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Introduccion

Siendo estudiante de grado de Biologia Marina e iniciando el nuevo siglo me enfrenté a la
difundida e inentendible realidad acerca de la percepciéon que tenemos sobre las capacidades
cognitivas y fisioldgicas de los peces. Durante la presentacién oral de mi trabajo de pregrado,
cuya tematica era el comportamiento reproductivo del caballito de mar Hippocampus redi, un
académico cuestiono el uso de la palabra «aprendizaje» cuando describia mis resultados. Afor-
tunadamente, habia tenido la oportunidad de escribir mi tesis en la biblioteca del Imperial Co-
llege de Londres, en donde la seccion de libros acerca del comportamiento animal era, quiza,
mas grande que la biblioteca entera de mi universidad colombiana donde apenas contaba con
un pequeno libro como fuente de informacion, siendo el conocimiento cientifico disponible en
internet significativamente incipiente. Por lo tanto, pude enfrentar (o eso creo) de manera exito-
sa 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, tenia su logica: la informacion sobre la tematica no estaba lo su-
ficientemente difundida y en algunos casos no era lo suficientemente convincente, incluso pre-
sentaba muchas incongruencias y no ocupaba un lugar prioritario en las areas de investigacion
del momento. ;Qué podria esperar de aquellos pescadores a quienes yo miraba con cara finebre
mientras los peces capturados morian de asfixia saltando desesperadamente en un balde? Una
vez me atrevi a preguntar si no les daba pesar y alguna vez un pescador me respondio: «pues no,
porque ellos no tienen sistema nervioso». A estas alturas de mi vida, recuerdo aquellos eventos
y me convenzo cada vez mas de que quien se dedica a estudiar las capacidades cognitivas de los
peces debe tener ciertas caracteristicas que exceden los requisitos formales de un investigador:
gran instinto, la capacidad de ponerle mucho corazén a su trabajo y, sobre todo, poder ver en los
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peces un reflejo de muchas de las habilidades
descritas en nosotros, e incluso a estos, nues-
tros ancestros, como organismos con algunas
capacidades mucho mayores.

Este libro pretende reunir el conocimien-
to acumulado por la autora rante los ultimos
23 afos de investigacion sobre el comporta-
miento de los peces teledsteos y como este
puede ser alterado por las condiciones am-
bientales y de manipulaciéon genética. Asi-
mismo, presenta las utilidades y aplicaciones
que dicho conocimiento puede aportar a los
sectores ambiental y productivo. Ademas,
, el libro contiene una revisién de cada te-
matica, presentando estudios clave a nivel
internacional, tanto aquellos pioneros rea-
lizados desde un enfoque tradicional como
recientes de enfoque contemporaneo, que
emplean herramientas biotecnolédgicas de ul-
tima generacion.

Peces: Fisiologia Comportamental tiene
un enfoque amplio, intentando abordar la ma-
yoria de las tematicas 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 tematicas aborda-
das es posible que el lector pueda considerar
que exista cierta falta de profundidad en algu-
nas secciones, por lo que presento mis excusas
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e invito a consultar la bibliografia citada, que
incluye muchas revisiones de casos con infor-
macion mas detallada.

El estudio de la fisiologia en funcion del
comportamiento intenta dar luz a aquellas
preguntas sobre los mecanismos funcionales
que resultan en un patrén comportamental
y como este puede ser modulado por los fac-
tores ambientales y sociales. Por lo tanto, en
el Capitulo 1: Sistemas sensoriales, cogni-
cién y comunicacion se encuentran las bases
neuroldgicas que proveen de manera general
a los peces con herramientas para desenvol-
verse e interactuar con su medio. La detec-
cién y procesamiento de las sefales gracias
a los sistemas sensoriales es el punto de ini-
cio para entender sus capacidades mentales
y habilidades sensoriales, cognitivas y de
comunicacidon. En este capitulo se discute
y presentan las evidencias actuales acerca
del nivel de memoria y aprendizaje de los
peces, y como estos logran ser transferidos
a otros individuos.

El Capitulo 2: Reloj bioldgico aborda la
forma cémo el ambiente sincroniza las fun-
ciones fisioldgicas y comportamentales de los
peces, partiendo de los mecanismos de recep-
cién y procesamiento de dichas sefiales has-
ta la respuesta adaptativa de los organismos.
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El reloj biologico ha sido uno de los sistemas
mas estudiados en los peces, por lo que existe
amplia informacién acerca de este bajo con-
diciones naturales y controladas, teniendo en
cuenta, a su vez, las descripciones de su fun-
cionamiento a lo largo de los diferentes nive-
les de organizacion, desde poblacién hasta la
actividad molecular.

En el Capitulo 3: Fisiologia y comporta-
miento reproductivo se presenta el estado del
arte acerca de los mecanismos de determina-
cién sexual, siendo estos de los mas diversos
en los vertebrados. En este apartado se incluye
informacion relevante a la forma en la que los
factores ambientales, especialmente la tem-
peratura, llegan a tener relevancia en la pro-
porcidén de sexos en muchas especies. Igual de
diversas son las estrategias de apareamiento,
seleccion sexual, desove y cuidado parental
encontradas en este grupo.

En el Capitulo 4: Ecologia del comporta-
miento y bienestar animal se muestran todas
aquellas interacciones que el pez experimenta,
sean estas de tipo predador-presa o de relacion
con congéneres y otros organismos con los
que se comparte un mismo habitat. Al mismo
tiempo, se trata el comportamiento coopera-
tivo inter- e intraespecificos y las adaptacio-
nes y disruptores comportamentales. Una de
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las secciones mas importantes para mi y que
el lector podra dar cuenta de ello al inicio de
este prologo es la de Bienestar Animal, alli se
abordan, desde un enfoque fisioldgico, los sis-
temas y respuestas descritos en los peces para
percibir su entorno, los cuales no estan muy
alejados de los descritos en los demas verte-
brados, por lo que, actualmente, no existe
duda cientifica 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 practicas pasadas, actuales y fu-
turas de los sectores de la pesca y la acuicul-
tura, especificamente las relacionadas con la
manipulacién y sacrificio de los peces. En este
capitulo se evidencia el esfuerzo que investi-
gadores de todo el mundo han realizado con
el fin de dar las bases cientificas para fomentar
el cambio de dichas practicas e implementar
lineamientos que eviten el sufrimiento de mi-
llones de animales al dia.

El ultimo capitulo, Capitulo 5: Métodos
de estudio del comportamiento, estd dedi-
cado a hacer un repaso general, a las técnicas
y metodologias de estudio aplicadas para in-
vestigar la fisiologia comportamental de los
peces. El objetivo de esta seccion, por tanto,
no es el de brindar informacion detallada
de cada técnica existente, sino de hacer un
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pequeiio listado de aquellas herramientas mas
comunes, muchas de ellas empleadas durante
mis investigaciones. De esta manera, el lector
podra saber cdmo puede disenar un bioensa-
yo o experimento y qué técnicas de evaluacion
de parametros existen para analizar los even-
tos resultantes siendo acompafado por la re-
vision bibliografica citada.
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Este documento esta dirigido especialmen-
te a los futuros investigadores con el proposito
de despertar su interés y curiosidad por esta
tematica. Tengo plena confianza en que las ge-
neraciones venideras conseguiran resultados
aun mas significativos que los que he obteni-
do hasta ahora, lo que garantizara la continua
expansion de esta importante area de estudio.



Capitulo 1. Sistemas sensoriales,
coghnicidn y comunicacion

La definicion del término comportamiento es compleja y ha representado un elemento de
discusion histérica entre cientificos del mundo entero. Actualmente, la mayoria de los expertos
coinciden con definirlo como el movimiento, la interaccion social, la cognicidn 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 fundamen-
tales: sus mecanismos o causas (tipo y nivel de respuesta a un estimulo interno o externo), su
desarrollo u ontogenia (comportamientos heredados o aprendidos), su utilidad para la sobrevi-
vencia, y su evolucion 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 Fisiologia y Medicina en 1973, siendo considerados los fundadores
de la etologia moderna. Sin embargo, el interés por estudiar el comportamiento animal se re-
monta a la Grecia Antigua, con Aristoteles (384 — 322 AC) como autor de la obra La Historia de
los Animales, en donde expone una reflexion sobre las emociones y la inteligencia animal. Otra
notable contribucion es la ofrecida por Charles Darwin (1809 - 1882) quien realiz6 observacio-
nes acerca del comportamiento de los insectos y explor6 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 cientificas responsables de la fascinacion 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 publico y la vida silvestre a través de docu-
mentos audiovisuales y la exposicion de animales exdticos en zooldgicos. Georges Romanes (1848
— 1894), sucesor académico de Charles Darwin y fundador de la sicologia comparativa, junto
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a su pupilo C.L. Morgan (1852 - 1936), expone
la problematica de la antropomorfizaciéon en
la investigacion del comportamiento animal,
siendo una época compleja en donde se inten-
tan sentar las bases del estudio del comporta-
miento animal como una ciencia, alejandolo
de ser un simple generador de anécdotas sin
rigor cientifico (Nordell y Valone, 2021).
Edward Thorndike (1874 - 1949), en sus
investigaciones acerca del aprendizaje de los
gatos bajo condiciones de laboratorio, esta-
blecio, quiza, la primera metodologia cuanti-
tativa enmarcada dentro del rigor cientifico;
estandarizé procedimientos, aplic6 normas
para establecer el tamafio muestreal y realiz6
comparaciones sistematicas para analizar sus
resultados. Como resultado de la aplicacion
del método cientifico, se generaron multiples
e importantes avances en esta ciencia, inician-
do con Karl von Frisch (1886 - 1982) cuyo
descubrimiento acerca de las capacidades
visuales de las abejas conllevd a la decodifi-
cacion 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 linea-
mientos para el estudio del comportamiento
animal en su ambiente natural, ciencia cono-
cida como Etologia, la cual, por lo menos en
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sus inicios, se enfoco en los factores innatos
como elementos determinantes del comporta-
miento. Mientras tanto, en Norteamérica, otra
disciplina llamada Conductismo surgié a tra-
vés de las investigaciones de ].B. Watson (1878
- 1958) y B.E. Skinner (1904 - 1990), quienes
con ratones y palomas mantenidos bajo con-
diciones de laboratorio explicaron la habilidad
de modificar el comportamiento a través de
la experiencia, el refuerzo positivo, el apren-
dizaje y la flexibilidad del desarrollo (Nordell
y Valone, 2021; Breed y Moore, 2022).

El contraste metodologico y conceptual de
ambas disciplinas (etologia y conductismo)
caus6 un fuerte debate que alimentaba atin
mas la dicotomia naturaleza vs crianza (natu-
re vs nurture) o genética vs ambiente. A pesar
del consenso al que se llegd en 1957 en Palo
Alto (California), durante las siguientes dé-
cadas los cientificos no estuvieron interesa-
dos en investigar importantes procesos como
la regulacién y la plasticidad del comporta-
miento, asi como también los mecanismos del
mismo, quizds como respuesta a la carencia
de principios metodoldgicos aceptados una-
nimemente por la comunidad cientifica para
los estudios comportamentales bajo condicio-
nes controladas. Sin embargo, en los ultimos
afios se ha observado un cambio significativo
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de esta tendencia y en la actualidad, la bre-
cha entre el comportamiento y la fisiologia es
cada vez mas pequenia, lo cual en parte se debe
a los avances tecnoldgicos que han permitido
el desarrollo acelerado de la bioquimica, la
neurologia, la biologia molecular, la estanda-
rizacién computarizada de los patrones com-
portamentales, entre otros. De esta forma, se
ha presentado la evoluciéon de las ciencias del
comportamiento animal hacia ramas como la
fisiologia del comportamiento, la neurobio-
logia, la ecologia del comportamiento (reem-
plazando a la Etologia) y la conservacion con-
ductual (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 fi-
siologia comportamental, ya que esta estudia
el funcionamiento de los sistemas sensoriales
y la comunicacién biofisica y bioquimica de
las senales, hasta los mecanismos de respues-
ta y adaptacion; siendo ademas un area que
abarca todos los niveles de organizacion exis-
tentes entre las moléculas y las poblaciones.
Incluso, al dedicarse a investigaciones rela-
cionadas con la ecologia del comportamiento,
se debe tener un conocimiento base sobre la
fisiologia de la especie estudiada, de mane-
ra que se pueda dar respuesta a importantes
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cuestionamientos como pueden ser los rela-
cionados con el ambiente y su efecto sobre el
comportamiento o los roles sociales. Por tan-
to, segiin Breed y Moore (2022), los estudios
comportamentales responden a las preguntas
de Timbergen de la siguiente manera:

— Mecanismo: ;ctial es la causa del
comportamiento?

Mediante el estudio de las percepciones
sensoriales del medio externo o las sefales in-
ternas que estimulan al sistema nervioso para
su procesamiento y obtencion de respuesta.
Los cambios comportamentales a corto pla-
zo (ejemplo: pasar del reposo a la actividad)
son mediados usualmente por mecanismos
de neurotrasmision, ya sea a través de la si-
napsis eléctrica (potencial de accidon) o la
sinapsis quimica (potencial de accién y neu-
rotransmisores); por otro lado, los cambios
comportamentales a lo largo del tiempo (mi-
graciones, desarrollo reproductivo, patrones
de vigilia-suefio) estan relacionados con la
actividad hormonal. Los procesos fisioldgi-
cos de los organismos estan gobernados por
ejes de control hormonal que parten de una
comunicacion celular para el envio de sefales
de activacion y de respuesta. De esta manera,
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el sistema endocrino modula el comporta-
miento, resultando, entre otros, en respuestas
diferenciales ante un mismo estimulo; he aqui
un ejemplo de ello: un depredador nocturno
puede no mostrarse interesado en una de sus
presas si su encuentro ocurre durante las ho-
ras del dia. Este desinterés puede presentarse
si el depredador esta realizando un proceso de
migracion, hibernacién o simplemente no se
encuentra hambriento. Al mismo tiempo, en
animales de habitos solitarios, la aceptacion
de la presencia de una potencial pareja esta
directamente ligada a su ciclo reproductivo y,
por tanto, a su actividad hormonal.

— Ontogenia: ;como llega a desarrollarse
el comportamiento?

El desarrollo y crecimiento de un organis-
mo esta gobernado por procesos fisioldgicos
relacionados con los ejes de control hormonal;
cada individuo adapta su comportamiento se-
gun la etapa de vida en la que se encuentra
para seleccionar elementos como su habitat,
su tipo de alimento, su patrén de actividad
(diurno/nocturno), entre otros. Respondien-
do a este cuestionamiento, se llega a una de las
hipétesis mas estudiadas y controvertidas del
comportamiento animal: las conductas here-
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dadas o innatas y las conductas aprendidas
a través de las experiencias que se hayan teni-
do durante la vida. En las primeras se incluyen
aquellas conductas genéticamente codificadas
que se pasan de padres a hijos, presentandose
bien sea como una accidn refleja o un instinto
(succiéon en mamiferos, migracion, hiberna-
cién, entre otros). En las segundas, la expe-
riencia propia de cada organismo desencade-
na una conducta nueva o una modificacién de
una conducta innata; ejemplos de ello son: la
habituacion de animales silvestres a la presen-
cia humana, las modificaciones de tipo local
del canto de los pdjaros, la impronta de los pa-
tos al nacer, la variacion de las rutas de migra-
cidén en las tortugas marinas, entre otros.

— Utilidad: ;qué beneficio aporta un de-
terminado comportamiento?

Esta pregunta obliga al investigador a res-
ponder si un determinado comportamiento
resulta en una ventaja adaptativa que mejora
las posibilidades para la sobrevivencia y la
reproduccion. En la actualidad, el cambio cli-
matico y el subsecuente aumento de la tem-
peratura ha ocasionado modificaciones en la
distribucién de varias poblaciones de peces,
los cuales se han ido desplazando hacia zonas
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mas templadas tanto en los ambientes ma-
rinos como en los continentales (Last et al.,
2010; Comte et al., 2012). Teniendo en cuenta
que en muchas especies la determinacion se-
xual se rige por la temperatura ambiental, es
légico pensar que la utilidad de aquel compor-
tamiento 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;
segun ciertas caracteristicas (tamafo, lugar,
materiales, entre otros), la hembra estard mas
o menos interesada en reproducirse con ellos.
La elaboracion del nido es un comportamien-
to innato que se refina a través de las expe-
riencias del individuo, las cuales posiblemente
terminaran siendo adaptaciones al medio en
el que se encuentren (sustrato, materiales y lu-
gares disponibles, nivel de competencia).

— Filogenia: ;como ha evolucionado
¢

un comportamiento a través de las
generaciones?

El responder a esta pregunta lleva al inves-
tigador a través de la linea ancestral de una
determinada especie al origen de un com-
portamiento particular y a su manifestacion
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en especies genéticamente cercanas. Asimis-
mo, es importante el estudiar cdmo un com-
portamiento, al igual que las modificaciones
morfoldgicas, evoluciona a partir de acciones
ancestrales y se transmite de una generacion
a otra via variacion genética. El comporta-
miento transmitido de una generacién a otra
sera moldeado o modificado segun la exposi-
cién 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 pobla-
ciones de peces en respuesta al aumento de la
temperatura de los océanos, seria interesante
investigar si dicha modificacién quedara fija
en los genes de estas poblaciones y sera obser-
vable en las futuras generaciones. El estudio
filogenético de un comportamiento puede pa-
recer extremadamente complicado de realizar,
no obstante, y por fortuna, como regla gene-
ral, los mecanismos neuroldgicos, endocrinos
y sensoriales tienen las mismas bases a través
de los diversos grupos animales. Es comun
encontrar familias de genes, sus funciones,
las hormonas, los sistemas de recepcion y res-
puesta a un estimulo tanto en insectos como
en mamiferos. Gracias a ello, varias ramas de
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la biologia utilizan especies modelo para ex-
plicar los fenémenos de la vida; de esta mane-
ra, la ciencia se ha ido alejando de mantener
primates en laboratorios y en su lugar estu-
diar organismos de pequefio tamafio como
el nematodo Caenorhabditis elegans o el pez
cebra Danio rerio. En los sistemas sencillos
se encuentran las respuestas de los sistemas
mas intrincados.

El estudio de la fisiologia comportamental
se realiza en gran parte bajo condiciones con-
troladas, de manera que se puedan establecer
patrones conductuales y adaptaciones bajo
distintos parametros ambientales, y se facilite
la medicion de las correspondientes variables
bioldgicas. Entre los organismos utilizados ul-
timamente como modelo de estudio estan los
peces, ya que pueden ser facilmente manteni-
dos en laboratorios de tamafio significativa-
mente menor a los necesarios para otras espe-
cies de vertebrados. Al mismo tiempo, el bajo
nivel de zoonosis permite que los protocolos
de bioseguridad sean mas sencillos, ademas,
las condiciones de mantenimiento son gene-
ralmente mas simples y econdmicas en com-
paracion con otros grupos.

Teniendo en cuenta que los peces abarcan
casi la mitad de las especies de vertebrados,
esto es mas de 35.600 especies (Froese y Pauly,
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2025), este grupo ofrece una gran variedad de
patrones de comportamiento, nicho biologi-
co, sistemas sensoriales y mecanismos adap-
tativos. Ademas, gran variedad de especies
posee ciclos de vida cortos y alta fecundidad,
lo que permite el desarrollo de estudios a tra-
vés de varias generaciones. A pesar de dichos
atributos, la investigacion dirigida al compor-
tamiento de los peces solo empezo a avanzar
significativamente a finales de la década de los
anos 80 e inicio de los 90, cuando se repor-
tan los primeros resultados de experimentos
basicos basados en lesiones cerebrales (abla-
ciones) y su asociacion con la pérdida de fun-
ciones generales (Rooney y Laming, 1988;
Laming y McKinney, 1990). Previo a dichas
investigaciones, los peces eran considerados
como organismos cuyas capacidades cerebra-
les se limitaban a la realizacion de comporta-
mientos basicos, contando unicamente con
una memoria a corto plazo y careciendo de
la habilidad de realizar procesamientos neu-
ronales complejos (Overmeir y Hollis, 1983).

El acercamiento reduccionista de aquellos
experimentos de ablaciones abri6 el camino
para la exploracion a profundidad de las ba-
ses neurologicas del aprendizaje y la memoria
en peces. De esta forma, se ha ido descartan-
do la asociacion errénea establecida, desde
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la época de Aristoteles (Scala Naturae), entre
la sofisticacién comportamental y neuronal,
y la progresion filogenética de los vertebra-
dos, 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; Ma-
deira y Oliveira, 2017; Triki y Bshary, 2020),
la similaridad estructural entre su cerebro y el
de los mamiferos (Breed y Moore, 2022), la
capacidad cognitiva comparable con la de pri-
mates no-humanos (Bshary et al., 2002; Hol-
brook y de Perera, 2013; Calvo y Schluessel,
2021), e incluso se han observado capacidades
de cooperacion, manipulacion, engafio y re-
conciliacién que serian hasta hace poco im-
pensables de aceptar incluso en los mamiferos
(Bshary et al., 2002; Brown y Laland, 2003;
Salena y Balshire, 2020).

