar tiene una periodicidad de 14,7 días, se encuentra delimitado por las fases de luna nueva y luna llena, por lo que sincroniza eventos biológicos que suceden dos veces al mes. Las mareas, generadas por la fuerza gravitacional de la Luna y, en menor medida, por el efecto gravitacional del Sol, se caracterizan por presentar un periodo de alto y bajo nivel de agua en la línea de costa. Aparte del evidente cambio en el nivel del agua en las zonas costeras, las mareas afectan otras variables ambientales como son la salinidad, la temperatura, la exposición solar, el oxígeno, la presión hidrostática y la agitación mecánica, a las que tanto las especies que habitan en la zona intermareal como aquellas que habitan nichos de mayor profundidad han desarrollado distintas adaptaciones, siendo estas evidenciadas en diversos ritmos biológicos de actividad, alimentación y reproducción (López-Olmeda, 2017). Por ejemplo, especies como los blénidos Lipophrys pholis y Coryphoblennius galerita, y el sciánido Argyrosomus japonicus, presentan migraciones verticales relacionadas con los cambios de las mareas (Naesje et al., 2012; Faria y Almada, 2023). Por otra parte, ritmos mareales de desove han sido descritos en especies como el pez globo Takifugu alboplumbeus y el pejerrey californiano Leuresthes tenuis, los cuales desovan en marea alta (Martin et al., 2004; Chen et al., 2022). 

			En aquellas especies que habitan los trópicos, donde existe una reducida variación estacional de temperatura y fotoperiodo, otros factores como las épocas de lluvia y sequía, y las mareas son primordiales para la sincronización de sus funciones fisiológicas. En el caso del róbalo Centropomus undecimalis se ha observado una fuerte correlación entre la maduración gonadal y las mareas, encontrándose ovocitos en estados avanzados de maduración durante el periodo de marea alta, cuando, además, se registran mayores concentraciones de las hormonas estradiol, testosterona y LH en plasma, y una mayor expresión de los genes fshβ y lhβ (Rhody et al., 2015). Uno de los aspectos que ha permanecido sin esclarecer completamente, es la migración larvaria de especies catádromas y anádromas, las cuales se caracterizan por realizar desplazamientos significativos desde los lugares de desove hasta aquellos ambientes donde pasarán las primeras etapas de vida hasta llegar a la adultez. En el caso particular de especies catádromas, la llegada de sus larvas a los estuarios y su distribución dentro de estos depende de múltiples condiciones ambientales y biológicas, siendo las mareas un factor fundamental. Según Miró et al. (2022), las larvas de gobios del género Pomatoschistus sp. y de la anchoa Engraulis encrasicolus aprovechan las corrientes superficiales y de fondo de las mareas altas para ingresar y distribuirse en los estuarios. 

			El ciclo lunar parece ser un aspecto determinante en las anguilas, en el caso de la anguila europea Anguilla anguilla, esta inicia su migración hacia el mar durante los días de transición entre el cuarto menguante y la luna nueva (Miyai et al., 2004), mientras que la anguila japonesa A. japónica realiza eclosiones sincrónicas que se presentan en los días de luna nueva (Tsukamoto, 2006). La luz lunar es también un factor sincronizador del comportamiento de muchas especies de peces, especialmente, en lo relacionado a los eventos reproductivos. En el caso del pejerrey californiano Leuresthes tenuis, el lenguado senegalés S. senegalensis y los killis Fundulus grandis y F. heteroclitus, su pico de desove se presenta en las noches posteriores a la luna llena y luna nueva (Hsiao y Meier, 1992; Oliveira et al., 2009; Petersen et al., 2010 Martin, 2015). Por su parte, el mero Epinephelus merra desova durante los días de luna llena, mientras que el mero de coral Plectropomus leopardus, el sigano pintado Siganus canaliculatus y el siganito Siganus spinus lo hacen en luna nueva (Lee et al., 2002; Frisch et al., 2007). Al mismo tiempo, las mareas y los ciclos lunares ocasionan migraciones de comunidades planctónicas y con ellas la movilización de las redes tróficas. Este aspecto será tratado más adelante en el apartado Ritmos de Alimentación. 

			Ritmos de actividad y alimentación

			Sincronización de los patrones de actividad

			En los peces, el patrón de actividad diurno/nocturno se caracteriza por tener una plasticidad mayor a la encontrada en los mamíferos y estar fuertemente sincronizada a las fases diarias de luz y temperatura. Una especie puede, incluso, tener ausencia de periodos de descanso durante las primeras etapas de vida o cambiar de diurno a nocturno según el periodo de reproducción o migración (Sánchez-Vázquez et al., 1995). Como se ha mencionado anteriormente, la presencia de la hormona melatonina en altas concentraciones en el plasma y órganos de los peces durante la noche tiene la misma influencia que en los mamíferos, señalizar el momento para el reposo y el descanso. Esto es claro en peces de hábitos diurnos y ambientes donde hay presencia de luz, la melatonina atenúa la actividad locomotora e induce a un estado similar al sueño durante las horas de la noche. Sin embargo, en aquellas especies que habitan zonas afóticas el máximo nivel de actividad se solapa con el aumento de melatonina en la noche, por lo que el rol de la melatonina en aquellas especies de hábitos nocturnos aún está por esclarecerse teniendo en cuenta que las investigaciones hasta ahora realizadas han arrojado resultados poco concluyentes y contradictorios incluso en mamíferos, empero, es claro que las especies nocturnas emplean un sistema de sincronización al fotociclo diferente, ya que no parece estar relacionado con los ciclos diarios de síntesis y segregación de la melatonina (Sánchez-Vázquez et al., 2019) (Figura 7).

			Fig. 7. Ilustración del nivel de actividad y ciclo de concentración de melatonina diarios en un organismo diurno (A) y nocturno (B) típicos
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			                                    Fuente: elaboración propia.

			Uno de los fenómenos más conservados evolutivamente es el ciclo de actividad-descanso o sueño-vigilia, el cual se encuentra regulado por el reloj endógeno y sincronizado a las señales ambientales. En los mamíferos el descanso se asocia al sueño, estado comportamental y fisiológico particular durante el cual la actividad del cerebro presenta patrones eléctricos muy distintos a los encontrados durante la vigilia. A pesar de que las funciones fisiológicas y moleculares del sueño permanecen sin esclarecer, se sabe que el sueño en mamíferos es un periodo comprendido por una serie de estados tanto cerebrales (sueño ligero, sueño profundo y sueño REM) como de órganos y sistemas periféricos (Jaggard et al., 2021).

			En las escasas especies de peces estudiadas en este campo, se ha encontrado que este grupo presenta un periodo que se podría denominar como sueño, si bien se diferencia del sueño descrito en mamíferos. A pesar de las complicaciones técnicas implicadas en este tipo de estudios, hasta el momento se ha logrado monitorear la actividad cerebral, el ritmo cardiaco y los movimientos oculares, y se han descrito los comportamientos típicos del sueño: tranquilidad comportamental prolongada, posturas específicas de la especie, umbral de excitación elevado y rápida reversibilidad de la tranquilidad a la actividad en respuesta a un estímulo moderadamente intenso (Jaggard et al., 2021). 

			Los procesos metabólicos también se ralentizan e incluso la relajación muscular puede llegar a que algunas especies floten en su lugar. Por tanto, la fase del sueño en los peces está compuesta por dos estados, en el primero, los ojos y la cola presentan movimientos lentos o ausencia total de ellos y ráfagas sincrónicas de actividad neuronal. En el segundo estado, las características comportamentales y neurológicas son similares a la fase REM descrita en los mamíferos, pero con ciertas diferencias; en los tiempos, duración y propagación de los movimientos oculares rápidos, la pérdida de tono muscular y las contracciones. Además, el periodo de ausencia de actividad cerebral tiene una duración de 20 minutos, tiempo que nunca ha sido observado en los mamíferos y aves. A pesar de ello, y en general, los peces parecen estar más alerta que los mamíferos durante esta etapa, lo cual puede protegerlos de peligros que puedan presentarse, ya que justamente algunas especies de peces son mayormente depredadas durante las dos horas posteriores al anochecer. Es probable que los peces realicen un sueño unihemisférico en donde solo la mitad del cerebro descansa mientras la otra permanece alerta, permitiendo al pez mantener su posición, tomar agua para oxigenarse y estar atento ante la presencia de depredadores; esto sería fácilmente verificable si los peces tuvieran párpados, ya que en este caso uno de ellos permanecería abierto mientras que el otro estaría cerrado, tal y como ocurre en algunas especies de aves y cetáceos (Leung et al., 2019; Jaggard et al., 2021). 

			En el pez cebra D. rerio se ha encontrado que una deprivación del estado de reposo por una noche ocasiona una recuperación del mismo en la noche siguiente; en esta especie también se han identificado los comportamientos propios del estado de vigilia, caracterizado por movimientos de la cola y los ojos, y una actividad neuronal asincrónica (Rattenborg y Ungurean, 2023). No hay dudas de que el estado de sueño de los peces varía mucho dependiendo de la especie; por ejemplo, la trucha marrón Salmo trutta demuestra las características básicas de un estado de reposo mientras yace inmóvil sobre el fondo del río, y especies arrecifales como los lábridos Bodianus rufus y T. bifasciatum tienen sueños profundos durante los cuales permiten, incluso, ser manipulados por los investigadores. En contraste, en especies pelágicas como los atunes y bonitos se ha observado una actividad de natación constante sin que se haya registrado en estas hasta ahora periodos de descanso (Tauber, 1974; Furusawa y Koizumi, 2024). 

			Existen, además, especies que presentan periodos de animación suspendida como respuesta a situaciones ambientales desfavorables que deben ser sobrellevadas in situ debido a la imposibilidad de que el organismo pueda evitarlas trasladándose a otra ubicación. Estas situaciones pueden presentarse durante la etapa adulta, pero también durante las delicadas etapas de desarrollo temprano y, por tanto, permite que los peces puedan esperar a la llegada de condiciones más favorables (Alekseev y Pinel-Alloul, 2019). En el caso de la diapausa embrionaria, esta se puede presentar en tres momentos distintos, tal y como se han observado en tres grupos de peces. En los killis (Ciprinodontiformes, Familias Aplocheilidae, Cyprinodontidae, Fundulidae, Nothobranchiidae, Profundulidae y Valenciidae) el ciclo de vida se ha adaptado a las condiciones estacionales de los cuerpos de agua en donde habitan, ya que estos pueden secarse completamente por varios meses, incluso años. Durante la temporada de lluvia o existencia de los acuíferos, los peces presentan un rápido desarrollo y maduración que les permite reproducirse antes de la época de sequía. Los ovocitos fertilizados se depositan en el fondo, enterrándose en el barro a medida que el agua se evapora, permaneciendo en una etapa latente por meses o años hasta que el acuífero vuelve a formarse. La duración de la diapausa depende de la fase ontogénica específica en la que se encuentra el embrión: la diapausa I ocurre posterior a la blástula y anterior al inicio de la formación del eje embrionario; la diapausa II se presenta cuando el embrión ha desarrollado 38 pares de somites y posterior a la formación del sistema nervioso; y la diapausa III, también llamada eclosión tardía, ocurre en embriones que se encuentran completamente desarrollados (Figura 8). Se ha observado que las diapausas I y III son de hecho más cortas y su tasa de resistencia a las condiciones ambientales es menor. Por su parte, la diapausa II es la más prolongada, incluso de hasta tres años, tal y como se ha observado en la especie Nothobranchius furzeri (Cellerino et al., 2016).

			Los diferentes tipos de diapausas no son excluyentes, ya que se pueden presentar en una misma especie en un mismo momento, siendo los parámetros fisicoquímicos del agua (como por ejemplo la temperatura o el oxígeno), el fotoperiodo y la presencia de peces adultos, sus principales activadores. Cada especie reacciona de manera diferencial a los rangos de dichos factores ambientales, por ejemplo, los embriones de N. korthausae y Austrofundulus limnaeus entran rápidamente de diapausa II y III ante eventos de bajas temperaturas y periodos de luz cortos o de oscuridad constante; el fin de la diapausa se presenta cuando se revierten dichos parámetros (Hand y Podrabsky, 2000). Factores internos también han sido identificados como activadores de la diapausa: en ovocitos fertilizados de A. limnaeus se ha encontrado una concentración elevada de los esteroides de origen materno 17-β-estradiol y androstenediona en embriones que no entran en diapausa (Pri-Tal et al., 2011). Al mismo tiempo, se ha comprobado el efecto protector de la diapausa en especies como N. guentheri y A. limnaeus ante temperaturas y niveles de oxígeno extremos, siendo los peces provenientes de diapausas más resistentes que aquellos que no efectuaron dicho proceso, incluso se encontró que la diapausa II genera una mayor protección en comparación con las diapausas I y III (Podrabsky et al., 2007; Cellerino et al., 2016).

			Fig. 8. Diapausa embrionaria como un mecanismo de supervivencia sincronizado al ciclo de sequía y lluvia
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			Fuente: elaboración propia.

			No todas las especies de killis habitan sistemas estacionales, lo cual hace que la diapausa sea un evento innecesario; sin embargo, estas especies de killis presentan eventos espontáneos que resemblan a la diapausa, como pueden ser retrasos en la eclosión como respuesta a condiciones ambientales sub-estándar. Esta característica brinda información acerca de la ancestralidad de esta adaptación. Aparte de los killis, la diapausa ha sido descrita en solo un grupo más de teleósteos, los peces amargos (bitterlings); dentro de este grupo se ha estudiado a Acheilognathus rhombeus, especie que se caracteriza por realizar las puestas en la cavidad del manto de bivalvos. Estos ciprínidos entran en diapausa justo después de la eclosión cuando la vesícula ótica aparece justo detrás de la vesícula óptica; una vez entra en diapausa, la larva presenta un desarrollo y crecimiento significativamente lento que le permite resguardarse dentro del bivalvo durante el periodo más crudo del invierno (Kitamura, 2005). 

			La estivación de teleósteos adultos ha sido observada en varias especies, pero la mayor información proviene de los estudios realizados con los peces pulmonados, los cuales no solo pueden respirar aire, sino que también sintetizan urea y pueden redireccionar el flujo sanguíneo gracias a su corazón segmentado. La capacidad de respirar aire les brinda la habilidad de sobrevivir en ambientes secos por largos periodos de tiempo. Al inicio de la temporada seca, los peces pulmonados africanos del género Protopterus secretan una cubierta mucosa que se endurece como un capullo alrededor del pez y lo mantiene en aislamiento por meses e incluso años hasta el regreso de la temporada de lluvias. La estivación está comprendida por tres fases: la inducción, en la que el pez detecta las condiciones adversas y responde a las mismas mediante la secreción de mucus y la elaboración del capullo que toma entre seis y ocho días; una vez el pez se encuentra completamente cubierto y, por tanto, su actividad locomotora y alimentaria suspendidas, inicia la fase de mantenimiento, en la que el pez disminuye al máximo su tasa metabólica y su ritmo cardiaco baja de 15 a 6 pulsaciones por minuto. Por último, se presenta la activación una vez el pez entra en contacto con agua y recupera sus funciones fisiológicas y comportamentales durante un periodo de entre siete y diez días (Hiong et al., 2015). Otras especies en las que se ha descrito el proceso de estivación son el pez australiano Galaxiella nigrostriata, la anguila brasileña Synbranchus marmoratus, otra especie de pez pulmonado, Lepidosiren paradoxa, de América del Sur, entre otras (Mesquita-Saad et al., 2002; Moraes et al., 2005; Galeotti et al., 2010). 

			Los peces, al igual que el resto de los animales, tienen la habilidad de responder a los cambios ambientales mediante el desplazamiento geográfico; cuando dicho desplazamiento se realiza de manera periódica en ciclos diurnos, anuales o en determinadas etapas de la vida, este comportamiento se denomina «migración». Teniendo en cuenta que los ambientes acuáticos presentan una gran variedad de condiciones ambientales (profundidad, corrientes, topografía, sedimentos, turbidez, temperatura, salinidad, oxígeno, iluminación, lugares de refugio) y biológicas (presencia de alimento, parejas potenciales, depredadores), muchas especies de peces deben encontrar varios hábitats óptimos para sobrevivir durante las diversas fases de su desarrollo. En el caso de los peces arrecifales, es probable que estos desplazamientos sean de menor escala, sin embargo, de las más de 35.000 especies de peces, aproximadamente 300 realizan migraciones a gran escala (Froese y Pauly, 2025). En el caso de los blénidos, estos efectúan migraciones estacionales de pocos kilómetros hacia dentro y fuera de la costa, no obstante, en especies como el arenque (Clupea harengus), la caballa (Scomber scombrus), el bacalao (Gadus morhua) y la platija (Pleuronectes platessa) son comunes las migraciones de cientos de kilómetros, y en especies como los salmones del Atlántico y el Pacifico (Salmo sp. y Oncorhyncus sp.), y varias especies de anguila (Anguilla sp.), estas pueden hacer migraciones de miles de kilómetros cuando se desplazan desde los ríos hacia el mar abierto. Al mismo tiempo, existen especies que presentan migraciones transoceánicas, como son varias especies de atunes, peces vela y espada. Las migraciones se pueden presentar en ciclos anuales (atunes, platija, bacalao) cuando el pez ha alcanzado su madurez sexual o, en el caso de las anguilas europeas y el salmón, la migración es un único evento que se realiza hacia los lugares de desove y tras el cual el pez muere (Magnhagen et al., 2008).

			Según el lugar de origen, de destino y la causa biológica de las migraciones, las especies se pueden clasificar en los siguientes tipos:

			a.Oceanódromas: especies que se desplazan únicamente dentro de ambientes marinos, comprenden el 57 % de las migraciones (atunes, marlin, caballa, arenque).

			b.Diádromas: especies que realizan migraciones entre ambientes marinos y ambientes continentales. En este grupo encontramos tres subgrupos según la causa biológica:

			—Anádromas: son peces que migran del mar hacia sistemas de bajas salinidades (estuarios) o de agua dulce con fines reproductivos; sus juveniles permanecen por un primer periodo en sistemas continentales antes de regresar al mar (salmones, lampreas, esturión). Comprenden al 16 % de las migraciones.

			—Catádromas: comprenden especies que se desarrollan en sistemas continentales y se desplazan al mar para reproducirse. Sus huevos y larvas son arrastrados por las corrientes hacia los estuarios y ríos donde encuentran resguardo y alimentación (anguilas, sábalos, algunos róbalos del género Centropomus, mujílidos del género Mugil). Se estima que el 8 % de las especies migratorias son catádromas.

			—Anfídromas: son aquellas especies que se desplazan de un ambiente a otro con fines distintos a los reproductivos, como la alimentación o la presencia de lugares de resguardo (gobios, algunas especies de anchoas, bagres de la familia Aridae). Componen el 8 % de los peces migratorios.

			c.Potádromas: son peces de agua dulce que migran únicamente entre sistemas continentales, dentro de un mismo río o entre los ríos y los lagos (bagres, bocachicos, truchas). A estos pertenecen muchas especies de los 31 órdenes registrados para estos sistemas (Magnhagen et al., 2008). 

			Las migraciones suelen ser altamente predecibles tanto en tiempo como en espacio, ya que obedecen al estado fisiológico del pez, su reloj biológico y a las señales ambientales. La dirección de la migración, así como su duración implica un conocimiento previo que puede haber sido aprendido o heredado y que se refuerza durante la vida del pez. En especies tropicales donde el fotoperiodo es un factor relativamente estable, otras variables servirán como sincronizadores de las migraciones estacionales, ya que informan acerca de la época seca y la época de lluvias. Estas variables pueden ser los cambios en la intensidad lumínica, los cambios en la salinidad y la temperatura, y los ciclos lunares. Las primeras están directamente relacionadas con la climatología y el movimiento de la Tierra alrededor del sol, y la última está relacionada con el ciclo de 29,5 días que realiza la luna alrededor de la Tierra. La luz de la luna llena puede extender el tiempo disponible para que especies diurnas realicen su migración, como se ha visto en el bocachico P. costatus, el cual se desplaza corriente arriba con mayor velocidad en las noches donde se presenta esta fase lunar (de Magalhães et al., 2018). Por otro lado, especies nocturnas como la anguila común A. anguilla no solo realiza sus migraciones durante la luna nueva, sino que utiliza su posición para orientar la dirección de su desplazamiento (Cresci et al., 2019). Es claro que los peces utilizan múltiples señales para realizar las migraciones, siendo los factores ambientales complementarios y, además, existe el factor social como agente facilitador y estimulador de la migración a través de la formación de cardúmenes que permiten a los individuos más jóvenes aprender y experimentar las rutas y los tiempos a seguir. Además del factor iniciador, la dirección y la distancia son dos aspectos necesarios para poder desplazarse del punto A al punto B. La dirección es normalmente establecida por una brújula (el sol, la luna, las estrellas, el campo magnético de la Tierra), mientras que para determinar la distancia hace falta un odómetro, el cual se representa por el esfuerzo fisiológico realizado. En el establecimiento de las rutas a seguir se tienen en cuenta aquellos factores que puedan facilitar el desplazamiento como son las corrientes favorables, la existencia de puntos de descanso y alimentación; estas rutas suelen seleccionarse por encima de alternativas más cortas o rápidas (Huang, 2024).

			Una de las migraciones más documentadas y de las pocas que alcanzan un nivel alto de conocimiento es la relacionada con el salmón. En este grupo de peces los desoves ocurren río arriba donde se lleva a cabo la incubación y eclosión de los huevos; una vez entrados en la fase juvenil, los peces migran miles de kilómetros hasta llegar al océano donde permanecen hasta su maduración sexual, etapa en la cual regresan a los mismos ríos iniciales para reproducirse. Se ha establecido que la migración de los adultos está comprendida por dos fases: orientación hacia la línea de costa y localización del río desde se realizó la migración en su etapa juvenil. Para la primera fase, los salmones pueden utilizar varias fuentes de orientación: la temperatura, las corrientes, el Sol, la luz polarizada y la información geomagnética, esta última, en especial, es al parecer heredada bajo la forma de un mapa magnético similar al reportado para la orientación de las tortugas marinas en su migración. Para la ubicación del río específico, el salmón hace uso de información registrada y memorizada durante su migración inicial, cuando era un pez juvenil dirigiéndose al mar. Es probable que el salmón diferencie su río entre muchos ríos gracias a marcas olfativas que informan sobre su perfil fisicoquímico (Putman et al., 2014). 

			Ritmos de alimentación

			La presencia de alimento no es un evento constante en el ambiente, por lo que después de la luz y la temperatura es uno de los principales factores sincronizadores de la actividad de los peces. La toma de alimento debe realizarse en el momento óptimo del día, cuando se compense, por un lado, el gasto energético de su búsqueda y captura (o recolección), sumado al posible riesgo de ser depredado, con el beneficio de proveer al cuerpo con suficientes nutrientes. La alimentación, por tanto, involucra el desarrollo de un mecanismo de seguimiento del tiempo que permite la activación del comportamiento y la fisiología del pez en preparación para dicho evento. Estudiar los ritmos de alimentación en los peces es una tarea compleja, pero a pesar de ello se han desarrollado tecnologías y protocolos que han permitido establecer dicho comportamiento en una gran variedad de especies (ver Capítulo 5). Hoy, se conoce que la actividad de alimentación, sea esta diurna o nocturna, se presenta en cada especie como un comportamiento establecido por vía genética que depende de varios componentes sensoriales para la detección y captura del alimento. Además, los factores ambientales como factores clave de la ritmicidad de los eventos de alimentación es fácilmente comprobable bajo condiciones de laboratorio en donde estas se pueden eliminar; bajo dicho escenario, de no haber influencia endógena, la actividad alimentaria perdería su ritmicidad, lo cual no sucede en los numerosos estudios realizados (Aranda et al., 2001; Madrid et al., 2001; Brännäs et al., 2005; De Pedro et al., 2005; Boluda et al., 2009; López-Olmeda et al., 2009). 

			Las primeras investigaciones acerca de esta temática aparecieron en 1942 cuando el investigador Hoar describió al salmón Salmo salar y a la trucha Salvelinus fontinalis como especies de hábitos alimentarios diurnos. A partir de la aplicación de protocolos más avanzados, se ha registrado la principal diferencia entre el comportamiento alimentario de los peces y los mamíferos, siendo el primero significativamente más flexible, pudiendo cambiar de diurno a nocturno y viceversa en una misma especie durante las diversas fases de vida. A esta característica del comportamiento se le conoce como dualismo y, a pesar de que sus mecanismos permanecen sin esclarecer, se ha podido establecer su relación con la gran plasticidad del sistema circadiano, el cual permite a los peces adaptarse rápidamente a las diversas dinámicas del ambiente acuático. El dualismo puede haber sido desarrollado en respuesta a varios factores como son la evasión a depredadores, los cambios en la disponibilidad del alimento y los eventos de reproducción (López-Olmeda, 2017).

			El establecimiento de las actividades de alimentación en una de las dos fases del fotociclo diario implica la participación del reloj endógeno, que marca las oscilaciones del comportamiento y el efecto de las variables ambientales. En aquellas especies diurnas, el reloj endógeno está sincronizado a la fase de luz que, además, estimula al comportamiento de alimentación. En el caso de las especies nocturnas, la presencia de luz representa un factor negativo para el desarrollo de las actividades de alimentación mientras que el reloj endógeno está sincronizado a la fase de oscuridad. En las especies duales el reloj endógeno se encontrará sincronizado a alguna de las fases del fotociclo con la fase de luz ejerciendo un efecto estimulante o inhibitorio de la alimentación, dependiendo de si la especie se encuentra en su etapa diurna o nocturna. Un estudio con la lubina europea Dicentrarchus labrax bajo condiciones de laboratorio expuso a los mismos parámetros ambientales a peces provenientes de un mismo evento reproductivo; haciendo uso de varios acuarios y horarios de alimentación, se registraron tanto comportamientos diurnos como nocturnos. Este estudio demostró la gran capacidad adaptativa de la especie al ser capaz de modificar su comportamiento de diurno a nocturno y viceversa según las condiciones de suministro de alimento (Sánchez-Vázquez et al., 1995). En raras ocasiones se han reportado comportamientos alimentarios arrítmicos, siendo estos estudios escasos y, en general, de resultados controvertidos y contradictorios. Un ejemplo de ello es la reportada falta de patrón en la alimentación de la bailarina C. auratus obtenida por Rozin y Mayer (1961); posteriormente, y con el desarrollo de mejores herramientas de estudio, se pudo comprobar el error de dicho planteamiento, ya que la bailarina es un ejemplo de dualismo (Kulczykowska et al., 2010). 

			Tal y como ocurre con la actividad locomotora, aparte del fotoperiodo, existen otros sincronizadores de la actividad alimentaria, entre ellas se encuentran las mareas y el ciclo lunar, los cuales están muy ligados a las migraciones verticales y horizontales de presas y depredadores. Coincidiendo con el ciclo lunar, se ha encontrado una periodicidad de cuatro semanas en la actividad alimentaria de la trucha común (S. trutta), el salmón (Oncorhynchus kisutch), la trucha arcoíris (O. mikyss) y la trucha alpina (Salvelinus alpinus) (Farbridge y Leatherland, 1987; Jørgensen y Jobling, 1989; Davidson, 2006). Debido a la naturaleza poiquiloterma de los peces, la alimentación está directamente relacionada con las oscilaciones estacionales del fotoperiodo y la temperatura. De manera general, en primavera se presenta el inicio del aumento tanto de temperatura como de las horas del día; estos eventos ambientales coinciden con una mayor toma de alimento y, lo contrario se ha observado durante la estación de otoño. Al mismo tiempo, se han reportado variaciones en los ritmos de alimentación según las estaciones, pudiendo ser estos crepusculares (amanecer y anochecer) o bifásicos (se invierten según la estación del año). En cuanto a la temperatura como factor sincronizador, se ha observado en especies como el salmón del Atlántico S. salar que temperaturas por debajo de los 10ºC inducen a un comportamiento de alimentación nocturno, mientras lo contrario sucede bajo temperaturas más elevadas (Fraser et al., 1995). Aunque los mecanismos que ocasionan los cambios de fase en el comportamiento de alimentación no están claros, es posible que, tal y como ocurre con los demás patrones de comportamiento, este sea el resultado de la interacción entre las señales ambientales y el reloj endógeno (López-Olmeda, 2017). 

			La presencia de alimento disponible de manera periódica no solo puede actuar como un sincronizador de la actividad de alimentación, sino también de la actividad locomotora, tal y como se evidencia en un aumento de los movimientos anticipatorios, previos a la presencia de alimento. Como se ha mencionado anteriormente, la actividad anticipatoria al alimento se caracteriza por un aumento de la actividad locomotora, siendo este incremento del doble o más de la actividad promedio basal, permaneciendo por al menos 30 minutos durante los instantes previos al suministro de alimento. Bajo condiciones controladas, la anticipación a los horarios de alimentación ha sido observada en varias especies de peces, desde la primera evidencia publicada en 1964 por Davis en la mojarra oreja azul Lepomis macrochirus y la perca negra Micropterus salmoides, en las que se reportó un aumento de actividad 1-3 horas previas al suministro del alimento. A partir de ese primer registro, este comportamiento se ha observado en especies como la platija Rhombosolea tapirina, la lubina europea D. labrax, el salmón Salvelinus alpinus, la trucha arcoíris O. mykiss, la bailarina C. auratus, entre otros (Purser y Chen, 2001; Brännäs et al., 2005; Azzaydi et al., 2007; Sunuma et al., 2009; Kleiber et al., 2024). Por otro lado, las condiciones de suministro de alimento aleatorio sin un horario establecido puede conllevar al pez a un nivel de actividad continua, ocasionando un mayor gasto energético y un estado de expectación permanente (Vera et al., 2006). 

			Se ha observado que los peces pueden demostrar comportamientos anticipatorios al suministro de alimento hasta en tres eventos diarios, sin embargo, la intensidad de dicho comportamiento es menor a la registrada cuando se aplica un evento único de alimentación diaria; de la misma forma, el comportamiento anticipatorio es mayor cuando el tamaño del alimento es menor. Cuando el alimento es ofrecido en un mismo lugar, los peces integran dicha información espacial a la información temporal, lo cual ha sido comprobado tanto bajo condiciones de cautiverio como en el medio natural (Magnhagen et al., 2008).

			La preparación a los eventos de alimentación trae consigo diversas ventajas para el pez, las cuales no solo están relacionadas con la captura efectiva del alimento, sino también con los procesos fisiológicos necesarios para la transformación, utilización y almacenamiento de los nutrientes. Entre los factores endocrinos, quizás el más investigado haya sido el ritmo de la hormona cortisol en el plasma de los peces. Dicha molécula desempeña un papel primordial en varios procesos fisiológicos de los vertebrados, estando estos relacionados con el metabolismo, pero también con el periodo de actividad, teniendo su pico máximo a primera hora del día en los animales diurnos y a primera hora de la noche en los animales nocturnos. El cortisol, además, ha sido un indicador histórico de estrés, ya que tiene como función el incrementar los niveles de glucosa en sangre a través del aumento tanto de la gluconeogénesis hepática como del potencial glucolítico de los tejidos periféricos (Breed y Moore, 2022). En los peces, los niveles de cortisol en plasma están directamente relacionados con los eventos de anticipación a la alimentación, incluso bajo condiciones de iluminación u oscuridad constantes. Al mismo tiempo, la actividad de secreción de diversas enzimas de naturaleza metabólica (hexoquinas, fosfatasas, deshidrogenasas, amilasas, entre otras) es un indicador de la adaptación del comportamiento anticipatorio a la alimentación, de manera que se logra no solo maximizar la digestión y utilización de los nutrientes, sino también mantener el buen estado de salud (da Silva et al., 2021; Gilannejad et al., 2021; Xu et al., 2022; Kleiber et al., 2024).