El estudio del comportamiento de los pe-
ces y sus bases fisioldgicas es significativa-
mente util para una gran variedad de areas
y escalas: investigaciones acerca de la salud
de los ecosistemas, su funcién y biodiversi-
dad, la conservacién poblacional, el manejo
de las pesquerias, la acuicultura, el estudio de
los impactos del cambio climatico, la investi-
gacion biomédica, entre otros. Considerando
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los diferentes roles de los peces dentro de las
diversas redes troficas, el estudio acerca de
sus habitos comportamentales brinda infor-
macion valiosa acerca del estado de un eco-
sistema y su respuesta ante posibles impactos
ambientales. Por otro lado, el conocimiento
acerca de los patrones comportamentales y fi-
siologicos de las especies con interés para las
pesquerias aporta informacion crucial para
el diseno de politicas de uso responsable de
estos recursos, ya que se cuenta con infor-
macion basica relacionada con los ciclos mi-
gratorios, reproductivos y de alimentacion.
Quizas una de las areas que mas se puede be-
neficiar de la investigacion sobre la fisiologia
comportamental de los peces es la acuicultu-
ra, ya que la optimizacién en la producciéon
piscicola esta directamente ligada a la aplica-
cién de protocolos especificos y optimos de
mantenimiento, reproduccion, crecimiento
y manipulacion. Es imprescindible el conocer
la biologia de una especie de manera que se
puedan ofrecer las condiciones ambientales
suficientes para lograr no solo su sobreviven-
cia y crecimiento, sino que ademas se logre
su reproduccion en cautiverio. Tanto para las
pesquerias como para la acuicultura se deben
conocer las bases de la fisiologia comporta-
mental de las especies de interés de manera
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que se asegure su bienestar y se evite cual-
quier tipo de sufrimiento.

Previamente se discuti6 acerca de la modi-
ficacion en la distribucion de varias poblacio-
nes de peces debidas al calentamiento global,
dicho estudio, realizado légicamente en el me-
dio natural, tiene un mayor alcance si, ademas
se investigan, bajo condiciones de laboratorio,
los rangos de temperatura éptima y sub-6p-
tima de una determinada especie en funciéon
de su crecimiento, reproduccion determina-
cién sexual y sobrevivencia. De esta manera,
no solo se pueden explicar los cambios en la
distribucién actual, sino que ademas se pue-
den realizar predicciones acerca del impacto
de aumentos ain mayores de temperatura en
escenarios de futuro. El cambio climatico cau-
sa otro tipo de afectaciones en los océanos,
este es el caso de la acidificacion. De la misma
forma, se han encontrado multiples conse-
cuencias fisiologicas y comportamentales que
en la actualidad estan representando un ele-
mento de estrés para las especies icticas. Para
finalizar, en cuanto a la investigacion biomé-
dica, son innumerables los trabajos realizados
en referencia a la respuesta comportamental
y fisioldgica de los peces ante diversos escena-
rios, como pueden ser gran variedad de con-
diciones clinicas, de desarrollo, de exposicion
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a xenobidticos y de farmacologia; dichas in-
vestigaciones se han ido enfocando especial-
mente en las especies medaka Oryzias latipes
y pez cebra D. rerio (Ishikawa, 2000; Kawas-
hima et al., 2021; Lucon-Xiccato et al., 2022a;
Takai et al., 2023).

Neurologia del comportamiento

El estudio del comportamiento animal ha
representado un enorme desafio para la cien-
cia debido, principalmente, al profundo des-
conocimiento que tiene la humanidad acerca
de las capacidades sensoriales, cognitivas, co-
municativas, entre otras, de especies ajenas ala
nuestra. Este desconocimiento ha concudido
a subestimaciones e interpretaciones erréneas
que han retrasado la comprensién integral
de la conducta animal. Afortunadamente, los
avances de la ciencia experimental, a través
del desarrollo de tecnologias y metodologias
neuroldgicas y fisioldgicas, han permitido
empezar a descubrir las capacidades y habili-
dades de una gran variedad de especies.

La neurologia del comportamiento o neu-
rologia de la conducta animal es una ciencia
reciente que estudia la percepcion, y el pro-
cesamiento de sefiales internas y externas
por parte del sistema nervioso, dando como
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resultado una accion fisioldgica y/o compor-
tamental. Segun Ewert (2011), vias nerviosas
aferentes provenientes de los sistemas senso-
riales envian los estimulos o sefiales al sistema
nervioso central (SNC), que es el encargado
de procesar la informacién y enviar la orden
correspondiente a través de vias nerviosas de-
ferentes. La respuesta a una sefal o estimulo
puede ser de caracter muscular, endocrino,
emocional, cognitivo y/o comportamental,
y dependera de la fisiologia del organismo
(edad, sexo, estado de salud). Este mecanis-
mo es quiza de los mas conservados del reino
animal, sin embargo, a través de su evolucién,
cada especie ha desarrollado ajustes y habili-
dades hereditarias que les ha permitido sobre-
vivir y adaptarse a su ambiente. En este caso,
las respuestas comportamentales se denomi-
nan innatas y estan relacionadas con conduc-
tas de cuidado materno, fobias, dominancia,
reproduccion, socializacion, entre otras. A su
vez, cada organismo, segln sus experiencias
de vida, tiene la habilidad de aprender y ex-
presar diferentes patrones comportamentales
a través de procesos cerebrales secundarios.
Entre los tipos de comportamiento aprendido
se encuentra la habituacion o disminucién de
un patrén comportamental en respuesta a un
estimulo cada vez menos intenso o frecuente;
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este es el caso de la habituacion a la presencia
humana (no agresiva) por parte de animales
silvestres. La sensibilizacion es otro aprendi-
zaje simple que resulta de la exposicion a un
estimulo estresante que ocasiona una respues-
ta cada vez mas intensa, incluso si el estimulo
decrece en intensidad. Este es el ejemplo de
animales expuestos a altos niveles de ruido
cuya reaccion de estrés se mantendra inclu-
so si el ruido baja de intensidad (Seed y Byr-
ne, 2010) (Figura 1).

Desde mediados del siglo XIX, el estudio
del comportamiento animal ha evolucionado
rdpidamente y con ello se han derrumbado
varios de los paradigmas que describian a la
propia humanidad. Por ejemplo, en lo refe-
rente a la cognicion, definida como las dife-
rentes formas empleadas por los animales
para tomar informacion a través de sus sen-
tidos, procesarla, retenerla y decidir actuar
sobre ella (Shettleworth, 2009), se aceptaba
que el ser humano era el Gnico animal capaz
de construir y utilizar herramientas, premisa
que desapareci6é en 1964 cuando Jane Goo-
dall reportd haber observado el desarrollo de
dichas actividades en los chimpancés, a par-
tir de entonces, el uso de herramientas se ha
descrito no solo en mamiferos, sino también
en la mayoria de los demas grupos animales
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(Seed y Byrne, 2010). Sin embargo, el cami-
no no siempre ha sido facil para aquellos que
desde Charles Darwin estudiaron y expusie-
ron la posibilidad de que el humano no era el
unico ser capaz de aprender, pensar y tener
conciencia de su propia existencia. Incluso
en documentos especializados recientes es
comun el encontrar ideas que afirman que

la especie humana es la tnica capaz de tener
ciertas habilidades como, por ejemplo, repor-
tar verbalmente sentimientos, percepciones
y conocimientos (Carter et al., 2022). En este
caso, habria que discutir el concepto de comu-
nicacién verbal y las razones por las que con-
cluimos radicalmente que ningun otro animal
tiene una comunicacion estructurada.

Fig. 1. Neurobiologia del comportamiento en peces
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Por fortuna, la ciencia ha avanzado en el
conocimiento del sistema de comunicaciéon
de diversos animales, como es el caso de las
abejas, las cuales han desarrollado un com-
plejo proceso cognitivo y sensorial util para
compartir informacién y construir un mapa
cognitivo de las fuentes de alimento y las
horas del dia en las que este esta disponible
(Muth et al., 2016). Los diversos sonidos emi-
tidos por los cetaceos han sido nombrados
segun lo que percibimos de ellos: chasquidos,
silbidos, llamadas pulsadas. Sin embargo, es-
tos hacen parte de un elaborado sistema de
comunicacién que, como en la mayoria de
los animales, no se limita a la comunicaciéon
acustica, sino que ademas involucra a la co-
municacién quimica, visual y tactil, al pare-
cer, desarrolladas por cada poblacién o grupo
(Dudzinski et al., 2009). En la actualidad se
descubren cada vez mas especies de peces que
emiten sonidos para transmitir informacion
relacionada con la época reproductiva, even-
tos ambientales o la expresion de un evento
de estrés (Ladich, 2019).

El cerebro de los teledsteos comparte la
mayoria de las estructuras bdsicas encontra-
das en otros grupos de vertebrados: el telencé-
falo (cerebro anterior) y los bulbos olfatorios,
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un par de lébulos opticos, el mesencéfalo
(cerebro medio), el cerebelo, el cerebro pos-
terior y el tronco cerebral. El telencéfalo esta
relacionado tanto con la recepciéon de sena-
les quimicas (olfato y gusto-boca) y visuales
como con el procesamiento y coordinacién
entre la informacion sensorial y la motora. Al
mismo tiempo, el telencéfalo ha sido asocia-
do a procesos cognitivos de alta complejidad.
Por otro lado, la informacion proveniente de
los sentidos del gusto (células independien-
tes), oido y linea lateral (mecanorrecepcion)
se procesa en el cerebro posterior. La integra-
cién de la mayoria de las sefiales provenien-
tes de los diversos sentidos ocurre en los 16-
bulos inferiores del hipotalamo, desde donde
se modula el comportamiento a través de la
secrecion de hormonas, siendo la actividad
motora coordinada por el cerebelo (Sloman
et al., 2005). La mayoria de los peces, ante la
ausencia de cuidado parental, deben contar
con los atributos suficientes para su super-
vivencia desde el primer momento de vida.
Por tanto, durante su desarrollo experimen-
tan una metamorfosis significativa que les
permite suplir las demandas sensoriales se-
gun la fase en la que se encuentren (Magnha-
gen et al., 2008).
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Sistemas sensoriales

Los peces han desarrollado diversas estra-
tegias para detectar y procesar las diferentes
sefiales de su entorno. Teniendo en cuenta la
variedad de habitats que ocupan, sus sistemas
sensoriales pueden variar enormemente entre
las diversas especies o pueden estar ajustados
a un determinado nivel de sensibilidad segun
como les sea mas util. Muchos sistemas senso-
riales son altamente conservados, incluso a lo
largo de los diferentes grupos de vertebrados,
por lo tanto, estos pertenecen a procesos mo-
leculares similares y, en general, a las mismas
familias de genes, existiendo importantes or-
tologias, no obstante, no asi hay equivalencias
funcionales, las cuales deben ser observadas
e investigadas de manera especifica (Bald-
win y Ko, 2020).

El sentido del gusto de los peces se encuen-
tra altamente especializado, esta compuesto
por un tejido neuronal que comprende el 20%
de la masa cerebral del pez, las papilas gusta-
tivas y las células quimiorreceptoras secunda-
rias independientes, las cuales se conectan al
cerebro a través de los nervios faciales, gloso-
faringeos o vago. Entre todos los vertebrados,
los peces poseen el mayor numero de papilas
gustativas que se localizan en la cavidad oro-
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faringea y cumplen una funcién de deteccién
de un amplio rango de compuestos quimicos
(aminodcidos, acidos carboxilicos, nucleoti-
dos, toxinas marinas, entre otros), y ademas
son sensibles al tacto. Las células indepen-
dientes, por su parte, no poseen capacidad
tactil, pero se encuentran distribuidas a lo
largo del cuerpo del pez y, en algunas ocasio-
nes, suelen concentrarse en lugares especifi-
cos como son las aletas dorsales y pectorales
(Brown et al., 2011). Debido a esta caracte-
ristica, los peces cuentan con la capacidad
de evaluar la palatabilidad de elementos ali-
menticios existentes en su medio circundan-
te a cierta distancia, incluso en ausencia de
sefiales olfativas. Siguiendo un proceso adap-
tativo, aquellas especies de habitos bénticos,
nocturnos y de aguas con poca visibilidad
suelen contar con un mayor numero de célu-
las independientes externas en comparacion
con especies pelagicas de aguas cristalinas. Al
mismo tiempo, el espectro de preferencia del
gusto es considerablemente amplio y suele
responder a los habitos alimenticios de cada
especie como, por ejemplo, las especies fitéfa-
gas, que tienen una preferencia por la sacaro-
sa, componente que es indiferente en especies
de habitos carnivoros (Kasumyan y Deving,
2003; Kasumyan, 2019).
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El olfato es el sentido que ontogénica-
mente aparece en primer lugar, incluso antes
del desarrollo del gusto o del tacto; este sis-
tema capta compuestos quimicos disueltos
(aminodcidos, acidos biliares, esteroides go-
nadales, prostaglandinas, entre otros) en el
ambiente circundante gracias a receptores ol-
fativos ciliados y microvellosidades que se co-
nectan con el cerebro anterior a través de los
bulbos olfativos. Los receptores olfativos se
localizan en los orificios nasales ubicados en
la region anterior a los ojos, en donde ingre-
sa el agua en un flujo constante, entrando en
contacto con el epitelio sensorial. Tal y como
sucede con la mayoria de los sentidos, segun
la especie, el olfato sera mas o menos comple-
jo, pero en su mayoria, proveera al animal con
la habilidad para encontrar alimento, evitar
depredadores, encontrar un area de desove,
reconocer e identificar individuos de su mis-
ma especie y, por supuesto, reproducirse. El
epitelio sensorial se encuentra inervado por
gran cantidad de capilares sanguineos y axo-
nes neuronales de células ciliadas, microvello-
sidades y neuronas de la cripta. Cerca de 5y
10 millones de neuronas olfativas se encuen-
tran presentes en los teledsteos, estas termi-
nan en el bulbo olfativo y este, a su vez, en el
telencéfalo. En la actualidad existen grandes
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vacios de informacién acerca de los procesos
que ocurren en este drgano central, pero se ha
identificado su conexién con el hipotalamo
para el control fisiologico de la reproduccion
y el comportamiento (Hara, 2011).

El sistema visual de los peces es quizas
el que mayores adaptaciones posee, por tan-
to, provee a cada especie con las capacidades
necesarias para desarrollarse 6ptimamente 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 ni-
veles de iluminacién y estan expuestos a un
amplio rango espectral, poseen habilidades
visuales comparables a las de los mamiferos o,
incluso, completamente distintas. En el caso
de los peces ciegos troglomorfos, como es el
caso del pez somali Phreatichthys andruzzii
y el pez ciego mejicano Astyanax mexicanus,
experimentan una regresion del sistema ocu-
lar, el cual desaparece totalmente durante el
desarrollo (Stemmer et al., 2015; Sifuentes et
al., 2023). Una de las diferencias con los ver-
tebrados terrestres es que la superficie refrac-
tiva de su ojo es la cornea, mientras que en los
peces esta funcién la cumple el lente, el cual,
en su mayoria, posee una morfologia esférica.
Por otro lado, la mayoria de los peces, al igual
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que el resto de vertebrados, cuentan con dos
tipos de células fotorreceptoras, los bastones
y los conos. Las primeras hacen parte de la vi-
sion escotdpica, utiles en condiciones de poca
luz, mientras que las segundas componen a la
vision fotopica para condiciones de alta lumi-
nosidad. Por tanto, son los conos los encarga-
dos de mediar la vision de los colores, mien-
tras que los bastones maximizan un plano de
visién general incluso a expensas del detalle
espacial y la percepcion cromatica (Rosa-Sal-
va et al., 2014).

Dependiendo de los habitos de una espe-
cie, esta priorizara su visién hacia un mayor
numero de conos o de bastones como, por
ejemplo, en especies que habitan condiciones
de oscuridad es comun encontrar retinas au-
sentes de conos. Ambas células fotorrecepto-
ras contienen pigmentos visuales, los cuales,
en el caso de los peces, presentan la mayor
diversidad en comparacion con el resto de los
vertebrados, ofreciendo la capacidad de de-
tectar longitudes de onda que abarcan desde
la luz ultravioleta (350 nm) hasta el espectro
cercano al infrarrojo (635 nm). Los fotopig-
mentos absorben el espectro de luz y procesan
el estimulo luminoso, transformandolo en una
sefial eléctrica que llega al telencéfalo a través
del 16bulo éptico (Douglas y Crawford, 2018).
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La vision desempena un papel fundamental
en la orientacidn, la alimentacidn, la defensa,
la reproduccién 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 discri-
minar colores, a tener una vision y orientacion
espacial, y a detectar y analizar el movimiento
(Rosa-Salva et al., 2014).

La mecanorrecepcion y la electrorrecep-
cién se incluyen dentro del sentido octavola-
teral. El primer sistema involucra a las células
ciliadas del oido interno y a la linea lateral;
el segundo sistema, a células electrorrecep-
toras. El oido interno es uno de los sentidos
mas enigmaticos debido a la gran diversidad
estructural encontrada en las diferentes espe-
cies, la cual incluye la morfologia de los otoli-
tos y de las células ciliadas, asi como también
la orientacion de estas ultimas. Sin embargo,
en términos generales, el oido interno de los
peces tiene una composicion y funcionalidad
similares a las encontradas en los vertebrados
terrestres. Por tanto, el oido cuenta con tres
canales semicirculares y tres cimaras con oto-
litos que determinan los movimientos angula-
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res y la posicién del pez, asi como también la
deteccion del sonido. Cada camara esta reves-
tida por un epitelio sensorial compuesto por
células ciliadas similares a las de la linea late-
ral, las cuales se ubican en estrecha proximi-
dad a los otolitos, estos a su vez se encuentran
flotando en el fluido del oido. Las ondas sono-
ras, asi como los movimientos del pez, hacen
que los otolitos se muevan dentro de su fluido,
siendo este movimiento captado por las célu-
las ciliadas; tras ello, ocurre una alteracion del
potencial eléctrico y la liberacién de neuro-
transmisores, sefiales que son recibidas por las
neuronas del octavo nervio craneal y transmi-
tidas al telencéfalo para su procesamiento. Si
bien todos los teledsteos captan sonidos a tra-
vés de los otolitos y las células ciliadas, existe
otro sistema para la deteccion del sonido: la
vejiga natatoria, la cual, ademas de cumplir su
funcion principal (flotabilidad), puede captar
las ondas sonoras cuando estas hacen vibrar el
gas contenido dentro de ella; dicha alteracion
estimula al oido interno y la sefial se termi-
na transmitiendo al cerebro posterior (Po-
pper et al., 2022).

La linea lateral conforma un sistema sen-
sorial primitivo que se encuentra presente
en todos los peces y en algunos anfibios. Se
encuentra compuesto por células ciliadas que
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conforman a los neuromastos, los cuales
son los érganos de deteccidon hidrodindmica
que estan presentes en la piel de la cabeza, el
tronco y la cola; ademas existen neuromastos
de canal, ubicados en los huesos craneales
y las escamas del tronco. Estas conforman las
respectivas lineas mecanorreceptoras (lateral
y craneal), cuyas variaciones representan un
caracter taxondémico ampliamente conocido.
En muchas especies, la linea lateral se en-
cuentra conectada a la vejiga natatoria y/o el
oido interno, y sus neuromastos cuentan con
conexiones de los nervios anteriores, medios
y posteriores, cuyos axones se proyectan al
cerebro posterior, en una regién distinta a la
que recibe informacidn proveniente del oido
y el sistema electrosensorial (Webb, 2020).
La linea lateral aporta diversas habilidades,
una de ellas es la reotaxis positiva o el mo-
vimiento orientado segun el flujo de agua;
este permite a los peces posicionar sus cuer-
pos de manera que enfrenten la corriente
de agua o naden en contracorriente. En este
caso, la linea lateral no solo aporta informa-
cién acerca de la direccion de la corriente,
sino que también le indica al pez sobre los
cambios que se puedan presentar en los gra-
dientes de velocidad del agua (Montgomery
y Baker, 2020).
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Similar a la reotaxis se encuentra la ca-
pacidad de mantener la posicion, lo cual es
facilmente observable en peces territoriales
que habitan rocas o arrecifes expuestos a co-
rrientes; a pesar de ellas, los peces no solo son
capaces de mantenerse en posicidn, sino que
ademds aprovechan los refugios de corrien-
tes y turbulencias existentes con el fin de re-
ducir los costos energéticos que ocasiona el
mantenimiento de su posicion. Sin embargo,
ademas de utilizar la informacién brindada
por la linea lateral para el mantenimiento de
la posicion, los peces aprovechan dicho sen-
tido para lograr desplazamientos energética-
mente eficientes segtn las condiciones de la
corriente, sean estas de flujos activos (rios,
costas) o pasivos como los que se podrian
presentar en un lago. Ademas, en aquellas es-
pecies de habitos gregarios, la mecanorrecep-
cidén es crucial para lograr tanto la eficiencia
en el desplazamiento como para mantener la
posicion dentro del cardumen, sincronizando
la direccién y velocidad del desplazamiento.
Esta habilidad alcanza su maxima expresién
en aquellos comportamientos de evasiéon de
depredadores, la cual se presenta en especies
gregarias y en especies solitarias, y necesita
de la integracion de las sefales recibidas tan-
to por la linea lateral como por los sentidos
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de la vista y el oido, dichas sefiales llegan di-
rectamente al cerebro posterior a través de las
neuronas Mauthner que, ademas, estan rela-
cionadas con los comportamientos depreda-
dores de deteccién y captura de presas, espe-
cialmente bajo condiciones de oscuridad o de
poca visibilidad. Por otro lado, se ha obser-
vado que la linea lateral esta involucrada en
el comportamiento reproductivo de los peces
tanto para buscar parejas potenciales a través
de las sefales olfativas encontradas segun la
corriente como para posicionarse durante la
copula (Montgomery y Baker, 2020).

Como se ha sefalado anteriormente, la
electrorrecepcion es un caracter ancestral en
los vertebrados que ha sido descrita en tres
o6rdenes de peces de agua dulce (Gymnotifor-
mes, Siluriformes y Osteoglosiformes) y una
especie marina de la familia Plotosidae (Silu-
riforme), la cual junto a los elasmobranquios
son los tnicos grupos de peces marinos en los
que se ha encontrado dicho sistema. En los te-
ledsteos, el sistema encargado de la electrorre-
cepcion es el 6rgano ampular, compuesto por
receptores epidérmicos, a manera de canales
que dirigen la sefal eléctrica captada desde el
exterior a células nerviosas internas especiali-
zadas, conectadas a su vez con los nervios. Las
ampulas se localizan predominantemente en
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la regién de la cabeza, en nimeros que pue-
den variar entre uno y 75.000 (Kaas, 2017). La
electrorrecepcion es utilizada primordialmen-
te para la navegacion y la localizacién de pre-
sas, siendo altamente sensibles a bajas ampli-
tudes (0,01 microvoltios) de campos de bajas
frecuencias (8 — 30 Hz) (Sloman et al., 2005).

Cognicidn

En un sentido general, la cognicién se en-
tiende como la capacidad mental de un orga-
nismo. A un mayor nivel de profundidad, la
cognicion 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 situa-
cidn. Esta capacidad es posible cuando se pre-
sentan los suficientes procesos mentales para
percibir, adquirir, almacenar, procesar y uti-
lizar la informacion. Por tanto, la cognicién
comprende tres aspectos interactivos: la per-
cepcion, el aprendizaje y la memoria (Breed
y Moore, 2022). El estudio de dichos procesos
permite esclarecer importantes elementos del
comportamiento animal. Sin embargo, de to-
dos los topicos que comprende el estudio del
comportamiento, la cognicion es quiza la mas
compleja debido a los desafios que representa
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no solo el conceptualizar sus diferentes fases,
si no el establecer sus unidades de medida de
una forma cientificamente aceptable. En el
desarrollo del estudio del comportamiento,
siempre ha existido la necesidad de descubrir
aquellas habilidades cognitivas que son com-
partidas entre los humanos ylos demas anima-
les, esta es la base de los estudios contempo-
raneos de enfoque comparativo que permiten
realizar inferencias acerca de la evolucion del
hombre mismo (Bréuer et al., 2020).

En las dltimas tres décadas, al estudiar las
capacidades cognitivas de un organismo, los
investigadores han debido enfrentar diversos
obstaculos metodoldgicos, entre ellos, el esta-
blecer qué puede ser correctamente utilizado
como evidencia de la habilidad mental de un
animal y qué no, al mismo tiempo, y atin mas
complejo, el esclarecer lo que un animal pien-
sa o puede llegar a sentir. A través de la his-
toria, la cognicion ha tomado diferentes rutas
que van desde lo mas mitoldgico de las cultu-
ras ancestrales, pasando por lo mds anecdoti-
co de la era Victoriana y terminando con las
suposiciones e interpretaciones mas arraiga-
das, algunas de ellas atin presentes. En la orga-
nizacioén piramidal de las capacidades menta-
les, en donde el hombre se ubica en la cuspide
y los animales, segtin su orden evolutivo, muy
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por debajo, el nivel de cogniciéon otorgado
a los peces ha sido nulo o casi nulo, lo que re-
fleja claramente, y de manera interesante, las
propias limitaciones humanas si hasta el dia
de hoy no podemos comprender o interpretar
integramente nuestra propia mente, ;cOmo
vamos a poder establecer la capacidad de
otras mentes? ;Es posible que algun dia poda-
mos descifrar el funcionamiento de los nueve
cerebros del pulpo, la habilidad de utilizar los
campos magnéticos de la Tierra para la orien-
tacion de varias especies o el nivel de empatia

de los animales? Desde sus inicios, quizas el
mayor obstaculo para poder responder a estos
cuestionamientos haya sido el prejuicio esta-
blecido que dicta que cualquier mente distin-
ta a la humana es, obligatoriamente, inferior.
Al dia de hoy, estas limitaciones se hacen evi-
dentes cuando las recientemente descubiertas
habilidades cognitivas observadas en los ani-
males siguen ocupando paginas de la prensa
y medios especializados, como informacién
de cierta forma, sorprendente (Breed y Moo-
re, 2022) (Figura 2).

Fig. 2. Ejemplos de investigaciones cientificas divulgadas por la prensa general sobre las
habilidades de diferentes grupos animales
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En el estudio de la cogniciéon no-humana,
el de los peces ha sido uno de los grupos mas
subestimados, considerados por siglos como
entes automatas carentes no solo de capacida-
des mentales, sino también de procesos fisio-
légicos basicos como puede ser el contar con
un sistema nervioso lo suficientemente com-
plejo como para sentir dolor fisico. Justamen-
te, este ha sido un tema de discusién que atn
no parece estar totalmente zanjado, ya que to-
davia parecen existir dudas sobre dicha capa-
cidad, aun cuando esta ha sido probada a nivel
clinico, fisiolégico y comportamental (Sne-
ddon, 2007; Sneddon y Roques, 2022). Tris-
temente, es probable que una de las razones
por las cuales se niega que los peces sientan
dolor es porque estos representan un impor-
tante recurso econdémico para la humanidad:
la pesca deportiva, la pesca de consumo y la
acuicultura son importantes actividades gene-
radoras de alimento, empleo y divisas. Para la
primera actividad, la cual genera millones de
ddlares al afio en paises como USA, el acep-
tar que los peces sienten dolor significaria el
inicio de un gran debate, ya que la pesca de-
portiva deberia posicionarse al mismo nivel
que otras practicas de crueldad animal como
medio de entretenciéon como, por ejemplo, las
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corridas de toros, las peleas de gallos, perros,
entre otras. Por su parte, para la pesca indus-
trial y la acuicultura llevadas a cabo en los pai-
ses del primer mundo se ha establecido que se
deben cumplir los mismos lineamientos exi-
gidos para la manipulacion y sacrificio de los
demas vertebrados de consumo humano. In-
fortunadamente, la realidad esta lejos de ello,
siendo el extremo opuesto, la pesca artesanal,
en donde se causa un gran sufrimiento duran-
te 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 ver-
tebrados que mayor tiempo han estado en el
planeta (aproximadamente 500 millones de
afnos), 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 nimero de especies (mas de 35.000) es
mayor que el de todos los demas vertebrados
juntos. De nuevo, la visién piramidal de desa-
rrollo cognitivo segun el orden evolutivo con-
lleva a juicios erréneos que han permanecido
en la humanidad desde la época de Aristételes
y su concepto de escala natural. Felizmente,
los investigadores han ido descubriendo en
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los peces una gran variedad y sofisticacion
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 com-
parable con aquellas observadas en primates
no-humanos (Odling-Smee y Braithwaite,
2003; Salena et al., 2021).

Una de las formas cognitivas mas basicas
es la capacidad de diferenciar el «yo» de los
demas organismos, y para comprobar dicha
habilidad los primeros investigadores utiliza-
ron espejos como test para comprobar si los
animales pudiesen o no reconocer su propia
imagen. En la actualidad, el uso de espejos es
aun aplicado, si bien es controversial, sus me-
todologias y los resultados y conclusiones ob-
tenidos son profundamente revisados y eva-
luados de manera que sea posible distinguir
entre indicios de un pensamiento meramente
asociativo y una verdadera capacidad cogni-
tiva. Esta capacidad ha sido comprobada en
varias especies, entre las cuales se encuentran
el ciclido Pelvicachromis taeniatus y el labri-
do Labroides dimidiatus (Thiinken et al., 2009;
Kohda et al., 2023). Otro aspecto de evalua-
cién de la cognicion es el concepto de viajes
mentales a través del tiempo, lo cual compren-
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de el poder pensar en el pasado, ser consciente
de ello en el presente y utilizar la informaciéon
almacenada para hacer planes a futuro. El tér-
mino para dicha capacidad es Cronestesia,
y tal y como sucede con la investigacion del yo
consciente, esta tematica representa multiples
desafios 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 busqueda y manipulacion de
alimento, asi 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 cuantitati-
vas han sido reportadas en una variedad de
especies, lo cual demuestra la habilidad de
discriminar pequefas cantidades y estimar
diferentes 6rdenes de magnitud; dichas ca-
pacidades han sido observadas de manera es-
pontanea tanto en juveniles y adultos, como
adultos entrenados bajo condiciones contro-
ladas, por lo que se deduce que el conocimien-
to numérico tiene componentes innatos y de
aprendizaje. Dentro de los casos de selecciéon
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espontanea, demostrados en esta temadtica, se
encuentran los observados en el pez mosquito
Gambusia holbrooki, el guppy Poecilia reticu-
lata y el pez angel blanco Pterophillum scalare,
los cuales pueden discriminar entre distin-
tos grupos de hasta 3 y 4 items (Agrillo ef al.,
2012; Gomez-Laplaza y Gerlai, 2015; Agrillo
et al., 2017). En el caso del guppy, esta capaci-
dad se ha observado en peces de hasta cuatro
dias de edad (Lucon-Xiccato et al., 2015). Sin
embargo, esta habilidad de discriminacion se
puede presentar en grupos conformados por
muchos mas objetos cuando la diferencia
entre ellos es significativa, por ejemplo, del
doble (8 vs 16); esto se ha observado en las
especies anteriormente nombradas, asi como
también en el pez espada Xiphophorus elleri
(Buckingham et al., 2007). En algunos casos
la discriminacién entre nimeros es mucho
mas aguda, siendo observada, por ejemplo,
en la carpita cabezona Pimephales promelas,
la cual puede diferenciar entre grupos com-
puestos por 18 y 23 items (Bruslé y Quignard,
2020). El tener la capacidad para diferenciar
grupos de varios items es esencial en aquellas
especies que forman cardumenes, ya sea de
manera puntual o permanente, y en algunos
casos estas formaciones estan relacionadas
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con la reproduccion y la seleccion de pareja.
El pez mosquito G. holbrooki macho prefiere
aquellos cardumenes que contengan el mayor
numero de hembras; al tener que seleccio-
nar entre grupos numéricamente iguales, el
macho tendrd una preferencia por aquel en
donde no existan machos o su nimero sea
el menor (Agrillo et al., 2008). La habilidad
para discriminar el alimento por cantidad
y tamano se ha descrito en el guppy P. reticu-
lata, el cual, al presentarsele dos grupos con
distinto nimero de presas y tamanos, priori-
za al que tenga las presas de mayor tamafio
por encima de su cantidad (Lucon-Xiccato et
al., 2015). En cuanto a casos de seleccion por
entrenamiento, los peces aprenden reglas nu-
méricas a través de recibir una recompensa
(alimento); de esta manera, el pez ciego de ca-
verna Phreatichthys andruzzii demostr6é que
una vez entrenado era capaz de discriminar
entre grupos de palillos de diferente nimero
(Bisazza et al., 2014). Quizas uno de los casos
mas relevantes es el del pez limpiador L. dimi-
diatus, el cual no solo es capaz de discriminar
entre el nimero de «clientes» a limpiar, sino
que también selecciona aquellos que tengan
una mayor cantidad de ectoparasitos; esta
especie, ademas, demuestra una marcada
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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 mas basica, es la
capacidad para asociar dos o mds estimulos
o eventos (aprendizaje asociativo). Esta in-
formacion aprendida es modificada segun las
experiencias que tenga el animal durante su
vida. Ademas, existe la informacién genética,
heredada y evolutivamente moldeada a través
de las generaciones; a menudo, la informacién
aprendida es contrastada con la informacion
genética, siendo esta de gran relevancia para
la historia evolutiva de las especies. La infor-
macion heredada se basa en parte, en aquellos
eventos ambientales predecibles, mientras que
la informacién aprendida permite al organis-
mo adaptarse y tolerar eventos impredecibles
o espontaneos que ocurren durante su vida.
Por tal razén, la evolucién 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
clasica como en su forma condicional instru-
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mental. En el primer tipo se encuentran aque-
llas asociaciones que el pez demuestra entre un
estimulo neutral y un evento o efecto; tal es el
caso de especies mantenidas en cautiverio, las
cuales asocian los sonidos de personas/opera-
rios con el momento de la alimentacion (Mag-
nhagen et al., 2008). Por oa parte, , el aprendi-
zaje condicional instrumental es la asociacién
de una accion 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 asociacion, sino ademas la habilidad de
utilizar herramientas en el caso de tener que
pulsar o halar el activador del comedero (Mi-
llot et al., 2014; Kleiber et al., 2023).

El uso de herramientas por parte de los
peces ha sido observado en el labrido colmi-
llén morado Choerodon schoenleinii, el 1abri-
do vieja de colmillos Choerodon anchorago, la
doncella cabeciamarilla Halichoeres garnoti
y el labrido Thalassoma hardwicke, quienes es-
tablecen una estacion fija para el rompimiento
de las conchas de los moluscos que les sirven
como alimento; en dichas estaciones existe



Fisiologia comportamental de los peces: una guia integral

una superficie sdlida de determinada forma
a donde los peces lanzan sus presas (Bernardi
et al., 2011; Coyer, 1995; Pasko, 2010; Bernar-
dietal., 2011; Jones et al., 2011). T. hardwicke,
incluso, adapta esta capacidad a las condicio-
nes de cautiverio cuando es alimentado con
alimento artificial de gran tamafo (Pasko,
2010). Otros labridos como el coris napoledn
de manchas rojas Coris angulata, el maori Na-
poledn Cheilinus fasciatus y el labrido cola de
escoba Cheilinus lunulatus utilizan la dureza
y relieve de los corales para romper las espi-
nas y exoesqueletos de los erizos, teniendo
también una estacion 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 em-
bargo, el pez terror verde Aequidens paragua-
yensis realiza una cuidadosa seleccion de la
hoja en la que depositara sus huevos; al termi-
nar 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).
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El uso de agua como herramienta también
puede ser discutible, aunque esta habilidad se
menciona en los primates. La técnica de cap-
tura de insectos por parte del pez arquero es
comunmente conocida, estando registrada en
las especies Toxotes jaculatrix y T. chatareus;
sin embargo, esta técnica representa una gran
habilidad que requiere no solo punteria, sino
también una fuerza suficiente para que el cho-
rro 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 tamafo de la presa
y si esta se encuentra posada o en movimiento
(Leadner et al., 2021) (Figura 3 C). Asi como
el uso de superficies duras para fraccionar el
alimento ha sido observado bajo condiciones
de cautiverio, el uso de chorros de agua tam-
bién ha sido reportado en varias especies, en-
tre ellas, la raya de rio Potamotrygon castexi,
la cual expele agua con una fuerza y veloci-
dad suficientes como para extraer alimento
previamente colocado dentro de un tubo de
plastico (Kuba et al., 2010). Esta habilidad de-
muestra no solo el uso del agua como herra-
mienta para conseguir alimento, sino también
la capacidad cognitiva para dar solucién a un
problema (Figura 3D).
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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) Calculo de
velocidad, fuerza y direccion del disparo de agua en la captura de alimento y D) Produccién de
corrientes de agua para extraer a presas de su refugio

Fuente: elaboracion propia.
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El desatio que representa el ambiente y el
componente social parece estar relacionado
con el tamafo del cerebro en los peces, hipd-
tesis que ha sido comprobada en los ciclidos,
ya que las hembras que cuidan por si solas
a su descendencia tienen cerebros mds gran-
des 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 tamafo en
comparacion con otros miembros de su fami-
lia (Toxotidae) (Karoubi et al., 2016).

Si se compara a los peces con las aves y los
mamiferos, es claro que los primeros cuentan
con unas caracteristicas de gran importancia
para la cognicidn, como pueden ser el signi-
ficativo potencial neurogénico y de regenera-
cidn neuronal en la fase adulta. La plasticidad
del sistema nervioso de los peces permite su
adaptacion en términos de tamafio y morfo-
logia cerebral, segtin las condiciones ambien-
tales y demandas cognitivas (Bshary y Triki,
2022). Existen experimentos que han com-
probado dicha plasticidad y la forma en como
la adaptacion puede pasar de una generacion
a otra como, por ejemplo, en el experimento
realizado por Warner (1988), quien transfirié
de lugar a una poblacién entera del labrido ca-
beza azul Thalassoma bifasciatum, la cual ya
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contaba con una tradicién de uso de lugares
de desove; una vez en su nuevo habitat, la po-
blacion no solo terminé adaptiandose a dicho
entorno, estableciendo alli nuevos lugares de
desove, si no que los mantuvieron por cua-
tro generaciones (12 afios), comprobando asi
la existencia de una tradicion culturalmen-
te transmitida.

Seguin las numerosas investigaciones reali-
zadas en las dltimas 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 comprension y la memoria episddica, rela-
cionada con los eventos del pasado, incluyen-
do el qué, el donde y el cuando, de manera que
esta informacion es utilizada para la toma de
decisiones en escenarios presentes y futuros.
La memoria generalmente inicia con una se-
fal sensorial o eléctrica cuya duracion es de
pocos milisegundos, mientras es transmitida
y almacenada como memoria a corto plazo,
la cual, a su vez, tiene una duraciéon maxima
de minutos. En la mayoria de animales, este
tipo de memoria es limitada a seis o siete
items, y es util para recordar una secuencia
de actividades por hacer. Por ejemplo, un pez
puede ahorrar esfuerzo cuando evita repetir
la busqueda de alimento en un mismo lugar
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en periodos cortos de tiempo. En muchos ca-
sos, la memoria es almacenada por un tiempo
prolongado, como pueden ser semanas, meses
o afos; 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 mamiferos, el mecanismo bioqui-
mico de la memoria involucra una sefial que
se transmite via conexiones sindpticas entre
neuronas sensoriales y motoras, utilizando
a la serotonina como transmisor modulador
de la senal. Al tiempo, la serotonina estimula
e incrementa las conexiones sinapticas y ade-
mas incrementa los niveles intraneuronales
del adenosin monofosfato ciclico (AMPc¢), el
cual actda como segundo mensajero y tiene
como mediador de sus acciones a la cinasa
dependiente de AMPc (PKA), cuya funcioén,
ademas, es fosforilar a las proteinas. La PKA
esta conformada por cuatro subunidades, dos
reguladoras y dos cataliticas, siendo las prime-
ras las encargadas de inhibir a las segundas,
mientras que las subunidades cataliticas son,
en ultimas, las regiones activas de la enzima,
en donde sucede la fosforilacién. Cuando los
niveles intracelulares de AMPc ascienden este
se une a las subunidades reguladoras del PKA
causando un cambio en su estructura, ocasio-
nando la liberacion y activacion de las dos su-
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bunidades cataliticas, por tanto, se inician los
procesos de fosforilacién de proteinas en las
terminales sinapticas de la neurona. La accion
ocasiona un aumento en la liberacién de neu-
rotransmisores y el fortalecimiento de la co-
nexion sinaptica, cuya duracion puede ser de
algunos minutos hasta dias en el caso de que
el estimulo que origina la sefal se repita, por
tanto, esta serfa una memoria a corto plazo
y las neuronas involucradas en el proceso de
almacenamiento se encuentran en la corteza
prefrontal. La transformacion de la memoria
de corto a largo plazo se conoce como conso-
lidacidn, para lo cual se hace necesario la ex-
presion de genes especificos y la consecuente
sintesis de proteinas en las neuronas implica-
das. De igual manera, el AMPc desempefia un
rol importante, ya que su aumento genera una
activacion prolongada de la PKA que, ademas,
activa a la MAPK (proteina cinasa activada
por mitdgeno), quien es un regulador de los
factores de transcripcion del ADN, iniciando
una cascada especifica de expresion génica. La
presencia/ausencia de los agentes reguladores
de la expresion y transcripcion del ADN son
los factores que modifican la duracién del al-
macenamiento de la memoria a largo plazo.
Esta transformaciéon de memoria de corto
a largo plazo sucede en el hipocampo (o el
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pallium lateral en peces) (Ortega-de San Luis
y Ryan, 2022). El pallium lateral, ademas del
cerebro anterior y sus neurotransmisores, re-
ceptores y genes homologos, se encuentra re-
lacionado 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 cog-
nitivas basicas. Tal y como se han citado hasta
el momento, son numerosos los estudios que
describen y evidencian la existencia de dichas
capacidades; quizas no al nivel de los mamife-
ros u otros grupos, pero si en formas y com-
plejidades distintas (Gerlai, 2017).

Comunicacion

La comunicacion es la transmisién de una
sefial de un animal a otro, siendo esta sefal
la forma, evolutivamente desarrollada, para
hacer llegar un mensaje de manera eficiente.
Las sefiales pueden provenir de varias fuentes
como, por ejemplo, la coloracién corporal, una
descarga eléctrica, la emisién de una molécula
(feromonas) o un sonido, sin embargo, todas
ellas estan disefiadas para alterar el comporta-
miento de su receptor, aun cuando el emisario
y el receptor sean el mismo individuo, como
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sucede en la autocomunicacién (Sloman et al.,
2005). El estudio de la comunicacion en peces
ha tenido un lento inicio debido a la histérica
concepcion errada sobre su incapacidad cog-
nitiva y, ademas, a las complejidades técnicas
obvias para la realizacion de los estudios.