			Ritmos de Crecimiento y Desarrollo

			El Ciclo Celular

			El inicio de la vida de cualquier organismo multicelular y su posterior crecimiento y desarrollo dependen del ciclo celular. Este proceso fundamental que implica la segregación del material genético en la generación de nuevas células está compuesto por cuatro fases definidas (G1, S, G2 y la división celular) más una fase de reposo (G0). Durante el ciclo celular existen tres puntos de control críticos que aseguran que el delicado proceso de proliferación celular se lleve a cabo de manera correcta. Estos puntos de control están programados para llevarse a cabo en momentos específicos del ciclo celular: durante las transiciones de la fase G1 a la fase S, de la fase G2 a la fase de división celular y la tercera ocurre en la metafase. Los controles están en su mayoría dirigidos a evitar errores en el ADN; de ser estos detectados, la célula activa un protocolo de suspensión del ciclo celular durante el cual los mecanismos de reparación entran en marcha. La progresión del ciclo celular es regulada por un complejo de señales en cascada que involucran a las ciclinas y a las cinasas dependientes de ciclinas (cdks), que a su vez son controladas por numerosos elementos como son los factores de crecimiento, las interacciones celulares, los puntos de control molecular y, de manera importante, el reloj biológico. Una vez el complejo CDK/ciclina se acopla al reloj circadiano, este produce oscilaciones con una periodicidad de 24 h de manera que la progresión a la siguiente fase del ciclo celular se sincroniza al ciclo diario de luz/oscuridad (Patke et al., 2019). 

			Una de las razones por las cuales el ciclo celular se encuentra controlado por el reloj circadiano es para evitar que los rayos UV provenientes del sol ocasionen daños al ADN. Se ha descrito que aquellas fases del ciclo celular en donde el ADN está más expuesto, por ejemplo, la fase de replicación S, están programadas para llevarse a cabo durante las horas de la noche. Además, los ciclos de luz/oscuridad son necesarios para promover la transcripción de genes relacionados con la síntesis de enzimas reparadoras del ADN. Por lo tanto, el correcto funcionamiento del ciclo celular bajo los ciclos de luz/oscuridad son cruciales para evitar mutaciones negativas relacionadas con el desarrollo de varios tipos de cáncer. Efectivamente, se ha observado que en las células cancerígenas el reloj circadiano se encuentra ausente o en asincronía con el ciclo celular, lo que ocasiona la desregulación de la división celular y la proliferación de las células tumorales a cualquier hora del día (Gonze, 2024). Los ciclos naturales de luz y oscuridad han sido reportados como sincronizadores de la proliferación de células madre hematopoyéticas, cuyo pico de concentración en la sangre periférica ocurre justo al amanecer, lo cual coincide con la caída de la concentración de melatonina en sangre (Abdelbaset-Ismail et al., 2024). Al mismo tiempo, la expresión de aquellos genes relacionados con importantes procesos fisiológicos como son la progresión del ciclo celular, el metabolismo y la fotosíntesis en las plantas, ocurren en su mayoría durante el anochecer (Zinser, et al., 2009). 

			Las células cultivadas de pez cebra D. rerio de 24 horas de vida, han demostrado tener la misma respuesta circadiana a la luz que la encontrada en células adultas. En embriones de pez cebra se ha observado que el acople entre el ciclo celular y el reloj circadiano ocurre a las 24 h post-fertilización (hpf) y una ausencia de ritmo del ciclo celular se ha reportado en embriones sometidos a condiciones de oscuridad constante (Vatine et al., 2011). En esta especie, gran variedad de células embrionarias comienza a detectar la luz en la etapa de gástrula (5 hpf), aunque las células aún están indiferenciadas y se dividen activamente. Esta detección temprana tiene lugar antes que cualquier forma de detección de luz neural o clásica, como la glándula pineal (24 hpf) y la retina (2-3 días después de la fertilización, dpf). Por lo tanto, en los peces los ciclos luz/oscuridad también influyen en el proceso de proliferación celular y, en consecuencia, en el crecimiento, mediante estimulación mitogénica, que ocurre al final del día o durante la noche. El pez cebra es una especie que se caracteriza por reproducirse durante las primeras horas del día, por lo que existe una alta probabilidad de exposición a rayos UV; sin embargo, la especie ha desarrollado estrategias para minimizar el daño al ADN como puede ser la síntesis temprana de pigmentos fotoprotectores como los carotenos y la melanina. Además, los procesos de mayor exposición del ADN como son su replicación y la división celular se sincronizan al fotociclo de manera que ocurran durante la noche, al mismo tiempo que se sincroniza la síntesis de enzimas reparadoras del ADN (Tamai et al., 2004). 

			En los peces, debido a su naturaleza poiquiloterma, la temperatura corporal se encuentra determinada por el ambiente, razón por la cual cada especie se adapta a un rango óptimo de este factor al cual el ciclo celular se desarrolla de manera normal. Sin embargo, cuando se presentan temperaturas fuera de dicho rango, se ha encontrado que la fase del ciclo celular más afectada es la prometafase, en la división celular. En el caso de células embrionarias, estas se dividen con mayor rapidez bajo temperaturas altas y lo contrario ocurre con temperaturas bajas siempre y cuando dichas temperaturas se encuentren dentro del rango óptimo; fuera de él, las células ralentizan significativamente su división hasta detenerse por completo (Begasse et al., 2015)Los cambios paulatinos de temperatura a lo largo del día causan oscilaciones en la expresión de genes reloj, los cuales permiten la sincronización del reloj endógeno. El ciclo diario de temperatura puede ser el factor decisivo en la sincronización del reloj biológico cuando hay una ausencia de las señales lumínicas, sin embargo, cuando ambas señales están presentes, la temperatura puede modular los ritmos circadianos de proliferación celular (Tamai et al., 2004). 

			Desarrollo y Crecimiento

			Aunque la embriogénesis de los peces se ha considerado clásicamente como una sucesión de etapas de desarrollo controladas por la temperatura, en la actualidad se conoce el papel clave que desempeña el reloj biológico en estas primeras etapas de vida. De hecho, la existencia de un reloj interno en los embriones ha permitido a los investigadores crear modelos de tiempo predecibles para varios períodos específicos como son la división celular en la etapa de escisión, la transición a la etapa de blástula media, el inicio de la gastrulación y la somitogénesis (Vatine et al., 2011). 

			A pesar de ello, los protocolos de cría intensiva aplicados en la industria de la acuicultura y acuarofilia rara vez consideran este importante aspecto e incluso se caracterizan en muchos casos por instaurar períodos de luz (LL, Light:Light) u oscuridad (DD, Darknes: Darkness) constantes. A nivel experimental, los numerosos resultados contrastantes llevan a la hipótesis de que la respuesta a un régimen de luz particular es específica de cada especie (Dadda y Bisazza, 2012; Tétard et al., 2019; Zutshi y Singh, 2020; Berrosteguieta et al., 2022; Al-Emran et al., 2024). En algunos casos, fotoperiodos prolongados e incluso condiciones de LL parecen favorecer el crecimiento larvario a través de una mejor tasa de alimentación, ya que las larvas dependen de la luz ambiental para detectar y capturar a sus presas, lo cual es crítico durante las primeras etapas de la alimentación exógena debido al corto alcance visual de los individuos. Sin embargo, tanto las condiciones LL como DD actúan como factores perjudiciales para el desarrollo y la supervivencia; esto se ha visto tanto en especies mantenidas en cautiverio como en especies que habitan ecosistemas naturales afectados por contaminación lumínica (Villamizar et al., 2009; Villamizar et al., 2013; Villamizar et al., 2014; Closs et al., 2023; Dong et al., 2023; Pulgar et al., 2023;). Además, se ha observado que la aplicación de condiciones LL son contraproducentes en larvas de peces fisostómicos, cuyo inflado de la vejiga natatoria requiere que las larvas migren hacia la superficie del agua para tomar aire; este proceso ocurre durante la noche, posiblemente como una adaptación para evitar a los depredadores. Ejemplo de esta afectación negativa se ha descrito en especies como los atunes Thunnus orientalis y T. albacares, la lubina europea D. labrax, el pargo Pagrus auratus y el trompetero rayado Latris lineata (Fielder et al., 2002; Trotter et al., 2003; Villamizar et al., 2009; Partridge et al., 2011; Kurata et al., 2017). El desarrollo anormal de la vejiga natatoria ocasiona, a su vez, otros problemas significativos como son las deformidades vertebrales (lordosis y cifosis) que, al tiempo, aumentan la tasa de mortalidad de los alevines (Koumoundouros et al., 2002; Dong et al., 2023).

			El desarrollo y crecimiento de los peces está muy relacionado con los factores ambientales, tal y como se ha comprobado especialmente en especies de interés para la acuicultura en cuyo mantenimiento es común la manipulación ambiental para lograr un rápido crecimiento y, con ello, una mayor productividad económica. En el cultivo de especies como el pargo Pagrus major, el lumpo Cyclopterus lumpus, la lubina europea D. labrax, el bagre Ompok bimaculatus y el pez globo tigre Takifugu rubripes, se ha encontrado que periodos de luz extensos e incluso condiciones de LL favorecen al crecimiento (Biswas et al., 2006; Yildirim y Vardar, 2016; Imsland et al., 2018; Arambam et al., 2020; Ma et al., 2021). Este mayor crecimiento es el resultado de un aumento del periodo de alimentación activa, el metabolismo y la eficiencia de nutrientes. Al mismo tiempo, se ha observado que largos periodos de iluminación estimulan la secreción de la hormona del crecimiento y del factor insulínico tipo 1. Sin embargo, el favorecer solo el crecimiento a partir de exponer a los peces a largos periodos de luz que distan de las condiciones del ambiente natural, trae consigo un desbalance significativo dependiendo de la especie, de sus hábitos y de lo drástico del protocolo de alimentación. Como se ha mencionado antes, importantes fases del ciclo celular se desarrollan durante la noche, lo cual permite la renovación y reparación de tejidos. Por ejemplo, un estudio sobre la lubina europea criada bajo DD reportó un aumento en los casos de problemas en los procesos de osificación, los cuales conducen a malformaciones esqueléticas, como la pérdida de vértebras (Zouiten et al. 2011). 

			A pesar de ser reconocido como un grupo de alta plasticidad cognitiva y comportamental, aún siguen existiendo importantes preguntas acerca de la influencia de los factores ambientales sobre las capacidades cerebrales de los peces. En un trabajo realizado en el medaka O. latipes, especie de aguas templadas (4 – 40 °C), cuya reproducción ocurre durante los meses de verano, se encontró que durante estos meses los peces presentan una mayor actividad alimentaria y expresión de genes relacionados con la síntesis de hormonas del reloj biológico y el crecimiento, y una menor capacidad de discriminar colores, interactuar con sus congéneres y formar agregaciones. Además, se observó una actividad cerebral de procesamiento de imágenes de congéneres que varió según el fotoperiodo; mayor actividad en el hemisferio izquierdo en verano y lo contrario en invierno. Esto demuestra una intrincada relación entre los cambios anuales del fotoperiodo y los diversos sistemas fisiológicos y comportamentales de esta especie, seguramente varios de ellos relacionados con el ciclo reproductivo y la sobrevivencia (Lucon-Xiccato et al., 2022b). El aumento en los niveles de andrógenos y los comportamientos agresivos son factores descritos en varias especies al aproximarse la época de reproducción, cuando esta se encuentra sincronizada al fotoperiodo de verano (Britz y Pienaar, 2009; Fiszbein et al., 2010; Gonçalves-de-Freitas et al 2014). 

			De todos los factores ambientales que influyen en los peces, la temperatura se consideraba clásicamente el factor abiótico maestro debido a su influencia sobre el comportamiento, la fisiología y la distribución (Fry, 1948). En las últimas décadas, la investigación se ha centrado en la respuesta de los peces a diferentes regímenes de temperatura y a su nivel de tolerancia específico. Dicha tolerancia térmica, ligada a la genética, también se relaciona con la capacidad de un pez de cambiar con mucha frecuencia su genotipo para adaptarse a las temperaturas variables de los medios acuáticos (plasticidad del desarrollo). Sin embargo, a pesar de esta plasticidad, los peces han demostrado tener marcadas preferencias por una temperatura concreta, la cual está estrechamente relacionada con la temperatura óptima bajo la cual se llevan a cabo importantes procesos biológicos. Por tanto, la temperatura óptima es un rango más que un valor único, ya que no todas las funciones del organismo se desarrollan de modo óptimo bajo la misma temperatura. De ahí que en los peces existan migraciones verticales diarias que permiten encontrar aquellos rangos óptimos bajo los cuales se maximizan los procesos metabólicos. En su mayoría, los desplazamientos se realizan al caer la noche desde las profundidades hacia la superficie, en donde la temperatura del agua es mayor, lo cual coincide con los patrones migratorios diarios de las presas. Además de estas migraciones, existen cambios comportamentales estacionales que van de diurno en verano a nocturno en invierno. Dichos cambios se han descrito en especies como el pescardo Phoxinus phoxinus y los salmónidos S. salar y S. trutta (Metcalfe y Steele, 2001). 

			Si bien en los animales homeotermos la temperatura pasa a un segundo plano como factor ambiental sincronizador del reloj biológico, en los peces poiquilotermos, este factor tiene una mayor relevancia. En la naturaleza, los termociclos presentan variaciones diarias que coinciden con el fotociclo, por tanto, la termofase (periodo del día de mayor temperatura), coincide con las horas de luz y la criofase (periodo del día de menor temperatura) ocurre durante las horas de la noche. De esta manera, las migraciones diarias que se realizan desde aguas templadas a aguas cálidas ocurren al atardecer y lo contrario al amanecer (Krylov et al., 2021). Cuando los peces perciben la sincronización natural entre el termociclo y el fotociclo, se pueden observar ritmos fisiológicos y comportamentales de máxima estabilidad y amplitud; sin embargo, cuando se intenta comprobar cuál señal ambiental es la primordial, bajo condiciones de laboratorio se ha observado que esto depende de la especie y sus hábitos particulares. En el caso de larvas de pez cebra, bajo condiciones de oscuridad, este es capaz de detectar cambios de temperatura de hasta 1°C, haciéndose esta capacidad evidente en los cambios de expresión de genes reloj. Dichos cambios son similares a los reportados en larvas de la misma especie mantenidas bajo temperatura constante y ciclos LD (Light: Darkness) o en larvas mantenidas bajo termociclos y DD (López-Olmeda, 2017). En estos casos, aquellos genes cuya expresión máxima ocurre al final de la fase de oscuridad, bajo condiciones de luz u oscuridad constante, su máxima expresión ocurre al final de la criofase.

			Durante las primeras etapas de desarrollo de los peces la temperatura tiene un impacto importante, ya que aquellos rangos subóptimos pueden disminuir la tasa de fertilización, la calidad de los huevos y la tasa de eclosión (Aegerter y Jalabert, 2004). En algunos teleósteos, se han obtenido respuestas diferentes al exponer embriones y larvas a distintas temperaturas dentro de un estrecho margen. En su estudio, Mateus y colegas (2023) encontraron que variaciones de 3°C en la temperatura de incubación de la lubina europea resultaron en diferencias significativas en la tasa de reparación del tejido epidérmico, siendo este renovado en mayor grado bajo la temperatura más alta. Al igual que ocurre con las condiciones de iluminación, una temperatura determinada puede dar resultados tanto positivos como negativos, dependiendo de la especie. De hecho, los primeros estudios realizados describieron que el rápido crecimiento como resultado de las altas temperaturas de cría podría estar además asociado a malformaciones como la hiperplasia de las fibras musculares (Gibson y Johnston, 1995; Johnston y McLay, 1997). En otra investigación, se observó que el crecimiento de la lubina mejoraba a altas temperaturas (18°C y 21°C), pero el desarrollo normal de la vejiga natatoria se obtenía a 12,5°C que, a su vez, coincidía con la temperatura ambiente natural (Johnson y Katavic, 1984). Ayala y colaboradores (2001) aplicaron las mismas temperaturas que Saka et al. (2001) durante la incubación de huevos de lubina (15 y 17°C), pero después de la eclosión criaron ambos grupos bajo la misma temperatura natural y encontraron que al final de la metamorfosis, el crecimiento muscular fue mayor en las larvas cuya incubación se realizó bajo 17°C. Esto sugiere que la temperatura influye en la lubina en una fase muy temprana durante la ontogenia embrionaria, y que sus efectos pueden modificar el desarrollo posterior de las larvas y los juveniles. 

			Al igual que ocurre con las condiciones de iluminación, el protocolo de temperatura para la cría de peces durante sus primeras etapas es, en la actualidad, el resultado de un delicado equilibrio entre los rangos óptimos para el crecimiento, la supervivencia y el desarrollo, siendo estos rangos óptimos para los encontrados en el termoambiente natural de los peces. En las prácticas de cultivo de peces, las técnicas de cría incluyen, en la mayoría de los casos, condiciones de temperaturas constantes que distan mucho de lo encontrado en el entorno natural, donde las oscilaciones estacionales y diarias influyen en varios (si no en todos) los aspectos del proceso de desarrollo. Sorprendentemente, la investigación experimental también se ha centrado en estudiar los efectos de distintos valores de temperatura constante.

		


		
			Capítulo 3. Fisiología y comportamiento reproductivo

			Determinación sexual

			La reproducción es el proceso biológico que asegura la sobrevivencia de las especies a través de la generación de nuevos organismos (descendencia). En el caso de los peces, estos suelen ser gonocóricos (sexos separados) y reproducirse sexualmente por fertilización externa. La mayoría de las especies generan una cantidad significativamente alta de gametos, lo cual aumenta las posibilidades de sobrevivencia de las nuevas generaciones. Si bien los anteriores aspectos son los más comunes, la diversidad de los ambientes acuáticos ha ocasionado el desarrollo de diversos mecanismos reproductivos en los peces. Una amplia variedad de genes y determinantes endógenos (hormonas y factores de transcripción) desempeñan un papel crucial en el desarrollo sexual, siendo los genes determinantes del sexo los más numerosos hasta ahora descritos en los vertebrados, lo cual conforma la base funcional de la gran plasticidad sexual de los peces. Dicha plasticidad se presenta especialmente en los procesos de determinación y diferenciación sexual, el primero se refiere a los controles genéticos y ambientales primarios de establecimiento del sexo, mientras que el segundo es su consecuencia fenotípica de desarrollo gonadal (Nagahama et al., 2021).

			Células germinales

			Por su estructura, las gónadas de los peces son similares a las del resto de los vertebrados, en ellas se encuentran células somáticas de soporte, gametos en diferentes fases de maduración y sus precursoras, las células germinales. Estas últimas se originan en el embrión a partir de las células germinales primordiales (CGP), las cuales se derivan a su vez de células presentes en el ovocito sin fertilizar. Las CGP se ubican en el polo vegetal, donde permanecen sin diferenciarse y al margen de los procesos de desarrollo post-fertilización. Una vez ocurrida la fertilización, se presentan las subsecuentes divisiones mitóticas hasta la formación de la blástula, momento en el que se presenta una significativa migración de células según el mapa genético de destino celular. En la subsiguiente gastrulación, se forma el mesodermo, que corresponde a la capa germinal a partir de la cual se originarán las crestas gonadales, precursoras de las gónadas. Mientras tanto en las CGP ocurre el proceso de diferenciación promovido por la ADN helicasa y su gen codificante vas (Devlin y Nagahama, 2002; Partigya et al., 2024). Durante la somitogénesis se han encontrado 30 células diferenciadas como CGP, las cuales migran bilateralmente hacia las crestas gonadales para desarrollar los órganos reproductivos pareados. Dicho proceso se ha descrito en el pez cebra D. rerio, la trucha arcoíris O. mykiss y el pez medaka O. latipes (Kurokawa et al., 2007; Yoshizaki et al., 2010; Paksa y Raz, 2015). El proceso de migración de las CGP está gobernado por diversos genes (vasa, lhx9, sf1, wt1a, wt1b), algunos de ellos de naturaleza autosómica (Tilak et al., 2022).

			Determinación Sexual Genética (DSG)

			La DSG ha sido descrita en mayor profundidad en los mamíferos, siendo en estos organismos de naturaleza primordialmente genética y relativamente directa: la presencia del cromosoma Y y su gen sry causa del desarrollo del sexo masculino, y su ausencia ocasiona el desarrollo femenino. Por lo tanto, en los mamíferos, la aparición del sexo masculino o femenino viene dada en su totalidad por la información cromosómica. En los peces, además de la DSG, existen otros mecanismos que serán revisados más adelante. 

			La determinación primaria del sexo en los peces se basa en dos sistemas, el XX/XY y el WZ/ZZ; en el primero, compartido con los mamíferos, la determinación del sexo depende de los gametos masculinos (cromosoma Y), mientras que en el segundo dicha función la cumplen los gametos femeninos (cromosoma W), al mismo tiempo se ha establecido que la determinación sexual de los peces involucra no solo a genes presentes en los cromosomas sexuales o heterocromosomas, sino también a genes autosómicos. En los salmónidos se ha encontrado que sdY es el gen maestro de determinación sexual masculina (su ausencia permite el desarrollo femenino), homólogo al gen sry (Sinclair et al., 1990; Gabián, 2021); sin embargo, estudios más recientes han reportado la presencia de este gen tanto en machos como en hembras, por lo que, al parecer, además del sdY del cromosoma Y existen una o más copias autosómicas que han perdido su papel en la determinación del sexo (Ayllon et al., 2020). 

			Al igual que en los mamíferos, la presencia del gen masculinizante causa la determinación sexual masculina, siendo el desarrollo ovárico la vía establecida por defecto, es decir, ante la ausencia de sdY. La DSG en los peces viene dada por una cascada de expresión génica, iniciada por sdY y seguida por otros genes de importancia como son aquellos de la familia del gen sox, la cual es quizás la más estudiada de los factores de transcripción conocidos, estando estrechamente involucrada en la diferenciación sexual y el desarrollo, además, comparte con el gen sry hasta un 50 % de la secuencia de aminoácidos. Los genes sox están altamente conservados a lo largo del reino animal, y en el caso de los peces desempeñan un papel crucial en el desarrollo masculino, así como también en otros importantes procesos que ocurren durante la fase embrionaria (neurogénesis, diferenciación de condrocitos, desarrollo del sistema cardiovascular) (Hu et al., 2021). 

			Con el avance de las herramientas biotecnológicas, actualmente se ha descrito en los peces ocho subfamilias de este gen: sox9a y sox9b desempeñan un papel importante en el mantenimiento de las células germinales; sox3, sox11a, soxH y sox17 actúan durante la maduración gonadal; sox2 es un determinante del sexo en el sistema ZZ/ZW y, por último, sox8a regula el mantenimiento y la diferenciación de las gónadas (Rajakumar y Senthilkumaran, 2014; Adolfi et al., 2015; Wei et al., 2016; Yu et al., 2019; Martínez et al., 2021). Como antagonista masculino se encuentra dax1, ubicado en el heterocromosoma X, el cual es específico del desarrollo femenino y, por tanto, inhibe la expresión de sox9 y sf1 y regula la expresión de genes que informan para los caracteres femeninos, como star, cyp11a, cyp17, cyp19, entre otros. A su vez, wt1 y lhx9 aumentan la expresión de dax1, además de ser importantes para el mantenimiento, diferenciación y migración de las CGP (Tilak et al., 2022). sdY y dax1 compiten por activar o inhibir a sf1, su activación causa, al mismo tiempo, la activación de sox9 y su desactivación permite la expresión de wnt4a y wnt4b, los cuales cumplen una función primordial en la formación de los ovarios y en regular la expresión de β-catenina, factor que aumenta la expresión de dax1, interrumpe la expresión de sox9 y, por tanto, la formación de testicular. Al mismo tiempo, wnt4a y wnt4b están involucrados en el cambio hacia el sexo femenino en especies protándricas (Hu et al., 2014) (Figura 9). 

			Fig. 9. Mecanismos moleculares involucrados en la determinación sexual 
de los teleósteos. 
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			                         Fuente: elaboración propia.

			La determinación sexual secundaria ocurre en dos etapas, durante la fase embrionaria y durante la fase de maduración (o pubertad), y está relacionada con la regulación hormonal producida por el cerebro y las recién formadas gónadas. En este punto, entran en acción los genes amh, gsdf y las proteínas de la superfamilia TGF-beta, los cuales son factores de regulación del crecimiento. sox9 promueve la expresión de amh, el cual inhibe la conversión de andrógenos a estrógenos a través de la inhibición del gen cyp19a1a (aromatasa) (Guiguen et al., 2010; Han et al., 2019). El fenotipo de ambos sexos es establecido a través del mantenimiento de las gónadas recién diferenciadas y la función antagonista de sus productos. En las gónadas masculinas prevalecerá la expresión de dmrt1, mientras que en las gónadas femeninas el gen diferencial es foxl2, encargado de estimular la producción de cyp19a1a (Huang et al., 2017). Durante la determinación secundaria factores ambientales y sociales pueden modificar el resultado final del sexo (véase apartado siguiente) (Figura 9).

			Determinación Sexual Poligénica (DSP)

			En el caso de los peces, la determinación sexual es un proceso no conservativo que puede depender tanto de los factores genéticos como de los ambientales (temperatura, salinidad, pH), sociales (tamaño poblacional, jerarquías) o de la cantidad de células germinales, lo cual abre las diversas posibilidades que han sido descritas hasta el momento (Capel, 2017). A diferencia de la DSG, la determinación sexual poligénica (DSP) se puede presentar tanto en la fase de determinación como de diferenciación sexual e incluso ejercer su efecto en organismos adultos. La DSP no se basa en la presencia y expresión de un único gen inicial si no en el control ejercido por distintos genes que se distribuyen tanto en los heterocromosomas como en los autosomas. Sobre estos genes de control maestro actúan las hormonas sexuales producidas en respuesta a factores ambientales, activando o desactivando dichos genes y, con ello, cambiando el destino del tejido gonadal incluso después de haberse dado la determinación sexual (Tao et al., 2018). 

			En la determinación sexual debida al ambiente (DSA), diversos factores como la temperatura, el oxígeno disuelto, el pH, el fotoperiodo, la salinidad y la disponibilidad de alimento, desempeñan el rol decisivo entre el desarrollo de uno u otro sexo. Según una reciente revisión, en su mayoría, los factores ambientales tienen un efecto masculinizante (Yu et al., 2023). De dichos factores, la temperatura es la forma más común de DSA, a la que mayor atención se le ha prestado, y gracias a la cantidad de estudios realizados sobre ella se ha logrado dilucidar su mecanismo de acción; si bien la mayoría de los estudios se basan en resultados obtenidos bajo condiciones controladas. Este factor ejerce su influencia sobre la determinación sexual durante un periodo o ventana crítica y específica del desarrollo temprano del pez (periodo termosensible) siguiendo tres patrones: 1) incrementando la proporción de machos bajo temperaturas altas y viceversa (el más común); 2) incrementando la proporción de hembras bajo temperaturas altas y viceversa; y 3) incrementando la proporción de machos bajo temperaturas altas y bajas, y manteniendo la proporción 1:1 bajo temperaturas intermedias (Valdivieso et al., 2022). 

			El mecanismo de acción de la temperatura, como en la mayoría de los factores ambientales y sociales, permanece sin conocerse completamente, sin embargo, la información obtenida hasta el momento indica que la acción masculinizante que ejercen los valores altos de temperatura interrumpe la síntesis de estrógenos a través de la inhibición de foxl2, quien es el activador del gen cyp19a1a, lo que resulta en la supresión de la enzima aromatasa (CYP19A); además, se ocasiona la apoptosis temprana de los ovocitos. En la masculinización debida a las altas temperaturas se presenta tanto un efecto epigenético, específicamente de metilación del promotor del gen cyp19a, como un aumento de cortisol en respuesta a un factor de estrés, siendo el cortisol un factor que puede actuar como un inhibidor del desarrollo ovárico (Baroiller y D’Cotta, 2016; Ribas et al., 2017). Otros mecanismos epigenéticos de determinación sexual debidos a la exposición a altas temperaturas incluyen el aumento de la metilación de la histona H3K9 en la región del promotor de cyp19a1a y las modificaciones en la expresión de miRNA (Bizuayehu et al., 2015; Shen et al., 2023). En su revisión, Ospina-Álvarez y Piferrer (2008) concluyen que el efecto masculinizante de la temperatura se ha reportado en aproximadamente 59 especies de peces. En la mayoría de estos estudios, realizados bajo condiciones de laboratorio, se aplicaron diversos tratamientos de temperatura constante, no obstante, la aplicación de termociclos naturales que oscilan entre los rangos reportados en los ambientes naturales de pez cebra ocasiona una mayor proporción de hembras (Villamizar et al., 2012a).

			El mecanismo masculinizante es encontrado también en peces sometidos a eventos de bajos niveles de oxígeno o condiciones de hipoxia (0-2 mg/l de O2). En los ambientes naturales las zonas hipóxicas han presentado un aumento significativo debido al uso antropogénico de fertilizantes, cuyo vertimiento en las aguas ocasionan eventos de eutroficación, los cuales aumentan la demanda del oxígeno, reduciendo su disponibilidad para los peces (Deininger y Frigstad, 2019). Bajo dichas condiciones hipóxicas, durante la determinación sexual se presenta una disrupción en la migración de las CGP y se establece una regulación negativa de la expresión de aquellos genes responsables de la síntesis de hormonas de control sexual, especialmente de cyp19a y cyp19b (Yu et al., 2023; Zhang et al., 2023). Al mismo tiempo, durante los procesos de diferenciación y maduración sexual, la hipoxia puede ocasionar un desbalance entre la concentración de testosterona respecto a la concentración de estradiol, favoreciendo a la primera através de la activación del eje hipotálamo-pituitaria-suprarrenal y el consecuente aumento en la concentración de cortisol, que a su vez desencadena un incremento en los niveles de 11-ketotestosterona (Rajendiran et al., 2021). Se ha sugerido también que la hipoxia puede inhibir la síntesis del neurotransmisor hipotalámico de la serotonina (5-HT) y la expresión de los mRNAs de la hormona liberadora de la gonadotropina (GnRH-I), con la consecuente supresión de la secreción de la hormona luteinizante (LH) (Thomas et al., 2007). Tal y como sucede con las temperaturas extremas, la hipoxia representa un factor de estrés que incrementa la secreción de cortisol ocasionando la inhibición del desarrollo ovárico (Baroiller y D’Cotta, 2016). 

			Otros factores ambientales como bajos niveles de pH, escasez de alimento y colores brillantes del tanque de incubación han sido reportados por tener una acción masculinizante en los peces, siendo estas condiciones subóptimas y, por tanto, causales de la activación del mecanismo de estrés mediado por la hormona cortisol (Römer y Beisenherz, 1996; Lawrence et al., 2008; Mankiewicz et al., 2013). Por otra parte, existen contaminantes (pesticidas, metales pesados, solventes orgánicos, surfactantes, fármacos, fitoestrógenos, etc.) que tienen la capacidad de interrumpir las funciones del sistema endocrino de los peces, incluso a concentraciones extremadamente bajas. Estos compuestos, dependiendo de la fase de desarrollo en la que se encuentre el pez, pueden antagonizar la acción de los estrógenos y andrógenos ocasionando la reversión sexual, la ralentización del proceso de maduración gonadal, el desarrollo de hermafroditismo en especies gonocóricas e incluso la atresia de ovocitos vitelogénicos (Baumann et al., 2015; Monteiro et al., 2015; Santos et al., 2017). Entre las vías en las que estos contaminantes pueden actuar en los peces se encuentran la disrupción del eje de control hormonal (GnRH, LH, FSH, gónada), las alteraciones en la expresión de cyp19a1b y la diferenciación sexual del cerebro (Coumailleau et al., 2015; Monteiro et al., 2015; Cao et al., 2016). 

			A pesar de la identificación de un número significativo de disruptores endocrinos en los peces, gran parte de los mecanismos de acción permanecen sin esclarecer. La mayoría de los estudios realizados en dicha temática corresponden a análisis monofactoriales, por lo que el efecto mixto de varios compuestos y parámetros ambientales sigue siendo una importante incógnita. En el bagre asiático Clarias batrachus la combinación del insecticida endosulfan y el fármaco flutamida ocasionó la interrupción del crecimiento gonadal de machos y hembras (Chakrabarty et al., 2012; Rajakumar et al., 2012)

			Tomando en cuenta el progreso constante del calentamiento de los océanos y el incremento significativo (5,54 % anual) de las conocidas como zonas muertas oceánicas y las zonas hipóxicas costeras, la preocupación sobre su efecto en la proporción de sexos de los teleósteos crece cada día, especialmente si se tiene en cuenta el efecto multisistémico de los factores ambientales y los contaminantes. Se ha sugerido que el incremento de la temperatura del agua podría potenciar el efecto de los disruptores endocrinos especialmente en aquellas especies de determinación sexual poligénica que estén siendo incapaces de adaptarse al cambio climático. Los peces han sido por décadas modelos de estudio y representan una buena alternativa como bioindicadores debido a la gran plasticidad de sus mecanismos reproductivos y su alta sensibilidad a compuestos xenobióticos. En este sentido, especies como el pez cebra D. rerio y el medaka O. latipes han sido ampliamente estudiadas en laboratorios del mundo entero y gracias a ellas, se ha logrado dilucidar información valiosa que aún debe ser profundizada (Kar et al., 2020). 

			Diferenciación sexual

			Una vez ocurre la determinación sexual, los productos (hormonas) de los factores genéticos diferenciales marcan los cambios morfológicos para la diferenciación celular y la consecuente conformación de las gónadas masculinas y femeninas. Tanto la diferenciación sexual como el desarrollo gonadal y control de la reproducción dependen de un complejo proceso de comunicación entre el cerebro y las gónadas; el primero ejerce su control a través de las gonadotropinas producidas por la pituitaria, mientras que el segundo lo hace por medio de la síntesis y secreción de esteroides. Estos últimos son producidos incluso antes de la diferenciación gonadal y tienen la función inicial de diferenciar sexualmente al cerebro. Tanto la aromatasa como la testosterona y los estrógenos están presentes incluso desde la formación los gametos (Trant et al., 2001; Luo et al., 2020).

			Desarrollo gonadal

			Este proceso inicia en la determinación sexual secundaria con la acción del gen amh como promotor del sexo masculino. En otros vertebrados, la acción de este gen ocasiona, entre otros, la degeneración de los ductos mulerianos propios del aparato reproductor femenino; si bien estas estructuras no existen en los teleósteos, su acción masculinizante a través de la acumulación de células germinales y la inhibición del desarrollo ovárico ha sido descrita en más de 20 especies, entre las que se encuentran los pejerrey Odontesthes bonariensis y O. hatcheri (Hattori et al., 2012; Yamamoto et al., 2014), la lubina europea D. labrax (Halm et al., 2007), el bacalao del Atlántico G. morhua (Haugen et al., 2012), el bacalao negro Anoplopoma fimbria (Smith et al., 2013), la tilapia del Nilo O. niloticus (Eshel et al., 2014) y el pargo Acanthopagrus schlegelii (Wu et al., 2010). En las gónadas, ante la presencia de otros importantes genes de desarrollo masculino como son sox9 y dmrt1, las células somáticas que rodean a las células germinales se diferencian formando los túbulos seminíferos, el tejido conectivo de soporte, y las células de Leydig y de Sertoli. Por su parte, las estructuras ováricas se derivan de las células germinales primordiales, y a partir de células somáticas se diferencian las células granulosas y células de la teca, en un proceso mediado por foxl2 (Nishimura y Tanaka, 2012). En el pez medaka O. latipes, a los 5-10 dph inicia la expresión de los genes esteroidogénicos, como el p450scc y cyp19a1, necesarios para la producción de estrógenos; a continuación, se presenta la diferenciación celular para conformar las células de la teca y con ellas, las capas externas de cada folículo (Nakamoto et al., 2012). 

			Durante el desarrollo testicular, los genes esteroidogénicos inician su expresión en las células de Leydig sobre los 10-20 dph. Hacia los 30-45 dph, se presenta una significativa proliferación de estas células que terminan formando agrupaciones en el espacio intersticial de la gónada, la cual en este momento presenta sus lóbulos y espermatogonias quiescentes que inician su proceso de espermatogénesis (Nakamoto et al., 2010). El primer signo de diferenciación gonadal aparece en las células germinales XX, las cuales inician su transición de tipo I a tipo II durante la embriogénesis. En el genotipo XY, las células germinales proliferan manteniendo el tipo I; teniendo en cuenta que el tipo II se divide a una tasa mayor, el genotipo XX termina teniendo una mayor cantidad de células germinales comparado con el genotipo masculino. La posterior transición de tipo I a tipo II parece estar mediada en el sexo masculino por la expresión de dmrt1, cuyo locus se encuentra en el cromosoma Y (Nishimura y Tanaka, 2012).

			Hasta el momento, en los teleósteos se ha investigado la regulación de esteroides como el 17β-estradiol, la testosterona y la 11-ketotestorsterona, siendo su concentración diferencialmente expresada; el primero mantiene el desarrollo ovárico mientras que el último el testicular. La síntesis de estradiol (E2) es facilitada por la expresión de los genes aromatasa tanto de las gónadas (cyp19a), como del cerebro (cyp19b) y su inhibición ocasiona la diferenciación testicular, lo que hace que estos genes estén relacionados con la determinación sexual debida al ambiente. Generalmente, las gónadas se disponen bilateralmente, aunque existen especies en donde estas se fusionan presentándose como resultado, una única gónada (Tenugu et al., 2021). 

			Estrategias de diferenciación sexual

			Según la estrategia reproductiva de cada especie, la diferenciación gonadal puede seguir diversos procesos; en especies gonocóricas, se desarrollan las gónadas como testículos o como ovarios, mientras que en especies hermafroditas sincrónicas en cada gónada se desarrollan tejidos tanto femeninos como masculinos. Entre estas estrategias opuestas existe todo un abanico de opciones que incluyen la reversión de sexos y el sesgo de la proporción de sexos en una población. En las especies gonocóricas, los sexos se desarrollan por separado y permanecen de esta manera durante toda la vida del organismo. Sin embargo, esto no quiere decir que los estados finales de madurez coincidan con los iniciales, ya que existen factores de diversa índole que pueden intervenir en la determinación sexual establecida genéticamente (Figura 10).

			Fig. 10. Factores ambientales y sociales que actúan sobre la determinación sexual de peces con genotipo XX

			[image: ]

			Fuente: elaboración propia.

			En especies gonocóricas diferenciales o primarias las gónadas pueden desarrollarse directamente hacia ovarios o testículos; este es el caso de especies como la trucha O. kistuch, la lubina D. labrax o la carpa común C. carpio (Piferrer y Donaldson, 1989; Komen et al., 1992; Blázquez et al., 1998). Otro mecanismo es el observado en el pez cebra D. rerio, en el cual la gónada indiferenciada muestra tejido ovárico para más adelante presentar una regresión hacia gónadas masculinas en la mitad de la población; en este momento, la DSP puede entrar a influenciar el proceso (Santos et al., 2017). En algunas especies como es el caso de la cherna Epinephelus striatus y el loreto Gramma loreto, el primer desarrollo de la gónada es intersexo (masculina y femenina al mismo tiempo) para luego diferenciarse en alguno de los dos sexos, siendo estas especies gonocóricas secundarias (Sadovy y Colin, 1995; Asoh y Shapiro, 1997).

			Por otra parte, el hermafroditismo se ha descrito en 14 de las 450 familias de teleósteos, estando caracterizado por la presencia de órganos reproductivos femeninos y masculinos en un mismo individuo. Una característica particular del hermafroditismo en peces es que, a diferencia del gonocorismo, este puede ser reversible. Este mecanismo puede estar genéticamente programado o ser el resultado de una compleja interacción entre el individuo y su ambiente, por lo que existen dos tipos de hermafroditismo. El hermafroditismo sincrónico o simultáneo se presenta cuando en un mismo organismo y momento existe tanto una gónada masculina como una femenina, siendo ambas funcionales; también puede presentarse en cada gónada una mezcla de ambos, lo que se denomina ovotestis. En estos casos, no es común que exista la autofertilización, ya que esta permitiría la expresión de genes recesivos que dan como resultado fenotipos albinos y otros problemas del desarrollo que son raramente observables en estas especies. Este hermafroditismo simultáneo es el menos común y representa una ventaja evolutiva para aquellas especies de bajas densidades poblacionales, y de amplia segregación y distribución como, por ejemplo, en aquellas de hábitos mesopelágicos y batipelágicos. En estas especies se encuentran de manera constante y durante todo el año gametos en estados últimos de maduración con el fin de aumentar las probabilidades reproductivas una vez se presente el encuentro con parejas potenciales, lo cual, en algunas especies, puede llegar a ser un único evento en su ciclo de vida (Kobayashi et al., 2013). El hermafroditismo simultáneo también se ha descrito en los meros, como es el caso de Plectropomus leopardus (Ding et al., 2024).

			El hermafroditismo secuencial se caracteriza por la producción de gametos masculinos y femeninos de forma alterna. Este mecanismo de reproducción presenta tres estrategias: protogínica (gónada inicial femenina que cambia a masculina), protándrica (gónada inicial masculina que cambia a femenina) y bidireccional secuencial (intercambio de sexos). Durante el proceso de alternancia de sexos, los nuevos tejidos gonadales van suplantando a los anteriores, los cuales presentan una regresión hasta su desaparición total. El momento en el que se presenta el cambio de sexo suele variar según la especie y se encuentra determinado por a) señales sociales (proporción de sexos, jerarquías) o b) la condición propia del individuo (edad, tamaño). En el primer grupo se encuentran especies protogínicas de lábridos (género Halichoeres) y peces payaso (genero Amphiprion), así como también especies bidireccionales de gobios (géneros Gobiodon y Paragobiodon) (de Mitcheson y Liu, 2008). En el segundo grupo se han reportado especies protogínicas como el mero (género Epinephelus), la lubina asiática (Lates calcarifer), y especies protándricas como el róbalo (C. undecimalis) y la dorada (S. aurata) (Munday et al., 2006; Mank y Avise, 2009; Young et al., 2020).

			En el caso de especies de lábridos protogínicos, como la T. bifasciatum, cuyo determinante del cambio de sexo es de tipo social, ante la ausencia del macho dominante, la hembra de mayor tamaño cambia de sexo para reemplazarlo; este mecanismo es compartido con otras especies como el pez payaso A. bicinctus, la breca Pagellus erythrinus y el besugo Pagrus pagrus (Warner y Swearer, 1991; Kokokiris et al., 2006; Metín et al., 2011; Casas et al., 2016). Sin embargo, con la biotecnología actual, en estas especies no se han encontrado cambios significativos a nivel de expresión de genes de interés en el cerebro durante la fase de inicial de cambio de sexo (Tsakogiannis et al., 2018). En un estudio más reciente, el análisis del transcriptoma evidenció que las señales sociales pueden ser percibidas vía el eje de control del estrés, el cual redirecciona la transformación de la testosterona, haciendo que esta produzca 11-ketotestosterona en lugar de estrógenos y, con ello, deteniendo los procesos de feminización y promoviendo la masculinización (Todd et al., 2019). Si bien el proceso de alternancia de sexos es claro en especies cuyo desencadenante es de naturaleza social, no así lo es en aquellas especies cuyo factor activador es su edad o tamaño; para estas, los mecanismos moleculares y celulares que regulan la alternancia sexual permanecen sin establecer. 

			Ejes de control hormonal y gametogénesis

			El eje HPG inicia en el hipotálamo, donde se secreta la hormona liberadora de la gonadotropina (GnRH), que , a su vez, regula la síntesis y liberación de las gonadotropinas folículo estimulante (FSH) y luteinizante (LH) a partir de la pituitaria. La esteroidegénesis gonadal se inicia una vez estas hormonas son recibidas por su receptor en la membrana celular, lo cual ocasiona la activación de la proteína cinasa A (PKA) y la movilización del colesterol libre del citosol a la membrana interna de las mitocondrias gracias a la proteína reguladora de la esteroidogénesis aguda (StAR). El cortisol es convertido en pregnenolona, vía la enzima P450scc (codificada por el gen cyp11a1), dando origen a la progesterona a través de la acción de 3β-HSD. La transformación de progesterona en androstenediona esta mediada por la Cyp17A1, y la acción de 17β-HSD ocasiona la trasformación a testosterona (T). En la gónada femenina, la enzima P450-aromatasa (codificada por el gen cyp19a1a) convierte a T en E2, mientras que en los testículos T es convertida en 11-hidroxi-androstenediona (11-OHA) a través de la enzima 11β-hidroxilasa (codificada por el gen cyp11b).;11-OHA es finalmente convertida en 11-KT vía la enzima 11β-hidroxiesteroidea deshidrogenasa (11β-HSD) (Rajakumar y Senthilkumaran, 2020; Sharma et al., 2024) (Figura 11).

			Una vez se producen los esteroides gonadales (11-KT y E2), estos regulan la síntesis y secreción de las gonadotropinas (LH y FSH) a través de una retroalimentación que puede ser negativa o positiva, dependiendo del estado reproductivo en el que se encuentre el pez; por ejemplo, en los primeros estados de maduración, los esteroides gonadales inducen a la producción de las gonadotropinas y lo contrario ocurre durante las últimas fases de maduración y desove. En los peces se presentan dos tipos de desarrollo ovárico, el sincrónico y el asincrónico (desoves múltiples). En el primero, el desove se presenta como un único evento durante la época de puesta o, incluso, solo una vez en el ciclo de vida del pez. Las especies asincrónicas, por su parte, presentan múltiples desoves durante su época de puesta. Esta diferencia de desarrollo ovárico se evidencia en la secreción de las gonadotropinas; en especies sincrónicas, la concentración de FSH y LH varía según la fase de desarrollo gonadal (FSH durante las etapas previas y LH durante la maduración final), mientras que en especies asincrónicas se presenta una secreción similar de estas hormonas durante todas las fases de desarrollo (Kumar et al., 2021).

			Fig. 11. Ilustración de la esteroidogénesis en peces 
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			                 Fuente: elaboración propia.

			El proceso de maduración gonadal masculino se conoce como espermiogénesis, en él, células no-funcionales se dividen y transforman para producir espermatozoides móviles capaces de realizar la fertilización del ovocito. Este proceso inicia con la proliferación de espermatogonias, proceso inducido por la 11-KT secretada por las células de Leydig, a través de la inhibición de la síntesis de AMH (hormona antimuleriana) y la inducción de la producción de activina B por parte de las células de Sertoli, siendo esta hormona la que finalmente incentiva la proliferación de las espermatogonias. Por otra parte, la producción de progesterona permite la producción del líquido seminal y promueve la movilidad de los espermatozoides al aumentar el pH del ducto espermático. La regulación del ciclo de desarrollo gonadal en los machos se presenta además por las fluctuaciones de las gonadotropinas, FSH alcanza su pico de concentración durante la espermatogénesis, en específico en el crecimiento testicular y su concentración disminuye una vez ha ocurrido el desove. En el caso de la LH, esta se encuentra en bajas concentraciones durante las primeras etapas de la espermatogénesis, se incrementa durante el desove, alcanzando su mayor concentración durante el periodo de puesta. La 11-KT presenta un pico de concentración antes del desove, cuando en los testículos se encuentran altas concentraciones de espermatozoides. Su nivel desciende al inicio de los eventos de puesta. Por su parte, T presenta dos picos de concentración, uno previo a la época de puesta y otro previo al desove, coincidiendo con el comportamiento de 11-KT (Sundaray et al., 2003). 

			En el caso de las hembras, y tal y como sucede en la mayoría de los vertebrados, la ovogénesis es un proceso más complejo de control hormonal, retroalimentación autocrina y paracrina, además de la síntesis y secreción de la vitelogenina (VTG) por parte del hígado. En aquellas especies de desove sincrónico, las células de la teca, inducidas por la FSH, producen testosterona, la cual es aromatizada y transformada a E2 por las células granulosas. E2 por su parte, estimula tanto a la producción de VTG como a la acumulación de las reservas vitelinas por parte de los ovocitos. Una vez finalizado este proceso, los niveles de FSH disminuyen mientras lo contrario ocurre con los niveles de LH. Los pasos básicos de la maduración gonadal son la duplicación o proliferación de ovogonias, fase de crecimiento, desarrollo folicular, formación de la vesícula vitelina, vitelogénesis, maduración, ovulación y desove. En la vitelogénesis se presenta un pico de concentración de E2 y un descenso significativo al final de dicha etapa, lo cual indica el cambio de la acción de la aromatasa. Por su parte, T presenta un pico de concentración y caída que coincide con E2, sin embargo, T muestra un segundo pico de concentración justo antes del desove (Kumar et al., 2021).

			En aquellas especies de desoves múltiples se presenta un desarrollo ovárico asincrónico y una maduración rápida de los ovocitos (24 horas). Por lo tanto, en estas especies existen oscilaciones hormonales tanto estacionales como diarias. T y E2 registran una concentración baja en las primeras fases de maduración que incrementan durante la fase de crecimiento del ovocito y descienden una vez el desove ha avanzado. En el caso de las gonadotropinas, durante la vitelogénesis se presenta el siguiente proceso de control: una retroalimentación positiva que causa la liberación de FSH, un incremento en la concentración de E2 que ejerce una retroalimentación negativa para la liberación de LH y una inhibición final de ambas gonadotropinas que ocasiona el reclutamiento de nuevos ovocitos para un nuevo ciclo reproductivo (Tenugu et al., 2021).

			Tal y como se ha mencionado para la determinación sexual, las señales ambientales y sociales pueden representar un factor decisivo en la diferenciación gonadal y desarrollo fenotípico del sexo, específicamente en la masculinización, a través de la ruta del estrés, interviniendo en la interacción entre los ejes hipotálamo-pituitaria-interrenal (HPI), hipotálamo-pituitaria-gónada (HPG) e hipotálamo-pituitaria-tiroides (HPT). En este último eje, el hipotálamo recibe las señales ambientales y segrega la hormona liberadora de la tirotropina (TRH), la cual es recibida por la pituitaria, liberando la hormona estimuladora de la tiroides (TSH), esta informa a la tiroides para la síntesis y secreción de sus hormonas (THs). Por su parte, en el eje HPI, el hipotálamo recibe las señales ambientales de estrés y envía su señal en forma de hormona liberadora de la corticotropina (CRH), esta es recibida por la pituitaria, la cual libera la hormona adrenocorticotrópica (ACTH), y esta señaliza a la glándula adrenal para la secreción de cortisol; como se ha mencionado, el cortisol tiene el potencial de disminuir la expresión de cyp19a1a y la vía de desarrollo femenino. Tal y como ocurre en otros vertebrados, la CRH puede, además, mediar en la pituitaria para que esta aumente la producción y secreción de TSH y THs por parte de la tiroides. Específicamente, T4 ingresa a la gónada donde es convertida a T3, siendo esta última un factor que disminuye la expresión de cyp19a1a y aumenta la producción de testosterona por parte de las células de Leydig. Por otra parte, en el eje HPG, las señales ambientales son recibidas por el hipotálamo, el cual puede traducir y responder a dicha información a través de un aumento en la secreción de GnRH, lo cual aumenta la liberación de FSH y LH, las cuales tienen un potencial masculinizante; siendo la primera promotora del desarrollo y crecimiento de los tubos seminíferos y la espermatogénesis, y la segunda, un estimulador de la producción de andrógenos por parte de las células de Leydig (Castañeda et al., 2014; Yu et al., 2023). Existe información acerca de la posible influencia del eje HPG sobre el eje HPT a través de la GnRH, la cual puede fomentar la liberación de T4 (Chiba et al., 2004). 

			Estrategias reproductivas y comportamentales

			Mecanismos de apareamiento

			Cerca del 94 % de los peces se reproducen por fertilización externa de los ovocitos (ovíparos/lecitotróficos), las demás especies presentan fertilización interna (vivíparos o lecitotróficos). En las especies ovíparas, generalmente se presenta un comportamiento de cortejo y acercamiento del macho y la hembra tras el cual se liberan los ovocitos, que son rápidamente fertilizados. En la liberación de los espermatozoides, las condiciones del agua (osmolaridad, pH, temperatura, salinidad, entre otros) son imprescindibles para su viabilidad y activación, en donde los iones calcio y magnesio tienen un rol primordial. Una vez sucede la fertilización, existen numerosas estrategias de incubación, pero, en general, el embrión recibe la nutrición a partir del saco vitelino. En los signátidos (caballitos de mar, peces trompeta), la fertilización es interna, siendo la hembra quien deposita los ovocitos en la bolsa embrionaria del macho, donde este libera el esperma. La incubación en este caso es interna y, una vez se presenta la eclosión, los alevines son liberados de la bolsa del macho. En el caso de algunos bagres y cíclidos, la incubación se realiza en la cavidad bucal, previa fertilización externa; en estos grupos se ha observado el cuidado biparental cuando las puestas son excepcionalmente numerosas. En las demás especies, los huevos son depositados ya sea en nidos con o sin cuidado parental o simplemente son fertilizados e incubados en la columna de agua como parte del zooplancton. La fecundidad en los teleósteos suele ser alta, sin embargo, esta suele estar relacionada con el cuidado parental, siendo menor (<50 ovocitos) en especies vivíparas y mayor (>millón ovocitos) en aquellos desovadores pelágicos (Rocha et al., 2008). 

			Dentro de las diversas formas de apareamiento se encuentra la monogamia, aunque los casos en la que esta se presenta en su forma más extrema (una pareja de por vida), es extremadamente rara y ha sido descrita hasta ahora en los peces mariposa (Chaetodontidae). La monogamia referida como el apareamiento entre dos individuos de manera exclusiva en un evento o época puntual reproductiva se ha descrito tanto en especies marinas (18 familias), como en especies continentales (5 familias). Estas especies monógamas suelen ser territorialistas, por lo que defienden activamente sus zonas de alimentación, apareamiento o nidación. La mayoría de los teleósteos son polígamos y en ellos se presentan los siguientes mecanismos: poliginia, un macho se aparea con varias hembras, pero cada hembra se aparea con un solo macho; poliandría: lo opuesto, y poliginandría: tanto machos como hembras se aparean con más de una pareja. Estos mecanismos no son absolutos y pueden alternarse en un mismo individuo según los factores sociales y ambientales; por ejemplo, en algunas especies de guppies (Poecilia sp.), la poligamia suele ser observada cuando las condiciones son óptimas, mientras que la monogamia suele presentarse cuando los recursos son limitados y la presión por predadores aumenta (Rocha et al., 2008). 

			Selección sexual

			La selección sexual es una potente fuerza evolutiva, considerada crucial para los procesos de diversificación y especiación. Existen dos formas en que se lleva a cabo la selección sexual: intersexualmente e intrasexualmente; siendo la primera el resultado de las preferencias de elección de pareja por parte de un sexo, basado en las características del sexo opuesto, y la segunda, el resultado de la competición entre individuos de un mismo sexo. Si bien la selección intersexual permite el desarrollo de características que atraen al sexo opuesto (coloración, longitud y forma de las aletas, cortejo) y la selección intrasexual puede resultar en producir características de defensa o ataque (espinas, ornamentos), ambos procesos pueden coincidir en dar vía a un mismo aspecto como, por ejemplo, cuando el tamaño de las aletas y sus espinas sirvan tanto para atraer a la hembra como para disuadir a posibles competidores; al mismo tiempo, pueden ser características instauradas por la selección natural. De igual manera, una característica favorecida por la selección sexual (aletas grandes) puede ser limitada por la selección natural si esta va en detrimento de su sobrevivencia como puede ser el hacerse más visible a sus presas o depredadores o entorpecer la huida ante un ataque (Breed y Moore, 2022). 

			Las señalizaciones para la selección sexual requieren un alto costo energético y, por tanto, su presencia demuestra fielmente la condición de salud del individuo. A pesar de que tanto las hembras como los machos contribuyen en partes iguales al pool genético de su descendencia, son las hembras quienes realizan una mayor inversión genética, por lo que, en la mayoría de los casos, son ellas las que seleccionan a su pareja. El cíclido Astatotilapia flaviijosephi es uno de los casos en donde la selección sexual la realiza el macho según el tamaño de la hembra, ya que a mayor tamaño corporal mayor fecundidad (Werner y Lotem, 2003). En general, a través de la elección de pareja se buscan beneficios como una mejor protección de los huevos (en especies con cuidado parental) y mayores tasas de fertilización, sobrevivencia y resistencia contra parásitos. Cuando la proporción entre machos y hembras en edad reproductiva se encuentra en desequilibrio, la selección sexual puede intensificarse, actuando más fuerte en el sexo más abundante. Este es el caso de los blénidos Salaria pavo y Petroscirtes breviceps en los que el cortejo no solo es llevado a cabo por la hembra, sino que también intensifica los comportamientos de agresión y competición con otras hembras cuando el número de machos disponible es reducido (Berglund y Rosenqvist, 2003; Shibata y Kohda, 2006).

			Los canales de comunicación empleados por machos y hembras, y los correspondientes procesos sensoriales requeridos para percibir y decodificar las señales son esenciales para la selección sexual, además de ser específicos de la especie y las características de su hábitat. En los peces, la visión es uno de dichos canales de comunicación, aunque a diferencia de la gran mayoría de vertebrados terrestres no es el más importante. La visión es útil para evaluar la calidad fenotípica (color, tamaño corporal, ornamentos, estado de salud), los comportamientos de cortejo y algunos aspectos distintivos de cada especie como pueden ser la calidad del nido y del territorio. En el caso del cortejo, este representa un intercambio de información entre el macho y la hembra que permite no solo el asegurar la reproducción entre individuos de la misma especie, sino también el demostrar su potencial reproductivo. Entre los comportamientos de cortejo que se desarrollan ante parejas potenciales se encuentran el desplazamiento giratorio y en zigzag, las vibraciones corporales y de aletas, y el posicionamiento dentro del nido o territorio (Gonçalves-de-Freitas et al., 2009). En algunas especies, como es el caso del pez arcoíris ojo azul Pseudomugil signifer, en la selección de pareja la intensidad de los movimientos propios del cortejo tiene más relevancia que el nivel de dominancia demostrado por los machos (Wong, 2004). En la tilapia del Nilo O. niloticus el comportamiento de cortejo aparece incluso cuando los machos y las hembras se encuentran separados por un vidrio transparente, lo que demuestra que dicho comportamiento puede ocurrir en ausencia de las señales químicas (feromonas) y el contacto físico (Castro et al., 2009).

			Es común que la competición entre machos sea llevada a cabo por aquellos de mayor tamaño corporal mientras que los más pequeños tendrán una estrategia de reproducirse furtivamente, aprovechando la agitación que se presenta durante la liberación de los ovocitos y el esperma. El ciclo reproductivo domina la mayoría de los aspectos de la vida del pez, ya que fuera de la época de puesta se debe llevar a cabo un importante proceso preparatorio de nutrición y acumulación de energía no solo para que esta sea invertida en la producción y maduración de los gametos, sino también para asegurar un óptimo estado de condición, el cual será evidenciado en el tamaño corporal, la salud (piel brillante, sin lesiones, ni parásitos y de correcta coloración), el nivel de actividad, la fuerza, entre otros. Según el ambiente, los peces adaptan aquellas características importantes para la selección sexual, preparándose de manera previa para dicho proceso. Es así como los machos del pez espinoso Gasterosteus aculeatus adquieren una coloración diferencial dependiendo del ambiente fótico; en corrientes de agua rojiza adquieren una coloración negra, mientras que en aquellos ríos de tonalidades azules o transparentes es una coloración roja gracias a una dieta rica en carotenoides (Morrell et al., 2012).

			Como se indicó en el Capítulo 1. Sistemas sensoriales, cognición y comunicación, los peces pueden comunicarse mediante la producción y detección de sonidos. Según la especie, la vocalización se realiza a través de diversas modificaciones morfológicas de la vejiga natatoria, las aletas pectorales, los dientes faríngeos, entre otros. La emisión de sonidos de baja frecuencia, los cuales viajan a mayor distancia, se produce por el tamboreo de músculos anexos a la vejiga natatoria mientras que los sonidos de alta frecuencia (distancias cortas) se pueden producir, entre otros, gracias a fijaciones óseas de las aletas pectorales o a la fricción de los dientes faríngeos. Por lo tanto, los sonidos de baja frecuencia son propios de comportamientos de cortejo a distancia, mientras que los sonidos de alta frecuencia se emplean para interacciones entre individuos que se encuentran en estrecho contacto (Gonçalves-de-Freitas et al., 2009). 

			En la producción del sonido el estado de salud y tamaño corporal marcan una diferencia crucial, ya que esta requiere de energía y del desarrollo de la musculatura o estructuras óseas correspondientes. En la actualidad el rol de las señales acústicas en la selección sexual de los peces no se encuentra completamente documentado y, además, se limita a algunas especies; por ejemplo, a partir de estudios realizados con el gobio pintado Pomatoschistus pictus se ha descubierto un repertorio de sonidos realizados por el macho según la etapa reproductiva en la que se encuentre (cortejo, fertilización, nidación) (Amorim, 2023). En el pez sapo Halobatrachus didactylus, el pez doncella Dascyllus albisella, el abadejo Pollachius pollachius y el bacalao del Atlántico G. morhua, se ha podido establecer una relación directamente proporcional entre la producción de sonidos y el número de huevos liberados y fertilizados durante el cortejo (Rowe y Hutchings, 2008; Vasconcelos et al., 2012; Oliver y Lobel, 2013; Wilson et al., 2014). Esta relación se ha observado en otras especies como los meros Mycteroperca jordani y Epinephelus itajara (Koenig et al., 2017; Rowell et al., 2019), y los sciánidos Argyrosomus regius, Umbrina cirrosa y Sciaenops ocellatus (Bolgan et al., 2020). 