De todas las formas de comunicacion des-
critas en los peces, el mayor interés, segtn el
numero de estudios publicados, se ha enfoca-
do en la comunicacion visual, lo cual es para-
déjico, ya que el ambiente acuatico es un me-
dio que, comparado con el aire, tiene un bajo
nivel de transmision de la luz tanto en inten-
sidad como en longitud de onda. No obstante,
son numerosos los estudios que en las ultimas
décadas han aportado informacion acerca
de la capacidad de los peces para diferenciar
formas, tamanos, objetos o colores, incluso si
estos se encuentran parcialmente ocultos (Sie-
beck et al., 2009; Maia et al., 2017; Bloch et al.,
2019). El fotoambiente acuatico cambia rapi-
damente con la profundidad, por lo que inclu-
ye un amplio rango de condiciones que van
desde las aguas translicidas de mayor intensi-
dad luminica y riqueza espectral tipicas de los
arrecifes de coral hasta la oscuridad monocro-
matica y permanente de las profundidades del
océano. En los acuiferos continentales el tipo
y cantidad de sedimento y de materia organica
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son factores que caracterizan el nivel de turbi-
dez del agua, y, con ello, la cantidad y calidad
de luz disponible para el desarrollo de la vida
(Baden, 2021). Las condiciones luminicas en-
contradas en los ambientes marinos, estuari-
nos 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 habitat mas
grande del planeta y, quizas, el ambiente f6tico
mas desafiante para los peces si se considera
que a los 200 m no hay suficiente luz para la
fotosintesis y que a partir de los 1.000 m la luz
del sol es inexistente. Bajo estas condiciones,
las senales visuales dependen de otra fuente:
la bioluminiscencia, es decir, la luz emitida
por los mismos organismos y que se caracte-
riza por un espectro de luz azul-verde (~ 480
nm). Gracias a esta adaptacion, los peces de
las profundidades cuentan con esta sefial para
llevar a cabo interacciones predador-presa,
deteccion de potenciales parejas, camuflaje
o navegacion (de Busserolles ef al., 2020). La
bioluminiscencia ha evolucionado indepen-
dientemente en aproximadamente 13 casos,
todos ellos marinos, y comprendiendo cerca
de 200 especies. Esta capacidad involucra una
reaccion enzimatica similar a la descrita en las
luciérnagas y cuyo sustrato es también la luci-
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ferina, la cual es adquirida por el pez, ya sea
a través del alimento (plancton con bacterias
simbiontes) o sintetizada endégenamente. La
luz emitida de esta forma tiene un pico de lon-
gitud 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 vi-
sible por la mayoria de peces. La luz se emi-
te bien sea desde estructuras tubulares ubi-
cadas en la piel o desde 6rganos especificos,
y en muchos casos cuentan con mecanismos
de regulacion, propagacion, reflexion vy filtra-
cién de la luz (Jagers et al., 2021; Paitio y Oba,
2024). En los ambientes foticos de aguas mas
someras, a donde llega la luz solar, la comu-
nicacion visual desempena un papel funda-
mental en procesos tan importantes como
la reproduccion, siendo el color corporal un
criterio para la seleccion de pareja en especies
como el medaka O. latipes, el pez zebra D. re-
rio, 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 comunicacién visual es
fundamental para el reconocimiento de pares
o congéneres dentro de un cardumen (Santaca
et al., 2021), y ademas desempefia un impor-
tante rol en la relacion predador-presa, como
es el caso de especies que imitan la coloracion
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de especies venenosas para evitar a sus depre-
dadores (Moland y Jones, 2004; Boileau et al.,
2015). Ademas de la diversidad de colores que
llega a exhibir un mismo individuo, se debe
tener en cuenta la caracteristica iridiscente de
las escamas y otras estructuras epiteliales, las
cuales son utilizadas para regular o direccio-
nar estas sefiales visuales. El cortejo, la defen-
sa del territorio y algunas tacticas de evasion
de depredadores son eventos en donde se ha
observado este tipo de comunicacion (Cuthill
et al., 2019; Perry, 2023; Tosto et al., 2023).
Como se indica en la seccidn Sistemas Sen-
soriales del presente capitulo, la electrorre-
cepcildn es un caracter ancestral que aparece
de manera independiente en varios grupos
de vertebrados (peces, anfibios, mamiferos)
y que ha evolucionado de manera secundaria
en algunos peces como las anguilas eléctricas
(Gimnotidae), las rayas torpedo (Torpedini-
dae) y los bagres eléctricos (Malapteruridae).
Si bien estos peces son mas conocidos por te-
ner la capacidad de producir electricidad de
alto voltaje para la captura de sus presas y la
defensa, estos también han desarrollado un 6r-
gano ampular de recepcion de sefiales de bajo
voltaje que son de gran utilidad para el cor-
tejo, reconocimiento de individuos e interac-
ciones agonisticas (comportamientos de agre-
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sién o defensa). En los peces se han descrito
dos tipos de sefales eléctricas de bajo voltaje:
pulsos y ondas. Las primeras son encontra-
das en la mayoria de las especies que utilizan
este medio para comunicarse y suelen ser de
una duraciéon muy corta (1-3 milisegundos);
las segundas son sefiales sinusoidales que han
sido descritas hasta ahora en los gimnotifor-
mes y que suelen tener una duracién de 3 a
5 milisegundos. Dentro de estas tltimas se en-
cuentran los «chirps» emitidos como sefal de
advertencia o agresion entre machos del pez
cuchillo fantasma Apteronotus leptorhynchus,
las cuales pueden ir aumentando en frecuen-
cia segun la intensidad del mensaje. Al mismo
tiempo, se ha descrito la misma sefial emitida
por las hembras, siendo de duracién corta en
la interaccion entre hembras y de duracion
larga ante la presencia de machos (Wallach et
al., 2022). El dimorfismo de las sefiales eléctri-
cas se debe al efecto modulador de esteroides
sexuales y corticosteroides, siendo esta modu-
lacion distinta segun la especie. De esta ma-
nera, los andrégenos median las diferencias
sexuales existentes en el género Apteronotus;
sin embargo, en los peces cuchillo fantasma
A. leptorhynchus los machos emiten sefiales
de mayor frecuencia que las hembras, pero lo
contrario ocurre en el pez cuchillo negro A.
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albifrons (Freiler y Smith, 2023). Otro gim-
notiforme, el Brachypopomus pinnicaudatus
emite estas descargas eléctricas de bajo voltaje
con una duracidn que duplica las emitidas por
las hembras, estas, por su parte, prefieren re-
producirse con aquellos machos que emitan la
sefial de mayor duracion (Perrone et al., 2009).

Relacionado con la capacidad sensorial de
la linea lateral se encuentra la comunicacién
a través de esta, llamada comunicacion me-
canica o mecanorrecepcion, la cual ha sido
reportada como especialmente importante en
la fase de cortejo de algunas especies, eviden-
ciandose en forma de movimientos laterales,
golpeteos de cola y vibraciones. Estas sefiales
se caracterizan por ser transmitidas en un ra-
dio de proximidad corto y por tener una baja
frecuencia, encontrandose dentro del rango
de sensibilidad de la linea lateral (20 a 50 Hz)
(Engelmann et al., 2002; Yawei et al., 2024).
En especies de fertilizacion externa la sincro-
nizacion de los eventos de liberacion de los
gametos es crucial para asegurar el éxito re-
productivo con una baja pérdida de gametos.
Los cortejos elaborados y la comunicacién
durante los mismos aseguran dicha sincroni-
zacion, siendo las sefales visuales, acusticas
y vibracionales, de gran importancia (Mont-
gomery y Baker, 2020). Se ha demostrado que
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la comunicacion a través de la linea lateral es
esencial en el comportamiento agonistico y de
cortejo de especies como el salmén rojo On-
corhynchus nerka (Satou et al., 1994), el pez
cola de espada X. helleri (Sargent et al., 1998)
y el ciclido africano Astatotilapia burtoni
(Butler y Maruska, 2015).

A pesar de los multiples registros de espe-
cies que producen sonidos, el estudio de la
comunicacion acustica en los peces ha sido
significativamente escaso debido, en parte, ala
complejidad técnica que implican estos estu-
dios, por lo menos hasta finales del siglo XX.
Gracias al surgimiento de equipos hidroacus-
ticos, ha sido posible el establecer importantes
aspectos como son los diferentes mecanismos
de generacion de sonidos (musculos, vejiga
natatoria, huesos y sonidos hidrodinamicos)
y su transmision (pulsos largos y simples, pul-
sos cortos y tonos). Por lo anterior, los peces
son el grupo de vertebrados de mayor diver-
sidad morfoldgica en la produccion de soni-
dos, siendo estos en la mayoria de los casos,
ejemplos de convergencia evolutiva, aunque
sus patrones evolutivos particulares no son
claros. El mecanismo de produccién de soni-
dos a través de la vibracion de la vejiga nata-
toria (por contraccion de sus musculos) es el
mas estudiado, y se caracteriza por sonidos de
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tonos armonicos y de frecuencias que pueden
llegar hasta los 400 Hz (Tricas, 2020). Este es el
sistema de produccién de sonidos de especies
como el pez de San Pedro Zeus faber (Onu-
ki 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). Ade-
mas de la vejiga natatoria, existen otras estruc-
turas de generacion 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 musculos y tendones abdominales (Bolgan
et al., 2019) y el pez payaso Amphiprion clar-
kii produce sonidos realizando golpes de cie-
rre y apertura de sus mandibulas (Parmentier
et al., 2007). El segundo juego de mandibulas
presente en algunas especies de teledsteos, de-
nominadas mandibulas faringeas, tiene un rol
crucial en la produccién de sonido de varias
especies de ciclidos y pomacéntridos (Rice
y Lobel, 2003). Existen muy pocos estudios re-
lacionados con la produccion de infrasonidos
(<20 Hz) por parte de los peces, siendo estos
el producto de movimientos del cuerpo y la
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cola durante interacciones sociales relaciona-
das con patrones reproductivos y agonisticos.
Estos infrasonidos se han reportado en varias
especies de peces mariposa como Foricipiger
flavissimus, Chaetodon unimaculatus, C. mul-
ticinctus, 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 ran-
go segun la especie, desde los 0,5 m, observado
en los gobios Padogobius martensii y Gobius
nigricans (Lugli et al., 2003), hasta los 12 m re-
gistrados en los peces doncella y ardilla (Rice
y Lobel 2003; Parmentier et al., 2011;). Como
se ha mencionado anteriormente, la comuni-
cacién acustica en los peces esta muy relacio-
nada con la reproduccion por ser uno de los
métodos usados por los machos para atraer
la atencién de las hembras y por las hembras
para encontrar machos anidando; al mismo
tiempo, se presentan como parte del com-
portamiento agonistico de defensa territorial
y dominancia reproductiva (Tricas, 2020).
Como se ha descrito arriba , el sistema
olfatorio de los peces es altamente sofistica-
do y es imprescindible en la comunicacion
quimica de este grupo de animales. A través
de ella, los peces interactian socialmente en
varios aspectos como pueden ser el cuidado
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parental, la depredacion, la defensa, la for-
macion de cardimenes y la migracion. Esta
comunicaciéon es especialmente importante
en los procesos de reproduccion a través de
la senalizacion emitida por hormonas sexua-
les o feromonas hidrosolubles que causan
una respuesta fisioldgica y comportamental
en quien las capta. Dicha sefalizaciéon puede
dar informacién que otros sistemas no pro-
veen como, por ejemplo, el reconocimiento
del estado de madurez sexual y el reconoci-
miento de parientes. La liberacion de dichas
hormonas varia segun la especie, en los peces
tetra Mimagoniates inequalis y Aphyocharax
anisitsi existen glandulas del olor ubicadas
a cada lado del pedunculo caudal, las cuales
estan recubiertas por escamas modificadas
que permiten la liberacion de las feromonas
con una cierta presion y velocidad (Fukakusa,
2020; Pintos et al., 2021). El pez cola de es-
pada Corynopoma riisei cuenta con glandulas
tanto en la aleta caudal como en las branquias
(Amcoft et al., 2014), mientras que el blénido
Salaria pavo posee dichas glandulas parea-
das a cada lado de la aleta anal (Barata et al.,
2008). Al mismo tiempo, las feromonas pue-
den liberarse a través de la orina, como ocurre
en la trucha arcoiris Oncorhyncus mykiss (Slo-
man et al., 2004). La captacion de las feromo-
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nas genera variadas respuestas como pueden
ser el aumento de la produccién de esperma
ante la presencia de feromonas femeninas
o la induccién a la maduracién de los ovoci-
tos una vez la feromona masculina es captada
en el ambiente por parte de la hembra (Sta-
cey et al., 2003).

Como es esperable, la comunicacion en los
peces es multimodal, ya que involucra varios
sistemas sensoriales que se superponen, com-
plementan o, incluso, se excluyen de manera
que el organismo recibe la mejor informacion
sobre la que debe decidir para actuar. Por
ejemplo, en la seleccion de pareja del pez cola
de espada Xiphophorus continens se ha com-
probado la complementariedad de las sefiales
visuales y olfatorias, ya que ante la ausencia
de las primeras las hembras prefieren aparear-
se con congéneres, sin embargo, cuando solo
existen estas sefiales visuales, la hembra selec-
ciona a machos de la especie X. montezumae
(McLennan y Ryan, 2008). Al mismo tiempo,
durante el cortejo de la doncella Stegastes par-
titus, la hembra selecciona al macho segun las
sefiales acusticas y visuales generadas a partir
de la liberacién de hormonas sexuales y movi-
mientos exhibidos por el macho (Draud et al.,
2008). Aparte de la reproduccion, otras fun-
ciones importantes requieren de las sefales de
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varios sistemas sensoriales. En el caso de los
peces eléctricos (Osteoglossiformes), el siste-
ma de comunicacion eléctrica se complemen-
ta con la visién y la quimiorrecepcion para la
localizacion y captura de presas; los dos pri-
meros sistemas (electrolocalizacién y vision)
son cruciales para la formacion de cardiame-
nes, y todos los sistemas son ttiles para la de-
teccion de depredadores y la toma de decisién
para los consecuentes comportamientos de
evasion y defensa (von der Emde y Zeymer,
2020). De las lineas de investigacion que mas
carecen de estudios, los sistemas sensoriales
de los peces, y la forma en como estos actiian
y son afectados por factores ambientales, son
de los mas notorios, por lo que es necesario
el desarrollo de mas investigaciones a medida
que avanza la creacién de herramientas y tec-
nologias de muestreo, registro y analisis.

Otras habilidades

El camuflaje, el mimetismo y la distrac-
cidn representan soluciones evolutivas para
evitar ser depredado o, por el contrario,
conseguir alimento. El camuflaje se refiere
a la coloracidn, forma y comportamiento que
permite el poder esconderse de depredado-
res visuales o permite al predador utilizar su
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estrategia de emboscada. En la naturaleza, el
camuflaje por coloracién criptica es una de
las estrategias antidepredadoras mas comu-
nes y, entre ellas, la mds difundida es aque-
lla que involucra el coincidir con el sustrato
o fondo del lugar en donde el animal se en-
cuentra. Un camuflaje dinamico permite al
individuo movilizarse por varios ambientes
de distintos colores y formas, siendo, quiza,
los cefalépodos los organismos acuaticos
mas investigados debido a su capacidad para
cambiar rapidamente de color; sin embargo,
en los peces también se han descrito dichos
cambios rapidos de color y brillo en respuesta
a las condiciones variables de luz de su en-
torno (Smithers et al., 2018). La velocidad
en la que se presentan los cambios de color
puede variar entre especies; la mas lenta (va-
rias horas o incluso dias) ha sido descrita en
varias especies de peces planos, aunque en
este grupo el Bothus ocellatus puede camu-
flarse 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 camu-
flaje aparece de manera mds rapida cuando
el fondo contiene tonalidades no tan brillan-
tes y de colores neutros en comparacioén con
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fondos brillantes de coloraciones vivas (Smi-
thers et al., 2018).

El mimetismo y la distraccién son las habi-
lidades de un pez para hacerse parecer a otro
organismo o distraer la atencién de un preda-
dor, de manera que se diferencian del camu-
flaje en el sentido de que el pez no evita del
todo ser visto. Entre los comportamientos de
distraccion se encuentran varias estructuras
de engafio como son los ocelos falsos de varias
especies (peces mariposa, gobios, peces don-
cella, labridos, entre otros). Estos falsos ojos
tienen como objetivo el captar la atencion del
depredador y dirigir el ataque a un lugar me-
nos 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 mas propensos a ser
depredados; en el caso del ciclido Neolampro-
logus furcifer sus juveniles adquieren la colo-
racion de su predador mas comun: el caracol
Raymondia horei; dicha relacion ha sido com-
probada 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 morfologia, coloracién o comportamiento
de especies venenosas; este tipo de mimetis-
mo se ha observado en el pez globo Paralute-
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res prionurus el cual adquiere una coloracién
altamente similar a la de Canthigaster valenti-
ne, especie venenosa (Caley y Schluter, 2003).
El blénido Plagiotremus laudandus asemeja
la coloracidon de su contraparte Meiacanthus
atrodorsalis, el cual responde a los ataques de
predadores con mordidas venenosas (Mo-
land et al., 2005).

El comportamiento de engafio no solo se
relaciona con la interaccién predador-presa,
sino que es utilizado en los eventos de corte-
jo por los machos para captar la atencion de
las hembras. Especies de fertilizacion 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 estruc-
turas causa que las hembras se acerquen lo
suficiente a los machos como para que estos
logren inseminarlas (Macias y Lemus, 2012;
Amcoff y Kolm, 2013). El macho del cacho-
rrito Cyprinodon elegans se caracteriza por
adoptar la apariencia de la hembra para lograr
una cercania a su pareja, evitando, ademas, la
competencia con los machos (Gumm, 2012).
En el ciclido Astatotilapia burtoni, de incu-
bacién oral, el macho ha desarrollado en su
aleta anal de cinco a nueve manchas ovoides
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que simulan los ovocitos de la especie; dichas
manchas atraen a la hembra, la cual ha deso-
vado previamente y ha recogido los ovocitos
en la cavidad bucal. Al acercarse a las man-
chas del macho, este rapidamente fertiliza los
huevos evitando asi la pérdida de esperma
y asegurando el paso de sus gametos a las si-
guientes generaciones (Maruska et al., 2012).

El juego se define como aquellas activida-
des que, a primera vista, parecen carecer de
propdsito 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 conservacién, dado
que durante el juego los animales pueden su-
frir lesiones o exponerse a mayores riesgos de
ser depredados o atacados. Las actividades
relacionadas con el juego favorecen la esti-
mulacion del desarrollo cerebral, estimulan
el aprendizaje y mejoran las habilidades mo-
toras y de coordinaciéon. Ademas, el juego
social puede incluir la ensefanza de habili-
dades esenciales como la caza, el cortejo y la
autodefensa, especialmente en individuos jo-
venes. Aunque el juego ha sido ampliamente
estudiado en mamiferos debido a las notables
similitudes con el comportamiento humano,
identificar comportamientos de juego en otras
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especies ha resultado ser un desafio aun ma-
yor (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 fun-
cional en el contexto en donde se presenta; 2)
ser espontaneo, disfrutable, gratificante o vo-
luntario; 3) ser diferente de otros comporta-
mientos 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 repetiti-
vo mas no en una forma anormal o estereoti-
pica (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 repor-
tes de observaciones del desarrollo del juego
en los peces siguen siendo escasos en compa-
racion con otros grupos de animales, teniendo
esto relacion con la complejidad para la rea-
lizacion de las observaciones y la generacion
de informacion cuantitativa suficiente. Aun
asi, existen especies conocidas por la cantidad
de reportes en donde se describen activida-
des de juego, una de ellas es el ciclido africano
Tropheus duboisi que en un acuario atacaba
y empujaba repetidamente a un termoémetro
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flotante con peso en su zona inferior, de ma-
nera que al hacerlo este se giraba para regresar
inevitablemente a su posicion vertical original
(Burghardt et al., 2015). Esta especie ha sido
observada interactuando con otros ciclidos
como Labeotropheus sp. con los que se reali-
zaban actividades de contacto, roces y mordis-
queos en los costados sin que estos derivaran
en comportamientos de agresion; siendo estas
actividades observadas también entre juve-
niles y adultos de T. duboisi (Bruslé y Quig-
nard, 2020).

Al mismo tiempo, comportamientos ob-
servados bajo condiciones de cautiverio en
los cuales los peces interactiian 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 embestia y tiraba
(Gunter, 1953). El esturion esterlete Acipenser
ruthenus ha mostrado un comportamiento si-
milar con diferentes objetos que se le presen-
taban en el acuario (Ladiges, 1954). En el pez
elefante Mormyrus kannume, caracterizado
por contar con un tamafo cerebral significati-
vo respecto al tamafo del cuerpo, se ha repor-
tado la observacion de interacciones con pe-
queias ramas, las cuales empuja, tira y carga
en su hocico (Meyer-Holzapfel, 1960; Nilsson,
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1996). Esta especie también ha sido reportada
por su habilidad para movilizar pelotas en su
acuario (Burghardt, 2005). Un estudio intere-
sante fue el realizado por Eisenbeiser y cole-
gas (2022), los cuales encontraron que el 80
% de 66 especies investigadas demostraban un
comportamiento inquisitivo, de seguimien-
to e interaccion al ser expuestos a un haz de
luz de diferentes colores, siendo el color rojo
el que mayor nimero de respuestas genero. Si
bien el considerar que estos comportamientos
se pueden definir como juego es objeto de de-
bate, el poder demostrar que un significativo
nimero de especies opta por reaccionar a un
estimulo cuando este comportamiento no tie-
ne una funcionalidad directa; llama, por lo
menos, la atencion y la necesidad de profun-
dizar en este tipo de investigaciones.