			En la reproducción de los peces, el olfato cumple un rol señalizador del estado o madurez reproductiva de los congéneres a través de la síntesis y liberación de feromonas, sustancias que producen una respuesta específica cuya expresión no requiere de un aprendizaje previo. Las feromonas pueden no ser específicas de cada especie, por lo que la respuesta a ellas puede ser modificada por la experiencia. La mayoría de las feromonas de los peces son hormonas (esteroides y prostaglandinas) y sus derivados, sin embargo, existen excepciones como la tetrodotoxina, la cual se libera para atraer a los machos de peces globo en el momento del desove (Itoi et al., 2012). Si bien las señales visuales y acústicas tienen una velocidad y dirección de propagación predecible, las señales químicas (feromonas) dependen de las turbulencias y las corrientes, las cuales pueden distorsionar la posición, el tamaño, la forma y la naturaleza de la fuente. Las feromonas son liberadas a través de las branquias, los fluidos gonadales, la orina, y las heces, siendo las dos primeras vías utilizadas para la liberación rápida de esteroides libres, mientras que las dos últimas vías liberan lentamente esteroides sulfatados y glucuronidados. Por otro lado, hasta el momento solo se ha encontrado a la orina como la única vía de liberación de las prostaglandinas. Existen algunos registros de andrógenos (testosterona y 11-KT) que puedan ser usados como feromonas por los machos, pero hasta el momento la información no es consistente (Bowers et al., 2023). 

			Por ahora se ha observado que los machos de la tilapia O. mossambicus orinan ante la presencia de hembras maduras, por lo que se infiere que esta sea la forma de señalizar su estado de condición y maduración sexual (Almeida et al., 2005). Las feromonas pueden servir para señalizar individuos maduros sexualmente, como ocurre en los machos de la bailarina C. auratus, los cuales al percibir la vitelogenina proveniente de las hembras maduras aumentan su actividad locomotora; por otro lado, al advertir andrógenos y sus derivados aumentan su comportamiento agresivo. Para esta misma especie se han encontrado feromonas esteroideas que señalizan el estado de pre-ovulación a los machos y prostaglandinas que inducen al desove. Al parecer, ante la disrupción de estas últimas hormonas en el ambiente, los machos no llegan a ser estimulados para la reproducción (Chung-Davidson et al., 2008). Aparte de ser importantes señalizadores reproductivos, las feromonas también cumplen otras funciones como el reconocimiento de congéneres, la agregación para procesos migratorios, la formación de cardúmenes y la emisión de alertas (Bowers et al., 2023).

			En la selección sexual por parte de la hembra se tiene en cuenta la competencia entre machos, en la cual la hembra puede detectar fácilmente al macho dominante. La dominancia involucra, en la mayoría de los casos, las interacciones agresivas y el rango jerárquico, donde el individuo dominante tiene acceso a mayores y mejores recursos (alimento, resguardo, territorio, lugares de nidación), por lo que es común que los machos dominantes sean, además, los individuos de mayor tamaño. Sin embargo, contrario a lo que se creía en un principio, no todas las hembras seleccionan al macho dominante para reproducirse. En el caso del pez ojo azul del Pacífico Pseudomugil signifer y el rodeo Rhodeus sericeus, las hembras prefieren a aquellos machos que demuestren comportamientos de cortejo prologandos y un mayor cuidado de la descendencia, por encima de aquellos que tengan un nivel alto de dominancia (Wong, 2004; Reichard et al., 2005). En el poecílido Limia perugia la selección del macho dominante depende del número de peces existentes en el grupo reproductor; cuando el grupo es pequeño, se elige al macho dominante, mientras que en grupos numerosos rara vez es este tipo de macho el seleccionado (Applebaum y Cruz, 2000). Por lo anterior, parece que la elección por parte de la hembra depende de una serie de características que se complementan entre sí y no únicamente del estatus social del macho (Gonçalves-de-Freitas et al., 2009).

			Ritmos de reproducción

			Los peces exhiben ritmos de reproducción circadianos y circa-anuales sincronizados a las fluctuaciones ambientales naturales. El reloj biológico endógeno, a través de la melatonina y su acción sobre el eje HPG, regula dichos procesos fisiológicos mediante la síntesis y liberación periódica de gonadotropinas, esteroides sexuales y factores de crecimiento gonadal. Varias especies de peces se reproducen una vez al año durante una estación específica, lo que proporciona a las crías las condiciones ambientales más adecuadas para su supervivencia. Para este evento anual se necesitan modificaciones fisiológicas diarias que en la mayoría de los casos implican la secreción de esteroides sexuales o gonadotropinas y la maduración de los ovocitos (Sánchez-Vázquez et al., 2019). Además, se ha observado que los ritmos diarios de las hormonas reproductivas (GnRH y LH) están sincronizadas con alguna de las fases del fotociclo como, por ejemplo, en la lubina europea D. labrax se ha encontrado un pico de concentración plasmática de dichas hormonas durante la fase oscura; además, el ritmo diario de liberación de LH puede ser afectado por un fotoperíodo largo y constante (18 h de luz: 6 h de oscuridad, 18L:6D) que además afecta de igual manera a la secreción de melatonina (Bayarri et al., 2004). 

			En la mayoría de las especies de teleósteos, la reproducción es un evento anual dentro de una estación o época climática específica. En el caso de las especies que habitan aguas subtropicales y templadas es común encontrar que los desoves se llevan a cabo durante la primavera, mientras que en especies tropicales la reproducción puede estar relacionada con la llegada de las lluvias. En los casos anteriores, la sincronización a los factores ambientales asegura la sobrevivencia de la descendencia al desarrollarse esta bajo las mejores condiciones posibles durante sus primeras etapas de vida. Los eventos de desove están precedidos de importantes procesos de maduración gonadal que ocurren también en un momento específico del año. En el caso del lenguado común S. solea y el lenguado senegalés S. senegalensis, sus desoves se presentan en primavera y sus picos de hormonas reproductivas ocurren a finales de invierno e inicios de primavera (Oliveira et al., 2009; Palstra et al., 2015). Otra especie subtropical, la dorada S. aurata, se reproduce durante la estación de invierno y su madurez gonadal finaliza durante los meses de septiembre y octubre; previo a dichos meses se presentan las mayores concentraciones de estradiol y testosterona. En el momento que es alcanzado el pico de estradiol, justo antes del desove, el hígado se encarga de sintetizar y liberar a la hormona vitelogenina (Jerez et al., 2006). Por su parte, el bacalao del Atlántico G. morhua, especie de aguas templadas, presenta sus desoves durante los meses de febrero-abril y un comportamiento hormonal similar al de sus contrapartes subtropicales, y una estrecha relación entre el pico de estradiol y la secreción de vitelogenina (Dahle et al., 2003). En especies tropicales como el róbalo C. undecimalis, su reproducción se sincroniza con la época de lluvias local, la cual se extiende desde marzo hasta septiembre, con una dinámica hormonal estrechamente relacionada a este ritmo anual de reproducción en donde el estradiol y la testosterona alcanzan sus concentraciones máximas en los momentos cercanos al desove (Cruz-Botto et al., 2018).

			En especies tropicales y subtropicales se han descrito ritmos de reproducción sincronizados al ciclo lunar que incluye señales que pueden ser percibidas por el pez como el brillo lunar, la hora de la salida de la luna y el movimiento de esta a lo largo del cielo nocturno. Al mismo tiempo, los cambios gravitacionales de la luna con la Tierra y el Sol generan las mareas, las cuales son un importante factor sincronizador. El ciclo lunar marca diversas periodicidades reproductivas como, por ejemplo, cuando el desove ocurre en un único evento mensual (ritmo lunar) o cuando el desove ocurre dos veces al mes (ritmo semi-lunar o mareal) (Takemura et al., 2010). Al mismo tiempo, existen diferencias entre las concentraciones de melatonina y la expresión de genes reloj observada durante la luna nueva y la luna llena, siendo estas mayores en la primera fase lunar (Sugama et al., 2008). El sigano dorado Siganus guttatus y el sigano pico de lápiz S. doliatus desovan durante el primer cuarto creciente lunar, lo cual coincide con el máximo valor del índice gonadosomático y el pico de secreción de la vitelogenina (Takemura et al., 2004; Park et al., 2006). Por otro lado, el pez sigano espinoso S. spinus desova durante la luna nueva coincidiendo con los picos de hormonas esteroides y el máximo valor del índice gonadosomático (Park et al., 2006). En el caso del mero E. merra, el desove ocurre bajo condiciones de luna llena, bajo la cual se presenta un importante control de la melatonina sobre el eje HPG (Fukunaga et al., 2019). En especies continentales también se han descrito ritmos lunares de reproducción como, por ejemplo, los cíclidos Cyprichromis leptosoma y Lepidiolamprologus profundicola tienen un marcado comportamiento de cortejo, liberación y fertilización de huevos durante el cuarto creciente lunar mientras que Neolamprologus morii realiza sus desoves durante la luna llena (Watanabe, 2000; Ikegami et al., 2014).

			El ciclo de mareas o ciclo semi-lunar sincroniza el desove de varias especies las cuales se reproducen con un intervalo aproximado de dos semanas, siguiendo la periodicidad de las mareas altas y bajas. Al parecer, las especies aprovechan la marea alta para acercarse a la costa y desovar en la zona supralitoral, quedando los embriones protegidos hasta su eclosión cuando el cambio de marea permite la dispersión rápida de las larvas. Dentro de las especies que se han sincronizado a dicho ritmo mareal se encuentra el pejerrey californiano L. tenuis (Martin et al., 2020) y el pez globo Takifugu alboplumbeus, cuyos machos liberan feromonas (prostaglandinas) durante el periodo de desove, lo cual activa las neuronas del sistema olfativo de las hembras induciendo a un comportamiento de estremecerse o hacer temblar su cuerpo mientras se dirige al borde de la costa en donde ocurre el desove. El análisis del transcriptoma de T. alboplumbeus ha reportado 125 genes cuya expresión se encuentra sincronizada al ciclo semilunar (Chen et al., 2022). En el caso del róbalo C. undecimalis, se ha encontrado un estrecho vínculo entre el ritmo mareal y el desarrollo folicular en el cual, el mayor desarrollo de los ovocitos ocurre durante la marea alta; al mismo tiempo que la hormona LH y las expresiones de los genes fshβ y lhβ son máximos (Rhody et al., 2015). Por el contrario, la lubina asiática L. calcarifer, aunque demuestra un ciclo semilunar, sus desoves ocurren durante la marea baja (Haque et al., 2023). 

			Independientemente de la sincronización estacional o lunar de los eventos reproductivos, los peces también programan el momento del desove para que este ocurra en un momento específico del día (o la noche), de manera que se puedan asegurar las mejores condiciones para la fertilización e incubación de los embriones. Un ritmo diario de desove específico puede coincidir en varias especies de un mismo género, tal y como ocurre con las anchoas Engraulis encrasicolus, E. capensis, E. japonicus y E. mordax, cuya liberación de gametos sucede en las horas cercanas a la media noche (Basilone et al., 2015). Algunas especies demuestran un ritmo crepuscular de puesta, como es el caso de la dorada S. aurata, cuya liberación de gametos ocurre durante las primeras horas de la noche con un número mayor de huevos desovados durante la luna llena (Saavedra y Pousão-Ferreira, 2006). En esta especie se ha observado, además, un ritmo diario de concentración plasmática de las hormonas GnRH y estradiol cuyo pico máximo se presenta ocho horas antes del desove (Meseguer et al., 2008). La lubina europea D. labrax tiene un comportamiento dual dependiendo del ciclo reproductivo, su actividad es claramente diurna fuera de la época de puesta, y nocturna durante ella. Además, el desove inicia durante las primeras horas de la noche, presentando dos picos reproductivos, a las 18:00 y a las 23:00 horas, siendo la viabilidad de los huevos fertilizados mayor en el primer pico de puesta (Villamizar et al., 2012b). De hecho, bajo condiciones de laboratorio, D. labrax, que desova naturalmente durante el invierno (cuando se reduce la luz del día), la aplicación de días cortos constantes (9L:15D) es capaz de adelantar la ovulación y el desove (Vinagre et al., 2009). 

			En aquellas especies cultivadas con fines comerciales es común el aplicar protocolos de mantenimiento en donde se manipula el fotoperiodo y la temperatura, entre otros, para controlar el momento de la reproducción; sin embargo, esto suele ser complicado, ya que en muchas ocasiones se ha observado una disminución en la calidad de los huevos cuando estos se desoves fuera de temporada (Breton et al., 1983; Devauchelle et al., 1988; Davies y Bromage, 2002; Van der Meeren e Ivannikov, 2006). La razón directa de la disminución en la calidad de los huevos aún no está clara, aunque se han sugerido como posibles causas las alteraciones en el momento de la ovulación después del avance del fotoperíodo (Bonnet et al., 2007). El momento de la reproducción parece coincidir con los ritmos específicos de comportamiento. Sin embargo, no está claro si el evento de desove es el factor causante o consecuente de las respuestas de comportamiento de algunas especies de peces. En el caso del pez cebra D. rerio, su comportamiento natural de cortejo y desove ocurren durante las primeras horas del día; bajo diferentes condiciones de fotoperiodo artificial se ha observado que tanto el ritmo de desove como el de actividad locomotora se sincronizan con la fase de luz. Bajo luz constante el ritmo de desove diario del pez cebra persiste, lo que sugiere un fuerte control del reloj endógeno (Blanco-Vives et al., 2009; Abdollahpour et al., 2020). 

		


		
			Capítulo 4. Ecología del comportamiento y bienestar animal

			La ecología del comportamiento estudia la conducta y sus bases evolutivas en relación con las interacciones del individuo con su entorno, el cual incluye el ambiente físico y el social. En los capítulos previos se han revisado algunas de las adaptaciones relacionadas con la fisiología comportamental de los peces que les permite sobrevivir y perpetuarse a través de las futuras generaciones. El presente capítulo, por tanto, está dirigido a profundizar en aquellos mecanismos ya tratados, desde el punto de vista de la ecología comportamental y evolutiva. Regresando a las preguntas de Tinbergen expuestas en la Introducción con respecto al comportamiento (causas proximales, ontogenia, utilidad y filogenia), y teniendo en cuenta una visión actual y revisada según la genética moderna de la Teoría de la Selección Natural de Charles Darwin, en relación con los peces se puede afirmar que: 

			—El dogma de la biología molecular (genes → proteínas → regulación fisiológica y comportamental) está presente en todos los teleósteos.

			—En los organismos de una misma población los mismos genes o alelos no siempre codifican para los mismos productos y funciones, resultando en diferencias en el desarrollo y la fisiología y, por tanto, causando variabilidad poblacional. 

			—Aquel alelo que termina con el mayor número de copias en una población eventualmente reemplazará a las demás formas alternativas, siendo la selección natural uno de los mayores procesos de criba genética (Patricelli, 2023). 

			 En atención a lo anterior, para que un comportamiento pueda evolucionar se debe partir de la existencia de diversas alternativas conductuales heredables dentro de la población, de las cuales algunas deben conferir un mayor éxito reproductivo. La relación entre las diferencias genéticas y las diferencias comportamentales es compleja por varias razones: el comportamiento no depende de un único gen, es más bien el resultado de la acción de una cascada de expresión génica y su influencia sobre los sistemas sensoriales, la actividad neural, el metabolismo cerebral, entre otros. Por otro lado, la relación genes–rasgo comportamental es bidireccional, ya que si bien los genes influencian al comportamiento a través del desarrollo y la fisiología, el comportamiento también puede ejercer un efecto sobre la expresión génica. Finalmente, la interacción del individuo con su ambiente afecta potencialmente a su genética y, por tanto, a los rasgos del comportamiento, en lo que se conoce como plasticidad fenotípica (Patricelli, 2023).

			Los peces teleósteos ofrecen un promisorio modelo de investigación comparativa en el área de la ecología del comportamiento de vertebrados debido a la gran cantidad de especies, ambientes, grados de especialización y diferenciación, al mismo tiempo que la facilidad de ser mantenidos y estudiados bajo condiciones controladas, incluso durante las etapas más complejas de su desarrollo temprano. Al mismo tiempo, los casos de co-evolución, convergencia y mutualismo son cada vez más y mejor documentados; ejemplos de estos procesos los encontramos en la estrecha relación existente entre los peces payaso (Amphiprion sp.) y algunas especies de anemonas, en la evolución independiente del mecanismo de fertilización y desarrollo embrionario interno observados en varias especies, entre otros (Kuwamura, 2022). A partir de la década de los años 70, los peces han sido el objeto de una relevante cantidad de estudios sobre el comportamiento grupal, alimentario, anti-depredador, entre otros (Werner y Hall, 1974; Neill y Cullen, 1974; Kislalioglu y Gibson, 1976; O’Brian et al., 1976; Robertson et al., 1976; Werner y Hall, 1979). Los anteriores estudios han permitido el planteamiento y comprobación de importantes hipótesis aplicables a varios grupos de vertebrados, relacionadas con los modelos de distribución, selección de hábitat, evasión ante depredadores, agresión, territorialismo, manipulación del comportamiento por parte de parásitos, selección sexual, estrategias reproductivas, la evolución de los patrones de cuidado parental, entre otros (Gross y Charnov, 1980; Downhower et al., 1983; Werner et al., 1983; Sargent et al., 1986; Milinski, 2006)

			La alimentación

			El estudio sobre el comportamiento de búsqueda de alimento (forrajeo) representó la partida inicial para el nacimiento de la ecología comportamental, teniendo como concepto clave su naturaleza adaptativa para la sobrevivencia del individuo. Como sucede en otros componentes de la ecología del comportamiento, las conductas relacionadas con el forrajeo son el resultado de un análisis de costos y beneficios (energéticos, riesgo por depredación), los cuales, en los inicios de esta rama de investigación, eran relativamente fáciles de cuantificar, razón por la que fueron significativamente estudiados. No obstante, estas investigaciones tenían un enfoque a nivel del individuo y su toma de decisiones, sin tener en cuenta la influencia del ambiente, los congéneres y los depredadores (Owens, 2006). El comportamiento alimentario involucra una serie de decisiones jerárquicas cuyo punto de partida es tomar o no la determinación de alimentarse; seguidamente el pez selecciona la mejor estrategia para encontrar el alimento, el tipo de alimento o especie, su tamaño, su cantidad, las tácticas de manipulación, ingesta, entre otros (Walters et al., 2016).

			En la actualidad, los costos y beneficios de un determinado comportamiento se miden en unidades de adecuación (fitness) establecidas a través del cálculo de índices de desempeño que pueden ser medidos a corto plazo: energía ganada, tasas de crecimiento, tiempo de búsqueda de alimento, riesgo ante depredadores. Las teorías investigadas en el marco de esta disciplina siguen diferentes enfoques como el modelo básico de la presa, las decisiones de forrajeo dependientes del estado de la presa y el fenotipo como indicador de las diferentes estrategias de forrajeo. El modelo básico de la presa ayuda a predecir de manera somera las especies que hacen parte de la dieta de un pez, teniendo en cuenta los costos y beneficios involucrados, teniendo como costos al esfuerzo, energía y riesgo requeridos para la búsqueda, captura y manipulación de la presa antes de ser ingerida (Brown y Laland, 2003). 

			Las decisiones de forrajeo dependientes del estado de la presa surgieron ante la inutilidad del modelo básico de la presa en algunas especies. Por tanto, partiendo de un conocimiento previo de posibilidades, se tiene en cuenta la toma de decisiones por parte del depredador en la selección de la presa. Este modelo se relaciona estrechamente con el fenotipo como indicador de la estrategia de forrajeo, ya que en él se tienen en cuenta las diferencias en la composición de las presas en una misma especie según el nicho que ellas ocupen y su etapa de desarrollo. Por tanto, aquellos individuos que comparten un mismo nicho y atributos fenotípicos tendrán un mayor nivel de competencia entre ellos que con individuos de la misma especie que pertenezcan a otros nichos. En términos generales, los peces suelen tener dos tácticas para encontrar su alimento: esperar pasivamente o buscar activamente, siendo el tamaño y el tipo de actividad de él mismo y su presa los factores determinantes para adoptar una u otra estrategia. Por su parte, las presas de gran tamaño suelen ser capturadas por comportamientos de emboscada y camuflaje mientras que las presas pequeñas suelen ser depredadas por persecución (Walters et al., 2016).

			Los factores intrínsecos y extrínsecos relacionados con los estímulos externos afectan a la motivación de alimentarse que, a su vez, influye en la atención que se dirige a los estímulos relevantes y en la disposición a explorar el entorno general en el que se producen dichos estímulos. El conocimiento holístico del entorno es un requisito clave para la evaluación cognitiva, mientras que la atención desempeña un papel importante en la formación de asociaciones de estímulos simples y en el desarrollo de habilidades de búsqueda de alimento. Entre los factores que afectan el proceso de aprendizaje relacionado con la alimentación se encuentra el refuerzo, el cual es el aumento de la probabilidad de respuesta tras un estímulo. En los peces, así como en otros grupos animales, el aprendizaje asociativo está influenciado tanto por la frecuencia e intensidad del refuerzo como por la cercanía de los eventos espaciales y temporales, siendo más eficiente cuando el estímulo y la recompensa ocurren en un lapso y espacio cortos. Al mismo tiempo, el nivel de atracción del estímulo y la preparación para la alimentación son el resultado de experiencias previas que moldean la respuesta del pez ante una posible fuente de alimento. Teniendo en cuenta que solo ciertos estímulos tienen una influencia en el comportamiento, el aumento en la motivación por alimentarse mejora a medida que la atención a las señales relevantes se agudiza. Para ello, los peces pueden basarse en sus propias experiencias o en experiencias ajenas que ellos han observado y, al parecer, seleccionar aquellas zonas de alimentación que presentan las condiciones más estables de disponibilidad y abundancia de alimento (Brown y Laland, 2003).

			Evitar ser depredado depende de la habilidad para evaluar las situaciones de riesgo y responder rápidamente y de forma apropiada a dicho riesgo. Sin embargo, el comportamiento antidepredador tiene generalmente un costo energético elevado teniendo en cuenta no solo las estrategias de escape, sino también el desviar la atención de otras actividades importantes como la alimentación y la reproducción. Por tanto, las actividades de evasión ante depredadores suelen realizarse únicamente bajo una necesidad realmente apremiante, decisión que requiere de información confiable acerca del riesgo. Dicha información es obtenida del ambiente a través de los órganos de los sentidos y específicamente para la evaluación del riesgo de depredación. Los sentidos que ofrecen mayor información en los teleósteos son el olfato, la vista y la línea lateral (relacionada también con el oído). Las señales captadas por los sentidos estarán estrechamente ligadas a las condiciones del ambiente (propagación del sonido, corrientes, turbidez, hora del día) y, por tanto, afectan el tipo de respuesta de la presa (Brown et al., 2004). 

			Aparte de la captación de las señales emitidas por el depredador, existen otros mecanismos de defensa que permiten reducir las probabilidades de ser atacado; estos pueden estar relacionados con la distribución espacial durante la alimentación, cuando esta se realiza en zonas o momentos del día de baja abundancia de depredadores (Gill, 2003). Este mecanismo implica la habilidad de contar con una memoria espacial flexible no solo para recordar dichas zonas, sino también para descartarlas cuando la presencia de depredadores aumenta; este comportamiento se ha observado en aquellas especies que presentan migraciones de alimentación nocturna o intermareal (Folkestad, 2005; Laurel y Brown, 2006). Otros atributos fenotípicos, fisiológicos y comportamentales que ayudan a identificar a un posible depredador son el tamaño corporal, la forma y el tamaño de la boca, la coloración, los movimientos del depredador, e incluso, la condición de saciedad. Esta última, al parecer, se encuentra relacionada con el olor que despide el depredador durante el proceso de digestión (Brown et al., 2004) (Figura 12).

			Fig. 12. Secuencia del proceso de depredación y momentos de aprendizaje presa/depredador
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			Fuente: elaboración propia basada en Lima y Dill (1990).

			Dentro de los comportamientos antidepredadores se encuentran la cripsis, el mimetismo y el aposematismo, aspectos que han sido escasamente estudiados con el fin de establecer su eficiencia en evitar la depredación. De los pocos estudios realizados relacionados sobre la cripsis en peces, se evidencia un mayor esfuerzo y tiempo en la localización de la presa cuando esta muestra comportamientos de ocultamiento para pasar desapercibida (Fairchild y Howell 2004; Johnsson y Kjallman-Eriksson, 2008). El mimetismo en términos de imitar especies potencialmente peligrosas requiere que el depredador asocie efectivamente un fenotipo determinado con una mala experiencia. Este mecanismo de defensa se ha observado en el monacántido Paraluteres prionurus, que imita las características físicas de pez globo tóxico Canthigaster valentini; la efectividad antidepredatoria, en este caso, depende del nivel de semejanza demostrado en cuanto a tono y patrón de coloración (Caley y Schluter, 2003). Los blénidos venenosos del género Meiacanthus suelen ser imitados por dos géneros de la misma tribu, los Plagiotremus y los Petroscirtes; dicho mimetismo no solo se limita a la coloración, sino también al comportamiento agresivo para conseguir mejores zonas de alimentación (Casewell et al., 2017). El aposematismo es la presentación de alguna señal evidente de advertencia sobre el peligro que correría un depredador al capturar al individuo. Hasta el momento se ha descrito este mecanismo en algunos invertebrados como el nudibranquio Cratena peregrina (Aguado y Marin, 2007), el copépodo Metis holothuriae (Gilby et al., 2012), y los cangrejos Austruca perplexa y Paraleptuca crassipes (Hamasaki et al., 2022), para evitar el ataque de peces depredadores.

			La huida es la respuesta más común ante el ataque de un depredador, siendo la experiencia el proceso para mejorar la sincronización, la velocidad y la trayectoria de la huida. A medida que el pez experimenta más ataques, su velocidad de respuesta se hace menor y su capacidad de evadir la trayectoria de ataque mejora. Al mismo tiempo, la gran plasticidad adaptativa de los peces les confiere una gran capacidad de modificar su comportamiento, incluso se ha registrado la variación en los tiempos migratorios cuando los peces experimentan ataques de depredadores (Brown y Laland, 2003). Lo anterior se ha observado en especies como la carpa C. carassius (Pettersson et al., 2000), el gupy P. reticulata y el moncholo Hoplias malabaricus (Fraser et al., 2004). Por otro lado, se ha reportado que los peces depredadores ajustan sus patrones de actividad de acuerdo con los cambios en el comportamiento de sus presas. Un gran ejemplo de ello son las migraciones diarias de peces planctívoros, ya que el zooplancton asciende en la columna de agua a medida que anochece para aprovechar durante la oscuridad los nutrientes que se encuentran en las capas superficiales del agua (Wang et al., 2019). Aunque la tasa de encuentro entre el depredador y su presa está influida por la abundancia de esta, el aprendizaje y la experiencia de los depredadores también desempeñan un papel importante en este proceso. Las estrategias de caza se basan en la hipótesis de la tasa de búsqueda óptima, según la cual los depredadores deberían pasar más tiempo buscando presas en zonas con alta densidad de presas y menos tiempo en zonas donde las presas son escasas, siguiendo además el comportamiento de estas últimas (Giménez et al., 2021).

			Comportamiento social

			Solo hasta el siglo XX las interacciones sociales empezaron a ser entendidas desde una perspectiva de conexiones en red; de esta manera, el conocer la estructura social y las interacciones de un individuo dentro de su población y nicho ha permitido descubrir su nivel de influencia inter e intraespecíficas. El establecimiento de protocolos de estudio, cuantificación de variables y análisis de información, ha permitido establecer las redes sociales de especies como el guppy P. reticulata, cuya estructura social depende de varios factores específicos como son el tamaño corporal, el número de contactos de interacción y la repetición de dichas interacciones. Por lo tanto, la estructura social no solo depende de características fenotípicas básicas como son la especie, el tamaño, el sexo, el color, la edad, sino también en el reconocimiento de atributos de escala de discriminación fina como pueden ser el parentesco, las señales olfativas y el nivel de familiaridad con individuos no emparentados. El flujo de información, aprendizaje y cooperación son más efectivos cuando se presentan entre individuos de una misma red social. La familiaridad también afecta los patrones de distribución de los individuos de una población, tal y como se ha visto en los guppies cuyos machos prefieren interactuar con hembras con las que no hayan tenido contacto previo; este aspecto cumple un papel importante en la dispersión de los peces dentro de su red social (Croft et al., 2012).

			Los comportamientos estereotípicos (agresividad, audacia, timidez) que hacen parte de cada individuo moldean a la estructura social de su grupo. Es así como aquellos peces de mayor audacia y más propensos a tomar riesgos, resultan ser más independientes y tener un mayor patrón de dispersión dentro de su hábitat en comparación con aquellos peces menos sociales o tímidos; en consecuencia, son estos últimos los que terminan manteniendo asociaciones más estables y duraderas debido a que se mantienen cerca del núcleo del grupo. La edad y el tamaño suelen estar directamente relacionados con comportamientos conservadores y adversos a situaciones de riesgo; en el caso del poecílido Brachyraphis episcopi, aquellos peces de mayor edad (y tamaño) suelen registrar un número menor de eventos de salir de su zona de resguardo en comparación a peces más jóvenes (Brown y Braithwaite, 2004). 

			Defensa grupal contra depredadores 

			El pertenecer a un grupo implica que su costo (mayor competencia por recursos, posible endogamia, propagación de enfermedades) es menor a los beneficios que se puedan obtener (protección ante eventos climatológicos, defensa ante depredadores, eficiencia hidrodinámica). Entre los beneficios más notables de la formación de grupos se encuentra la reducción de la depredación, lo cual sucede en cuatro ventajas fundamentales: la dilución del ataque, la confusión del depredador, la defensa grupal y la vigilancia. La primera ventaja involucra la disminución de las probabilidades de ser depredado a pesar de que la formación en grupos es más conspicua y, por tanto, puede ser más atacada por depredadores. En teoría, en un grupo conformado por 100 individuos, cada individuo tendrá una probabilidad de 1 en 100 de ser depredado, lo cual es claramente un riesgo más bajo que el de aquel individuo solitario. El pertenecer a un grupo brinda la oportunidad de adquirir información acerca del riesgo de depredación a partir de las experiencias individuales y sociales (información pública). Al estar dentro de un grupo, cada individuo puede beneficiarse del aprendizaje social mediante la observación o interacción con otros individuos y sus experiencias de vida (Mathiron et al., 2015). 

			La formación de grupo crea confusión en el depredador, ya que el enfrentarse a varias presas en movimiento a la vez reduce su habilidad de enfocar su ataque hacia un único objetivo. Esto ha sido observado en varias especies de peces que forman cardúmenes, tanto en aquellas que son depredadas con tácticas de emboscada realizadas por calamares y pulpos como por aquellas que son víctimas de ataques rápidos y persecuciones intensas por parte de peces pelágicos (atunes, peces vela). En estos casos, el éxito del ataque esta negativamente correlacionado con el tamaño del cardumen (Neil y Cullen, 1974) (Figura 13). La formación de cardúmenes hace que pequeñas variaciones morfológicas (tamaño, color, aletas) sean más conspicuas, por lo que los ataques suelen estar dirigidos a aquellos individuos de características diferenciales (Ioannou et al., 2008).

			Fig. 13. Efecto del tamaño del cardumen de peces (mugílidos, clupeidos, ciprínidos y poecílidos) sobre el éxito de la captura de varios depredadores (calamar, sepia, lucio y perca).Fuente: elaboración propia con base en Neil y Cullen (1974).
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			Fuente: elaboración propia con base en Neil y Cullen (1974).

			La defensa grupal involucra comportamientos de ataque o acoso a un depredador o a cualquier individuo que represente una amenaza para el grupo. Las adaptaciones en este tipo de defensa están cada vez más argumentadas, siendo estas de gran especificidad de acuerdo con el hábitat, el tipo de depredador, la especie, las interacciones y normas que puedan existir en los grupos, entre otros. Ejemplos de este comportamiento se han descrito en especies como el cíclido Neolamprologus pulcher, el cual forma agrupaciones de defensa con grupos liderados por una pareja dominante que es asistida por subordinados que no se reproducen. Dichos subordinados protegen al grupo tanto de posibles predadores como de intrusos heteroespecíficos y conespecíficos que puedan amenazar a los individuos más jóvenes o a la dominancia de los líderes. Las acciones de defensa tienen, asimismo, una diferencia sexual debido a que los machos dominantes tienden a atacar de manera más vigorosa a aquellos individuos que amenacen su posición mientras que las hembras dominantes atacan tanto a estos como a quienes representen un peligro para los más jóvenes (Desjardins et al., 2008). En el molly Poecilia sulphuraria, el cual respira en la superficie de la columna de agua, se ha descrito un comportamiento de huida en grupos ante los ataques de aves depredadoras. Cuando un evento de ataque sucede, los peces más cercanos al depredador se sumergen rápidamente golpeando la superficie del agua con su aleta caudal alertando a los demás miembros del grupo, quienes repiten el comportamiento causando una perturbación en la superficie del agua que entorpece el ataque de las aves, lo cual causa la disminución paulatina de la frecuencia de los ataques (Doran et al., 2022). 

			En la mayoría de los grupos, existen individuos que obtienen un mayor beneficio. En un cardumen que se enfrenta al ataque de depredadores, por ejemplo, es común que los peces de mayor edad, tamaño y experiencia resulten ubicados en el centro del cardumen forzando a los demás (subordinados) a ubicarse en las zonas perimetrales en donde la posibilidad de ser capturado es mayor. La clasificación entre peces dominantes y subordinados está muchas veces relacionada con la jerarquía reproductiva, común en especies arrecifales como el pez payaso A. percula y el gobio Paragobiodon xanthosomus en donde el subordinado cuenta con el 90-95 % del tamaño de los peces que se encuentran en el siguiente nivel de dominancia (Buston, 2003; Wong et al., 2007). Por lo tanto, en los subordinados, los costos y beneficios de pertenecer a un grupo deben ser cuidadosamente considerados, existiendo estrategias como un rápido crecimiento y la constancia de estar en la fila de espera para convertirse en macho dominante (Wong et al., 2007). 

			En un cardumen existen movimientos complejos que han sido históricamente investigados, y que en la actualidad se intentan analizar y predecir con simulación informática. En el cardumen cada individuo cuenta con tres zonas comportamentales: zona de repulsión, zona de orientación y zona de atracción. Según los cambios, algunas veces bastante abruptos, que se presenten en dichas zonas, los cardúmenes adquieren su organización; cuando los peces exhiben un comportamiento de atracción, pero no de orientación, la formación es de enjambre con los miembros moviéndose en diferentes direcciones. Cuando el comportamiento de orientación aumenta, el grupo forma un toroide o anillo en el que los peces nadan en círculos manteniendo el centro sin ocupar. Si la orientación aumenta aún más, el grupo adquiere las características de un cardumen sincronizado con todos sus miembros desplazándose en una misma dirección (Davies et al., 2012). En el caso de que un depredador se dirija hacia el cardumen, los peces siguen una regla simple: en caso de ser detectado, alejarse. Esto causa el comportamiento en escape por oleadas (efecto Trafalgar), de fragmentación del cardumen o de rápida expansión en todas direcciones (Couzin et al., 2002). En la sardinilla anillada Fundulus diaphanus se ha comprobado el efecto de distintas señales sobre la formación del cardumen; en el caso de detectarse un miembro del grupo herido, se presenta la formación de grandes cardúmenes. Ante la presencia de señales olfativas que indican la presencia de alimento, los peces tienden a nadar de manera individual alrededor del cardumen, y ante la presencia de ambas señales, los peces tienden a formar cardúmenes de tamaño medio. 

			La vigilancia se refiere a la pronta detección de posibles riesgos de ataque y la consecuente defensa o huida. El comportamiento antidepredador es altamente costoso para los peces, debido a que requieren de un esfuerzo y tiempo significativos que de lo contrario podrían dedicarse a otras importantes tareas como son la búsqueda de alimento y la reproducción. Gracias a los órganos de los sentidos, los peces pueden detectar amenazas a través del olfato, la visión, el oído y la línea lateral. Las señales olfativas aportan gran información a los peces, ya que el olor despredido por sus depredadores puede dar información acerca de su identidad, dieta, nivel de hambruna (asociado a señales de alarma) y cercanía (concentración del olor). Al mismo tiempo, en la formación de grupos se pueden liberar señales químicas olfativas de alarma para alertar a los demás miembros. Las señales visuales informan acerca de la morfología y tamaño del depredador, su postura, coloración, distancia, velocidad, entre otros. En la formación de cardúmenes, los miembros del grupo pueden alertarse al ver comportamientos esteretípicos en sus compañeros como son una posición, coloración o movimiento determinados que informan sobre la existencia de una amenaza. La mecanorrecepción señaliza el movimiento, motivación e intensidad de un ataque, dichas señales causan en un cardumen el comportamiento sincrónico de huida, postura, coloración o distracción (Davies et al., 2012). 

			Alimentarse en grupos

			El comportamiento colectivo favorece la alimentación a través de varios aspectos, según los hábitos de cada especie: localización del alimento, mayor eficiencia durante el periodo de alimentación y captura de las presas, y difusión de la información. Como norma general, aquellas especies herbívoras y detritívoras suelen tener una tendencia mayor a vivir en grupos; sin embargo, la búsqueda de alimento en solitario no suele ser la regla general en los peces, ya que la mayoría de ellos se alimenta en presencia de individuos con- y heteroespecíficos. La alimentación es una de las principales funciones en los seres vivos que requiere de un aprendizaje social en el que cada individuo adquiere un nuevo comportamiento o información acerca de su entorno a través de la observación o interacción de otros animales (Magnhagen et al., 2008). 

			Desde hace más de 70 años la investigación ha comprobado la existencia del aprendizaje social en los peces, especialmente en aquellas especies que presentan formación de cardúmenes. En estos estudios se han encontrado diferentes procesos de aprendizaje social que pueden ser aplicados por el pez a la hora de buscar alimento, pero que también se aplican para otros importantes procesos como son la reproducción y la defensa. El primero de ellos es el mejoramiento del estímulo, en donde la simple presencia o comportamiento de un pez es suficiente para llamar la atención de otro hacia un lugar o estímulo determinado sobre el cual el aprendiz adquiere alguna experiencia relevante. En este caso, uno o varios miembros del cardumen pueden descubrir un nuevo sitio de pastoreo o ubicación de presas potenciales, señalizando al resto del grupo con una posición corporal o movimiento determinado (Brown y Laland, 2003). Este aprendizaje y su posterior aplicación permite que especies como la bailarina C. auratus, el abadejo de Alaska Theragra chalcogramma, el pez tres espinas Gasterosteus aculeatus y varias especies de guppies (Poecilia sp.) encuentren alimento más eficientemente que individuos solitarios (Peuhkuri et al., 1995; Day et al., 2001; Van Den Bos et al., 2013). Sin embargo, en cuanto al tiempo que se tarda en encontrar el alimento, el tamaño del cardumen puede ser un factor negativo en aquellas situaciones en las que este se encuentra visualmente alejado, ya que en grandes grupos se genera una tendencia menor a aventurarse fuera del cardumen (Day et al., 2001). Como en el resto de procesos (reproducción, defensa, migración), el pertenecer a un grupo para alimentarse depende del balance entre los costos y beneficios, ya que, además de la probabilidad de aumentar el tiempo en encontrar el alimento, un cardumen puede también aumentar la competencia por los recursos; al mismo tiempo, se ha observado que la formación en grupos depende del nivel del riesgo de ser depredados y que si dicho nivel es bajo, se presenta un menor nivel de cohesión entre los miembros del grupo (Stanley et al., 2008).

			Comportamiento cooperativo

			Tal y como sucede en otros aspectos del comportamiento, las estrategias cooperativas han sido escasamente descritas en los peces, siendo su causa principal la presunción de incapacidad por parte de este grupo. A medida que avanzan las herramientas tecnológicas y el interés en este tipo de investigaciones, se han ido describiendo comportamientos de cooperación únicos en el reino animal, siendo los peces un grupo de estudio especialmente interesante debido a que, a diferencia de los mamíferos y aves, se puede contar con un número elevado de individuos tanto en el ambiente natural como bajo condiciones de laboratorio. 

			El tópico de la cooperación visto desde la Teoría de la Evolución representa un aspecto problemático e incluso contradictorio a la premisa de la supervivencia de aquellos organismos cuyo comportamiento y esfuerzo individual se dirigen a aumentar las posibilidades de perpetuar su presencia genética en las generaciones futuras, intentando minimizar los costos involucrados en dicho proceso. Por tanto, para Darwin, aquellas conductas que resultan en potenciar las posibilidades de supervivencia y reproducción de otros individuos a costa del que las realiza representa una paradoja evolutiva. Según esto, el término cooperación se refiere a la interacción entre individuos que resulta en el aumento de las capacidades de todos los individuos involucrados. Cuando la cooperación se presenta entre dos individuos, tanto el receptor como el donante se benefician del acto de cooperación porque este comportamiento es la mejor estrategia evolutiva en comparación a otras alternativas disponibles (Davies et al., 2012). 

			La clave para demostrar la existencia de un comportamiento de cooperativo se centra en la posibilidad de medir los beneficios resultantes de dicha cooperación y los costos ocasionados al no acceder a ella, lo cual resulta complejo por varias razones relacionadas con el diseño del estudio, la manipulación experimental involucrada, la observación, toma de información, entre otros. Una de las especies más estudiadas ha sido la mojarra azul Lepomis macrochirus, sobre la que se ha descrito un comportamiento de nidación en solitario o en colonias conformadas por grupos de 10 hasta 300 individuos. En esta especie, los machos reproductores fertilizan los ovocitos de varias hembras, demostrando un comportamiento de cuidado parental durante la incubación de los huevos y los primeros 10 días de vida libre de las crías. Aquellos machos y sus nidos, que forman parte de colonias, son menos depredados que los de aquellos machos solitarios, por lo que su éxito reproductivo es mayor. En las colonias, los machos suelen cuidar no solo de su propia puesta, sino también de las puestas de otros machos en lo que se asemeja al comportamiento del pájaro cuco: machos furtivos (machos jóvenes que rápidamente liberan sus gametos durante la fecundación de los reproductores dominantes) y machos que imitan a hembras (machos jóvenes que tienen el tamaño de las hembras dominantes, y expresan el color y el comportamiento de estas), para lograr su aceptación en la zona de reproducción (Leach y Montgomerie, 2000). Considerando los beneficios de ser parte de una colonia, parecería una mala decisión por parte de los machos solitarios el no hacer parte de estas; sin embargo, se ha encontrado que el índice de machos furtivos en las colonias es mucho mayor (hasta un 75 %), por lo que la ganancia para los machos fuera de las colonias estaría basada en asegurar la perpetuación de sus propios genes reduciendo al máximo el esfuerzo de cuidar embriones ajenos, mientras que la ganancia de los machos en las colonias se basa en la seguridad ante eventos de depredación (Neff et al., 2004). La cooperación en la defensa de los nidos es un comportamiento que puede estar presente en muchas especies con este tipo de mecanismo reproductivo y, ciertamente, se ha descrito en especies como el pez sargento Abudefduf abdominalis (Francini-Filho et al., 2012), el cíclido Pelvicachromis pulcher (Scherer et al., 2017) y el blénido Parablennius sanguinolentus (Oliveira et al., 2002).

			El comportamiento cooperativo es entendido a partir de cuatro hipótesis evolutivas: selección de parientes, mutualismo, reciprocidad y manipulación. En la selección de parientes, la cooperación entre individuos relacionados genéticamente resulta en una ganancia indirecta del donante a través del éxito reproductivo del receptor de la acción. En grupos sociales compuestos por grandes familias, la selección de parientes es la dinámica primordial a tener en cuenta cuando se evalúan los costos y beneficios de pertenecer a dicho grupo, ya que todos los miembros tienen un interés genético compartido en lograr la sobrevivencia de todos los descendientes del grupo, lo cual hace que el parentesco sea una fuerza importante en el mantenimiento del mismo. Sin embargo, teniendo en cuenta los últimos hallazgos, la selección de parientes ha sido redirigida a una cría cooperativa en donde la cantidad de ayuda o asistencia depende del nivel de consanguinidad e incluso los involucrados no siempre están emparentados. Este caso se presenta cuando un individuo ingresa en un nuevo grupo del cual se beneficiará de la protección del mismo a cambio de realizar tareas que benefician, asimismo, al grupo y a sus reproductores (Hesse et al., 2015). Un caso tipo es el del cíclido Neolamprologus pulcher, en el que el grado de esfuerzo de los donantes o ayudantes depende de las acciones requeridas, y el nivel de consanguinidad existente entre estos y el macho o hembra en reproducción. Aquellos ayudantes no emparentados con el macho reproductor realizan un mayor trabajo de defensa del territorio, mientras que los ayudantes no emparentados con la hembra en reproducción contribuyen menos con dichas tareas; en general, los individuos no emparentados con los reproductores realizan un mayor esfuerzo cooperativo que los parientes (Stiver et al., 2005). 

			El mutualismo es un tipo de simbiosis social que requiere de una relación estrecha entre dos especies, en ellas se desarrollan comportamientos de cooperación interespecífica que resultan en el beneficio de ambos individuos. Ejemplos de mutualismo en peces se pueden encontrar en varios ecosistemas como son los humedales y zonas de inundación en donde, a nivel mundial, 275 especies de peces frugívoros ayudan a la dispersión de cerca de 566 especies de plantas (Correa et al., 2015). Las relaciones mutualistas son significativamente altas en los arrecifes de coral, en ellos se encuentran los principales tipos de mutualismo: obligado y facultativo. En el primero, ambas especies involucradas dependen de dicha relación para su supervivencia; este es el caso de los corales duros y las zooxantelas (Zooxanthellae) fotosintéticas en donde el coral obtiene nutrientes y las algas, protección (Zhao y Yu, 2014). Otro ejemplo de mutualismo obligado es el observado entre cerca de 30 especies de peces payaso (Amphiprion sp. y Premnas sp.) y diez especies de anémonas; entre estas especies existe un mutualismo interespecífico altamente selectivo. Gracias al recubrimiento mucoso que brinda inmunidad, estos peces pueden residir y protegerse de depredadores entre los tentáculos venenosos de la anémona; en retribución, los peces payaso alimentan a la anémona con sus sobras o atrayendo posibles presas. En algunos casos, como en A. melanopus y la anémona Entacmaea quadricolor, el mutualismo no solo es obligado, sino también demográficamente rígido ya que el tamaño y la abundancia de uno dependen de esos mismos atributos en el otro (Frisch et al., 2019).

			El mutualismo facultativo se observa de manera interespecífica entre varias especies de pequeños crustáceos y peces, y especies marinas de gran tamaño. Esta relación se evidencia entre un individuo que desarrolla actividades de limpieza consumiendo los ectoparásitos que se encuentran en diversos lugares corporales de su «cliente». Los limpiadores se dividen en tres tipos: los que se alimentan de manera casi exclusiva de los ectoparásitos de sus clientes, los que demuestran cierta flexibilidad en el nivel de limpieza y los limpiadores incidentales oportunistas. En el caso del primer tipo, la relación entre el limpiador y el cliente es más estrecha, estableciéndose incluso una zona exclusiva de estación de limpieza donde el cliente permanece inmóvil mientras es atendido. En esta relación se ha encontrado la existencia de una comunicación que sirve para establecer y mantener al cliente interesado. Dicha señalización se evidencia en los peces limpiadores a través de poses llamativas específicas y movimientos de aletas y estimulación táctil que permite que el cliente permanezca inmóvil y refuerce el comportamiento de volver a la estación de limpieza. A pesar de que los casos de limpiadores facultativos son más numerosos, su investigación es escasa; sin embargo, se ha observado que este tipo de mutualismo coexiste con los limpiadores exclusivos, ya que se ha observado que los clientes permiten ser atendidos por ambos (Whittaker et al., 2021). Existe mutualismo tanto obligado como facultativo entre los gobios (Nes longus y Ctenogobius saepepallens) y el camarón Alpheus floridans. Dicha relación se lleva a cabo en una cueva excavada por el camarón en el sustrato arenoso donde habitan ambas especies. Los gobios se benefician de la protección de la cueva mientras que el camarón se beneficia de las señales de alerta que le transmite el gobio (movimientos corporales, de aletas) ante la presencia de posibles depredadores cerca de la cueva, al mismo tiempo, el camarón puede alimentarse de las heces del gobio que, exclusivamente, defeca en la cueva (Cropp y Norbury, 2018). 

			La reciprocidad se refiere a un comportamiento cooperativo en el que el receptor obtiene un beneficio inmediato mientras que el donante eventualmente recibirá el beneficio en un futuro. Como en las demás formas de cooperación, la reciprocidad requiere de habilidades cognitivas complejas que, por defecto y escases de información, han dejado de lado a los peces como grupo de estudio. En la actualidad existen casos suficientemente soportados que llevan a pensar en la existencia de este tipo de cooperación en los peces. Por ejemplo, el observado en los peces conejo de arrecife de la familia Siganidae, en los que un individuo asume el rol de vigilancia mientras el resto se alimenta en el sustrato; dichos roles se alternan existiendo un balance en los beneficios (Brandl y Bellwood, 2015). En especies de serránidos (Hypoplectrus nigricans, Serranus tortugarum), con hermafroditismo simultaneo, se presenta un intercambio de roles en donde un individuo libera únicamente ovocitos y el otro, esperma. Estos roles se intercambian durante un mismo periodo de puesta y es interrumpido cuando uno de los individuos no cumple con la liberación de los gametos correspondientes. La identificación de los roles se evidencia con marcados comportamientos de cortejo por parte de peces que han madurado sus ovocitos. El individuo que cumple el rol de macho no evidencia rituales de cortejo (Fischer, 1984; 1988).

			La última categoría es la manipulación, en ella, los individuos se comportan de manera cooperativa como resultado de un engaño, forzamiento o coacción; es decir, que la cooperación se presenta debido a que los costos de no hacerlo son significativamente altos (Davies et al., 2012). Este es el caso de la mojarra azul Lepomis macrochirus. En esta especie los machos reproductores cuidan de sus propios huevos y de los de aquellos machos que furtivamente han participado en la fertilización, empero, de todas las categorías de cooperación, la manipulación ha sido poco descrita en los peces, siendo estos casos compartidos con otros tipos de cooperación o no cumpliendo exactamente con su definición. Ejemplo de ello es la estimulación táctil que realizan los peces limpiadores a sus clientes para que estos permanezcan por más tiempo en la zona de limpieza; dicho comportamiento, como se ha visto, ha sido catalogado también como un tipo de mutualismo facultativo (Whittaker et al., 2021). Otro ejemplo es la manipulación ejercida por un parásito hacia su hospedero intermedio que ocasiona que este último realice o adquiera comportamientos o características que aumentan las posibilidades de ser depredado. Estos casos se han reportado en varias especies dentro de las que se encuentran la infección del helminto Apatemon sp., la cual incrementa el comportamiento de osadía y agresividad del pez matón común Gobiomorphus cotidianus (Hammond-Tooke et al., 2012); y la infección por el céstodo Chistocephalus solidus que ocasiona que el piscardo Phoxinus phoxinus y el pez de tres espinas Gasterosteus aculeatus pasen un mayor tiempo fuera de sus respectivos cardúmenes (Barber et al., 1995). No obstante, debido a la alta diversidad de parásitos y peces, las interacciones entre ellos conforman un gran abanico de evoluciones adaptativas e interacciones. En varias especies del pez de tres espinas infectadas por el cestodo Schistocephalus solidus se ha observado, bajo condiciones de laboratorio, que el aumento en la audacia y toma de riesgos causa que estos individuos tengan menos problemas a la hora de aceptar alimentos diversos y en mayor cantidad, lo cual resulta en una mayor ganancia de tamaño; característica altamente interesante para ser investigada en aquellas especies de interés para la acuicultura (Sloman et al., 2005).

			Adaptaciones y disruptores comportamentales

			Pesca y acuicu3ltura

			La tecnificación de las pesquerías y la acuicultura representa nuevos desafíos para la habilidad adaptativa de los peces. En el caso de los equipos de pesca, y específicamente en lo referente al uso de anzuelos, estos suelen tener accesorios que imitan a las presas naturales de los peces o tener cebos; en el caso de las redes, estas pueden ser interpretadas como vegetación, razón por la que los peces intentan pasar a través de ellas en lugar de evitarlas. Cuando las señales externas son novedosas, el individuo carece de un sistema predefinido de respuesta, por lo que su reacción será difícilmente predecible, contrario a lo que sucede bajo condiciones naturales en donde el sistema de reacción predefinida ha sido sometido a un proceso selectivo y cuya predicción puede derivarse de los modelos evolutivos (Sbragaglia et al., 2021). 

			Las habilidades cognitivas de los peces pueden representar un problema para las pesquerías, ya que estos pueden aprenden a evadir a los barcos de pesca y sus equipos y, al mismo tiempo, pueden adoptar patrones de distribución espacial y migraciones cada vez menos predecibles. Esto es altamente valioso en especies migratorias de ciclos de vida largos (20 años) cuyo comportamiento puede basarse en gran parte en las experiencias de vida; sin embargo, las especies de vida corta deben confiar su sobrevivencia a aquellas estrategias migratorias que hayan sido heredadas. Infortunadamente, la sobrepesca de la gran mayoría de especies de interés comercial ha llevado a la pérdida completa de unidades culturales de las especies más longevas, evitando así el aprendizaje por experiencia y por observación. Por el contrario, la habilidad de aprendizaje de los peces es beneficiosa para la acuicultura debido a la necesidad de que estos se adapten a ambientes controlados y al cautiverio de las granjas piscícolas (Mackinson y Van der Kooij, 2006; Sbragaglia et al., 2021). 

			Cuando una población llega a ser inestable o se encuentra cerca del colapso debido a la sobrepesca, esta suele presentar cambios en sus patrones migratorios debido a la pérdida de los individuos de mayor experiencia/edad que enseñan a los más jóvenes las rutas migratorias y las áreas óptimas para el desove y alimentación. La pérdida de estas unidades culturales inevitablemente conlleva no solo al colapso de la población, sino que también dificulta o imposibilita las posteriores acciones de recuperación y conservación. Por tanto, el conocimiento integral de cada especie y población en lo referente a los mecanismos de aprendizaje (heredados, observados o una combinación) es imprescindible para establecer modelos de explotación responsable y posibles estrategias de repoblamiento. En el caso de las pesquerías, sería lógico pensar que el conocimiento acerca de los patrones de distribución de las especies es imprescindible para una correcta planeación de las capturas. Sin embargo, esta información para algunas especies es escasa y superficialmente descriptiva; en otras, gracias a los avances tecnológicos (marcaciones con GPS y registro de parámetros físico-químicos) permite la correcta predicción y diseño de modelos de aprovechamiento sostenible (Diaz y Sih, 2017).

			Las pesquerías afectan selectivamente a las especies; por ejemplo, la mayoría de las especies demersales no poseen un hábito amplio de migración, ya que su vida se desarrolla en un territorio específico en donde permanecen la mayor parte del tiempo. Por otro lado, las especies pelágicas presentan patrones de migración amplios y de diversa duración durante los cuales encuentran lugares óptimos para alimentarse, refugiarse o reproducirse. En el bacalao del Atlántico norte (G. morhua), cuyas poblaciones estuvieron cerca del colapso debido a la sobrexplotación, se observó una afectación de sus patrones migratorios; una vez establecidas las medidas de repoblamiento y veda, las señales de recuperación tardaron 15 años en ser evidentes. La pérdida de la asociatividad cultural debida a la ausencia de los componentes más experimentados de la población pudo haber desempeñado un rol fundamental en la lentitud de dicha recuperación (Rose y O’Driscoll, 2002). 

			En las especies de interés comercial, la muerte por actividades pesqueras puede tener mayor relevancia que la selección natural; esta teoría de la «evolución inducida por la pesca» empezó a ser formalmente investigada hace 50 años, y parte del principio de que tanto la pesca recreacional como la industrial y artesanal no solo causan una mortalidad directa, sino que también causan un cambio evolutivo a través de la eliminación de individuos que tienen unas características específicas dentro de poblaciones diana. Si bien en sus inicios gran parte de esta investigación se realizó aplicando enfoques teóricos o con especies modelo bajo condiciones de laboratorio, recientemente se han llevado a cabo estudios en el medio natural, contemplando tanto parámetros biométricos y de desarrollo (tamaño, peso, edad, madurez sexual, crecimiento) como parámetros comportamentales y fisiológicos (formación de cardumen, capacidad exploratoria, tasas metabólicas). Sin embargo, estos estudios son escasos y rara vez alcanzan la profundidad necesaria debido a las limitantes en el tiempo de investigación que imposibilitan el poder evidenciar los impactos a mediano y largo plazo. Entre dichos estudios se encuentra el realizado por Hanson et al. (2007), el cual evidenció que la selección por la pesca de anzuelo practicada a cuatro generaciones de la perca Micropterus salmoides ocasionó modificaciones significativas en cuanto a atributos fisiológicos y comportamentales relacionados con la migración. La evolución inducida por la pesca es, por tanto, una de las áreas más interesantes a desarrollar desde el punto de vista del comportamiento, la fisiología y la conservación de los peces (Thambithurai y Kuparinen, 2024).

			Tanto las embarcaciones de pesca como los equipos de pesca emiten una variedad de estímulos que generan reacciones innatas o aprendidas según la especie, la experiencia de vida de cada individuo e incluso las observaciones que este realice a las reacciones de otros (Diaz y Sih, 2017). En el caso de la trucha marrón S. trutta se ha reportado que los juveniles suelen evitar aquellas zonas de los ríos en donde se han realizado actividades de pesca recientes (Young y Hayes 2004). Al mismo tiempo, señales olfativas y auditivas propias de la actividad pesquera pueden ser relacionadas por los peces como un elemento a evitar, sin embargo, estas también pueden señalizar a las especies carroñeras sobre una posible área de alimentación (Humborstad et al., 2020). En el caso de los cebos o señuelos utilizados para la pesca del bacalao, estos suelen tener menos efecto al compararse con presas móviles, y en el caso de los juveniles, los cebos artificiales suelen ser menos efectivos que en los peces adultos, quizá por la desconfianza que genera la novedad de su sabor/olor en una etapa temprana de la vida (Weltersbach et al., 2019). Bajo condiciones de laboratorio se ha comprobado que los cardúmenes de peces aprenden a evitar aquellas áreas a partir de las cuales se emite el sonido característico de la pesca de arrastre; de manera interesante, este comportamiento no es observado cuando los peces están en grupos de pocos integrantes (parejas, tríos) (Brown y Laland 2002; Ingólfsson y Jørgensen, 2006; Kaartvedt et al., 2012). 

			El aprendizaje sobre el riesgo que representan las artes de pesca depende significativamente de las tasas de sobrevivencia post-evento. En un estudio realizado en varias especies de la familia Albulidae de las islas Cook se observó un cambio significativo entre los anzuelos sencillos de distintos materiales orgánicos que han utilizado las comunidades locales a través de la historia y los actuales anzuelos diseñados para la pesca deportiva, la cual se lleva acabo sobre poblaciones radicalmente diezmadas. A diferencia de los anzuelos usados hace décadas, los anzuelos actuales deben contar con gran cantidad de ornamentaciones y colores para simular a las presas y hacerlos cada vez más atractivos a los peces (Adams et al., 2014). Según la información obtenida hasta el momento, los peces demuestran adaptaciones comportamentales a la pesca, sin embargo, estas se han hecho evidentes especialmente en la pesca con anzuelo y pesca deportiva en cuerpos de agua no muy grandes (ríos, lagos) donde los escapes o las prácticas de pesca y liberación brindan la oportunidad de reconocer a los humanos y sus equipos como depredadores. La evidencia sobre estas adaptaciones en especies marinas es más escasa y se basa, en su mayoría, en poblaciones de peces demersales con bajos niveles de abundancia. En la mayoría de los casos de especies marinas sobreexplotadas, el hombre además ha extinguido, o significativamente reducido, a los demás depredadores (mamíferos marinos, aves), lo que disminuye las demás presiones selectivas, favoreciendo la aparición y evolución de las adaptaciones comportamentales a la pesca en poblaciones diezmadas. La presión por la pesca es un 400 % mayor a la presión por depredadores no humanos, causando un desbalance en la resiliencia de las poblaciones ante eventos naturales bióticos y abióticos, siendo este el aspecto el lento o nulo éxito en la recuperación de las poblaciones (Trzcinski et al., 2006; Cook et al., 2015; Meekan et al., 2018). 

			La práctica de la acuicultura se desarrolla en una gran variedad de sistemas, desde jaulas de grandes dimensiones en el mar, pasando por estanques en tierra y tanques de diversos materiales y volúmenes. Por tanto, dependiendo del sistema de cultivo, las especies estarán más o menos expuestas a ciertas condiciones naturales y, además, deberán tener la capacidad para adaptarse a altas densidades, espacios más o menos restringidos, alimento artificial y uniforme, y a la presencia y manipulación por parte del hombre. El nivel de tolerancia de cada especie tiene un importante componente innato de plasticidad adaptativa que permite el desarrollo del ciclo de vida completo bajo condiciones de cautiverio. La mayoría de las especies cultivadas, y especialmente aquellas de cultivos intensivos, suelen tener una naturaleza altamente gregaria y social, diversos nichos y amplia tolerancia a rangos de parámetros ambientales (ejemplo de ello son las tilapias). Sin embargo, las especies con mayor precio en el mercado suelen ser marinas, y tener hábitos más restringidos y complejos de mantener bajo condiciones de cultivo. Este es el caso de los peces planos y peces pelágicos, los cuales requieren de sistemas de cultivo de grandes dimensiones, especial cuidado para su manipulación y una dieta con altos niveles de proteína (Food and agriculture organization of the United Nations, [FAO], 2023). 

			Según la etapa de desarrollo, las condiciones bióticas y abióticas del cultivo deben ser cuidadosamente ajustadas considerando el delicado balance que existe entre una mayor productividad, y un óptimo desarrollo y sobrevivencia. Tal y como se ha discutido en capítulos anteriores, la luz y la temperatura son dos de los factores ambientales más importantes para la acuicultura, ya que afecta desde la incubación hasta el desarrollo y crecimiento de los peces. En las primeras etapas de vida, cuando la mayoría de los peces se alimentan de presas vivas, se debe tener en cuenta, además, los requerimientos de las especies que sirven como alimento. En términos generales, el zooplancton (artemia) y también algunas especies de peces en sus primeras etapas de vida presentan un comportamiento fototáctico positivo que, en condiciones de luz artificial de alta intensidad, puede causar que las presas formen puntos de altas densidades evitando su distribución homogénea en el tanque, lo que conlleva a disminuir las posibilidades de captura por parte de las larvas de peces. Al mismo tiempo, el color del tanque y la luz continua pueden ser factores que incidan en el comportamiento de los peces afectando su distribución en la columna de agua y las posibilidades de detección de las presas (Villamizar et al., 2011). 