Genética del comportamiento

A diferencia de la comprobable relacion
entre la genética y las caracteristicas fenoti-
picas heredables de naturaleza estructural,
bioquimica y fisiologica, la genética del com-
portamiento ha presentado multiples proble-
maticas y obstaculos histéricos que han oca-
sionado un razonable escepticismo, al mismo
tiempo que dudas infundadas y conceptos



Fisiologia comportamental de los peces: una guia integral

erréoneos. La genética del comportamiento
no suele representar una relacion directa en-
tre genes y niveles enzimaticos, hormonales,
morfometrias, morfologias, entre otros; por
tanto, esta area de estudio requiere de un ana-
lisis y elaboracion a profundidad. Sin embar-
go, el comportamiento, al igual que las demas
caracteristicas fenotipicas es el resultado de la
interaccion de los genes y el ambiente, siendo
esta relacion estudiada desde diferentes enfo-
ques: la domesticacion (o seleccion artificial),
la filogenia, la genética cuantitativa y biomé-
trica, la genética evolutiva y poblacional, y la
genética molecular. A partir de dichas areas
se intenta responder a preguntas relacionadas
con los genes involucrados en la regulacion del
comportamiento, la interaccién ambiente-gen
que repercute en una conducta especifica, la
expresion génica y la modulacién del compor-
tamiento, la evolucion del comportamiento
a nivel de organismo y genoma, la evoluciéon
de las frecuencias génicas para comporta-
mientos a nivel poblacional, la filogenia de los
genes del comportamiento, entre otros.

La plasticidad del comportamiento implica
responder uno de los cuestionamientos mas
basicos y polémicos de la biologia, el relacio-
nado con la herencia vs el ambiente. En el caso
del primero, este representa la corriente que
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emergié a mediados del siglo XX y que tuvo
entre sus expositores a los etélogos europeos
Konrad Lorenz y Niko Tinbergen, quienes
enfatizaron sobre el rol principal del instinto,
los patrones fijos del comportamiento y la in-
fluencia de la evolucion. Estos dos cientificos
realizaban sus observaciones primordialmen-
te en campo, a diferencia de sus contrapartes
emergentes de Estados Unidos de América,
contando con un fuerte componente de la-
boratorio, lo cual les ofrecia la oportunidad
de estudiar a gran profundidad el comporta-
miento aprendido, derivado de cambios am-
bientales y las bases fisioldgicas del mismo
(Breed y Moore, 2022).

La domesticacion o seleccion artificial ejer-
ce un efecto importante en el comportamien-
to, siendo la seleccion de razas de perros, uno
de los ejemplos mas cercanos a la mayoria de
las personas, ya que la reproduccion se con-
centra en mantener y potenciar las caracte-
risticas comportamentales deseables de una
determinada raza, la cual sera designada a de-
sarrollar un rol especifico (ejemplo de ello: ra-
zas para familias, razas para controlar ganado,
razas para guia de personas con capacidades
diferenciales o enfermedades, entre otros).
Asi como sucede en los demas grupos anima-
les, la domesticacion permite la adaptacion
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continua de lotes de peces al cautiverio y la
presencia humana, con el propdsito de mo-
dificar, generacidn tras generacion, a aquellos
organismos que presentan la mayor eficiencia
y productividad. La domesticacién esta regi-
da por cinco procesos genéticos: dos incon-
trolables (endogamia y deriva genética), dos
parcialmente controlables (seleccién natural
en cautiverio y disminucién de la seleccion
natural) y uno controlable (seleccién activa)
(Teletchea, 2021).

De acuerdo con Teletchea (2019), existen
cinco niveles de domesticacion en los peces,
por lo que se infiere que la domesticacion no
es un fin ultimo sino un proceso continuo
que puede ser revertido hasta un cierto pun-
to. Como niveles de domesticacion se tiene:
1) Primeros ensayos de aclimatizacion a las
condiciones de cautiverio (descrito en 39 es-
pecies), 2) Control de una parte de ciclo de
vida bajo condiciones de cautiverio (75 espe-
cies), 3) Ciclo de vida controlado completa-
mente bajo cautiverio pero dependiendo de
organismos silvestres (61 especies), 4) Ciclo
de vida controlado bajo cautiverio con repro-
ductores criados en cautiverio (45 especies),
5) Programas de seleccion reproductiva para
la obtencion de metas especificas (30 espe-
cies). Desde los inicios de la acuicultura, el
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comportamiento de las especies de interés ha
sido primordial e incluso un factor de elimi-
nacion para el desarrollo de su cultivo. Entre
las especies de mayor historia documentada
de domesticaciéon en acuicultura se encuen-
tran la carpa comun Cyprinus carpio (hace
8.000 anos) y la tilapia del Nilo Oreochromis
niloticus (1.500 AC), mientras que la bailari-
na Carassius auratus fue la primera especie
domesticada para fines ornamentales hace
aproximadamente 1.800 afios. Las caracteris-
ticas mas deseables para aquellas especies de
interés para la acuicultura son légicamente
aquellas que repercuten en la 6ptima produc-
tividad y eficiencia del cultivo, por lo tanto,
la seleccion artificial se realiza segun las ta-
sas de crecimiento, sobrevivencia, fertilidad,
entre otras. Al mismo tiempo, es altamente
deseable la capacidad de adaptacién al cau-
tiverio, a la manipulacion (captura, trans-
porte, tratamientos, contacto con personal,
entre otros) y a las tareas de mantenimiento
(Luetal., 2022).

La filogenia, si bien se entiende como un
proceso prolongado que involucra muchas ge-
neraciones, es posible de dilucidar en el caso
del comportamiento a través de la compara-
cién entre familias, géneros y especies. Dado
que el comportamiento de un determinado
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organismo es el resultado de la combinaciéon
de factores ambientales y genéticos, los in-
vestigadores pueden establecer las influencias
hereditarias mediante la eliminacién de las
variaciones ambientales. De la misma mane-
ra, los patrones comportamentales pueden
ser afladidos en los analisis cladisticos (set
de técnicas logicas para desarrollar hipotesis
filogenéticas) para asi poder esclarecer si un
comportamiento evoluciond una tUnica vez
o multiples veces (evolucion convergente). De
igual modo , este andlisis es util para esclare-
cer la secuencia logica de eventos que conlle-
varon al aparecimiento de un comportamien-
to especifico (Breed y Moore, 2022).

Por otra parte, la genética cuantitativa
y biométrica se basa en la variabilidad del
fenotipo (heredabilidad), y en la correlacién
existente entre este y el genotipo. La hereda-
bilidad se puede cuantificar por medio de la
identificaciéon y medida de la expresion de ge-
nes relacionados con la regulacién del com-
portamiento. Por tal razdn, , el calculo de la
heredabilidad involucra la estimacion de las
contribuciones genéticas y ambientales a la
variacion del fenotipo a nivel poblacional, te-
niendo en cuenta que esta puede diferir en
una misma poblacion debido a cambios am-
bientales. Otra manera de entender la hereda-
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bilidad es investigando la forma en la que un
comportamiento responde ante la seleccion
natural o artificial, si se presenta una varia-
cién del comportamiento y dicha variacién
se mantiene de una generacién a otra, esto
sugiere que dicho comportamiento es here-
ditario. Este aspecto es altamente interesante
para aquellas especies de interés en acuicul-
tura, pero también para las especies que han
conllevado algun nivel de hibridizacién no
natural y en aquellas situaciones de reproduc-
cién en cautiverio con fines de repoblacion
(Meftert et al., 2002).

La genética evolutiva y poblacional trata
de establecer el efecto que la seleccion ejerce
sobre las frecuencias genéticas dentro de una
poblacion. Las elecciones comportamentales
relacionadas con la seleccion de un habitat,
la migracion, el patréon de actividad, puede
conllevar al aislamiento de una poblacién vy,
por ende, al inicio de un proceso de especia-
cién, siendo el comportamiento sexual uno
de los mayores mecanismos de aislamien-
to. Esto ocurre en el caso de especies mari-
nas que se van adaptando cada vez mas a las
condiciones estuarinas, permaneciendo cada
vez mas tiempo en dichos ecosistemas hasta
llegar a un punto de aislamiento total de sus
congéneres marinos, siendo este el caso de la
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corvina roja Scianeops oscellatus (Hollenbeck
et al., 2019), el pez cuatro ojos Anableps ana-
bleps (Watanabe et al., 2014) y el delfin hoci-
co de botella Tursiops truncatus (Louis et al.,
2014). Por otra parte, la genética molecular
y el consecuente estudio de los genes que re-
gulan al comportamiento ofrece una visién
crucial para entender sus bases fisioldgicas
y neurobidlogicas, asi como también de per-
mitir separar las causas genéticas de las am-
bientales para la identificacion de las fuerzas
de seleccién natural que dan forma al com-
portamiento. Segun los analisis cuantitativos
realizados hasta el momento, parece ser que
la expresion de un comportamiento determi-
nado se encuentra dirigido por una cantidad
relativamente pequefia de genes, entre tres
y ocho, los cuales, ademads, operan en muchos
otros procesos del organismo. Dependiendo
del numero de genes involucrados en el com-
portamiento, sera mas o menos complejo que
aparezca una respuesta como resultado de
un cambio ambiental, por ejemplo, si se tra-
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ta de un solo gen, el comportamiento puede
variar rapidamente en respuesta al proceso
de seleccion. Al estudiar las causas proximas
de un comportamiento, los investigadores se
enfocan en descubrir la secuencia de eventos
que inicia con la activacién y transcripcion
del ADN, vy finaliza con la expresién de un
comportamiento, sin embargo, el estudio mas
completo es aquel que enlaza las raices evo-
lutivas 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 acer-
ca de la evolucién de un patron conductual,
y como y por qué este resultd siendo modi-
ficado para dar origen a nuevas especies. Al
mismo tiempo, su estudio aporta valiosa in-
formacion relacionada con los sistemas fi-
siolégicos y neurobioldgicos que controlan
al comportamiento, y cdmo estos pueden ser
cuantificados para establecer la relacion entre
la genética, el ambiente y la conducta.



Capitulo 2. Reloj biolégico

Senales ambientales

El ambiente en el que nos encontramos los seres vivos es altamente dinamico, la posicion de
la Tierra en el Sistema Solar, su rotacidn, la presencia de la Luna, entre otros, crean una serie
de eventos ciclicos de frecuencia predecible. En el caso de la luz y la temperatura, estos actiian
a través de patrones de duracién diaria y estacional, siendo denominados fotociclo/fotoperiodo
y termociclo, respectivamente. La luz, cuya fuente principal es el Sol, se caracteriza por ser una
radiacion electromagnética transmitida en un amplio rango de longitudes de onda, desde los
rayos radio (1x10"' m) de baja frecuencia hasta los rayos gamma de alta frecuencia (1x10"° m).
En el punto medio de la escala se ubica el rango correspondiente a la luz visible (1x10°- 1x107
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, purpura, magenta, naranja, verde) (Pedrotti et al., 2017) (Figura 4).

Las longitudes de onda del espectro visible viajan desde el Sol, practicamente, sin ser atenuadas
hasta llegar a la Tierra, donde el aire presente en la atmoésfera hace dispersar la luz azul haciéndola
dominante en el cielo. La luz viaja en ondas que otorgan diversas propiedades como son la fre-
cuencia, la longitud de onda y la energia. 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 frecuen-
cia y la longitud de onda estan inversamente relacionadas, entre mayor sea la frecuencia menor
sera la longitud de onda y viceversa. En cuanto a la tercera propiedad, esta es similar a la frecuen-
cia, ya que entre mayor esta sea mayor sera la energia que transporte la luz (Pedrotti et al., 2017).
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Fig. 4. Espectro electromagnético donde se resalta el rango de luz visible
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Longitud de onda (nm)

Fuente: elaboracion propia.

El fotoambiente acudtico es altamente di-
namico debido a que la energia radiante del
sol es absorbida y dispersada selectivamen-
te por particulas presentes en la columna de
agua, las cuales ademas afectan su magnitud
(cuadrado del vector del campo eléctrico), la
polarizacion (direccion de oscilacion del cam-
po eléctrico), longitud de onda (frecuencia de
oscilacion), y direccion y propagacion de la
luz. La columna de agua actiia como un po-
tente filtro cromatico que absorbe rapidamen-
te los espectros de longitudes de onda medias
y largas. Es asi como la luz roja desaparece en
los primeros 10 metros de profundidad, mien-
tras que la luz amarilla lo hace a los 100 me-
tros. Sin embargo, las longitudes de onda cor-
ta propias de los espectros azul, verde y violeta
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penetran mas profundamente en el ambiente
acuatico, alcanzando profundidades de hasta
1.000 m en aquellas aguas oceanicas de baja
turbidez. En aguas costeras y continentales las
particulas en suspension, los pigmentos fo-
tosintéticos y las sustancias originadas por la
descomposicion de la materia organica afec-
tan su transparencia y absorbancia espectral,
por tanto, bajo estas condiciones es comun
observar colores amarillos, marrones y ver-
des. Las aguas abiertas del océano, particular-
mente de los trépicos, tienen una productivi-
dad menor, por lo que en su mayoria son las
moléculas de agua las encargadas de la disper-
sién de la luz; y tal y como sucede con el aire,
se dispersan especialmente las longitudes de
onda correspondientes a los tonos azules. Por
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su parte, las aguas marino-costeras presentan
alta actividad fotosintética, estas zonas eutrd-
ficas se caracterizan por ser de colores verde.
Un ejemplo claro de este fendmeno son aque-
llas areas de surgencia en las regiones de altas
latitudes (Trujillo y Thurman, 2016).

Ademas de las propiedades de la luz, los
seres vivos estan expuestos a los ciclos de luz/
oscuridad que pertenecen al fotociclo o foto-
periodo. La luz del dia ocurre cuando el Sol
se encuentra frente a un punto geografico
especifico de la Tierra, abarcando aproxima-
damente a la mitad de ella en un mismo mo-
mento y dependiendo de la rotacién de la Tie-
rra alrededor del Sol. La duracién del dia, es
decir, el periodo comprendido desde el ama-
necer hasta el anochecer, varia segiin dicha
rotacion de la Tierra, pero, ademas, segiin su
inclinacién, dando lugar a las estaciones. Se-
gun la latitud, aquellas areas geograficas que
se encuentran inclinadas hacia el Sol estaran
en verano y aquellas que se encuentren incli-
nadas de manera opuesta experimentaran el
invierno. En la linea meridional de la Tierra,
o Ecuador, la duraciéon del dia sera de apro-
ximadamente 12 horas, con pequenas varia-
ciones a lo largo del afio, mientras que en las
demas latitudes la duracion del dia dependera
de la estacion (Refinetti, 2016).
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El planeta Tierra se encuentra ubicado en
la zona Goldilocks o zona de habitabilidad es-
telar, ubicada a una distancia en relacién con
el Sol que permite el desarrollo de vida. Es
asi como planetas cercanos al astro, como es
el caso de Venus, que tiene una temperatu-
ra media de 471 °C, mientras que un planeta
mas 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 atmosfera terrestre
desempena un papel importante en su regu-
lacion debido a la presencia de gases (ozono,
diéxido de carbono, metano, gases fluorados,
entre otros) que atenuan no solo a los gran-
des contrastes térmicos, sino también a la ra-
diacion solar. Esta tltima, en lo que respec-
ta 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 absorcién de la radiacion infrarro-
ja re-emitida por la superficie terrestre, rete-
niendo el calor en la atmosfera y, por tanto,
impidiendo que se pierda en el espacio. Tal
y como sucede con los ciclos de luz y oscuri-
dad, la temperatura diaria y anual depende de
los movimientos geoestacionarios y angulos
de posicion de la Tierra respecto al Sol, por
lo que en un mismo momento en el planeta
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se registrara un pico de temperatura maxi-
ma y minima, siendo la diferencia entre estos
picos de aproximadamente 55 °C. Al mismo
tiempo, cuando es invierno en el hemisferio
sur, sera verano en el hemisferio norte y vice-
versa, siendo las diferencias anuales de tempe-
ratura casi inexistentes en los trépicos y en los
polos (Zhao et al., 2021).

Los ambientes acuaticos y, en especial ,
los océanos cumplen una funciéon funda-
mental en la regulacién de la temperatura de
la Tierra a través de los ciclos del agua y la
absorcion directa de la radiacion solar. De
esta manera, las propiedades del agua permi-
ten la atenuacion de grandes variaciones de
temperatura, procurando el desarrollo de la
vida en el planeta. La regulacién térmica de
los océanos y sistemas hidricos continenta-
les se evidencia al comparar las amplias va-
riaciones de temperatura en la superficie te-
rrestre en relacion con las bajas variaciones
de este parametro en el agua, lo cual se debe
a su mayor capacidad térmica que le permite
absorber calor durante el dia y retenerlo con
mas eficiencia durante la noche. Sin embar-
go, dichos cambios de temperatura siguen
siendo una de las principales senales ambien-
tales para los organismos acuaticos (Trujillo
y Thurman, 2016).
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Sincronizacion del comportamiento

A través del curso de la evolucion, las
adaptaciones a largo plazo han permitido
a los organismos vivos orientarse en el tiem-
po y en el espacio mediante el desarrollo de
un mecanismo de reloj interno que les brinda
la capacidad de anticiparse a los cambios am-
bientales. Cada especie lleva a cabo eventos
importantes como la reproduccion, las migra-
ciones y la alimentacion bajo las mejores con-
diciones ambientales posibles, asegurando asi
su supervivencia. Para ello, el reloj bioldgico
se sincroniza a diario mediante sefiales exter-
nas (zeitgebers) de naturaleza bidtica (ejemplo
de ello es la disponibilidad de alimentos o la
presencia de congéneres) y abidtica (como la
luz y la temperatura). Dichos zeitgebers son
esenciales para evitar el desfase progresivo
(marcha libre) del reloj enddgeno respecto al
medio ambiente. No obstante, la caracteristica
basica de los ritmos bioldgicos es que persis-
ten bajo condiciones ambientales constantes,
en ausencia de cualquier influencia externa
directa, ya que surgen dentro del propio or-
ganismo y no son impuestos por el medio
ambiente. El periodo de los ritmos enddgenos
diarios es cercano a la duracién del dia (24
horas), debido a ello estos ritmos se catalogan
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como «circadianos» (del Latin circa: cercano
ay dies: dia) (Breed y Moore, 2022).

En los peces, todas las herramientas nece-
sarias para el funcionamiento del reloj biold-
gico, asi como para sus vias de entrada y sa-
lida, se encuentran en la retina y el érgano
pineal, que son respectivamente responsables
de la fotorrecepcion visual y no visual. El
mecanismo visual de fototransduccién reti-
niana de los peces comprende bastones y co-
nos de distintas sensibilidades y cinéticas de
respuesta. En dichas células especializadas
hay cinco grupos de opsinas visuales, incluida
la rodopsina de baston (rh1), y cuatro opsinas
de cono: similares a la rodopsina (rh2), sensi-
bles a longitud de onda corta 1 (swsl), sensi-
bles a longitud de onda corta 2 (sws2) y sensi-
bles a longitud de onda logaritmica (Iws). Las
opsinas visuales constituyen el primer paso
en las cascadas de transduccion sensorial del
proceso visual en niveles bajos y altos de es-
pecializacion. En cuanto a los fotorreceptores
de conos, que son similares a los de otros ver-
tebrados, los peces tienen multiples subtipos
que varian en su sensibilidad espectral como
resultado de la expresion diferencial de sus ge-
nes, empero, la disposicion espacial de los co-
nos en los teledsteos es unica, ya que forman
mosaicos heterotipicos regulares cuyo patrén
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organizativo puede variar durante la ontoge-
nia (Kim et al., 2019).

La fotorrecepcion no visual esta com-
prendida por el 6rgano pineal que se encuen-
tra dorsal al diencéfalo e inmediatamente
debajo o dentro del techo del craneo. En algu-
nas especies de peces la superficie dorsal del
craneo tiene una cubierta pineal translicida
(ventana pineal) que permite la entrada de
luz hacia el complejo pineal (6rgano pineal,
parapineal, vesicula pineal y el saculo dor-
sal). Dicha ventana pineal se caracteriza por
presentar una baja presencia de melanéforos
y una menor densidad 6sea del craneo, el cual
en esta zona es, ademas, menos curvo (Kim et
al., 2019) (Figura 5).

El complejo pineal contiene células foto-
rreceptoras (opsinas) similares a las encon-
tradas en los bastones y conos del ojo que se
conectan sindpticamente con neuronas cu-
yos axones llegan al cerebro. Por otro lado,
en los peces se han descrito hasta 32 opsinas
no visuales, este alto numero puede estar re-
lacionado con la complejidad y dinamica del
fotoambiente acuatico (Liang et al., 2022) El
funcionamiento del complejo pineal es simi-
lar al de la retina: el estimulo de la luz induce
ala hiperpolarizacion de las células, lo cual re-
sulta en la inhibicién de un neurotransmisor
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(aspartato o glutamato) que, a su vez, llega
a las neuronas que envian la sefal al cerebro,
particularmente al talamo y al pretectum don-
de, coincidencialmente, también llegan las se-
fales de la retina. Por el contrario, durante la
noche o ante la ausencia de luz, las células fo-
torreceptoras se polarizan, lo cual resulta en la
liberacion del neurotransmisor y el inicio de
la sintesis de la hormona melatonina (N-ace-
til-5-metoxitriptamina) u hormona del suefio,
tanto en la retina como en el 6rgano pineal.