			La capacidad de adaptación de los peces puede ser usada para su habituación a las tareas de manipulación cuando se entrega una recompensa (alimento) justo después del evento de estrés. La habituación a una recompensa puede ocurrir, incluso, automáticamente cuando los peces aprenden a asociar el sonido de los pasos del operario encargado de suministrar el alimento. Entre mayor sea la repetición del evento, mayor será la predictibilidad de este por parte de los peces. En el caso de especies que son reproducidas en cautiverio con fines de repoblación, la adaptación a la vida en los sistemas naturales representa el mayor cuello de botella para dichos programas debido a las grandes mortalidades que suelen presentarse. Los peces liberados deben, entre otros, aprender rápidamente a capturar alimento y evitar ser depredados. Cuando los programas de repoblamiento permiten el marcaje de individuos y el análisis de contenidos estomacales de depredadores, se ha hecho claro que los peces liberados tienen unas mayores probabilidades de ser depredados en comparación con sus contrapartes silvestres. Sin embargo, la habilidad de evitar ser capturados aumenta rápidamente; de hecho, se ha demostrado que dicha habilidad puede ser mejorada en cautiverio, exponiendo a los peces a depredadores por breves periodos de tiempo (Arai et al., 2007). En el caso de encontrar alimento, se ha observado que los peces liberados capturan presas inmóviles durante los primeros días, y pasadas dos semanas demuestran alimentarse de la misma manera que los peces silvestres. En algunos casos, se ofrecen presas vivas a los peces que van a ser liberados de manera que se habitúen a dicha interacción (Brown y Laland, 2002). De la misma forma, aquellos individuos que escapan de las jaulas de cultivo experimentan un alto nivel de riesgo y estrés. Debido a la baja diversidad genética, posibles endemismos, hibridización, modificaciones morfológicas y fisiológicas, no es deseable que los peces que escapan puedan sobrevivir y reproducirse en el medio natural. No obstante, se ha observado cómo individuos rápidamente empiezan a visitar zonas de reproducción, siendo las hembras escapadas el mayor riesgo para la introducción de genes de peces cultivados en las poblaciones silvestres (Meager et al., 2010). En un estudio de selección sexual en el pez cebra D. rerio se observó la preferencia de la hembra (silvestre) hacia los machos transgénicos de colores distintos al patrón de coloración natural (Vargas-Montenegro et al., 2022). Teniendo en cuenta la importancia del comercio de peces ornamentales en el mundo y la cantidad de especies que son alteradas genéticamente para favorecer atributos demandados por los acuaristas, el hecho de que los fenotipos novedosos resulten favorecidos en el proceso de selección sexual es, cuanto menos, preocupante y merece ser investigado a mayor profundidad.

			Parasitismo

			La ubicuidad de los parásitos en el medio acuático y el rol que cumplen los peces en las redes tróficas hacen de estos últimos los vectores ideales para la transmisión de infecciones. La significativa presión de selección causada por los parásitos tiene un papel fundamental en la evolución de diversos aspectos de la ecología y el comportamiento de los peces. Por definición, la infección por parásitos va en detrimento de la salud del hospedero, sin embargo, en algunas ocasiones, también puede afectar sus patrones de comportamiento. Lejos de ser un simple efecto secundario de la infección, existen comportamientos que aparecen como resultado de la manipulación del parásito sobre vías neurales del hospedero (Timi y Poulin, 2020). Muchos parásitos con ciclos de vida que involucarn múltiples hospederos incrementan la susceptibilidad de los peces a ser depredados mediante la modificación de su comportamiento. En el caso del pez espinoso Gasterosteus aculeatus dicho cambio es fácilmente observable en peces infectados con el cestodo Schistocephalus solidus, ya que dichos peces demuestran una menor tendencia a formar cardúmenes, una mayor incidencia a alimentarse en presencia de depredadores y una menor habilidad para seleccionar a sus presas (Barber y Scharsack, 2010). La mayoría de las infecciones por parásitos (cestodos, nemátodos, trematodos, crustáceos) causan impactos en la locomoción de los peces, reduciendo su velocidad de desplazamiento y control de la flotabilidad, posicionamiento y direccionalidad (Coyner et al., 2001; Östlund-Nilsson et al., 2005). Algunos parásitos que suelen infectar a los salmones, como el céstodo Eubothrium salvelini y el piojo de mar Lepeophtheirus salmonis, comprometen las funciones osmorreguladoras y homeostáticas de los peces, respectivamente; lo que significa un grave daño para este grupo de peces de marcado comportamiento migratorio (Bjørn et al., 2001). 

			La infección por parásitos puede alterar al comportamiento alimentario del pez a través de una disminución en la toma de alimento causada por los efectos de la enfermedad, al mismo tiempo, se puede presentar una pérdida de biomasa y una reducción del crecimiento debido a la demanda energética que requiere el parásito. En este caso, la reorientación de los nutrientes desde el hospedero al parásito parece estar relacionada con la secreción de factores del crecimiento por parte de este último (Chin et al., 2004). Algunos parásitos interfieren con la habilidad de los peces para atrapar a sus presas, como es el caso del trematodo Diplostomum spathaceum, el cual se localiza en el lente del ojo del pez, reduciendo no solo su capacidad visual, sino también su destreza para detectar a posibles depredadores (Padrós et al., 2018).

			Existen otros dos mecanismos en los que el comportamiento de los peces puede ser alterado por los parásitos: a) la estrategia de infección puede aprovechar características comportamentales pre-existentes para incrementar la eficiencia de transmisión y b) en ambientes de altas concentraciones de parásitos los peces pueden adoptar comportamientos que les permiten reducir el riesgo de infección al máximo. En el primer mecanismo, los parásitos adaptan el momento de su eclosión al comportamiento de su hospedero; tal es el caso de los tremátodos Entobdella hippoglossi y E. soleae que infectan al fletán del Atlántico Hippoglossus hippoglossus y al lenguado común S. senegalensis, respectivamente. Ambas especies de parásitos presentan un patrón de eclosión según los cambios de intensidad de luz; sin embargo, estos pueden sincronizar el momento de la eclosión al periodo de descanso de sus respectivos hospederos, lo cual ocurre sobre el sustrato; el fletán es diurno y descansa en la noche, mientras que el lenguado común es nocturno y reposa en el día (Kearn, 2004). 

			En el segundo caso se presenta una primera línea de defensa contra la posibilidad de infección por parásitos compuesta por la resistencia de tipo comportamental; esta se compone de la selección del hábitat por parte del pez y por llevar a cabo acciones que directamente eviten o disminuyan la probabilidad de infección. La trucha arcoíris O. mykiss suele evitar zonas en donde haya presencia de caracoles de la familia Lymnaeidae, ya que estos son el primer hospedero intermedio del tremátodo Diplostomum spathaceum (Karvonen et al., 2004). En especies que forman cardúmenes los miembros suelen evitar aquellos peces que evidencien infección. En un estudio con el pez espinoso G. aculeatus se ha evidenciado una menor tendencia a formar cardúmenes o reproducirse con peces infectados por el hongo parásito Glugea anómala (Rahn et al., 2018). Además, se sabe que, ante una enfermedad, los peces suelen suspender la gametogénesis y, con ello, la secreción de las hormonas que controlan la reproducción, lo cual conllevan, entre otros, a que no se lleven a cabo los comportamientos propios de la búsqueda de pareja, nidación, cortejo y desove (Timi y Poulin, 2020). 

			Existen varios mecanismos utilizados por los peces para reducir la infección, entre ellos se encuentra el frotarse contra el sustrato para desprender a los ectoparásitos; no obstante, dicho comportamiento representa un riesgo para el pez, ya que durante el movimiento de frotamiento el pez puede aumentar sus probabilidades de ser detectado por un depredador. Al mismo tiempo, el contacto con el sustrato puede ocasionar lesiones en la piel que causen una segunda infección por bacterias u hongos. Otro mecanismo de reducir la infección, especialmente en especies eurihalinas, es la migración de un ecosistema salino a uno continental y viceversa (Magnhagen et al., 2008). Quizás uno de los mecanismos más estudiados es la simbiosis que se establece entre peces hospederos y peces o crustáceos limpiadores. Dicha relación es tan relevante que, ante la ausencia de peces limpiadores, aquellas especies arrecifales que cumplen el rol de clientes disminuyen de tamaño, abundancia y diversidad, además de tener tasas mayores de infección por parásitos (Grutter et al., 2018). La relación entre peces limpiadores y clientes se discute en el presente capítulo, apartado 4.3 Comportamiento cooperativo. 

			Contaminación

			Dentro de los impactos antropogénicos más relevantes para la conservación de la fauna se encuentra la contaminación química, derivada de diversas actividades humanas y producida desde diferentes fuentes (doméstica, industria, agricultura). Por tanto, la naturaleza de dichos contaminantes es amplia, desde metales pesados y radioisótopos hasta productos farmacéuticos y productos de limpieza de uso diario. Al mismo tiempo, y con muchos menos estudios, se encuentra la contaminación acústica causada por sistemas de sonar, explosiones submarinas, ruido de motores, entre otros. El impacto de los contaminantes sobre la fisiología y comportamiento de los peces se ha investigado significativamente y, en algunos casos, las consecuencias se encuentran suficientemente documentadas, sea porque los peces son el grupo diana o porque este grupo ha sido utilizado como modelo de estudio. 

			Entre las sustancias que se han reportado por interferir con los procesos de aprendizaje se incluyen compuestos de distinta naturaleza y utilidad, el uso de algunos se ha prohibido y otros, por el contrario, se encuentran en auge con una presencia cada vez mayor en los cuerpos de agua. Ejemplo de estos contaminantes son los que están presentes en los antidepresivos, específicamente, la fluoxetina, la cual disminuye la eficiencia del aprendizaje (Grzesiuk et al., 2024). Uno de los compuestos encontrados en diversos cuerpos de agua de los países en vías de desarrollo es el mercurio, el cual es utilizado para la extracción artesanal del oro; sus efectos nocivos sobre los peces han sido asociados especialmente con el desarrollo del sistema nervioso y la neurotoxicidad. Sin embargo, el mercurio también afecta al equilibrio y al proceso de aprendizaje condicionado (Henriques et al., 2023). Por otro lado, experimentos con compuestos insecticidas como los clorpirifos han evidenciado su afectación sobre la capacidad de discriminación espacial de los peces (Levin et al., 2003). 

			Existe una larga lista de compuestos cuya exposición causa alteraciones fisiológicas y comportamentales en los peces; sin embargo, dado que la base fisiológica del comportamiento en este grupo es compleja y aún no se conoce en su totalidad, entender estas rutas de acción de los contaminantes no es una tarea sencilla. Como posibles bases de alteración se han planteado la actividad de la colinesterasa y el malfuncionamiento del sistema nervioso central. En el caso de la primera, es posible establecer una relación de causalidad cuando experimentalmente se expone un organismo a un determinado contaminante, y se mide la concentración de la colinesterasa y sus derivados. La inhibición de alguna de estas moléculas resulta en una toxicidad colinérgica que causa, entre otros, la reducción de la motilidad, la pérdida de equilibrio, movimientos descoordinados y un incremento en la frecuencia cardiaca. Los contaminantes asociados con este tipo de afectación están relacionados con los pesticidas del grupo de los organofosfatos y metales pesados como el cadmio (Beauvais et al., 2001; Fernández-Vega et al., 2002; Flammarion et al., 2002).

			En el funcionamiento del sistema nervioso central, los neurotransmisores monoaminérgicos (histamina, serotonina, adrenalina, dopamina, entre otros) pueden ser afectados por los contaminantes, ya que algunos pueden atravesar la barrera sangre-cerebro causando un desbalance en la actividad neurológica. Este es el caso de varios componentes presentes en los pesticidas (lindano, cobre, zinc, entre otros) que han sido reportados por causar alteración en la locomoción, el balance y movimientos hiperactivos involuntarios (temblores) en los peces (Oliva et al., 2008), así como también intervenir en la quimiorrecepción (Ward et al., 2013), la osmorregulación y la gametogénesis (Mandal et al., 2024). El efecto de los contaminantes sobre los órganos de los sentidos de los peces se ha documentado ampliamente en varias especies en las que se ha encontrado que el cobre, cadmio y detergentes presentes en aguas servidas impiden el correcto funcionamiento del sentido del olfato y del gusto, causando una disminución en su respuesta ante feromonas de alarma, una alteración en la detección del alimento y una reducción en la capacidad de reconocer a congéneres (Scott et al., 2003; Sloman et al., 2005; Paskin et al., 2011; Dew et al., 2014). La exposición a contaminantes como pesticidas y aquellos químicos presentes en las aguas servidas (detergentes, desinfectantes, insecticidas) puede disminuir la habilidad de los peces a detectar a sus depredadores y evitar ser consumidos (Bell, 2004; Riddell et al., 2005), al mismo tiempo que mostrar una tendencia a formar cardúmenes menos compactos para defenderse (Webber y Haines, 2003) y evidenciar una reducción en la eficiencia de captura de las presas (Samson et al., 2001). Se ha encontrado que la afectación del sentido del olfato y la osmorregulación debida a la exposición a los contaminantes puede llegar a intervenir en las rutas de migración de los peces cuando estos son incapaces de reconocer la ubicación de sus acuíferos natales (Scholz et al., 2000; Waring y Moore, 2004).

			Según se ha mencionado, los contaminantes pueden llegar a alterar la gametogénesis de los peces. No obstante, estos compuestos pueden afectar de otras formas al comportamiento y fisiología reproductiva de este grupo a través de la reducción en la coloración corporal y en el comportamiento de cortejo, así como también afectar la concentración espermática y la actividad de preparación y mantenimiento del nido (Weber, 1993; Baatrup y Junge, 2001; Faheem y Bhandari, 2021).

			En décadas recientes, ha surgido la preocupación por la contaminación de partículas derivadas del uso masivo del plástico. Los microplásticos y los nanoplásticos (MNPs) son partículas de un tamaño menor a 5 mm y 100 nm, respectivamente, que al parecer se encuentran en la mayoría de los sistemas acuáticos del mundo, siendo los océanos los más afectados, debido a las dos toneladas métricas de plásticos que los ríos vierten en ellos cada año. Debido a su pequeño tamaño, los MNPs son fácilmente ingeridos por los organismos acuáticos en donde se terminan bioacumulando y biomagnificando en la red trófica. En los peces, se ha descubierto que los MNPs se concentran especialmente en los intestinos y branquias desde donde realizan su acción tóxica. Por ejemplo, se ha encontrado una correlación entre la presencia de MNPs y la afectación del balance de la microflora intestinal que ocasiona una disminución en la eficiencia de absorción de los nutrientes; al mismo tiempo, los nanoplásticos causan la inflamación del intestino (Jin, et al., 2018; Junaid et al., 2023). 

			Debido a sus características únicas, su composición hidrofóbica, tamaño, forma y las diversas transformaciones químicas que presenta durante su envejecimiento, los MNPs pueden, además, absorber contaminantes orgánicos, metales pesados, antibióticos y otros compuestos presentes en el agua. Esta característica puede hacer su impacto toxicológico más complejo, severo y difícil de estudiar. Hasta el momento, se ha observado que los metales pesados asociados a MNPs ingresan al organismo donde pueden disociarse, siendo los metales pesados liberados en los órganos y tejidos desde donde se presenta su acción tóxica o, por el contrario, pueden llegar a ser excretados como resultado de dicha disociación (Cao et al., 2024). Por otro lado, los MNPs pueden asociarse a antibióticos o incluso ser portadores potenciales de patógenos, lo cual representa una nueva y doble amenaza para la salud de los peces, por lo que es una actual línea de investigación (Cui y Smith, 2022; Jiménez-Arroyo et al., 2023). 

			Cambio climático

			A partir del siglo XVIII las actividades humanas relacionadas con el uso del carbón, petróleo y gas para la obtención de energía han causado una elevada emisión de gases de efecto invernadero que evitan la disipación del calor emitido por el Sol. El cambio climático se evidencia en alteraciones prolongadas de las temperaturas y los patrones climáticos. Actualmente, el planeta Tierra es 1,2 °C más caliente que hace 200 años, y la década pasada (2010-2020) ha sido la más caliente jamás registrada. Aparte del calentamiento global, las consecuencias del cambio climático incluyen la acidificación de los sistemas acuáticos, sequías intensas, incendios forestales, aumento del nivel del mar, inundaciones, fuertes tormentas, entre otros (Intergovernmental Panel on Climate Change, [IPCC], 2023). 

			Teniendo en cuenta que la gran mayoría de los peces son ectotermos, se espera que los efectos del calentamiento global tengan una gran repercusión en su fisiología, con graves implicaciones a nivel de organismo, población y especie; por lo tanto, también es esperable un significativo impacto sobre la pesca. Hasta el momento, en los peces se han documentado tres respuestas ante el aumento de la temperatura de sus hábitats: 1) alteraciones en la distribución latitudinal de especies subtropicales y de aguas templadas con tendencia a movilizarse hacia los polos y, en caso de especies de aguas continentales, en dirección a ecosistemas de montaña de aguas de menor temperatura (Levine et al., 2023; Masoumi et al., 2024; Nuon et al., 2024; Zhu et al., 2024); 2) cambios en el tiempo y duración de las fases fenológicas (migraciones, desoves, cortejo) (Slesinger et al., 2021; Albouy et al., 2023; Angeles-Gonzalez et al., 2024); y 3) reducción en el tamaño corporal (Gardner et al., 2011; Verberk et al., 2021). Aunque los mecanismos involucrados en estos cambios no se encuentran del todo esclarecidos, se asume, por lo menos en parte, que estos responden ya sea a su plasticidad fenotípica o a procesos evolutivos de los peces (Rodriguez-Dominguez et al., 2019). De gran interés es el efecto del calentamiento global sobre la determinación sexual de los peces, teniendo en cuenta que, en muchas especies, esta viene dada por el ambiente, especialmente por la temperatura, siendo el rango superior de este parámetro el factor que favorece el desarrollo masculino; por tanto, en las poblaciones de dichas especies se espera un posible desbalance en la proporción de sexos (Ospina-Alvarez y Piferrer, 2008; Villamizar et al., 2012a; Geffroy y Wedekind, 2020). 

			El actual proceso de acidificación de los ecosistemas acuáticos es el resultado de la incorporación del CO2 proveniente de la atmósfera a una velocidad no antes vista. Es así como desde la revolución industrial el pH del océano ha descendido de 8,2 a 8,1 y, según las predicciones, para finales del presente siglo es probable que los valores disminuyan hasta en 0,4 unidades más. En la escala de pH, la cual es logarítmica, un descenso de una unidad equivale a un pH 10 veces más ácido, por lo tanto, las predicciones realizadas indican que al final del presente siglo el pH de los océanos será 120 % más ácido que lo presentado en los últimos 20 millones de años (IPCC, 2023). De manera particular, el CO2 emitido no permanece en el aire, sino que rápidamente se disuelve en los océanos a una concentración actual de 22 millones de toneladas al día; dicha absorción, que hasta hace poco se pensaba que era de gran beneficio para el equilibrio atmosférico, prontamente se descubrió que impactaba de manera importante a la química del agua. En los últimos 200 años, la acidez de los océanos ha aumentado en un 30 %, el mayor cambio que se ha presentado durante los pasados 500 millones de años; esta rapidez ha sobrepasado la capacidad de amortiguación de los ecosistemas acuáticos a través de los carbonatos presentes naturalmente en ríos y mares y, por supuesto, tampoco ha dado tiempo para que los mecanismos adaptativos de los organismos se pongan en marcha de manera exitosa. Como problema añadido tenemos que, si bien el proceso de acidificación del agua puede llegar a ser predecible, no así lo son los impactos biológicos, los cuales no empezaron a ser estudiados sino hasta el año 2003. Según los trabajos realizados hasta el momento, se sabe que las condiciones de acidificación son y serán aprovechadas por algunos organismos, mientras afectarán a otros, incluso hasta causar su extinción, y más allá de la pérdida de la biodiversidad y del cambio en la estructura de las redes tróficas, también se pronostica un efecto importante en las pesquerías y la acuicultura, lo cual pone en riesgo a la seguridad alimentaria y sostenimiento de muchas comunidades costeras y ribereñas (Gattuso y Hansson, 2011).

			El CO2 que ingresa a los ecosistemas acuáticos rápidamente se combina con las moléculas de agua, formando ácido carbónico (H2CO3) que libera iones de hidrógeno, característica principal de los ácidos, la cual es tenida en cuenta para su medición en lo que conocemos como la escala de pH (número de iones H+ en una solución). Estos iones libres que ocasionan el descenso del pH de los sistemas acuáticos afectan al metabolismo de los organismos, ya que la mayoría de los procesos fisiológicos ocurren a rangos bastante estrechos de pH. Además, los iones libres de hidrógeno pueden unirse a otras moléculas presentes en el agua, afectando directamente a la estructura de gran variedad de especies. Por ejemplo, la constitución de los esqueletos de muchos organismos marinos depende de la unión del ión calcio con la molécula de carbonato (CO3), sin embargo, el ión hidrógeno tiene mayor afinidad con esta molécula y, por tanto, su unión (HCO3 o bicarbonato) evita la formación del imprescindible carbonato de calcio, del cual dependen todos aquellos organismos que segregan conchas y esqueletos. En el caso de que haya aún más hidrógenos libres que moléculas afines, estos se unirán a las moléculas que ya hacen parte de las estructuras de los organismos, rompiendo las moléculas de carbonato de calcio, causando su disolución (Hoegh-Guldberg et al., 2007; Duarte et al., 2013; Menu-Courey et al., 2019; IPCC, 2023).

			La acidificación de los ecosistemas acuáticos afecta a la estructura de las redes tróficas, ya que beneficia a algunas especies e impacta negativamente a otras. En el caso del plancton, aquellos organismos fotosintéticos podrán aprovechar el aumento de la concentración de CO2 para realizar sus procesos bioquímicos. Sin embargo, para aquellos organismos calcificadores como los cocolitofóridos el efecto será negativo (Orr et al., 2005). La diversidad de formas de vida en la base de la cadena alimenticia y la manera particular en la que cada especie es afectada por la acidificación hace que las consecuencias ecológicas de este proceso sean extremadamente difíciles de predecir, y aún más si tenemos en cuenta otros factores de estrés como el aumento de la temperatura, la exposición a contaminantes, la fluctuación de los niveles de oxígeno, entre otros (Hays et al., 2005).

			El pH es, además, una importante variable bioquímica de la que depende la mayoría de los procesos fisiológicos. Por ejemplo, en humanos una caída en el pH sanguíneo de 0,2-0,3 unidades puede causar el coma y la muerte (Gattuso y Hansson, 2011). De manera similar, el pH es crítico para el resto de las especies, especialmente aquellas que habitan en los ecosistemas acuáticos en donde las variaciones externas de pH pueden afectar la regulación ácido-base interna; de igual manera, el descenso de los niveles de pH modifica la química del carbonato, afectando los procesos de calcificación de las estructuras de los organismos (exoesqueletos, esqueletos, conchas, colonias) (Orr et al., 2005; Hoegh-Guldberg et al., 2007; Duarte et al., 2013; Leo et al., 2018; Lopes et al., 2019; Maulvault et al., 2019; Menu-Courey et al., 2019). La acidificación del agua también tiene un efecto negativo en el comportamiento de los organismos, como se ha comprobado en moluscos, crustáceos y peces, tanto marinos como de agua dulce, los cuales evidencian una pérdida de las capacidades de detección de depredadores y la puesta en marcha de los correspondientes mecanismos de defensa (Abboud et al., 2018; Weiss et al., 2018; Williams et al., 2018). Aún más preocupantes son los efectos combinados de más de un factor estresante, además de la acidificación, el aumento de la temperatura, de compuestos químicos, entre otros (Hays et al., 2005; Anlauf et al., 2011).

			En los peces, el descenso del pH causa un gasto energético extra debido a la necesidad de eliminar el exceso de compuestos ácidos del organismo; esta energía ya no estará disponible para otros procesos como el crecimiento, la reproducción o los eventos de migración. Un aumento leve en el pH es suficiente para alterar el comportamiento de los peces al no percibir de manera óptima sonidos u olores (Simpson et al., 2011; Dixson et al., 2015; Radford et al., 2021). Los posibles escenarios del aumento de la acidificación del mar y de los ríos podrían ser un factor limitante para especies de importancia comercial como son el bacalao, el arenque y el pacú, en los cuales se han reportado afectaciones en su metabolismo, su desempeño locomotor, su fertilidad y su supervivencia, respectivamente (Kunz et al., 2018; Leo et al., 2018; Lopes et al., 2019). Asimismo, las condiciones del proceso de acidificación afectan a la abundancia y distribución de varias especies de larvas de peces (Rana et al., 2023). 

			Así como ocurre en los demás organismos, el efecto combinado de la acidificación con otros factores de estrés como la presencia de contaminantes de origen clínico (antibióticos y antidepresivos) alteran la fisiología, toxicología y comportamiento de los peces marinos (Maulvault et al., 2018; 2019). Los efectos de la acidificación se han documentado incluso en ecosistemas considerados en alto nivel de conservación, como es el caso de la cuenca del río Amazonas, el cual ha presentado en las últimas décadas cambios en su perfil fisicoquímico como consecuencia del cambio climático (Oliveira y Val, 2017). Una de las especies nativas, el tambaquí (Colossoma macropomum), presenta un descenso en la mineralización de las estructuras óseas, ocasionando malformaciones y baja sobrevivencia durante la etapa larvaria, ante escenarios de acidificación y aumento de temperatura (Lopes et al., 2019). 

			Los organismos acuáticos responden a las alteraciones ambientales de manera primaria, con cambios en su comportamiento, los cuales se regulan, a su vez, a través de procesos fisiológicos y bioquímicos. La capacidad de los organismos para contrarrestar, resistir o evitar el impacto del calentamiento del agua o la acidificación reside en la activación de reacciones bioquímicas a nivel celular y en contar con la energía necesaria para ello. Por tanto, se presenta una elevación de la tasa metabólica y el aumento en la producción de especies reactivas de oxígeno (ROS por sus siglas en inglés) y, con ello, el estrés oxidativo, el cual, además de causar efectos negativos sobre las biomoléculas, ha sido reportado por causar cambios en el comportamiento de los peces (ansiedad, problemas en el aprendizaje y la memoria) (Rodriguez-Dominguez et al., 2019). Tanto el calentamiento como la acidificación del agua impactan a los peces a través de vías múltiples de estrés que aún no se han esclarecido; sin embargo, su efecto combinado afecta negativamanete al crecimiento (Enzor et al., 2017; Sswat et al., 2018; Frommel et al., 2019; Murray et al., 2019; Alter y Peck, 2021), siendo, en algunos casos, la temperatura el elemento de mayor impacto, con la acidificación cumpliendo el papel de factor agravante (Pistevos et al., 2015; Ong et al., 2017).

			Bienestar animal

			En las últimas décadas se ha presentado un creciente número de investigaciones relacionadas con el bienestar de los peces y la forma en que estos experimentan el dolor, el miedo y el estrés. Históricamente y en parte debido al tamaño relativo de su cerebro, los peces han sido considerados el eslabón más básico de los vertebrados en cuanto a la capacidad para llevar a cabo procesos cognitivos de aprendizaje y memoria, así como para tener emociones e incluso sentir dolor. Sin embargo, la información disponible hasta el momento da cuenta de lo opuesto y comprueba que los peces son organismos muchos más complejos, que están lejos de ser simples entes que responden a estímulos. Es así como en los capítulos anteriores se presenta la información existente acerca de los mecanismos a través de los cuales los peces registran, interpretan, aprenden y memorizan la información del medio externo, al mismo tiempo que diferencian entre congéneres y no congéneres, adoptan comportamientos adaptativos a través del aprendizaje social, recuerdan y ajustan las rutas migratorias, construyen relaciones de cooperación, entre otros. Algunas de estas capacidades y comportamientos han sido, hasta hace poco, asociadas únicamente a los mamíferos y, en algunos casos, a las aves; sin embargo, y a pesar de su pequeño cerebro, los peces demuestran un gran número de funciones mentales complejas que hasta ahora empiezan a entenderse. 

			Teniendo en cuenta que los peces sienten miedo, dolor y situaciones de estrés, y que gran variedad de especies sostienen dos actividades económicas de gran relevancia como son la pesca y la acuicultura, las cuales producen 91 y 96 toneladas métricas al año de peces, respectivamente (FAO, 2023), surgen varias preguntas relacionadas con la forma en la que estos deben ser sacrificados, la ética y moral de la pesca recreacional y deportiva, y las condiciones en las que ciertas especies son masivamente explotadas, transportadas y cultivadas para la acuicultura y la acuarofilia. Además de ser aprovechados como alimento y recreación, los peces son un importante modelo de investigación, ocupando el tercer puesto en investigaciones clínicas, fisiológicas y comportamentales después de las ratas y los ratones. Lamentablemente, las regulaciones éticas y de bienestar animal que existen hasta el momento en los países desarrollados para mamíferos, aves y reptiles, no suelen ser aplicadas a los peces; y en el caso de los países en vías de desarrollo, la existencia, aplicación y vigilancia de regulaciones para evitar el sufrimiento de cualquier animal son parte de una lejana utopía. 

			¿Sienten los peces dolor y estrés?

			Las emociones en los peces no suelen ser aparentes, ya que estos no realizan expresiones faciales que demuestren sus estados anímicos, y muchas especies no emiten sonidos evidentes al oído humano. Sin embargo, se han registrado cambios sutiles en la posición de las aletas, la coloración y la locomoción como respuesta a estados de miedo, estrés o enfermedad (Ashley y Sneddon, 2008; Nunes et al., 2018; Polverino et al., 2022). 

			Por sorprendente que parezca, los estudios empíricos dirigidos a evaluar la capacidad de los peces a sentir dolor iniciaron con Rose en el año 2002; hasta esa fecha se pensaba que los peces carecían de un sistema reflejo de detección de estímulos de lesiones y daños físicos potenciales que resultan en una sensación de malestar. Dicho sistema fisiológico, regulado por el sistema nervioso central, brinda a los organismos la capacidad de la nocicepción. A partir de Rose (2002), los estudios realizados han identificado y descrito la existencia, localización y propiedades de los nociceptores en los peces. Utilizando técnicas neuroanatómicas y electrofisiológicas se han logrado identificar fibras C y A-delta, las cuales actúan como nociceptores en mamíferos (Sneddon et al., 2003). Estas fibras tienen como función la detección de estímulos mecánicos, térmicos y químicos. Las fibras C son amielínicas, de conducción lenta, contribuyendo a una sensación de dolor sordo, pulsátil o crónico; las fibras A-delta son mielinizadas, de conducción rápida y transmiten el dolor agudo, localizable y breve. A pesar de que las fibras C se encuentran en menores cantidades que en los demás vertebrados, el número de fibras A-delta y su distribución indican la capacidad de los peces de señalizar el dolor de manera rápida. La disparidad entre la nocicepción de los peces y los vertebrados terrestres puede estar basada en el medio en el que estos se desarrollan, ya que los peces no experimentan daños por la fuerza de la gravedad ni por temperaturas extremas ni contacto con químicos abrasantes (Rose et al., 2012). 

			Los estudios de las vías neuroanatómicas de los peces tanto en el sistema nervioso central como en el periférico indican un alto nivel de conservación en comparación con los mamíferos, existiendo numerosas conexiones entre el tálamo y las áreas corticales, lo cual evidencia la existencia de un sistema de procesamiento del dolor (Sneddon et al., 2003). Al infligir una sensación molesta se ha podido observar el aumento en la actividad del cerebro, la cual se reduce al suministrar medicamentos analgésicos (Dunlop y Laming 2005; Nordgreen et al., 2013; Mettam et al., 2011; Sneddon, 2011). Además de las respuestas fisiológicas al dolor, existe suficiente documentación que comprueba la capacidad de los peces a evitar activamente experiencias, zonas y acciones que les haya causado dolor en el pasado, así como también demostrar hiperventilación opercular, movimientos de golpeteo con la cola y cambios en las conductas de natación (Dunlop et al., 2006; Yoshida y Hirano, 2010; Roques et al., 2012; Alves et al., 2013; Koyana et al., 2021; Lal et al., 2024). 