La informacion registrada por el complejo
pineal y enviada al cerebro comprende varios
aspectos de la luz como son su intensidad,
su composicion espectral (longitud de onda)
y la duracién del fotociclo. Sin embargo, el
complejo pineal no solo tiene una funcién
sensorial, sino también con la endocrina, ya
que transforma la informacion proveniente de
la luz ambiental tanto en sefales neuronales
(neurotransmisores) como hormonales (me-
latonina) (Figura 6).

Fig. 5. Ubicacion de la ventana y 6rgano pineal en las especies Cordylancistrus tayrona
y Hemibrycon sp.

L

Ventana
pineal

-

Fuente: elaboracion propia.
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Fig. 6. Control fotoperiodico 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

Organo pineal — Fotorreceptores
Genes reloj (clock, bmall, per1,
per2, per3, cryl, cry2, cry3)

[ Melatonina } T

I

Cerebro - Hipotalamo
Genes reloj (clockla, bmall,
Retina ] . bmalla, perl, perlb, per2, per3,

Genes reloj (clockla, clocklb, perd, cryl, cry2a, cry3, cry5)
bmalla, perl, perlb, per2,
per3, cryl, cryla, cry2, cry3)

Sincronizacion de 6rganos
periféricos:
Pituitaria, retina, gonadas, |«
rinones, intestino, branquias,

células sanguineas.

Respuesta Fisiologica
Actividad locomotora y alimentaria,
reposo, reproduccion, migracion,
crecimiento, metabolismo oxidativo

Fuente: elaboracién propia.
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Curiosamente, se han encontrado contra-
partes retinianas y pineales de funcién homo-
loga (pinopsina, melanopsina y exorodopsina)
en la mayoria de los 6rganos, tejidos y células
de los peces; los investigadores han descubier-
to alli un reloj circadiano funcional que com-
prende suficientes osciladores y mecanismos
fotorreceptivos sin la participacion de la reti-
na o la glandula pineal. Este reloj periférico se
vuelve funcional en las larvas de peces mucho
antes de que se complete la diferenciacion de
estructuras especializadas receptoras de luz
(Herrera-Pérez et al., 2011).

En los vertebrados, la hormona melatoni-
na se produce en grandes cantidades tanto en
la retina como en el 6rgano pineal durante la
noche y se secreta inmediatamente al torrente
sanguineo. Sin embargo, como se ha mencio-
nado antes , también es secretada de manera
periférica en tejidos del tracto gastrointesti-
nal, en el higado, entre otros. A pesar de las
grandes modificaciones que han existido du-
rante el curso de la evolucion, esta hormona
ha mantenido su patrén de oscilacién circa-
diana y su estructura molecular, siendo esta
comparable entre grupos como los mamiferos
y los peces. A través de los niveles de secrecion
de melatonina, los animales perciben tanto los
cambios ambientales diarios como los estacio-

60

nales, ya que la duracién del ritmo de la me-
latonina depende de la duracién de la noche.
Si el fotoperiodo determina la duracion de la
elevaciéon de la melatonina, la temperatura
determina la amplitud del ritmo, creando un
perfil de melatonina especifico segtn las es-
taciones. Esta hormona cumple una funcién
neuroendocrina, ya que estd involucrada en
varios procesos fisiologicos como son el con-
trol de la reproduccion, a través de la acti-
vacion del eje hipotalamo-pituitaria-génada
(HPG) (Saha et al., 2019). Ademas, la relacién
entre la oscilacién de la melatonina y los ciclos
de temperatura del cuerpo estd mediada por
el eje hipotalamo-pituitaria-tiroides (HPT),
el cual funciona de la misma manera en pe-
ces y humanos. Dicha relacién con el eje HPT
evidencia la importancia de la melatonina en
el crecimiento y la proliferacion celular en los
peces en todas sus fases de vida. Segiin avan-
zan las investigaciones, se van descubriendo
otras funciones de la melatonina; este es el
caso de la relacion entre esta hormona y la
movilizaciéon de cromatéforos y los cambios
fisiologicos del color de los peces (Maitra et
al., 2013; Feng et al., 2023)).

La base genética del funcionamiento del
reloj biologico puede variar entre los grupos
animales, pero su mecanismo basico, hasta
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donde la ciencia ha avanzado, parece ser uni-
versal. El reloj bioldgico depende de un meca-
nismo molecular que puede ser reiniciado con
el fin de permanecer sincronizado con el ciclo
solar de 24 horas. Por tanto, existe un meca-
nismo auto-sostenible de retroalimentacion
para la transcripcién y traducciéon de genes,
cuya expresion es inhibida por la presencia de
sus proteinas resultantes como son CLOCK,
BMAL, PER y CRY. Su ausencia, por tanto,
permite la expresion de los genes reloj (Per,
Cry, Clock, Bmal, entre otros). La presencia
de luz es captada por los fotopigmentos y la
informacion es enviada a las células del reloj
biologico, en donde se activa la expresién de
los genes reloj. Estos genes reloj controlan la
expresion de otros genes, como Aanat, el cual
esta directamente involucrado en la sintesis
ritmica de la melatonina. Aanat se transcribe
durante el dia, por lo que la concentracion de
sus mRNAs incrementa y alcanza su maximo
al inicio de la noche, cuando dicha proteina
es sintetizada y permite la sintesis de la me-
latonina. La presencia de dichas proteinas
retroalimenta negativamente la actividad gé-
nica, inhibiendo la sintesis y secrecion de las
hormonas reloj. Por tanto, el mecanismo tiene
la capacidad de anticipar cambios en las con-
diciones ambientales, ya que, si la medida que
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las horas de luz aumentan o disminuyen, asi
mismo sera la respuesta molecular del reloj
bioldgico (Falcén et al., 2010; Saha et al., 2019).

La ontogenia del reloj bioldgico se esta-
blece a través de la deteccion 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
o6rgano pineal es una de las primeras estruc-
turas cerebrales en desarrollarse, en el caso
del pez cebra D. rerio, esto sucede a las 19 ho-
ras post-fertilizacion (hpf), tras las cuales el
pez empieza a responder a los estimulos lu-
minicos y a secretar melatonina. Para el ini-
cio del mecanismo circadiano se requiere de
las sefiales de los zeitgebers ambientales (luz
y temperatura), ya que los embriones criados
en condiciones constantes de temperatura
y oscuridad carecen de ritmicidad circadia-
na. Ademas, la exposicion de un solo ciclo
de luz-oscuridad es suficiente para establecer
y fijar la fase de expresién ritmica de aanat2
y sintesis de melatonina. Cuando los embrio-
nes de pez cebra se exponen a pulsos de luz
en la etapa de blastula (4 a 16 hpf, antes de
que se forme cualquier organo fotorrecep-
tor), la sefial parece suficiente para establecer
la fase de los ritmos pineales dos a tres dias
después. De hecho, se han detectado niveles
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de expresiéon de ARNm de ADN fotoliasa per2
y 6-4 en embriones en las etapas de blastula
y gastrula como consecuencia de sefales lu-
minosas. Ademas, los cultivos de células de
pez cebra también estan influenciados por la
luz, ya que muestran ritmos circadianos de
proliferacion 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 auténomo. Precisamente,
la capacidad fotosensible de las células de los
peces es quizas una de las mayores diferencias
entre este grupo y los mamiferos (Freland
y Whitmore, 2019; Sanchez-Vazquez et al.,
2019; Froland et al., 2023).

Como ya se ha indicado, el segundo factor
sincronizador del reloj biolégico es la tempe-
ratura, la cual pasa a cumplir un rol princi-
pal en aquellos ambientes ausentes de sefiales
luminicas donde la oscuridad es permanente,
como es el caso de las profundidades de los
océanos y los acuiferos de cuevas. Ya que la
mayoria de los teledsteos son ectotermos, la
temperatura ambiente actiia directamente so-
bre ellos y, en particular, sobre el 6rgano pi-
neal. Si bien los mecanismos celulares y tisu-
lares son aun desconocidos, es probable que
también involucren a la enzima AANAT?2, tal
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y como se ha observado en especies como la
trucha O. mykiss, el lucio europeo Esox lu-
cius, el pez cebra D. rerio y la dorada Sparus
aurata (Kulczykowska et al., 2010). Como se
ha sefialado antes, el fotoperiodo determina
la duracién de la sefial de la melatonina y la
temperatura determina la amplitud de dicha
sefial, lo cual brinda informacién al organis-
mo acerca de los ciclos ambientales diarios
y estacionales. Esta interaccion se evidencia
a través de un pico de concentracién de me-
latonina 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 dia cuando la concentra-
cién de melatonina es minima. En efecto, se
ha observado bajo condiciones in vitro que la
respuesta del drgano pineal de peces a la luz
es significativamente mas bajo a temperaturas
frias (Vera et al., 2023).

A nivel molecular se han sugerido dos me-
canismos de regulacion debidos a la tempera-
tura y mediados por el gen reloj perl: actuan-
do este como promotor de otros genes reloj
y ademas controlando la sintesis de la pro-
teina CLOCK. En los peces los cambios dia-
rios y estacionales de temperatura afectan a la
ritmicidad de la secrecién de la melatonina,
lo cual se ha observado bajo condiciones de
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oscuridad y termociclos naturales (Lahiri et
al., 2014). Por tanto, los diferentes grados de
temperatura activan o desactivan la expresion
de genes y con ello, incluso bajo condiciones
de luz u oscuridad constante, la temperatura
por si sola es suficiente para sincronizar los
ritmos de actividad del pez cebra que, de ma-
nera interesante, no muestra un patrén defini-
do, ya que algunos peces estan mas activos en
la criofase y otros en la termofase, tal y como
se ha observado también bajo ciclos de luz
y oscuridad (Lépez-Olmeda et al., 2006a). En
condiciones de laboratorio, se ha reportado
que la aplicacion de termociclos naturales no
solo favorece procesos como el crecimiento
y el desarrollo, sino que ademas sincroniza
el momento del inicio de la eclosion, la cual
finaliza de manera 6ptima en un menor tiem-
po. Lo anterior se ha observado en especies
de interés como el lenguado senegalés Solea
senegalensis, el pez cebra y la tilapia O. nilo-
ticus (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 re-
loj bioldgico en los peces. Si la disponibilidad
de este se restringe a una determinada franja
horaria de cada dia, los peces anticipan dicho
momento demostrando diversos comporta-
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mientos e incluso procesos fisiologicos tales
como el aumento de la actividad enzimatica
digestiva. Se ha observado que bajo condicio-
nes de oscuridad constante, ante un horario
fijo de alimentacion, los peces sincronizan su
patron de actividad a este evento. Sin embar-
go, también se ha sugerido que los osciladores
internos encargados de dicha sincronizacién
son diferentes a los involucrados en el proce-
samiento de las sefales luminicas y de tem-
peratura, siendo la sefial de disponibilidad de
alimento equiparable a estas (Lopez-Olme-
da, 2017).

El nivel de influencia de cada sefal de-
pende de cada especie, por ejemplo: para una
especie diurna las sefales luminicas son el
principal sincronizador, pero para especies
nocturnas o habitantes de ambientes aféticos,
la disponibilidad de alimento cumplira dicha
funcion principal. Bajo condiciones controla-
das, el comportamiento de anticipacion al ali-
mento 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. Ademas de demos-
trar la anticipacién 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
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integran informacion espacial y temporal con
el objetivo de optimizar sus movimientos para
la obtencién maxima de energia (Lépez-Ol-
meda, 2017). Aparte del ritmo de produccién
de enzimas digestivas sincronizado al hora-
rio de alimentacion, se han reportado otras
oscilaciones hormonales que pueden ser in-
fluenciadas 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 concentracidon en
plasma horas antes al horario de alimentacién
(Vera et al., 2007). La leptina y la grelina, por
su parte, estan relacionadas con la sensacion
de apetito y el balance energético, respectiva-
mente; ambas hormonas han mostrado ritmos
de concentracion en relacion con los ciclos de
alimentacién en d6rganos como el higado, el
cerebro y el tracto gastrointestinal (Tinoco et
al., 2014; Sanchez-Bretano et al., 2015).

La presencia de la Luna, su fuerza gravi-
tacional y su desplazamiento alrededor de la
Tierra generan tres tipos de ciclos biolégicos,
el ciclo lunar, el ciclo semi-lunar y el ciclo
mareal. El primero tiene una duraciéon de
29,5 dias, 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
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cuando la luna esta totalmente centrada con
la Tierra y, por tanto, su cara iluminada se en-
cuentra oculta. La luna creciente ocurre dos
dias después de la luna nueva y se caracteriza
por una iluminacién de entre 10 y 23 % que
aparece en el borde izquierdo (segun se obser-
ve desde el hemisferio sur de la Tierra) o de-
recho (hemisferio norte) de la luna. El cuarto
creciente es el periodo durante el cual mas
de la mitad de la luna se observa iluminada.
Por ultimo, la luna llena es la cara completa
de luna iluminada por el Sol. El ciclo semi-lu-
nar tiene una periodicidad de 14,7 dias, se en-
cuentra delimitado por las fases de luna nue-
va y luna llena, por lo que sincroniza eventos
biologicos 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 pre-
sentar un periodo de alto y bajo nivel de agua
en la linea de costa. Aparte del evidente cam-
bio en el nivel del agua en las zonas costeras,
las mareas afectan otras variables ambientales
como son la salinidad, la temperatura, la ex-
posicién solar, el oxigeno, la presion hidros-
tatica y la agitacion mecanica, a las que tanto
las especies que habitan en la zona interma-
real como aquellas que habitan nichos de ma-
yor profundidad han desarrollado distintas
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adaptaciones, siendo estas evidenciadas en
diversos ritmos bioldgicos de actividad, ali-
mentacion y reproduccion (Lopez-Olmeda,
2017). Por ejemplo, especies como los bléni-
dos Lipophrys pholis y Coryphoblennius ga-
lerita, y el scianido 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 albo-
plumbeus y el pejerrey californiano Leuresthes
tenuis, los cuales desovan en marea alta (Mar-
tin et al., 2004; Chen et al., 2022).

En aquellas especies que habitan los trépi-
cos, donde existe una reducida variacién es-
tacional de temperatura y fotoperiodo, otros
factores como las épocas de lluvia y sequia,
y las mareas son primordiales para la sincro-
nizacion de sus funciones fisioldgicas. En el
caso del rébalo Centropomus undecimalis se
ha observado una fuerte correlaciéon entre
la maduracion gonadal y las mareas, encon-
trandose ovocitos en estados avanzados de
maduracion durante el periodo de marea alta,
cuando, ademas, se registran mayores concen-
traciones de las hormonas estradiol, testoste-
rona y LH en plasma, y una mayor expresion
de los genes fshf y Ih (Rhody et al., 2015).
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Uno de los aspectos que ha permanecido sin
esclarecer completamente, es la migracion
larvaria de especies catidromas y anddromas,
las cuales se caracterizan por realizar despla-
zamientos significativos desde los lugares de
desove hasta aquellos ambientes donde pasa-
ran las primeras etapas de vida hasta llegar a la
adultez. En el caso particular de especies cata-
dromas, la llegada de sus larvas a los estuarios
y su distribucion dentro de estos depende de
multiples condiciones ambientales y bioldgi-
cas, siendo las mareas un factor fundamental.
Segtn Miro et al. (2022), las larvas de gobios
del género Pomatoschistus sp. y de la anchoa
Engraulis encrasicolus aprovechan las corrien-
tes superficiales y de fondo de las mareas altas
para ingresar y distribuirse en los estuarios.
El ciclo lunar parece ser un aspecto deter-
minante en las anguilas, en el caso de la an-
guila europea Anguilla anguilla, esta inicia su
migracion hacia el mar durante los dias de
transicion entre el cuarto menguante y la luna
nueva (Miyali et al., 2004), mientras que la an-
guila japonesa A. japonica realiza eclosiones
sincrénicas que se presentan en los dias de
luna nueva (Tsukamoto, 2006). La luz lunar
es también un factor sincronizador del com-
portamiento de muchas especies de peces, es-
pecialmente, en lo relacionado a los eventos
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reproductivos. En el caso del pejerrey califor-
niano 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 dias de luna llena, mientras que el
mero de coral Plectropomus leopardus, el siga-
no pintado Siganus canaliculatus y el siganito
Siganus spinus lo hacen en luna nueva (Lee et
al., 2002; Frisch et al., 2007). Al mismo tiem-
po, las mareas y los ciclos lunares ocasionan
migraciones de comunidades planctdnicas
y con ellas la movilizaciéon de las redes trofi-
cas. Este aspecto sera tratado mas adelante en
el apartado Ritmos de Alimentacion.

Ritmos de actividad y alimentacion

Sincronizacion de los patrones de
actividad

En los peces, el patron de actividad diur-
no/nocturno se caracteriza por tener una
plasticidad mayor a la encontrada en los ma-
miferos y estar fuertemente sincronizada a las
fases diarias de luz y temperatura. Una espe-
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cie puede, incluso, tener ausencia de periodos
de descanso durante las primeras etapas de
vida o cambiar de diurno a nocturno segin
el periodo de reproducciéon o migracién (San-
chez-Vazquez et al., 1995). Como se ha men-
cionado anteriormente, la presencia de la hor-
mona melatonina en altas concentraciones en
el plasma y 6rganos de los peces durante la no-
che tiene la misma influencia que en los ma-
miferos, sefalizar el momento para el reposo
y el descanso. Esto es claro en peces de habitos
diurnos y ambientes donde hay presencia de
luz, la melatonina atenua la actividad loco-
motora e induce a un estado similar al suefio
durante las horas de la noche. Sin embargo, en
aquellas especies que habitan zonas aféticas el
maximo nivel de actividad se solapa con el au-
mento de melatonina en la noche, por lo que
el rol de la melatonina en aquellas especies de
habitos nocturnos atin esta por esclarecerse te-
niendo en cuenta que las investigaciones hasta
ahora realizadas han arrojado resultados poco
concluyentes y contradictorios incluso en ma-
miferos, empero, es claro que las especies noc-
turnas emplean un sistema de sincronizacion
al fotociclo diferente, ya que no parece estar
relacionado con los ciclos diarios de sintesis
y segregacion de la melatonina (Sanchez-Vaz-
quez et al., 2019) (Figura 7).
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Fig. 7. Ilustracion del nivel de actividad y ciclo de concentracién de melatonina diarios en un
organismo diurno (A) y nocturno (B) tipicos
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Uno de los fendmenos mas conservados
evolutivamente es el ciclo de actividad-des-
canso o suefo-vigilia, el cual se encuentra re-
gulado por el reloj endogeno y sincronizado
a las sefiales ambientales. En los mamiferos el
descanso se asocia al suefo, estado comporta-
mental y fisiolégico particular durante el cual
la actividad del cerebro presenta patrones eléc-
tricos muy distintos a los encontrados durante
la vigilia. A pesar de que las funciones fisiol6-
gicas y moleculares del suefio permanecen sin
esclarecer, se sabe que el suefio en mamiferos
es un periodo comprendido por una serie de
estados tanto cerebrales (suefio ligero, suefio
profundo y suefio REM) como de érganos
y sistemas periféricos (Jaggard et al., 2021).

En las escasas especies de peces estudia-
das en este campo, se ha encontrado que este
grupo presenta un periodo que se podria de-
nominar como suefo, si bien se diferencia del
suefio descrito en mamiferos. A pesar de las
complicaciones técnicas implicadas en este
tipo de estudios, hasta el momento se ha lo-
grado monitorear la actividad cerebral, el
ritmo cardiaco y los movimientos oculares,
y se han descrito los comportamientos tipi-
cos del suefio: tranquilidad comportamental
prolongada, posturas especificas de la especie,
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umbral de excitacion elevado y rapida reversi-
bilidad de la tranquilidad a la actividad en res-
puesta a un estimulo moderadamente intenso
(Jaggard et al., 2021).

Los procesos metabdlicos también se ra-
lentizan e incluso la relajaciéon muscular pue-
de llegar a que algunas especies floten en su
lugar. Por tanto, la fase del suefio en los peces
esta compuesta por dos estados, en el prime-
ro, los ojos y la cola presentan movimientos
lentos o ausencia total de ellos y rafagas sin-
crénicas de actividad neuronal. En el segundo
estado, las caracteristicas comportamentales
y neuroldgicas son similares a la fase REM
descrita en los mamiferos, pero con ciertas
diferencias; en los tiempos, duracién y pro-
pagacion de los movimientos oculares rapi-
dos, la pérdida de tono muscular y las con-
tracciones. Ademas, el periodo de ausencia
de actividad cerebral tiene una duracion de
20 minutos, tiempo que nunca ha sido ob-
servado en los mamiferos y aves. A pesar de
ello, y en general, los peces parecen estar mas
alerta que los mamiferos durante esta etapa,
lo cual puede protegerlos de peligros que pue-
dan presentarse, ya que justamente algunas
especies de peces son mayormente depreda-
das durante las dos horas posteriores al ano-
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checer. Es probable que los peces realicen un
suefio unihemisférico en donde solo la mitad
del cerebro descansa mientras la otra perma-
nece alerta, permitiendo al pez mantener su
posicion, tomar agua para oxigenarse y estar
atento ante la presencia de depredadores; esto
seria facilmente verificable si los peces tuvie-
ran parpados, ya que en este caso uno de ellos
permaneceria abierto mientras que el otro
estaria cerrado, tal y como ocurre en algunas
especies de aves y cetaceos (Leung et al., 2019;
Jaggard et al., 2021).