			Cuando un agente causante de estrés es percibido por los peces se activan zonas en el hipotálamo iniciando una cascada de reacciones que ocurren en las fibras simpatéticas del tronco cerebral y la médula espinal. La glándula interrenal (riñón cefálico) libera catecolaminas (noradrenalina y, especialmente, adrenalina) al torrente sanguíneo para iniciar la respuesta ante el factor de riesgo. El aumento en la concentración de adrenalina en plasma ocasiona, a su vez, un incremento en la tasa de ventilación y, en general, en todo el metabolismo aerobio. Como se ha visto en el capítulo 3, las situaciones de estrés activan el eje HPI, cuya cascada molecular termina con la liberación de cortisol, dependiendo del tipo y de la intensidad del agente estresor (Doyon et al., 2006). Esta reacción se conoce como respuesta primaria a un evento de estrés a partir de la cual se presenta la cascada hormonal correspondiente a la respuesta secundaria. En esta fase, se lleva a cabo una movilización de las fuentes de energía (glucógeno) hacia el torrente sanguíneo, aumentando la concentración de glucosa circulante y, así, el potencial para realizar una actividad abrupta de huida o agresión. Dependiendo del nivel de actividad necesario se estimula de manera correspondiente al sistema cardiovascular para la toma y distribución de oxígeno; cuando la respuesta implica un alto esfuerzo, el sistema pasará al metabolismo anaerobio que trae consigo el incremento de lactato en plasma. Además, el balance osmótico bajo condiciones de estrés se ve afectado debido a la acción de la adrenalina sobre la circulación de la sangre en las branquias y su permeabilidad, favoreciendo el flujo de agua dentro o fuera del organismo, dependiendo de la salinidad ambiental. Teniendo en cuenta lo anterior, el nivel de cortisol, glucosa, lactato, pH, iones y sales son tenidos en cuenta como indicadores del estrés en los peces (Shahjahan et al., 2022).

			El sector de la acuicultura es uno de los más interesados en desarrollar metodologías diagnósticas de estrés en los peces no solo para mantener óptimas sobrevivencias y tasas de crecimiento, sino también para detectar posibles problemas en la calidad del agua demostradas por cambios comportamentales y fisiológicos. Dentro de los sistemas desarrollados para este fin se encuentra el reconocimiento de patrones de estrés comportamental basados en visión artificial (machine visión) y sensores de movimiento, los cuales, según su capacidad, registran y analizan, con softwares especializados, comportamientos de locomoción, velocidad y duración de los desplazamientos, así como también la frecuencia respiratoria, movimientos de aletas, color corporal, entre otros. Por otro lado, la telemetría acústica es un método aplicable tanto en la acuicultura como en las pesquerías y los monitoreos de conservación de poblaciones. A través de la emisión de etiquetas digitales previamente implantadas (cuerpo, cola o branquias) se emiten señales en tiempo real relacionadas con la distribución, trayectoria y patrones de actividad. Este método ha sido útil para comprobar los efectos de variables ambientales relacionadas con el cambio climático (temperatura, oxígeno disuelto, salinidad) y la contaminación (Taylor et al., 2018; Trancart et al., 2019; Li et al., 2022).

			Lineamientos para el bienestar animal

			A pesar de que el término «bienestar animal» ha sido ampliamente difundido e incluido en la legislación de la mayoría de los países, no siempre existe claridad sobre lo que este significa ni mucho menos cómo se puede evaluar. El indicador de bienestar animal utilizado tradicionalmente en los peces es la tasa de crecimiento, el cual deja por fuera otros factores fisiológicos y comportamentales importantes; por ejemplo, un animal de gran peso puede estar utilizando la energía en el desarrollo de tejido graso o reproductivo (madurez temprana) en lugar aumentar su masa muscular, como sería deseable. En 1979, el Consejo del Reino Unido para el bienestar de animales cultivados publicó los cinco principios (Cinco Libertades) para asegurar el buen manejo de animales de cultivo:

			4.Libre de hambre y sed: acceso permanente a agua y dieta apropiada.

			5.Libre de malestar: vivir en un ambiente apropiado.

			6.Libre de dolor, lesiones o enfermedades: prevención o diagnóstico rápido y tratamiento.

			7.Libre para expresar su comportamiento natural: acceso a suficiente espacio, compañía adecuada.

			8.Libre de miedo y estrés: asegurar las condiciones de mantenimiento para evitar el sufrimiento mental.

			En muchos países, las Cinco Libertades y lineamientos derivados se aplican tanto a animales terrestres como a los peces, sin embargo, evaluar cada uno de estos puntos representa una complejidad agregada en la acuicultura, razón por la que se han desarrollado diferentes herramientas, nombradas en la sección anterior. Al mismo tiempo, se han diseñado guías de indicadores de bienestar que fácilmente pueden ser aplicados en las granjas, no obstante, el punto de partida para ello reside en mantener un monitoreo constante de los peces que, en granjas que producen toneladas de peces, no siempre es posible (Kristiansen et al., 2020).

			Factores de estrés en especies de interés comercial

			En cuanto al manejo de los peces por las pesquerías, no existen muchos estudios sobre el bienestar de los peces que soportan esta actividad, contrario a la cantidad de textos, avances y tecnologías aplicadas en la acuicultura respecto al bienestar de los peces, su manipulación y métodos de sacrificio. En las pesquerías se ha prestado poca atención a las prácticas de bienestar animal por diversas razones, entre las cuales podemos nombrar que las especies sean consideradas poco carismáticas, que esta sea una industria altamente conservadora en la que muchos no encuentran sentido a preocuparse por animales que se van a sacrificar, y que las pesquerías son un componente imprescindible para la seguridad alimentaria de muchas comunidades de países en desarrollo, por lo que la implementación de restricciones y prohibiciones en este sentido parece políticamente inaceptable. Afortunadamente, la ciencia ha encontrado una razón de enorme fuerza para fomentar las buenas prácticas en las pesquerías: el estrés sufrido por el pez previo al sacrificio reduce la calidad de la carne. Además de ello, en las pesquerías existe la necesidad de mantener el pescado en sus mejores condiciones, evitando daños morfológicos y conservando su frescura, lo que, en principio, evitaría el sufrimiento y el maltrato durante la captura y sacrificio. Sin embargo, el estrés generado por las pesquerías es en muchos casos multifactorial, inherente a cada tipo de arte de pesca y acumulativo (Figura 14).

			Vía de factores de estrés causados por las pesquerías (algunos compartidos con las prácticas de cosecha en acuicultura) teniendo como paso inicial la captura y finalizando con los posibles eventos de escape o liberación (pesca deportiva) 

			Fig. 14. Vía de factores de estrés causados por las pesquerías (algunos compartidos con las prácticas de cosecha en acuicultura) teniendo como paso inicial la captura y finalizando con los posibles eventos de escape o liberación (pesca deportiva).
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			     Fuente: Breen y Catchpole (2021).

			Según la biología de cada especie se aplica una estrategia de captura distinta. Aquellas especies que se desplazan a lo largo de la columna de agua realizan migraciones o tienen hábitos netamente pelágicos suelen ser capturadas pasivamente con redes de enmalle y trasmallos o activamente con redes de cerco. Ambos tipos de redes se caracterizan por tener una baja visibilidad de manera que no son detectadas por los peces y estos nadan hacia ellas quedando atrapados. En este momento se presentan múltiples intentos de escape en donde es común que se causen abrasiones, asfixia y fatiga. La tasa de sobrevivencia de peces que logran escapar a estas artes de pesca es altamente variable, ya que depende de la biología de cada especie (Uhlmann y Broadhurst, 2015). En la captura activa con redes, las cuales son usadas también para la cosecha en acuicultura, estas suelen dirigirse a cardúmenes de especies pelágicas, por lo que es común que se presenten lesiones al chocar con las redes y contra otros peces. A medida que el cerco se cierra, la densidad de peces en su interior aumenta, por lo que se presentan lesiones por compresión y aplastamiento, al mismo tiempo que disminución de la capacidad ventilatoria y asfixia. En este punto existe una alta tasa de mortalidad en aquellos peces que logran escapar (Roth y Skåra, 2021). 

			Para especies demersales o asociadas a los fondos se suelen utilizar jaulas con cebo en donde no es común que se presenten los factores de estrés y lesiones mencionados en las artes de pesca anteriores, sin embargo, estas suelen aparecer a partir de los procesos de extracción (Nichol y Chilton, 2006). Las especies sésiles y demersales de poco movimiento se capturan con redes de arrastre que activamente encierran a los peces causando todas las lesiones y daños nombrados anteriormente, más la posibilidad de barotraumas (Wong y Yong, 2020). La captura con anzuelos de especies pelágicas tanto por las pesquerías comerciales como por la pesca deportiva representan el método más traumático para los peces debido a las lesiones directas causadas en los labios, interior de la boca, agallas, esófago o estómago. Incluso, a veces, los peces son accidentalmente atrapados cuando pasan cerca al anzuelo, causando daños en aletas, piel y músculo. Todas las heridas tendrán un nivel de severidad dependiendo de varios factores como el tipo de anzuelo y cebo, el método de pesca (activo o pasivo), el tamaño de la boca y la energía generada por la lucha y el arrastre. La extracción, por tanto, es un factor que aumenta el daño de la captura y de causar fatiga, barotrauma (ruptura de la vejiga natatoria, embolia, exoftalmia, burbujas en la piel) (Veldhuizen et al., 2018). 

			Una vez extraídos de su medio y removidos del arte de pesca, los peces son clasificados; para ello se requiere un cierto nivel de manipulación. En este punto, una gran parte de la captura resulta ser descartada debido a su bajo valor comercial, su tamaño o su especie. La sobrevivencia de estos peces depende en gran manera de los daños y lesiones ocurridos en los pasos anteriores (captura, extracción, clasificación), del lugar y método usado para regresarlos al agua y de la resiliencia del animal. Por lo anterior, se ha realizado una gran cantidad de investigación e innovación dirigida a mejorar la selectividad de las artes de pesca de manera que se logre reducir al máximo la pesca incidental (Kristiansen et al., 2020). En la pesca deportiva, la mejor alternativa para liberar al pez es quitarle el anzuelo sin sacarlo del agua; sin embargo, es común sacar al pez con una red o toalla o simplemente sacar al pez con las manos tomándolo por las agallas; esta última, realizada apropiadamente representa la alternativa que menor daño causa al pez en términos de lesiones en la piel y pérdida de mucus corporal. La liberación del pez y su posterior sobrevivencia dependerá de todos los sucesos anteriores, de la resiliencia de la especie y del estado del individuo; las tasas de sobrevivencia por tanto pueden variar significativamente, ya que, además de los posibles daños y nivel de estrés, el pez debe enfrentar los desafíos del desplazamiento y el entrar a un posible nuevo territorio donde se deberá enfrentar a un potencial riesgo de ser depredado (Veldhuizen et al., 2018).

			El sacrificio, como es aplicado en los demás animales usados para consumo humano, debe regirse por el principio de evitar el sufrimiento al máximo utilizando métodos que dejen al animal rápidamente inconsciente antes de su muerte. Sin embargo, esto no se suele aplicar en la mayoría de los casos, ya que la muerte, en el caso de las especies pequeñas, se suele presentar durante el eviscerado, sin que haya un paso anterior. En el caso de especies medianas y grandes, estas son clasificadas e introducidas en contenedores con hielo donde mueren por hipoxia al quedar paralizados sin poder respirar. Anteriormente se pensaba que sumergir a los peces en agua con hielo era una forma inocua de sacrificio, además de ser económicamente viable y fácil de aplicar; sin embargo, los indicadores plasmáticos de estrés (glucosa, lactato, cortisol) encontrados en los peces durante esta etapa, sugieren lo contrario, llamando la atención de los investigadores para encontrar otras alternativas de sacrificio (Wahltinez et al., 2024). En la acuicultura se han desarrollado varios métodos de aturdimiento como son el eléctrico (descarga eléctrica), la percusión manual en la cabeza, exposición a CO2 y uso de anestésicos. Estos dos últimos métodos no son permitidos o aplicables debido, ya sea a la posibilidad de encontrar restos del anestésico en el pescado o a que los peces han demostrado un alto nivel de estrés al ser expuestos a concentraciones de CO2. Los demás métodos de aturdimiento son más o menos utilizados dependiendo de la especie y, por tanto, de la efectividad, ya que existe una significativa probabilidad de fallar el impacto y además de causar daños corporales que impedirán la comercialización del pez entero. Asimismo, se ha reportado que el aturdimiento puede causar únicamente la parálisis del animal, siendo este eviscerado mientras se encuentra plenamente consciente (Hjelmstedt et al., 2024). En el caso de especies pelágicas de gran tamaño, como son los atunes, en la acuicultura estos se suelen sacrificar con armas de fuego, disparando desde el bote; este método no ha sido lo suficientemente investigado, pero se intuye que la complejidad de dicha práctica resultará en impactos que no causan la muerte inmediata. El sacrificio en la pesca deportiva debe ser al mismo tiempo un evento rápido y efectivo como, por ejemplo, la decapitación, golpe firme en la cabeza o punzamiento del cerebro. No obstante, estas prácticas no siempre son aplicadas, y en la mayoría de los casos los peces mueren lentamente por asfixia y/o hipotermia (Holmes, 2020). Hasta el momento, el método más aceptado es aquel que involucra el aturdimiento irreversible, sea cual sea el método utilizado; estas prácticas deben realizarse por personal entrenado para asegurar la efectividad de las mismas y evitar mayor sufrimiento en el animal (Kristiansen et al., 2020; Sundell et al., 2024). 

		


		
			Capítulo 5. Métodos de estudio del comportamiento

			El estudio del comportamiento de los peces es crucial para entender una gran variedad de procesos de naturalezas distintas; puede indicarnos sobre el estado fisiológico de los peces, de su entorno y la forma en que podemos aprovechar dicho recurso de la mejor manera. El seguimiento de las poblaciones silvestres, su biología, su distribución, sus patrones migratorios, nos brinda información valiosa para esclarecer las consecuencias del cambio climático, la sobreexplotación y la contaminación. En el campo de la acuicultura, el estudio del comportamiento de los peces permite establecer el protocolo de cultivo para cada caso, según los hábitos de cada especie. Tradicionalmente, el comportamiento de los peces se ha estudiado mediante la inspección visual, la cual no siempre puede hacerse en el medio natural, incluso bajo condiciones de laboratorio suele ser dispendiosa. La información colectada a través de etogramas, registros visuales y acústicos digitales suele conformar un alto número de datos de difícil análisis y alta cuestionabilidad. El gran talón de Aquiles que han enfrentado los investigadores al estudiar y reportar sus hallazgos acerca del comportamiento animal ha sido las metodologías empleadas, ya que, entre otras dificultades, no es fácil l lograr un acercamiento suficiente a los sujetos estudiados como para obtener resultados concretos sin llegar a alterar su comportamiento natural. En la actualidad, la investigación sobre la cognición animal ha logrado sobrepasar importantes obstáculos y paradigmas relacionados especialmente con la posición antropocéntrica, la visión del hombre como único ser pensante, y la constante comparación entre la mente superior humana y la inferior y simplista mente animal. La biología del comportamiento y, específicamente, la etología, nacida en el siglo veinte, con los estudios de Konrad Lorenz, Karl von Frisch y Nikolaas Tinbergen, ha evolucionado hacia un campo que abarca numerosas especies, metodologías, ambientes y, sobre todo, que implementa un aceptado rigor experimental para lograr responder a diversas preguntas acerca de la cognición en animales como, por ejemplo, su evolución, su ontogenia, su función y sus bases mecanísticas (Healy, 2019).

			La acuicultura ha sido uno de los motores más importantes en el desarrollo de herramientas y tecnologías de estudio del comportamiento de los peces, ya que permite contar con información necesaria para la toma de decisiones y la óptima administración de la actividad. El correcto monitoreo de los sistemas de cultivo facilita la identificación de patrones anormales de conducta que pueden indicar problemas en la calidad del agua, la alimentación, el estrés o el inicio de alguna enfermedad. Históricamente, esto se ha llevado a cabo por los operarios de las granjas que, según su disponibilidad y compromiso, desarrollan un conocimiento empírico y suficiente que les permite diferenciar una conducta normal de una anormal. Lamentablemente, esta forma de evaluación y diagnóstico es poco confiable y difícilmente mejorable debido al esfuerzo humano que requiere. Por esta razón, se han desarrollado los sistemas digitales autónomos, que se tratarán a continuación, tanto para estudios en campo como bajo condiciones de laboratorio.

			En la actualidad existen sensores de visión, acústicos y biosensores que se aplican en condiciones experimentales o de cultivo. Los primeros se desarrollaron inicialmente para su uso en condiciones experimentales como una forma de seguir en las trayectorias de desplazamiento de los peces de una manera no invasiva, sin embargo, pronto aparecieron diversas problemáticas para su uso masivo en granjas debido a que estos sistemas de detección visual necesariamente necesitan de sistemas de iluminación (diurna o nocturna con luz infrarroja), y la obtención de imágenes de óptima resolución, contraste y bajo ruido. A esto se puede añadir los desafíos de capturar imágenes en sistemas de cultivos intensivos donde el reconocimiento de cada individuo resulta ser problemático. Los sensores acústicos, por su parte, y las correspondientes metodologías hidroacústicas, son también métodos no invasivos que a diferencia de los sensores visuales son útiles bajo condiciones de alta turbidez del agua y ausencia de luz; no obstante, el costo de los hidrófonos y el software es más elevado. Por otro lado, los biosensores son dispositivos analíticos que brindan información acerca de la fisiología y el comportamiento de los peces, pero su naturaleza invasiva (implantes) requiere de una significativa manipulación de gran cantidad de peces (Cui et al., 2024). 

			Estudios clásicos, dirigidos y comparativos

			La investigación en el laboratorio se realiza bajo el máximo nivel de control de variables abióticas (parámetros ambientales, instalaciones, instrumentación, unidades experimentales) y bióticas (número y condición de los organismos de estudio), al mismo tiempo que la aplicación del método científico, el aseguramiento de la robustez de los resultados y su replicabilidad. Una vez establecidas las condiciones anteriores, los bioensayos pueden hacer uso de distintas herramientas, algunas de ellas diseñadas para otros modelos de vertebrados terrestres. En el caso de los laberintos, acuarios seccionados o tubos, estos pueden evaluar parámetros como la atención, la memoria, la discriminación del color, la locomoción, la capacidad de selección del entorno, el estrés, entre otros, bajo diferentes condiciones ambientales, toxicológicas y fisiológicas (Levin y Cerutti, 2009; Gould, 2011; Lamb et al., 2012; Lucon-Xiccato y Bisazza, 2017; Hope et al., 2019; Jones et al., 2023). 

			Algunas variables se han medido con aparatos cilíndricos de rotación que permiten evaluar la capacidad de escape y exploración de los peces ante diversas amenazas, teniendo como factor a diversos compuestos químicos y agentes físicos que pueden o no influenciar en su respuesta; al mismo tiempo, estos aparatos pueden servir para la descripción del desarrollo óptico y de reflejo cuando se aplican durante las primeras fases de vida de los peces (Darland y Dowling, 2001; Neuhauss, 2003). Cuando se le añaden segmentos a un cilindro y a este se le ajusta un temporizador de manera que el cilindro rote cada cierto tiempo haciendo que cada segmento del cilindro se ubique en la boca de salida del tanque de peces en reproducción en un tiempo determinado es posible describir el ritmo diario de puesta de la especie de estudio, tal y como ha sucedido con el lenguado senegalés S. senegalensis y la lubina europea D. labrax (Oliveira et al., 2009; Villamizar et al., 2012b) (Figura 15).

			El uso de acuarios segmentados y túneles ha sido útil para una gran cantidad de estudios, entre los cuales se encuentra la evaluación de las capacidades sensoriales de los peces bajo condiciones de acidificación (Dixson et al., 2015; Flannery y Bjorkstedt, 2024). Al mismo tiempo, estos sistemas segmentados han sido usados para exponer a los peces a varios tipos de compuestos, como es el caso de la cocaína y la metanfetamina en el estudio del acondicionamiento comportamental y descripción de síntomas de la adicción (López-Patiño et al., 2008; Horký et al., 2021). Con este tipo de unidades experimentales compartimentadas se logró por primera vez comprobar científicamente la existencia del aprendizaje asociativo mediante el condicionamiento negativo (Gleason et al., 1977).

			Fig. 15. Uso de cilindro rotatorio (temporizador) con segmentos para la recogida de huevos según la hora del día (A). Ritmo diario de puesta según el conteo de huevos recogidos del cilindro (B).
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			Fuente: elaboración propia.

			Los comportamientos de ansiedad y estrés han sido estudiados cuando se somete a los peces a un nuevo entorno (acuario o tanque), encontrando que las respuestas ante esta situación son similares a las descritas en roedores bajo condiciones semejantes. En el caso del pez cebra, este suele nadar al fondo del nuevo recipiente, manteniéndose allí por varios minutos realizando movimientos frenéticos; gradualmente, se habitúa a las nuevas condiciones y se desplaza hacia arriba donde normalmente suele distribuirse. Se ha encontrado que la nicotina es un componente capaz de alterar este comportamiento de habituación, ya que bajo su influencia los peces no realizan los comportamientos de ansiedad en el fondo del contenedor (Levin et al., 2007). 

			Cuando se colocan acuarios cerca, se pueden estudiar diversos comportamientos sociales basados en la visión y en ausencia de señales químicas, eléctricas y auditivas. Entre dichos comportamientos se encuentran aquellos relacionados con las jerarquías, como es el caso de los cíclidos, los cuales presentan un marcado comportamiento agonístico durante el periodo en el que se establece el rango y el territorio dentro del grupo. En dicho momento existen un repertorio de señales de distinta naturaleza (coloración, locomoción, posicionamiento de aletas) que han sido estudiadas con el fin de conocer los mecanismos por los cuales se establecen las dominancias y subordinaciones (Brandão et al., 2021). 

			Dentro de los estudios en campo se pueden mencionar aquellos dirigidos a dilucidar los patrones migratorios de las especies a través del análisis isotópico de los otolitos, procedimiento que puede ser complementario a los monitoreos acústicos. Los otolitos son estructuras que se encuentran en el oído interno de los peces y cuyo incremento paulatino de carbonato de calcio puede ser usado para establecer la edad aproximada de los peces. Además, en los otolitos se pueden identificar diversos eventos comportamentales y fisiológicos importantes, ya que la composición química de estos refleja el ambiente en el que los peces han estado. En los otolitos, el isótopo estable del oxígeno δ18O está influenciado por la temperatura y la salinidad, por lo que el análisis de este isótopo (SIA) puede informar acerca de las migraciones de especies eurihalinas (Sakamoto et al., 2024). Por otra parte, el isótopo estable del carbono δ13C refleja la influencia de factores como el carbón inorgánico disuelto, la dieta y la tasa metabólica. En peces cultivados, estos suelen mantenerse en sistemas altamente aireados y, aunque su alimentación constante permite un crecimiento rápido, está compuesta, en parte, por material terrestre, lo cual ocasiona menores valores de δ13C. Teniendo en cuenta lo anterior, el estudio de los otolitos y estos isótopos ha sido aplicado en aquellas áreas donde se desarrolla la acuicultura intensiva y se hace necesario identificar organismos provenientes de las granjas que posiblemente hayan escapado al medio natural (Nazir et al., 2023). El análisis de isótopos estables tiene otras aplicaciones en el estudio de la ecología trófica de los peces. Esta técnica es, en muchas ocasiones, complementaria a los análisis de contenido estomacal con identificación taxonómica y/o molecular de las presas. En este caso, se utilizan los isótopos del carbón (δ13C, δ12C) y del nitrógeno (δ15N, δ14N) para dilucidar las fuentes de alimento de una especie diana (Cicala et al., 2024). 

			Tecnologías electrónicas y digitales

			Sistemas de visión

			El monitoreo visual de los desplazamientos realizados por los peces es, quizás, el más utilizado, teniendo como objetivo el identificar aquellos peces que realicen desplazamientos (velocidad, trayectoria, inmovilidad) anormales, es decir, que se salgan del patrón de comportamiento común previamente establecido para una especie y entorno. Estas técnicas parten de un principio básico que infiere que aquellos peces que realizan desplazamientos anormales pueden ser indicadores de enfermedad, estrés, problemas en la calidad del agua, entre otros (Xu et al., 2024). Las tecnologías de sensores visuales, por tanto, deben superar desafíos como las pequeñas diferencias individuales, ambientes complejos y elementos de calidad de imagen que algunas veces dificultan el discernir entre individuos, presas vivas y elementos del fondo. Existen dos tipos de sensores visuales, de dos (2D) o tres (3D) dimensiones, siendo el primero utilizado para ambientes de poca profundidad de agua donde la locomoción del pez se puede representar en un eje de coordenadas x, y. El seguimiento en 3D, por tanto, tiene en cuenta la profundidad de la columna de agua y el desplazamiento espacial que el pez puede llegar a hacer en ella; en este caso, el movimiento se representa en un eje de coordenadas x, y, z (Shreesha et al., 2023). 

			En el seguimiento 2D existen tres categorías que involucran diferentes técnicas; la primera se basa en algoritmos clásicos para el monitoreo de parámetros y modelos de desplazamiento preestablecidos en la red (online). Si bien es una técnica que permite un seguimiento estable, especialmente útil en ambientes complejos (turbidez, corrientes), los movimientos abruptos y cambios de postura rápidos de los peces pueden causar fallas en la identificación de sus patrones de locomoción. Como solución a ello, se han creado algoritmos adaptativos (ASMS, Toxld) que tienen en cuenta las características fenotípicas del pez como son su forma y color con el fin de focalizar el seguimiento, incluso en condiciones de poca iluminación, cambios de postura y fondos complejos. Estos algoritmos adaptativos transforman el registro de cada pez en imágenes binarias que estiman umbrales para cada píxel en función de su región adyacente. Estas técnicas han sido útiles para monitorear peces de pequeño tamaño a bajas densidades. Toxld tiene una mayor capacidad de reconocimiento individual, pero su rango de error aumenta a medida que incrementa el número de peces a estudiar. La creación de filtros tipo Kalman ha permitido el monitoreo de la actividad de los peces dentro de un entorno altamente dinámico, dicha tecnología se aplica en los algoritmos SORT y deepSORT (monitoreo simple y en línea a tiempo real). Estas dos tecnologías son, hasta el momento, de las más populares para el monitoreo de la actividad de los peces. Por último, las tecnologías de aprendizaje profundo (TBD, idTracker) permite entrenar al sistema con sets de datos de gran tamaño de manera que sea más sencilla la identificación de patrones anormales de desplazamiento y el registro pormenorizado de cada pez dentro de su grupo. Estas herramientas han sido usadas ampliamente bajo condiciones de laboratorio como de cultivo en sistema de tanques; y para el seguimiento en ecosistemas marinos, los métodos de clase múltiple y tiempo real (YOLOv4) aplican una tecnología más avanzada para el registro de movimiento y conteo que elimina el ruido causado por el oleaje y las fluctuaciones de iluminación. Otras herramientas novedosas que han aparecido como resultado del rápido avance de la informática, son aquellas que han mejorado la rapidez de captura y calidad de la imagen (SiamRPN++, STARK) y que en la actualidad están demostrando alta eficiencia en estudios preliminares (O’Donncha et al., 2021; Pereira et al., 2022; Wang et al., 2022a; Li et al., 2024a; Liu et al., 2024). 

			Haciendo uso de acuarios contiguos o segmentados, cámaras de video y programas 2D de análisis de imagen se pueden investigar, entre otros, las claves de la selección sexual dependiente de atributos visuales, tal y como se presenta en el pez cebra D. rerio, siendo la hembra la encargada de elegir al macho que fertilizará sus ovocitos. Teniendo en cuenta que esta es una especie que ha sido manipulada genéticamente con el fin de hacerla más llamativa para los acuaristas, es común verla en diversos colores (amarillo, azul, fucsia, verde) y tonalidades fluorescentes, diferentes al fenotipo natural (plateado con franjas azules). En su estudio con la especie, Vargas (2022) encontró que al colocar una hembra frente a varios fenotipos de machos, cada uno en un segmento del acuario y los machos sin tener contacto visual entre ellos, las hembras seleccionaban significativamente más a aquellos machos de fenotipo novedoso (transgénico) sobre el fenotipo silvestre. De manera interesante, los fenotipos transgénicos presentaron un menor éxito reproductivo (tasa de fertilización y eclosión), lo cual sugiere una posible afectación en el caso de esta y otras especies que estén siendo manipuladas genéticamente y sean accidentalmente liberadas al medio natural. Además, en dicho estudio se encontró que el fenotipo transgénico del color afectaba la selección del color del entorno por parte de los peces; para dicho estudio se empleó un laberinto en forma de cruz en donde cada extremo contaba con las paredes pintadas de un color específico. Las observaciones se realizaron a través de videograbaciones y para su análisis se utilizó el programa BehaviorCloud (Figura 16).

			Fig. 16. Dispositivos utilizados para la investigación del comportamiento en peces. A) Acuario segmentado para el estudio de la selección sexual por características fenotípicas. B) Laberinto con extremos de distintos colores y análisis de imagen para el estudio de la preferencia del entorno en peces cebra D. rerio transgénicos.
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			                 Fuente: elaboración propia.

			Con sistemas de registro y análisis 2D se pueden evaluar variables como la iluminación y su efecto sobre el comportamiento de las presas vivas (Artemia sp.) utilizadas en acuicultura para la alimentación de la mayoría de los peces marinos durante su etapa larvaria. La Artemia sp. es un crustáceo que presenta fototáxis positiva una vez ha eclosionado, por lo que la iluminación del tanque desempeña un rol primordial en asegurar su distribución homogénea a lo largo y ancho del tanque. En las primeras fases de alimentación activa, una vez las reservas vitelinas se han agotado, las larvas de peces se encuentran aun desarrollando sus sistemas sensoriales y motores, por lo que es necesario el asegurar que estas se encuentren a poca distancia de sus presas para lograr un contacto visual y sean fácilmente atrapadas. La aplicación de diversos espectros de luz LED (blanca, azul y roja) sobre nauplios de Artemia sp., el registro de videos bajo luz infrarroja y el posterior análisis de imagen ha ofrecido la oportunidad de investigar el patrón de distribución y desplazamiento de la Artemia sp. Para ello, el software utilizado convirtió cada pixel de la imagen a una escala de grises asignando valores de 0 a 100, donde los tonos más claros tenían los valores más altos y los tonos oscuros los más bajos, siendo, además, los valores claros indicativos de una alta presencia de Artemia sp. De esta forma se logró inferir que el espectro de luz azul tiene una dispersión más homogénea en el acuario, lo cual ocasiona a su vez una mayor distribución de estos organismos (Villamizar et al., 2011) (Figura 17).

			Fig. 17. Aplicación de iluminación LED en espectros blanco, rojo y azul para el estudio de los patrones de distribución de Artemia sp. utilizando un software de análisis de imagen 2D.
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			                              Fuente: Villamizar et al. (2011).