En el pez cebra D. rerio se ha encontrado
que una deprivacion del estado de reposo por
una noche ocasiona una recuperacion del
mismo en la noche siguiente; en esta especie
también se han identificado los comporta-
mientos propios del estado de vigilia, caracte-
rizado por movimientos de la cola y los ojos,
y una actividad neuronal asincrénica (Rat-
tenborg y Ungurean, 2023). No hay dudas de
que el estado de sueno de los peces varia mu-
cho dependiendo de la especie; por ejemplo,
la trucha marrén Salmo trutta demuestra las
caracteristicas basicas de un estado de repo-
so mientras yace inmavil sobre el fondo del
rio, y especies arrecifales como los labridos
Bodianus rufus y T. bifasciatum tienen suefios
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profundos durante los cuales permiten, inclu-
so, ser manipulados por los investigadores. En
contraste, en especies pelagicas como los atu-
nes y bonitos se ha observado una actividad
de natacion constante sin que se haya registra-
do en estas hasta ahora periodos de descanso
(Tauber, 1974; Furusawa y Koizumi, 2024).
Existen, ademas, especies que presentan
periodos de animacién suspendida como
respuesta a situaciones ambientales desfa-
vorables que deben ser sobrellevadas in situ
debido a la imposibilidad de que el organis-
mo pueda evitarlas trasladandose a otra ubi-
cacion. 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 es-
perar a la llegada de condiciones mas favo-
rables (Alekseev y Pinel-Alloul, 2019). En el
caso de la diapausa embrionaria, esta se pue-
de presentar en tres momentos distintos, tal
y como se han observado en tres grupos de
peces. En los killis (Ciprinodontiformes, Fa-
milias Aplocheilidae, Cyprinodontidae, Fun-
dulidae, Nothobranchiidae, Profundulidae
y Valenciidae) el ciclo de vida se ha adapta-
do a las condiciones estacionales de los cuer-
pos de agua en donde habitan, ya que estos
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pueden secarse completamente por varios
meses, incluso afios. Durante la temporada de
lluvia o existencia de los acuiferos, los peces
presentan un rapido desarrollo y maduracién
que les permite reproducirse antes de la época
de sequia. Los ovocitos fertilizados se deposi-
tan en el fondo, enterrandose en el barro a me-
dida que el agua se evapora, permaneciendo
en una etapa latente por meses o afios hasta
que el acuifero vuelve a formarse. La duracion
de la diapausa depende de la fase ontogénica
especifica en la que se encuentra el embrién:
la diapausa I ocurre posterior a la blastula
y anterior al inicio de la formacion del eje em-
brionario; la diapausa II se presenta cuando el
embrion ha desarrollado 38 pares de somites
y posterior a la formacion del sistema nervio-
so; y la diapausa III, también llamada eclosion
tardia, ocurre en embriones que se encuen-
tran completamente desarrollados (Figura 8).
Se ha observado que las diapausas I y III son
de hecho mas cortas y su tasa de resistencia
a las condiciones ambientales es menor. Por
su parte, la diapausa II es la mas prolongada,
incluso de hasta tres afios, tal y como se ha ob-
servado en la especie Nothobranchius furzeri
(Cellerino et al., 2016).

Los diferentes tipos de diapausas no son ex-
cluyentes, ya que se pueden presentar en una
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misma especie en un mismo momento, siendo
los parametros fisicoquimicos del agua (como
por ejemplo la temperatura o el oxigeno), el
fotoperiodo y la presencia de peces adultos, sus
principales activadores. Cada especie reaccio-
na de manera diferencial a los rangos de dichos
factores ambientales, por ejemplo, los embrio-
nes de N. korthausae y Austrofundulus lim-
naeus entran rapidamente 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 parametros (Hand y Podrabsky, 2000).
Factores internos también han sido identi-
ficados como activadores de la diapausa: en
ovocitos fertilizados de A. limnaeus se ha en-
contrado una concentracion elevada de los es-
teroides de origen materno 17-B-estradiol y an-
drostenediona en embriones que no entran en
diapausa (Pri-Tal et al., 2011). Al mismo tiem-
po, se ha comprobado el efecto protector de la
diapausa en especies como N. guentheri y A.
limnaeus ante temperaturas y niveles de oxige-
no extremos, siendo los peces provenientes de
diapausas mas resistentes que aquellos que no
efectuaron dicho proceso, incluso se encontrd
que la diapausa II genera una mayor proteccién
en comparacion con las diapausas I y III (Po-
drabsky et al., 2007; Cellerino et al., 2016).
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Fig. 8. Diapausa embrionaria como un mecanismo de supervivencia sincronizado al ciclo
de sequia y lluvia
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No todas las especies de killis habitan siste-
mas estacionales, lo cual hace que la diapausa
sea un evento innecesario; sin embargo, estas
especies de killis presentan eventos esponta-
neos que resemblan a la diapausa, como pue-
den ser retrasos en la eclosion como respuesta
a condiciones ambientales sub-estandar. Esta
caracteristica brinda informacién acerca de la
ancestralidad de esta adaptacion. Aparte de
los Kkillis, la diapausa ha sido descrita en solo
un grupo mas de teledsteos, los peces amar-
gos (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 cipri-
nidos entran en diapausa justo después de la
eclosion cuando la vesicula 6tica aparece justo
detras de la vesicula Optica; una vez entra en
diapausa, la larva presenta un desarrollo y cre-
cimiento significativamente lento que le per-
mite resguardarse dentro del bivalvo durante
el periodo mas crudo del invierno (Kitamu-
ra, 2005).

La estivacion de teleosteos adultos ha
sido observada en varias especies, pero la
mayor informacién proviene de los estu-
dios realizados con los peces pulmonados,
los cuales no solo pueden respirar aire, sino
que también sintetizan urea y pueden redi-
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reccionar el flujo sanguineo gracias a su co-
razén segmentado. La capacidad de respirar
aire les brinda la habilidad de sobrevivir en
ambientes secos por largos periodos de tiem-
po. Al inicio de la temporada seca, los peces
pulmonados africanos del género Protopterus
secretan una cubierta mucosa que se endu-
rece como un capullo alrededor del pez y lo
mantiene en aislamiento por meses e inclu-
so afios hasta el regreso de la temporada de
lluvias. La estivacion esta comprendida por
tres fases: la induccion, en la que el pez detec-
ta las condiciones adversas y responde a las
mismas mediante la secrecién de mucus y la
elaboracion del capullo que toma entre seis
y ocho dias; una vez el pez se encuentra com-
pletamente cubierto y, por tanto, su actividad
locomotora y alimentaria suspendidas, inicia
la fase de mantenimiento, en la que el pez
disminuye al maximo su tasa metabolica y su
ritmo cardiaco baja de 15 a 6 pulsaciones por
minuto. Por ultimo, se presenta la activacion
una vez el pez entra en contacto con agua
y recupera sus funciones fisiolégicas y com-
portamentales durante un periodo de entre
siete y diez dias (Hiong et al., 2015). Otras
especies en las que se ha descrito el proceso
de estivacion son el pez australiano Galaxiella
nigrostriata, la anguila brasilena Synbranchus
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marmoratus, otra especie de pez pulmonado,
Lepidosiren paradoxa, de América del Sur, en-
tre otras (Mesquita-Saad et al., 2002; Moraes
et al., 2005; Galeotti et al., 2010).

Los peces, al igual que el resto de los ani-
males, tienen la habilidad de responder a los
cambios ambientales mediante el desplaza-
miento geogréfico; cuando dicho desplaza-
miento se realiza de manera periddica en ci-
clos diurnos, anuales o en determinadas etapas
de la vida, este comportamiento se denomina
«migracién». Teniendo en cuenta que los am-
bientes acuaticos presentan una gran variedad
de condiciones ambientales (profundidad,
corrientes, topografia, sedimentos, turbidez,
temperatura, salinidad, oxigeno, iluminacién,
lugares de refugio) y bioldgicas (presencia de
alimento, parejas potenciales, depredadores),
muchas especies de peces deben encontrar
varios habitats optimos para sobrevivir du-
rante 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 mas de 35.000 especies de
peces, aproximadamente 300 realizan migra-
ciones a gran escala (Froese y Pauly, 2025). En
el caso de los blénidos, estos efecttian migra-
ciones estacionales de pocos kilometros hacia
dentro y fuera de la costa, no obstante, en es-
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pecies 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 kild-
metros, y en especies como los salmones del
Atlantico y el Pacifico (Salmo sp. y Oncorhyn-
cus sp.), y varias especies de anguila (Anguilla
sp.), estas pueden hacer migraciones de miles
de kilometros cuando se desplazan desde los
rios hacia el mar abierto. Al mismo tiempo,
existen especies que presentan migraciones
transoceanicas, 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 angui-
las europeas y el salmdn, la migracién es un
unico evento que se realiza hacia los lugares
de desove y tras el cual el pez muere (Magn-
hagen et al., 2008).

Segun el lugar de origen, de destino y la
causa bioldgica de las migraciones, las espe-
cies se pueden clasificar en los siguientes tipos:

a. Oceanddromas: especies que se des-
plazan Unicamente dentro de ambien-
tes marinos, comprenden el 57 % de
las migraciones (atunes, marlin, caba-
lla, arenque).
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b. Diadromas: especies que realizan mi-

graciones entre ambientes marinos
y ambientes continentales. En este gru-
po encontramos tres subgrupos segin
la causa biologica:

— Anadromas: son peces que migran
del mar hacia sistemas de bajas sali-
nidades (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,
esturién). Comprenden al 16 % de
las migraciones.

Catadromas: comprenden especies
que se desarrollan en sistemas con-
tinentales y se desplazan al mar para
reproducirse. Sus huevos y larvas son
arrastrados por las corrientes hacia
los estuarios y rios donde encuentran
resguardo y alimentacién (anguilas,
sabalos, algunos rébalos del género
Centropomus, mujilidos del género
Mugil). Se estima que el 8 % de las
especies migratorias son catadromas.
Anfidromas: son aquellas especies
que se desplazan de un ambiente
a otro con fines distintos a los repro-
ductivos, como la alimentacién o la
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presencia de lugares de resguardo
(gobios, algunas especies de anchoas,
bagres de la familia Aridae). Compo-
nen el 8 % de los peces migratorios.
c. Potadromas: son peces de agua dulce
que migran unicamente entre sistemas
continentales, dentro de un mismo rio
o entre los rios y los lagos (bagres, bo-
cachicos, truchas). A estos pertenecen
muchas especies de los 31 6rdenes re-
gistrados para estos sistemas (Magnha-
gen et al., 2008).

Las migraciones suelen ser altamente pre-
decibles tanto en tiempo como en espacio, ya
que obedecen al estado fisiolégico del pez,
su reloj biolégico y a las sefiales ambienta-
les. La direccion de la migracion, asi como
su duracion 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
serviran como sincronizadores de las migra-
ciones estacionales, ya que informan acerca
de la época seca y la época de lluvias. Estas
variables pueden ser los cambios en la intensi-
dad luminica, los cambios en la salinidad y la
temperatura, y los ciclos lunares. Las primeras
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estan directamente relacionadas con la clima-
tologia y el movimiento de la Tierra alrededor
del sol, y la tltima estd relacionada con el ciclo
de 29,5 dias que realiza la luna alrededor de la
Tierra. La luz de la luna llena puede extender
el tiempo disponible para que especies diur-
nas realicen su migracién, 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
Magalhaes et al., 2018). Por otro lado, especies
nocturnas como la anguila comtn A. angui-
lla no solo realiza sus migraciones durante la
luna nueva, sino que utiliza su posicién para
orientar la direcciéon de su desplazamiento
(Cresci et al., 2019). Es claro que los peces
utilizan multiples sefiales para realizar las
migraciones, siendo los factores ambientales
complementarios y, ademas, existe el factor
social como agente facilitador y estimulador
de la migracion a través de la formacion de
cardimenes que permiten a los individuos
mas jovenes aprender y experimentar las ru-
tas y los tiempos a seguir. Ademas del factor
iniciador, la direccion y la distancia son dos
aspectos necesarios para poder desplazarse
del punto A al punto B. La direccién es nor-
malmente establecida por una brujula (el sol,
la luna, las estrellas, el campo magnético de la
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Tierra), mientras que para determinar la dis-
tancia hace falta un odometro, el cual se re-
presenta por el esfuerzo fisioldgico realizado.
En el establecimiento de las rutas a seguir se
tienen en cuenta aquellos factores que pue-
dan facilitar el desplazamiento como son las
corrientes favorables, la existencia de puntos
de descanso y alimentacion; estas rutas suelen
seleccionarse por encima de alternativas mas
cortas o rapidas (Huang, 2024).

Una de las migraciones mas documentadas
y de las pocas que alcanzan un nivel alto de
conocimiento es la relacionada con el salmén.
En este grupo de peces los desoves ocurren
rio arriba donde se lleva a cabo la incubacién
y eclosion de los huevos; una vez entrados en
la fase juvenil, los peces migran miles de ki-
lémetros hasta llegar al océano donde perma-
necen hasta su maduracion sexual, etapa en la
cual regresan a los mismos rios iniciales para
reproducirse. Se ha establecido que la migra-
cién de los adultos estda comprendida por dos
fases: orientacion hacia la linea de costa y lo-
calizacién del rio desde se realizé la migracion
en su etapa juvenil. Para la primera fase, los
salmones pueden utilizar varias fuentes de
orientacion: la temperatura, las corrientes, el
Sol, laluz polarizada y la informacién geomag-
nética, esta ultima, en especial, es al parecer
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heredada bajo la forma de un mapa magnético
similar al reportado para la orientacién de las
tortugas marinas en su migracion. Para la ubi-
cacion del rio especifico, el salmén hace uso de
informacion registrada y memorizada durante
su migracion inicial, cuando era un pez juvenil
dirigiéndose al mar. Es probable que el salmén
diferencie su rio entre muchos rios gracias
a marcas olfativas que informan sobre su perfil
fisicoquimico (Putman et al., 2014).

Ritmos de alimentacion

La presencia de alimento no es un evento
constante en el ambiente, por lo que después
de laluz y la temperatura es uno de los princi-
pales factores sincronizadores de la actividad
de los peces. La toma de alimento debe reali-
zarse en el momento 6ptimo del dia, cuando
se compense, por un lado, el gasto energéti-
co de su busqueda y captura (o recoleccién),
sumado al posible riesgo de ser depredado,
con el beneficio de proveer al cuerpo con sufi-
cientes nutrientes. La alimentacion, por tanto,
involucra el desarrollo de un mecanismo de
seguimiento del tiempo que permite la acti-
vacion del comportamiento y la fisiologia del
pez en preparacion para dicho evento. Estu-
diar los ritmos de alimentacion en los peces
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es una tarea compleja, pero a pesar de ello se
han desarrollado tecnologias y protocolos que
han permitido establecer dicho comporta-
miento en una gran variedad de especies (ver
Capitulo 5). Hoy, se conoce que la actividad
de alimentacidn, sea esta diurna o nocturna,
se presenta en cada especie como un com-
portamiento establecido por via genética que
depende de varios componentes sensoria-
les para la deteccion y captura del alimento.
Ademas, los factores ambientales como fac-
tores clave de la ritmicidad de los eventos de
alimentacion es facilmente comprobable bajo
condiciones de laboratorio en donde estas se
pueden eliminar; bajo dicho escenario, de no
haber influencia enddgena, la actividad ali-
mentaria perderia su ritmicidad, lo cual no
sucede en los numerosos estudios realizados
(Aranda et al., 2001; Madrid et al., 2001; Bran-
nés et al., 2005; De Pedro et al., 2005; Boluda
et al., 2009; Lopez-Olmeda et al., 2009).

Las primeras investigaciones acerca de esta
tematica aparecieron en 1942 cuando el inves-
tigador Hoar describi6 al salmén Salmo salar
y a la trucha Salvelinus fontinalis como espe-
cies de habitos alimentarios diurnos. A partir
de la aplicacion de protocolos mas avanzados,
se ha registrado la principal diferencia entre
el comportamiento alimentario de los peces
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y los mamiferos, siendo el primero significa-
tivamente mas flexible, pudiendo cambiar de
diurno a nocturno y viceversa en una mis-
ma especie durante las diversas fases de vida.
A esta caracteristica del comportamiento se le
conoce como dualismo y, a pesar de que sus
mecanismos permanecen sin esclarecer, se
ha podido establecer su relacién con la gran
plasticidad del sistema circadiano, el cual per-
mite a los peces adaptarse rapidamente a las
diversas dinamicas del ambiente acuatico. El
dualismo puede haber sido desarrollado en
respuesta a varios factores como son la eva-
sion a depredadores, los cambios en la dispo-
nibilidad del alimento y los eventos de repro-
duccién (Lopez-Olmeda, 2017).

El establecimiento de las actividades de
alimentacién en una de las dos fases del fo-
tociclo diario implica la participacién del re-
loj endégeno, que marca las oscilaciones del
comportamiento y el efecto de las variables
ambientales. En aquellas especies diurnas, el
reloj endégeno estd sincronizado a la fase de
luz que, ademas, estimula al comportamien-
to de alimentacion. En el caso de las especies
nocturnas, la presencia de luz representa un
factor negativo para el desarrollo de las acti-
vidades de alimentacion mientras que el reloj
enddgeno estd sincronizado a la fase de oscu-

77

ridad. En las especies duales el reloj endoge-
no se encontrara sincronizado a alguna de las
fases del fotociclo con la fase de luz ejercien-
do un efecto estimulante o inhibitorio de la
alimentacion, 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 parametros ambientales a peces
provenientes de un mismo evento reproducti-
vo; haciendo uso de varios acuarios y horarios
de alimentacion, se registraron tanto com-
portamientos diurnos como nocturnos. Este
estudio demostrd la gran capacidad adaptati-
va de la especie al ser capaz de modificar su
comportamiento de diurno a nocturno y vice-
versa segun las condiciones de suministro de
alimento (Sanchez-Vazquez et al., 1995). En
raras ocasiones se han reportado comporta-
mientos alimentarios arritmicos, siendo estos
estudios escasos y, en general, de resultados
controvertidos y contradictorios. Un ejemplo
de ello es la reportada falta de patron en la ali-
mentacion 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 ejem-
plo de dualismo (Kulczykowska et al., 2010).
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Tal y como ocurre con la actividad loco-
motora, aparte del fotoperiodo, existen otros
sincronizadores de la actividad alimentaria,
entre ellas se encuentran las mareas y el ciclo
lunar, los cuales estan muy ligados a las mi-
graciones 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 comun (S. trutta), el salmén (Oncor-
hynchus kisutch), la trucha arcoiris (O. mikyss)
y la trucha alpina (Salvelinus alpinus) (Farbri-
dge y Leatherland, 1987; Jorgensen y Jobling,
1989; Davidson, 2006). Debido a la natura-
leza poiquiloterma de los peces, la alimen-
tacion esta directamente relacionada con las
oscilaciones estacionales del fotoperiodo y la
temperatura. De manera general, en primave-
ra se presenta el inicio del aumento tanto de
temperatura como de las horas del dia; estos
eventos ambientales coinciden con una mayor
toma de alimento y, lo contrario se ha obser-
vado durante la estacion de otofio. Al mismo
tiempo, se han reportado variaciones en los
ritmos de alimentacién segun las estaciones,
pudiendo ser estos crepusculares (amanecer
y anochecer) o bifasicos (se invierten segtn la
estacion del ano). En cuanto a la temperatura
como factor sincronizador, se ha observado
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en especies como el salmon del Atlantico S.
salar que temperaturas por debajo de los 10°C
inducen a un comportamiento de alimenta-
cién nocturno, mientras lo contrario sucede
bajo temperaturas mas elevadas (Fraser et al.,
1995). Aunque los mecanismos que ocasionan
los cambios de fase en el comportamiento de
alimentacidon no estan claros, es posible que,
tal y como ocurre con los demads patrones de
comportamiento, este sea el resultado de la
interaccion entre las sefiales ambientales y el
reloj endégeno (Lopez-Olmeda, 2017).

La presencia de alimento disponible de
manera periddica no solo puede actuar como
un sincronizador de la actividad de alimenta-
cidn, sino también de la actividad locomoto-
ra, tal y como se evidencia en un aumento de
los movimientos anticipatorios, previos a la
presencia de alimento. Como se ha menciona-
do anteriormente, la actividad anticipatoria al
alimento se caracteriza por un aumento de la
actividad locomotora, siendo este incremento
del doble o mas de la actividad promedio ba-
sal, permaneciendo por al menos 30 minutos
durante los instantes previos al suministro de
alimento. Bajo condiciones controladas, la an-
ticipacion a los horarios de alimentaciéon ha
sido observada en varias especies de peces,
desde la primera evidencia publicada en 1964
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por Davis en la mojarra oreja azul Lepomis
macrochirus y la perca negra Micropterus sal-
moides, en las que se reportd 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 lu-
bina europea D. labrax, el salmén Salvelinus
alpinus, la trucha arcoiris O. mykiss, la baila-
rina C. auratus, entre otros (Purser y Chen,
2001; Brannas 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 ener-
gético y un estado de expectacion permanente
(Vera et al., 2006).

Se ha observado que los peces pueden de-
mostrar 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 unico de alimen-
tacion diaria; de la misma forma, el com-
portamiento anticipatorio es mayor cuando
el tamafo del alimento es menor. Cuando el
alimento es ofrecido en un mismo lugar, los
peces integran dicha informacién espacial

79

a la informacion temporal, lo cual ha sido
comprobado tanto bajo condiciones de cau-
tiverio como en el medio natural (Magnha-
gen et al., 2008).