			Con videos tomados desde la parte superior y análisis de imagen 2D se ha logrado evaluar el nivel de actividad de larvas del pez cebra bajo diferentes temperaturas (contantes de 28°C y 24°C, y termociclo natural e invertido). El seguimiento se puede realizar de manera individual utilizando placas de 12 pocillos que estarán flotando en acuarios a los que se les suministra agua previamente enfriada o calentada según el tratamiento. Como resultado, se obtuvo, entre otros, que aquellas larvas sometidas a la temperatura constante de 28°C y el termociclo natural (agua a mayor temperatura de día y menor temperatura de noche) demostraron una mayor actividad (Villamizar et al., 2011) (Figura 18).

			Fig. 18. Estudio de la actividad locomotora de larvas de pez cebra (D. rerio) bajo diferentes tratamientos de temperatura en donde el agua es enfriada (E) o calentada (C) previamente bajo un protocolo constante o de termociclos (T, temporizador) antes de surtir a los diferentes acuarios (A) en donde se encuentran las placas de pocillos con larvas. Las filmaciones de video se analizan con el software F-Tracker para cuantificar los movimientos de cada larva.
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			Fuente: Villamizar et al. (2012a).

			Las tecnologías de monitoreo en 3D ofrecen la ventaja de poder estudiar el comportamiento social y alimentario de los peces si bien deben enfrentar desafíos similares a los sistemas 2D en cuanto a aquellos parámetros que pueden interferir en la calidad de la imagen y en el correcto reconocimiento individual. Para este tipo de estudios se puede utilizar una sola cámara que registra la sombra proyectada del pez, siendo su aplicabilidad limitada a estudios con un bajo número de organismos. El empleo de múltiples cámaras permite la captación de imágenes simultáneas desde distintos ángulos; en este caso, se coloca una cámara en la parte superior y otra lateral para captar el movimiento en 3D (Aihua y Palaoag, 2024; Lilkendey et al., 2024; Wu et al., 2024). Este tipo de herramientas brindan no solo la oportunidad de estudiar el desplazamiento de los peces, sino también movimientos corporales específicos, como son los relacionados con la respiración, ya que, ante condiciones de hipoxia, los sistemas de monitoreo visual pueden detectar una anomalía en la tasa ventilatoria, desplazamientos hacia la superficie y descenso en la actividad natatoria (Taylor y Miller, 2001). Al mismo tiempo, estos sistemas pueden ayudar a detectar comportamientos de agresión, dominancia, canibalismo, temor, estrés, enfermedad e infecciones parasitarias (Zhao et al., 2018; Wang et al., 2022b). La información sobre el desempeño y base operativa de estos sistemas es limitada, a la vez que hacen parte de una constante y reciente evolución; al mismo tiempo, existe una tendencia al secretismo metodológico debido a su potencialidad comercial (Cui et al., 2024).

			El uso de cámaras digitales y la posibilidad de obtener registros que pueden ser analizados directamente por softwares de mayor potencia ha permitido la obtención de secuencias de video de flujo óptico que alimentan una red neural en 3D. Machine vision (MV) es una de las tecnologías recientes que involucra varias otras como la inteligencia artificial, la informática, el procesamiento de imágenes y el reconocimiento de patrones. Su principio básico es el de simular al ojo humano y sus funciones para extraer, procesar y entender información visual, así como también realizar acciones de detección y control. Este sistema es utilizado para el diseño de protocolos de alimentación de manera que estos ajusten diferentes variables como son la cantidad correcta de alimento según la biomasa de peces y su nivel de saciedad, y suministrar dicho alimento en el periodo óptimo del día para cumplir con los requerimientos nutricionales de los peces de manera que estos tengan un buen desempeño. Estos factores no son fáciles de establecer y deben estar abiertos a ajustes y modificaciones debido a que existen numerosos elementos que afectan a la alimentación como pueden ser su apetito, el nivel de estrés, los parámetros ambientales, entre otros. Al mismo tiempo, el alimento utilizado en acuicultura está en constante innovación teniendo en cuenta las necesidades de uso sostenible de los recursos pesqueros que hacen parte de su fabricación y el constante mejoramiento de su desempeño. En estos casos es importante realizar estudios acerca de la aceptación de las nuevas dietas por parte de los peces, en donde se evalúan parámetros como la palatabilidad, flotabilidad, estabilidad, tamaño, tasa de ingesta y desperdicio, entre otros. Las diferentes imágenes que alimentan a MV permiten identificar a cada individuo, junto a sus medidas biométricas, su color y su morfología, de manera que se puede realizar un seguimiento pormenorizado tanto de sus características fenotípicas como de sus patrones comportamentales. El aprendizaje profundo (Deep learning) solventa, a su vez, problemáticas relacionadas con la alimentación a través del uso de algoritmos (R-CNN, YOLO) relacionados con el estado de nutrición de los peces a partir de grandes cantidades de información (Zhang et al., 2023). 

			Considerando el impacto que diferentes factores ambientales ejercen sobre el comportamiento de los peces, se han creado índices comportamentales bajo diferentes rangos ambientales. Por ejemplo, mediante monitoreos visuales y análisis computacionales se ha descrito el efecto de la concentración de amonio sobre la trayectoria de desplazamiento y posición de especies como la tilapia del Nilo O. niloticus y la carpa C. carpio (Israeli-Weinstein y Kimmel, 1998). La coloración de los peces también es un indicador de su comportamiento y estado general; dicha coloración se ajusta según su entorno, nivel de estrés, enfermedad, entre otros factores. El color del tanque es uno de los factores a tener en cuenta para algunas especies en las que el mimetismo es importante, como los peces planos. Para estudiar el color se han empleado paneles sensores, colorímetros, sistemas autónomos de visión, al mismo tiempo que espectro-colorímetros para el cálculo de la saturación del color. Para estos casos, los sistemas de visión autónoma transforman las imágenes a escalas de grises e imágenes binarias o al espacio de matiz, contraste y saturación de manera que se obtenga una cuantificación de los registros. Existe una gran variedad de herramientas para este tipo de estudios (Scion Image, Adobe Photoshop, SigmaScan, etc.), con las cuales es posible cuantificar el tono de la piel de los peces (Costa et al., 2017; An et al., 2021). 

			Las herramientas digitales completas disponibles comercialmente (sistemas de registro, almacenamiento y análisis de la información) para el seguimiento de los movimientos de los peces (Ethovision, LoliTrack, ANY-maze, idTracker) han permitido el desarrollo de estudios dirigidos a evaluar el efecto de una gran cantidad de componentes químicos, físicos y biológicos sobre diversas etapas de desarrollo de los peces, así como también diversas líneas genéticas. De esta manera, se cuenta con información acerca de los efectos de diversas drogas de uso ilícito o regulado (cocaína, escopolamina, marihuana, alcohol, nicotina) sobre diversos sistemas fisiológicos y patrones comportamentales (Massarsky et al., 2018; Alsakran y Kudoh, 2021; Karunakaran et al., 2022; de Farias et al., 2023; Lachowicz et al., 2023). Al mismo tiempo, se han desarrollado estudios y revisiones de casos sobre una gran variedad de compuestos xenobióticos y su efecto sobre el sistema neurológico y comportamental utilizando dichos sistemas de seguimiento visual y las ventajas del aprendizaje automático o Machine Learning (Glazer et al., 2018, Huang et al., 2024; Torres-Ruiz et al., 2024; Wang et al., 2024).

			Para estudios en el medio natural, en 1995 se diseñó el sistema de video-estéreo operado por un buceador (stereo-DOV), el cual ha sido utilizado para registrar información acerca de la composición de los ensamblajes y abundancia de los peces, además de permitir definir transectos y tomar biometrías a una distancia prudente para no interferir con el comportamiento del objeto de estudio, lo cual resulta bastante útil en aquellas poblaciones sometidas a presión por la pesca. Alternativamente, y para estudiar los mismos atributos, se ha creado el estéreo-ROV (vehículo operado remotamente), el cual combina el registro de video con tecnología estéreo con la ventaja remota del ROV. Ambos sistemas cuentan con ventajas y desventajas respecto a la maniobrabilidad, la profundidad que pueden alcanzar y los ajustes inmediatos que se puedan realizar durante los muestreos, dependiendo de cada especie y población. Sin embargo, en lo referente a la desconfianza y posible huida por parte de los peces, estas suelen ser mayores con el estéreo-DOV debido a la presencia humana, sus movimientos y el burbujeo de la respiración (Jessop et al., 2024). 

			Sensores acústicos

			Los estudios de desplazamiento también pueden ser realizados con técnicas acústicas, dentro de las cuales se encuentran los Sistemas de Marcaje Acústico. Estas requieren del marcaje individual de los peces con un implante que emite una señal acústica (30-300kHz) detectable por el receptor de un hidrófono, siendo la posición del pez establecida en 3D mediante la estimación del tiempo en el que se recibe la señal en múltiples receptores. Este tipo de telemetría se basa en los mismos principios que utilizan los sistemas de sonar, desarrollados durante la Primera Guerra Mundial para la detección de submarinos a grandes profundidades. La información recogida mediante este método permite evaluar principalmente la abundancia de los recursos pesqueros, sus patrones de movimiento, así como las características del hábitat, los lugares de desove, entre otros aspectos. Su uso en la acuicultura no es significativo. El monitoreo acústico permite establecer modelos migratorios y sus trayectorias en tiempo real y en tercera dimensión, ya que, a diferencia de los sistemas de visión, el análisis de la información es mucho más sencillo, posibilitando la evaluación in situ. Como es lógico, el depender de la sobrevivencia de los animales implantados representa un aspecto a tener en cuenta, al mismo tiempo que el no contar con información visual limita el tipo de estudio y monitoreo. Así como sucede con el monitoreo de los patrones de desplazamiento, la actividad alimentaria también puede ser evaluada con sistemas de detección acústica que permite clasificar los niveles de intensidad en la alimentación (fuerte, media, débil, ninguna) (Li et al., 2024b). 

			Dentro de las metodologías acústicas existen aquellas no invasivas, o llamadas monitoreos acústicos pasivos, que registran los sonidos emitidos por los peces. Teniendo en cuenta que por el momento se ha descrito dicha capacidad en cerca de 1.000 especies, este campo de la investigación ofrece una interesante plataforma para investigar diversos patrones comportamentales. En el caso de la alimentación, especies como el rodaballo Scophthalmus maximus, la trucha arcoíris O. mikyss, el atún cola amarilla Thunnus albacares, entre otros, estos emiten sonidos específicos durante la ingesta de alimento en rangos de 7–10 kHz, 0,02–25 kHz y 4–6 kHz, respectivamente, los cuales pueden ser usados como indicadores tanto para estudios en campo como bajo condiciones controladas (Takemura, 1988; Phillips, 1989; Lagardère y Mallekh, 2000). La información base para el desarrollo de este tipo de sistemas se ha ido complementando según se adquieren los registros específicos de los comportamientos vocales y patrones de conducta durante el periodo de hambre y saciedad de cada especie (Zeng et al., 2023).

			Sensores infrarrojos y de activación directa

			Los monitoreos visuales simples dieron paso a los primeros sistemas automatizados comprendidos por detectores infrarrojos de movimiento y software sencillos de análisis de datos que ofrecían suficiente información para establecer los patrones de actividad (diurno, nocturno, crepuscular) a través de la construcción de actogramas (Sánchez-Vázquez et al., 1995). Una vez establecido el ritmo de actividad diurna o estacional de una determinada especie, se hace necesario el conocer su ritmo de alimentación, siendo este uno de los aspectos más relevantes para la acuicultura; además, en esta actividad es crucial establecer la cantidad de alimento y la composición del alimento. Desde hace décadas, se ha venido construyendo la información necesaria para el diseño de paquetes tecnológicos de cultivo de las principales especies en el mundo. En este sentido, se conocen especies con actividad locomotora y alimentaria diurna (trucha arcoíris O. mykiss, pez cebra D. rerio, bailarina C. auratus) (López-Olmeda et al., 2009; Villamizar et al., 2014; Xu et al., 2022); nocturna (tenca T. tinca, lenguado senegalés S. senegalensis, anguila común A. anguilla) (López-Olmeda et al., 2006b; Villamizar et al., 2014; Cresci et al., 2019) y aquellas que pueden alternar entre una y otra (piscardo P. phoxinus, salmón A. salmon, lubina europea D. labrax) (Neil et al., 1993; Sánchez-Vázquez et al., 1995; Metcalfe y Steele, 2001) (Figura 19).

			Estudios previos han tenido en cuenta la capacidad de los peces de aprender, relacionar y memorizar eventos que representen un estímulo positivo para ellos, de modo que pueden ser entrenados en el uso de activadores de alimentadores autónomos. Esta capacidad les permite decidir no solo el momento en el que desean alimentarse, sino también la cantidad de alimento e, incluso, la composición de la dieta. Este es el caso de los alimentadores a demanda cuando estos se ponen a disposición de los peces con diferentes macronutrientes (alimentador 1: carbohidratos, alimentador 2: proteína, alimentador 3: grasa). Según la cantidad demandada de cada nutriente, se logra tener una idea de la composición básica que debe tener el alimento de una especie en particular, especialmente en cuanto al porcentaje de proteína (Shima et al., 2001; Vivas et al., 2006; Montoya et al., 2012; da Silva et al., 2016). 

			Fig. 19. Estudio de la actividad locomotora a través de detectores de movimiento infrarrojo y su posterior análisis para la construcción de actogramas.

			[image: ]

			                 Fuente: Villamizat et al. (2014).

			Biosensores

			Los biosensores son dispositivos analíticos que, introducidos en el organismo de estudio, tienen la capacidad de detectar y, por tanto, informar inalámbricamente acerca de múltiples parámetros de su fisiología y comportamiento. Estos sensores empezaron a ser diseñados a partir de mediados de la década de los 50, inicialmente para la detección de oxígeno y úrea a nivel biomédico y experimental. Los primeros biosensores comerciales aparecieron en la década de los años 70 para la detección de actividad iónica, CO2, glucosa, componentes inmunes, entre otros. A partir de allí, los biosensores han evolucionado substancialmente, adquiriendo cada vez mayor capacidad de detección de distintas variables, emisión en las señales y herramientas de análisis de información. Al mismo tiempo, el surgimiento de la micro- y nanotecnología ha permitido el diseño de biosensores cada vez más pequeños y, por tanto, el uso en especies no-humanas de menor tamaño, lo cual ha disparado su uso a nivel experimental. En la actualidad, los biosensores informan acerca de la actividad enzimática, inmunológica, celular (crecimiento, proliferación, viabilidad), así como también de la presencia de ácidos nucleicos (ADN y ARN), virus y oligonucleótidos (aptámeros) (Bhalla et al., 2016; Sezgintürk, 2020). 

			Teniendo en cuenta el conocimiento previo sobre las respuestas fisiológicas y comportamentales de los peces ante distintos componentes de ambiente, los biosensores pueden utilizarse de manera que detecten dichas respuestas e informen cerca de ellas en tiempo real, lo cual representa una valiosa herramienta en su diagnóstico clínico. De esta manera, cambios en la concentración de glucosa y cortisol en plasma pueden ser un indicador de estrés ante factores físicos (temperatura, corrientes, contacto con otros peces o manipulación), químicos (amonio, pH, salinidad, CO2, contaminantes) y comportamentales (dominancias, territorialismos, depredación). Al mismo tiempo, se puede hacer un seguimiento del estado de madurez de los peces a través de la detección de hormonas relacionadas con dicho proceso, como es el caso de la dihidroprogesterona (DHP), la cual aumenta drásticamente su concentración en plasma en los momentos previos al desove. Los biosensores detectan agentes patógenos como la bacteria Flavobacterium psychrophilum de manera más eficiente (bajas concentraciones del patógeno y menor tiempo de detección) que sistemas convencionales de cultivo microbiológico y PCR, por lo que ofrece una excelente herramienta diagnóstica tanto para el sector de la acuicultura como para el seguimiento de la condición de especies de interés para la conservación (Endo y Wu, 2019).

			La alimentación es un proceso que puede ser monitoreado con biosensores, ya que tienen la capacidad de registrar una gran variedad de información a nivel de individuo; en lo concerniente a la alimentación se encuentra la velocidad de desplazamiento y trayectoria, la cual es fácilmente diferenciada de otros tipos de desplazamientos, por lo que es relativamente sencillo hacer análisis de actividad alimentaria (Kawabata et al., 2014). Sin embargo, y a pesar de su utilidad diagnóstica, estos dispositivos deben ser implantados en los peces de manera quirúrgica, lo cual no solo pone en entredicho aspectos éticos y de cumplimiento de los lineamientos de bienestar animal, sino que además crea cierta duda sobre el impacto que este genera en el comportamiento de los peces (O’Donncha et al., 2021). 

			Radiotelemetría

			La radiotelemetría se basa en los principios de la comunicación inalámbrica de radio desarrollada por Nikola Tesla en 1893. A diferencia de los sistemas de detección acústica utilizados para profundidades considerables, la radiotelemetría es empleada para estudios de aguas someras de baja conductividad en donde la señal suele ser de óptima calidad incluso bajo condiciones de alta turbulencia. Este método requiere del marcaje previo de los animales objeto de estudio y la implantación del correspondiente transmisor inalámbrico que emitirá una señal de alta frecuencia, usualmente entre el rango de 30-300 MHz. El transmisor se sitúa cerca de la aleta dorsal del animal de manera que su antena es fácilmente visible. El monitoreo de los peces marcados puede hacerse de manera activa o manual, localizando y siguiendo físicamente al pez o población objetivo. Este método involucra gran esfuerzo y capacidad humana para llevar el receptor de la señal y realizar el seguimiento, ya sea a pie, en bote o vía aérea, razón por la que, en la mayoría de las ocasiones, el monitoreo no suele ser continuo. Por otra parte, y como alternativa al método manual, se aplica el método pasivo, en el cual el receptor de la señal se ubica en una estación fija que continuamente monitorea una zona específica de interés a una distancia máxima de 1.000 m (Sullivan et al., 2019). 

			Estas herramientas de seguimiento son aplicadas para estudiar los patrones de migración de los peces, como el uso del hábitat, la sobrevivencia y la identificación de zonas de desove. En los casos en que el hombre ha alterado los cauces de los ríos (represas, canales, trampillas), la radiotelemetría se utiliza para investigar dicha afectación y la forma en que los peces responden a ella (Burnett et al., 2020; Tonkin et al., 2022; Harding et al., 2024). Al mismo tiempo, la radiotelemetría puede aplicarse en aquellos estudios de afectación de la calidad del agua debido a contaminantes, como es el caso del ciprínido Labeobarbus kimberleyensis, cuya tasa de desplazamiento incrementa significativamente ante la presencia de agentes químicos como el cloro disuelto y la silicona, mientras que sus movimientos se reducen ante la eutroficación del ecosistema (Ramesh et al., 2018). La radiotelemetría también ha sido útil en el seguimiento histórico de especies invasoras como, por ejemplo, los bagres Clarias gariepinus, y C. batrachus los cuales han invadido varios ecosistemas del Sur Africa y Asia respectivamente (Kadye y Booth, 2013; Ng et al., 2014).

			Sistemas de control de variables

			El avance en las diversas ramas de investigación en peces, así como también las necesidades de una industria cada vez más relevante como lo es la acuicultura, ha impulsado el desarrollo de diversas tecnologías para el monitoreo y control de variables bióticas y abióticas dentro de las unidades experimentales y los sistemas de cultivo. Uno de los desafíos más grandes en estas dos áreas son los parámetros físicos y químicos del agua (oxígeno, amonio, nitratos, fosfatos, pH, turbidez), así como también del ambiente aéreo (temperatura, humedad, iluminación). Dependiendo de las capacidades, dichas variables pueden ser monitoreadas con dispositivos portables que requieren diversas sondas y reactivos químicos para su correcto mantenimiento y estandarización. Además, estos métodos requieren mano de obra entrenada y tiempo para ingresar y analizar la información. Por otro lado, existen alternativas más eficientes como los sensores IoT, los cuales registran constantemente diversas variables, almacenan los datos y envían de manera remota las lecturas en tiempo real, emitiendo alarmas cuando los parámetros ambientales se salen de los rangos óptimos. Estas mediciones incluyen sensores que combinados con los sistemas de visión informan acerca de la actividad alimentaria de los peces, de manera que dicho protocolo se ajusta al nivel de saciedad de los peces, evitando el desperdicio de alimento y, con ello, recursos económicos y afectación ambiental (Namira et al., 2024).

			Los sistemas automatizados de control de variables (Aquastar, IKS) han sido de gran utilidad para identificar y predecir los efectos de aquellas variables ambientales relacionadas con el cambio climático, como son la acidificación, el aumento de temperatura y salinidad, y cambios abruptos de estos parámetros, sobre distintas etapas de la vida de los peces, algunas de ellas de gran interés para la conservación (Dahlke et al., 2020; Belding et al., 2024). De esta manera, se ha encontrado que las primeras etapas de vida de los peces son especialmente sensibles ante condiciones de pH bajos. En el caso del bocachico P. magdalenae, un pH de 6,8 durante los cinco primeros días de vida (post-fertilización) ocasiona una mayor mortalidad y deformidades asociadas a la formación de huesos (Guardiola, 2024) (Figura 20).

			Fig. 20. Estudio de la acidificación sobre el desarrollo temprano del bocachico P. magdalenae con control automatizado de variables (IKS, Aquastar)1. 
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			Fuente: elaboración propia.

			Los peces como modelo de estudio

			Los peces son la forma ancestral de los tetrápodos actuales, por lo que es esperable que se encuentre en ellos funciones biológicas conservadas y compartidas con sus contrapartes terrestres. Tal y como se ha visto en capítulos anteriores, en los peces encontramos ejemplos de monogamia, de reconocimiento de congéneres, de aprendizaje social, complejos mecanismos de selección sexual, habilidad para comunicar peligros potenciales y comportamientos de agresividad y defensa. Además, el nivel de cognición, comportamiento adaptativo y procesos sensoriales, se muestran en sus habilidades de navegación espacial, habituación, condicionamiento, visión del color, audición y detección de corrientes eléctricas. Debido a lo anterior, los peces pueden servir como modelo en un número significativo de casos cuyos interrogantes están relacionados con las respuestas comportamentales y fisiológicas ante diversos compuestos farmacológicos o tóxicos, así como también ante factores de estrés ambiental. La bailarina C. auratus ha sido una de las especies en las que se inició este tipo de investigación, estando relacionada históricamente a investigar el procesamiento del aprendizaje y la memoria. En la actualidad, otras especies han sido introducidas como modelo de investigación, entre las cuales se encuentra el pez cebra D. rerio, el medaka O. latipes, el pez tres espinas G. aculeatus, el pez globo Takifugu rubripes y el pez cola de espada X. helleri (Penberthy et al., 2002; Broglio et al., 2003; Teame et al., 2019; Lucon-Xiccato et al., 2022a). 

			Los estudios sobre enfermedades y afecciones humanas utilizan a los peces como modelo debido no solo a su gran similitud en cuanto a funciones biológicas, estructurales, funcionales y genéticas, sino porque, además, son de fácil mantenimiento, pequeño tamaño, alta fertilidad, ciclo de vida corto, etapas tempranas de desarrollo rápido, y embriones y larvas translúcidas. Según su fisiología, hábitat, comportamiento, entre otros, cada especie ofrece ventajas en distintas investigaciones; por ejemplo, la bailarina ha sido de las especies más estudiadas cuando se evalúan parámetros de crecimiento, estrés, inmunología y reproducción; el medaka, por su parte, ha sido utilizado en investigaciones del área de la genética, reproducción y desarrollo. Sin embargo, en la actualidad, gran parte de la investigación dirigida y comparada se realiza en el pez cebra. Este ciprínido tropical, originaria de la cuenca del río Ganges, es dioica, omnívora y de fácil reproducción en el laboratorio. En el área de las biomédicas es ampliamente utilizada debido a que gran cantidad de moléculas terapéuticas y farmacológicas inducen respuestas comparables a las encontradas en humanos, su genoma se conoce al completo, se han generado varias líneas transgénicas para este fin (AB, Casper, Ekkwill, Tubigen, entre otras) y se han diseñado más de 10.000 mutantes de genes codificantes de proteínas de interés para el estudio de desórdenes neurales, hepáticos, renales, digestivos, hematopoyéticos, musculares y sensoriales; además de cáncer, enfermedades cardiovasculares, diabetes, drogas adictivas y sus efectos. El poder activar y desactivar genes específicos para controlar la expresión génica ofrece una importante herramienta para identificar genes y actividad génica responsable de gran cantidad de síndromes y enfermedades. A pesar de sus ventajas, el pez cebra y el resto de teleósteos de respiración branquial y reproducción externa, ofrece algunas limitaciones para estudios comparativos de este tipo (Teame et al., 2019). 

			Herramientas moleculares

			El estudio del comportamiento y fisiología de los peces involucra el entendimiento de su mecanismo molecular, tanto si la investigación se dirige a mejorar su desempeño en la acuicultura como si se realiza con fines de diagnóstico y conservación de poblaciones silvestres, pasando por aquellos estudios comparativos en que los peces nos ofrecen una forma de responder a preguntas transversales para otros vertebrados, incluido el hombre. Gracias a la similitud que existe entre su genoma y el del humano, y a que múltiples funciones se encuentran bastante conservadas, en muchos casos es posible aplicar las mismas técnicas y protocolos, ya sea de manera directa o realizando validaciones previas. 

			Dos técnicas diseñadas inicialmente para humanos y que han sido ampliamente aplicadas en peces son los inmunoensayos; en ellos se aprovecha la capacidad de conjugación y especificidad de anticuerpos y antígenos para cuantificar una determinada molécula, metabolito, virus, marcadores tumorales, entre otros. La cuantificación se hace posible cuando una molécula tipo marcador es añadida al complejo inmune; de este modo , es posible establecer la presencia de un compuesto en concentraciones significativamente bajas como los nanogramos o picogramos por mililitro (ng/ml o pg/ml, respectivamente). Las pruebas de este tipo más utilizadas en peces son el radioinmunoensayo (RIA) en en el que el marcador es un isótopo radioactivo y el ensayo inmunoabsorbente ligado a enzimas (ELISA), cuyo marcador es una enzima. Al ser un método radiológico, la aplicación de RIA requiere de instalaciones y licencias específicas, así como también de un almacenamiento adecuado de insumos y desechos; razón por la cual esta técnica ha sido reemplazada por ELISA en lo referente a evaluación de la concentración de proteínas. Sin embargo, aplicando RIA ha sido posible dilucidar una gran variedad de funciones fisiológicas y comportamentales como son el estrés, crecimiento y la reproducción, evidenciados por perfiles de concentración de cortisol, moléculas del crecimiento (GH, IGF) y hormonas sexuales (prolactina, GnRH) (Swanson, 1994; Martínez-Barberá et al., 1995; Kandel-Kfir et al., 2002; Dyer et al., 2004; Sadoul y Geffroy, 2019). 

			La aplicación de los ensayos ELISA tienen la ventaja de su practicidad, eficiencia y tiempo de análisis, ya que es posible la adquisición de kits completos con poco uso de reactivos adicionales. Los kits involucran una microplaca de 96 pocillos o más que es rápidamente leída de manera seriada por un espectrofotómetro convencional o específico para estas pruebas. Existe un gran número de estudios en donde se ha aplicado esta técnica, especialmente para hacer seguimiento del ciclo reproductivo de los peces a través de ensayos de cuantificación de hormonas sexuales como la vitelogenina, estradiol y testosterona (Folmar et al., 2000; Hennies et al., 2003; Tom y Auslander, 2005; Cruz-Botto et al., 2018).

			Con el surgimiento de la secuenciación génica y los análisis de cuantificación de la reacción de la enzima polimerasa (qPCR, rt-qPCR), se abrió el camino para investigar la actividad de genes específicos bajo condiciones bióticas y abióticas definidas. Las técnicas de silenciamiento de genes específicos, ya sea por bloqueo de la maquinaria de transcripción o por la edición o alteración de la secuencia del gen (morfolinos, CRISPR-Cas9, TALENs, recombinación homóloga), tienen como objetivo evitar la síntesis de la proteína correspondiente, brindando así la oportunidad de identificar en vivo el rol de los genes en determinadas funciones o procesos (Higuchi et al., 2019; Zhu et al., 2021; Rocha et al., 2023). Sin embargo, los genes regulan los procesos biológicos a través de cascadas y redes de activación y silenciamiento, por lo que se ha hecho necesario el poder estudiar varios genes en su conjunto en un mismo momento. En este sentido, se desarrollaron las técnicas de microarreglos (microarrays) e hibridización con las que no solo se analiza la actividad génica a gran escala, sino que también permite el descubrimiento de nuevos genes implicados en los procesos investigados (St-Cyr y Aubin-Horth, 2009). 

			Por lo anterior, la genómica funcional, desarrollada en un principio para entender las bases moleculares de enfermedades humanas complejas, ha ido evolucionando hacia una mayor aplicación de funciones y especies, de manera que son aplicadas en un gran abanico de investigaciones en peces, como pueden ser aquellas relacionadas con la adaptación a cambios ambientales, la respuesta a distintos componentes químicos, al desarrollo ontogénico, la reproducción, las relaciones sociales, entre otras. Por tanto, la genómica funcional busca ayudar a entender la dinámica e interacción de los genes bajo distintos escenarios en aspectos como la transcripción (transcriptómica), la traducción (proteómica) y la interacción entre proteínas (metabolómica) (Yang et al., 2020). 

			El conocer los patrones de expresión génica de un individuo en un momento dado mediante el análisis de su transcriptoma (ARN mensajeros), brinda la ventaja de construir su perfil específico de expresión génica, el cual puede ser comparado con los perfiles de otros individuos e, incluso, realizar agrupamientos según las similitudes fenotípicas y de respuesta ante eventos. Para ello, se han diseñado diferentes métodos de agrupamiento como los análisis de componentes principales, el algoritmo K-medias (K-mean), la agrupación jerárquica (hierrachical clustering), entre otros. Con dichos análisis se han establecido las diferencias en los perfiles de expresión génica de poblaciones migrantes y sedentarias del salmón S. trutta, así como diferencias en la actividad génica relacionada con el comportamiento reproductivo de salmones maduros dominantes y machos oportunistas, y los contrastes de dichos perfiles entre los machos dominantes territorialistas del cíclido A. burtoni y los machos subordinados (Aubin-Horth et al., 2005; Giger et al., 2006; Renn et al., 2008). 

			Gracias al rápido avance de las técnicas moleculares, es posible arrojar luz sobre procesos fisiológicos y comportamentales complejos, como el comportamiento de formación de cardúmenes (Corral-Lopez et al., 2024), la respuesta al estrés crónico causado por la contaminación (Cortés-Miranda et al., 2024), la determinación sexual (Shen et al., 2024) y la plasticidad adaptativa a variables ambientales (Bista et al., 2023; Shi et al., 2023) ;. Asimismo, estas técnicas acercan a la humanidad al uso sostenible de los recursos pesqueros (Benestan, 2019; Andersson et al., 2024) y mejorar las prácticas en acuicultura (Su et al., 2023; Johnston et al., 2024). Con las nuevas tecnologías moleculares y dispositivos de última generación, la investigación presente y futura cuenta con un amplio horizonte de oportunidades infinitas.

			

			
				
						1. En la ilustración de muestran algunas de las deformaciones de columna vertebral y cráneo, encontradas bajo el pH de 6,8.
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