La preparacién a los eventos de alimen-
tacion trae consigo diversas ventajas para el
pez, las cuales no solo estan relacionadas con
la captura efectiva del alimento, sino también
con los procesos fisioldgicos necesarios para
la transformacién, utilizacién y almacena-
miento de los nutrientes. Entre los factores
endocrinos, quizas el mas investigado haya
sido el ritmo de la hormona cortisol en el plas-
ma de los peces. Dicha molécula desempefa
un papel primordial en varios procesos fisio-
légicos de los vertebrados, estando estos re-
lacionados con el metabolismo, pero también
con el periodo de actividad, teniendo su pico
maximo a primera hora del dia en los anima-
les diurnos y a primera hora de la noche en los
animales nocturnos. El cortisol, ademas, ha
sido un indicador histérico de estrés, ya que
tiene como funcion el incrementar los nive-
les de glucosa en sangre a través del aumento
tanto de la gluconeogénesis hepatica como del
potencial glucolitico de los tejidos periféricos
(Breed y Moore, 2022). En los peces, los nive-
les de cortisol en plasma estan directamente
relacionados con los eventos de anticipacion
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a la alimentacidn, incluso bajo condiciones de
iluminacién u oscuridad constantes. Al mis-
mo tiempo, la actividad de secreciéon de diver-
sas enzimas de naturaleza metabolica (hexo-
quinas, fosfatasas, deshidrogenasas, amilasas,
entre otras) es un indicador de la adaptacion
del comportamiento anticipatorio a la alimen-
tacion, de manera que se logra no solo maxi-
mizar la digestién y utilizacion de los nutrien-
tes, 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 organis-
mo multicelular y su posterior crecimiento
y desarrollo dependen del ciclo celular. Este
proceso fundamental que implica la segrega-
cion del material genético en la generacion de
nuevas células estd compuesto por cuatro fa-
ses definidas (G1, S, G2 y la divisién celular)
mas una fase de reposo (GO0). Durante el ciclo
celular existen tres puntos de control criticos
que aseguran que el delicado proceso de pro-
liferacion celular se lleve a cabo de manera
correcta. Estos puntos de control estan pro-
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gramados para llevarse a cabo en momentos
especificos del ciclo celular: durante las tran-
siciones de la fase G1 a la fase S, de la fase G2
a la fase de division celular y la tercera ocurre
en la metafase. Los controles estan en su ma-
yoria dirigidos a evitar errores en el ADN; de
ser estos detectados, la célula activa un proto-
colo de suspension del ciclo celular durante el
cual los mecanismos de reparacion entran en
marcha. La progresion del ciclo celular es re-
gulada por un complejo de sefales en cascada
que involucran a las ciclinas y a las cinasas de-
pendientes de ciclinas (cdks), que a su vez son
controladas por numerosos elementos como
son los factores de crecimiento, las interaccio-
nes celulares, los puntos de control molecular
y, de manera importante, el reloj bioldgico.
Una vez el complejo CDK/ciclina se acopla al
reloj circadiano, este produce oscilaciones con
una periodicidad de 24 h de manera que la
progresion 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 dafios al ADN.
Se ha descrito que aquellas fases del ciclo ce-
lular en donde el ADN estd mas expuesto,
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por ejemplo, la fase de replicacion S, estan
programadas para llevarse a cabo durante
las horas de la noche. Ademas, los ciclos de
luz/oscuridad son necesarios para promover
la transcripcion de genes relacionados con la
sintesis 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 re-
lacionadas con el desarrollo de varios tipos de
cancer. Efectivamente, se ha observado que en
las células cancerigenas el reloj circadiano se
encuentra ausente o en asincronia con el ciclo
celular, lo que ocasiona la desregulacion de la
division celular y la proliferacién de las célu-
las tumorales a cualquier hora del dia (Gonze,
2024). Los ciclos naturales de luz y oscuridad
han sido reportados como sincronizadores de
la proliferacion de células madre hematopo-
yéticas, cuyo pico de concentracion en la san-
gre periférica ocurre justo al amanecer, lo cual
coincide con la caida de la concentracion de
melatonina en sangre (Abdelbaset-Ismail et
al., 2024). Al mismo tiempo, la expresion de
aquellos genes relacionados con importantes
procesos fisioldgicos como son la progresion
del ciclo celular, el metabolismo y la fotosin-
tesis en las plantas, ocurren en su mayoria du-
rante el anochecer (Zinser, et al., 2009).
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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 en-
contrada 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-fertilizacion (hpf) y una ausencia de
ritmo del ciclo celular se ha reportado en em-
briones sometidos a condiciones de oscuridad
constante (Vatine et al., 2011). En esta espe-
cie, gran variedad de células embrionarias co-
mienza a detectar la luz en la etapa de gastrula
(5 hpf), aunque las células atn estan indiferen-
ciadasyse dividen activamente. Esta deteccién
temprana tiene lugar antes que cualquier for-
ma de deteccidn de luz neural o clasica, como
la glandula pineal (24 hpf) y la retina (2-3 dias
después de la fertilizacion, dpf). Por lo tanto,
en los peces los ciclos luz/oscuridad también
influyen en el proceso de proliferacion celu-
lar y, en consecuencia, en el crecimiento, me-
diante estimulacién mitogénica, que ocurre al
final del dia o durante la noche. El pez cebra
es una especie que se caracteriza por reprodu-
cirse durante las primeras horas del dia, por lo
que existe una alta probabilidad de exposicién
a rayos UV; sin embargo, la especie ha desa-
rrollado estrategias para minimizar el dafo
al ADN como puede ser la sintesis temprana
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de pigmentos fotoprotectores como los caro-
tenos y la melanina. Ademas, los procesos de
mayor exposicién del ADN como son su re-
plicacién y la divisién celular se sincronizan
al fotociclo de manera que ocurran durante la
noche, al mismo tiempo que se sincroniza la
sintesis de enzimas reparadoras del ADN (Ta-
mai et al., 2004).

En los peces, debido a su naturaleza poi-
quiloterma, la temperatura corporal se en-
cuentra determinada por el ambiente, razon
por la cual cada especie se adapta a un rango
optimo de este factor al cual el ciclo celular
se desarrolla de manera normal. Sin embar-
go, cuando se presentan temperaturas fuera
de dicho rango, se ha encontrado que la fase
del ciclo celular mas afectada es la prometa-
fase, en la division celular. En el caso de célu-
las embrionarias, estas se dividen con mayor
rapidez bajo temperaturas altas y lo contra-
rio ocurre con temperaturas bajas siempre
y cuando dichas temperaturas se encuentren
dentro del rango 6ptimo; fuera de él, las cé-
lulas ralentizan significativamente su division
hasta detenerse por completo (Begasse et al.,
2015)Los cambios paulatinos de temperatu-
ra a lo largo del dia causan oscilaciones en la
expresion de genes reloj, los cuales permiten
la sincronizacién del reloj enddgeno. El ciclo
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diario de temperatura puede ser el factor de-
cisivo en la sincronizacion del reloj biolégico
cuando hay una ausencia de las sefiales lumi-
nicas, sin embargo, cuando ambas sefales es-
tan presentes, la temperatura puede modular
los ritmos circadianos de proliferacion celular
(Tamai et al., 2004).

Desarrollo y Crecimiento

Aunque la embriogénesis de los peces se
ha considerado clasicamente como una suce-
sién de etapas de desarrollo controladas por
la temperatura, en la actualidad se conoce el
papel clave que desempena el reloj bioldgi-
co en estas primeras etapas de vida. De he-
cho, la existencia de un reloj interno en los
embriones ha permitido a los investigadores
crear modelos de tiempo predecibles para
varios periodos especificos como son la di-
visidn celular en la etapa de escision, la tran-
sicion a la etapa de blastula media, el inicio
de la gastrulacién y la somitogénesis (Vati-
ne et al., 2011).

A pesar de ello, los protocolos de cria in-
tensiva aplicados en la industria de la acui-
cultura y acuarofilia rara vez consideran este
importante aspecto e incluso se caracterizan
en muchos casos por instaurar periodos de luz
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(LL, Light:Light) u oscuridad (DD, Darknes:
Darkness) constantes. A nivel experimental,
los numerosos resultados contrastantes lle-
van a la hipdtesis de que la respuesta a un ré-
gimen de luz particular es especifica 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 cre-
cimiento larvario a través de una mejor tasa
de alimentacion, ya que las larvas dependen
de la luz ambiental para detectar y capturar
a sus presas, lo cual es critico durante las pri-
meras etapas de la alimentacion exdgena de-
bido al corto alcance visual de los individuos.
Sin embargo, tanto las condiciones LL como
DD actian como factores perjudiciales para
el desarrollo y la supervivencia; esto se ha vis-
to tanto en especies mantenidas en cautiverio
como en especies que habitan ecosistemas na-
turales afectados por contaminaciéon luminica
(Villamizar et al., 2009; Villamizar et al., 2013;
Villamizar et al., 2014; Closs et al., 2023; Dong
et al., 2023; Pulgar et al., 2023;). Ademas, se
ha observado que la aplicaciéon de condiciones
LL son contraproducentes en larvas de peces
fisostomicos, cuyo inflado de la vejiga natato-
ria requiere que las larvas migren hacia la su-
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perficie del agua para tomar aire; este proceso
ocurre durante la noche, posiblemente como
una adaptacion para evitar a los depredado-
res. Ejemplo de esta afectacion 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 trompe-
tero rayado Latris lineata (Fielder et al., 2002;
Trotter et al., 2003; Villamizar et al., 2009; Par-
tridge et al., 2011; Kurata et al., 2017). El desa-
rrollo 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 esta
muy relacionado con los factores ambientales,
tal y como se ha comprobado especialmente
en especies de interés para la acuicultura en
cuyo mantenimiento es comun la manipula-
cién ambiental para lograr un rapido creci-
miento y, con ello, una mayor productividad
economica. 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 Taki-
fugu rubripes, se ha encontrado que periodos
de luz extensos e incluso condiciones de LL
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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 au-
mento del periodo de alimentacion activa, el
metabolismo y la eficiencia de nutrientes. Al
mismo tiempo, se ha observado que largos pe-
riodos de iluminacién estimulan la secrecién
de la hormona del crecimiento y del factor in-
sulinico 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 con-
diciones del ambiente natural, trae consigo
un desbalance significativo dependiendo de
la especie, de sus habitos y de lo drastico del
protocolo de alimentacion. Como se ha men-
cionado antes, importantes fases del ciclo ce-
lular se desarrollan durante la noche, lo cual
permite la renovacion y reparacion de tejidos.
Por ejemplo, un estudio sobre la lubina euro-
pea criada bajo DD report6 un aumento en
los casos de problemas en los procesos de osi-
ficacidn, los cuales conducen a malformacio-
nes esqueléticas, como la pérdida de vértebras
(Zouiten et al. 2011).

A pesar de ser reconocido como un grupo
de alta plasticidad cognitiva y comportamen-
tal, aun siguen existiendo importantes pre-
guntas acerca de la influencia de los factores
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ambientales sobre las capacidades cerebrales
de los peces. En un trabajo realizado en el me-
daka O. latipes, especie de aguas templadas (4
- 40 °C), cuya reproduccién ocurre durante
los meses de verano, se encontré que duran-
te estos meses los peces presentan una mayor
actividad alimentaria y expresion de genes
relacionados con la sintesis de hormonas del
reloj bioldgico y el crecimiento, y una menor
capacidad de discriminar colores, interactuar
con sus congéneres y formar agregaciones.
Ademas, se observé una actividad cerebral
de procesamiento de imagenes de congéneres
que vari6 segun el fotoperiodo; mayor activi-
dad en el hemisferio izquierdo en verano y lo
contrario en invierno. Esto demuestra una
intrincada relacién entre los cambios anuales
del fotoperiodo y los diversos sistemas fisio-
légicos y comportamentales de esta especie,
seguramente varios de ellos relacionados con
el ciclo reproductivo y la sobrevivencia (Lu-
con-Xiccato et al., 2022b). El aumento en los
niveles de andrdgenos y los comportamientos
agresivos son factores descritos en varias es-
pecies al aproximarse la época de reproduc-
cién, cuando esta se encuentra sincronizada
al fotoperiodo de verano (Britz y Pienaar,
2009; Fiszbein et al., 2010; Gongalves-de-Fre-
itas et al 2014).
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De todos los factores ambientales que in-
fluyen en los peces, la temperatura se consi-
deraba clasicamente el factor abidtico maestro
debido a su influencia sobre el comportamien-
to, la fisiologia y la distribuciéon (Fry, 1948).
En las ultimas décadas, la investigacion se ha
centrado en la respuesta de los peces a dife-
rentes regimenes de temperatura y a su ni-
vel de tolerancia especifico. Dicha tolerancia
térmica, ligada a la genética, también se re-
laciona con la capacidad de un pez de cam-
biar con mucha frecuencia su genotipo para
adaptarse a las temperaturas variables de los
medios acuaticos (plasticidad del desarrollo).
Sin embargo, a pesar de esta plasticidad, los
peces han demostrado tener marcadas prefe-
rencias por una temperatura concreta, la cual
esta estrechamente relacionada con la tem-
peratura dptima bajo la cual se llevan a cabo
importantes procesos bioldgicos. Por tanto,
la temperatura éptima es un rango mas que
un valor unico, ya que no todas las funciones
del organismo se desarrollan de modo éptimo
bajo la misma temperatura. De ahi que en los
peces existan migraciones verticales diarias
que permiten encontrar aquellos rangos o6pti-
mos bajo los cuales se maximizan los proce-
sos metabolicos. En su mayoria, los desplaza-
mientos se realizan al caer la noche desde las
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profundidades hacia la superficie, en donde la
temperatura del agua es mayor, lo cual coin-
cide con los patrones migratorios diarios de
las presas. Ademas de estas migraciones, exis-
ten 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 salmdnidos 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 biold-
gico, 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 dia de mayor tem-
peratura), coincide con las horas de luz y la
criofase (periodo del dia de menor tempera-
tura) ocurre durante las horas de la noche.
De esta manera, las migraciones diarias que
se realizan desde aguas templadas a aguas
calidas ocurren al atardecer y lo contrario al
amanecer (Krylov et al., 2021). Cuando los
peces perciben la sincronizacion natural entre
el termociclo y el fotociclo, se pueden obser-
var ritmos fisiolégicos y comportamentales de
maxima estabilidad y amplitud; sin embargo,
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cuando se intenta comprobar cual sefial am-
biental es la primordial, bajo condiciones de
laboratorio se ha observado que esto depende
de la especie y sus habitos particulares. En el
caso de larvas de pez cebra, bajo condiciones
de oscuridad, este es capaz de detectar cam-
bios de temperatura de hasta 1°C, hacién-
dose esta capacidad evidente en los cambios
de expresion de genes reloj. Dichos cambios
son similares a los reportados en larvas de
la misma especie mantenidas bajo tempera-
tura constante y ciclos LD (Light: Darkness)
o en larvas mantenidas bajo termociclos y DD
(Lopez-Olmeda, 2017). En estos casos, aque-
llos genes cuya expresion maxima ocurre al
final de la fase de oscuridad, bajo condiciones
de luz u oscuridad constante, su maxima ex-
presion 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 subdpti-
mos pueden disminuir la tasa de fertilizacion,
la calidad de los huevos y la tasa de eclosién
(Aegerter y Jalabert, 2004). En algunos te-
ledsteos, se han obtenido respuestas diferen-
tes al exponer embriones y larvas a distintas
temperaturas dentro de un estrecho margen.
En su estudio, Mateus y colegas (2023) en-
contraron que variaciones de 3°C en la tem-

86

peratura de incubacién de la lubina europea
resultaron en diferencias significativas en
la tasa de reparacion del tejido epidérmico,
siendo este renovado en mayor grado bajo la
temperatura mas alta. Al igual que ocurre con
las condiciones de iluminacién, una tempera-
tura determinada puede dar resultados tanto
positivos como negativos, dependiendo de la
especie. De hecho, los primeros estudios rea-
lizados describieron que el rapido crecimien-
to como resultado de las altas temperaturas
de cria podria estar ademas asociado a mal-
formaciones como la hiperplasia de las fibras
musculares (Gibson y Johnston, 1995; Johns-
ton y McLay, 1997). En otra investigacion, se
observo que el crecimiento de la lubina mejo-
raba a altas temperaturas (18°C y 21°C), pero
el desarrollo normal de la vejiga natatoria se
obteniaa 12,5°C que, a su vez, coincidia con la
temperatura ambiente natural (Johnson y Ka-
tavic, 1984). Ayala y colaboradores (2001)
aplicaron las mismas temperaturas que Saka
et al. (2001) durante la incubacion de hue-
vos de lubina (15 y 17°C), pero después de la
eclosion criaron ambos grupos bajo la misma
temperatura natural y encontraron que al fi-
nal de la metamorfosis, el crecimiento mus-
cular fue mayor en las larvas cuya incubacién
se realizd bajo 17°C. Esto sugiere que la tem-



Fisiologia comportamental de los peces: una guia integral

peratura influye en la lubina en una fase muy
temprana durante la ontogenia embrionaria,
y que sus efectos pueden modificar el desa-
rrollo posterior de las larvas y los juveniles.
Al igual que ocurre con las condiciones de
iluminacion, el protocolo de temperatura para
la cria de peces durante sus primeras etapas es,
en la actualidad, el resultado de un delicado
equilibrio entre los rangos dptimos para el cre-
cimiento, la supervivencia y el desarrollo, sien-
do estos rangos dptimos para los encontrados
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en el termoambiente natural de los peces. En
las practicas de cultivo de peces, las técnicas
de cria incluyen, en la mayoria 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. Sorpren-
dentemente, la investigaciéon experimental
también se ha centrado en estudiar los efectos
de distintos valores de temperatura constante.



Capitulo 3. Fisiologia y comportamiento reproductivo

Determinacion sexual

La reproduccion es el proceso biologico que asegura la sobrevivencia de las especies a través
de la generacién de nuevos organismos (descendencia). En el caso de los peces, estos suelen ser
gonocdricos (sexos separados) y reproducirse sexualmente por fertilizacion externa. La mayo-
ria 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 mds comunes, la diversidad de los ambientes acudticos ha ocasionado el desarrollo de
diversos mecanismos reproductivos en los peces. Una amplia variedad de genes y determinantes
enddgenos (hormonas y factores de transcripcion) desempefian un papel crucial en el desarrollo
sexual, siendo los genes determinantes del sexo los mas 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 determinacion y diferenciacion sexual,
el primero se refiere a los controles genéticos y ambientales primarios de establecimiento del
sexo, mientras que el segundo es su consecuencia fenotipica de desarrollo gonadal (Nagaha-
ma et al., 2021).

Células germinales
Por su estructura, las génadas de los peces son similares a las del resto de los vertebrados,

en ellas se encuentran células somaticas de soporte, gametos en diferentes fases de maduracion
y sus precursoras, las células germinales. Estas tltimas se originan en el embrién a partir de las
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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 di-
ferenciarse y al margen de los procesos de de-
sarrollo post-fertilizaciéon. Una vez ocurrida
la fertilizacion, se presentan las subsecuentes
divisiones mitoticas hasta la formacién de la
blastula, momento en el que se presenta una
significativa migracion de células segin el
mapa genético de destino celular. En la subsi-
guiente gastrulacion, se forma el mesodermo,
que corresponde a la capa germinal a partir
de la cual se originaran las crestas gonadales,
precursoras de las génadas. Mientras tanto en
las CGP ocurre el proceso de diferenciacion
promovido por la ADN helicasa y su gen co-
dificante vas (Devlin y Nagahama, 2002; Par-
tigya 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 drganos reproductivos pareados. Dicho
proceso se ha descrito en el pez cebra D. rerio,
la trucha arcoiris O. mykiss y el pez medaka
O. latipes (Kurokawa et al., 2007; Yoshizaki et
al., 2010; Paksa y Raz, 2015). El proceso de
migracién de las CGP estd gobernado por
diversos genes (vasa, lhx9, sf1, wtla, wtlb),
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algunos de ellos de naturaleza autosémica
(Tilak et al., 2022).

Determinacion Sexual Genética (DSG)

La DSG ha sido descrita en mayor profun-
didad en los mamiferos, siendo en estos or-
ganismos de naturaleza primordialmente ge-
nética y relativamente directa: la presencia del
cromosoma Y y su gen sry causa del desarro-
llo del sexo masculino, y su ausencia ocasio-
na el desarrollo femenino. Por lo tanto, en los
mamiferos, la apariciéon del sexo masculino
o femenino viene dada en su totalidad por la
informacion cromosémica. En los peces, ade-
mas de la DSG, existen otros mecanismos que
seran revisados mas adelante.

La determinacion primaria del sexo en
los peces se basa en dos sistemas, el XX/XY
y el WZ/ZZ; en el primero, compartido con
los mamiferos, la determinacion del sexo de-
pende de los gametos masculinos (cromo-
soma Y), mientras que en el segundo dicha
funcion la cumplen los gametos femeninos
(cromosoma W), al mismo tiempo se ha esta-
blecido que la determinacion sexual de los pe-
ces involucra no solo a genes presentes en los
cromosomas sexuales o heterocromosomas,
sino también a genes autosdmicos. En los
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salmdnidos se ha encontrado que sdY es el
gen maestro de determinacion sexual mascu-
lina (su ausencia permite el desarrollo femeni-
no), homoalogo al gen sry (Sinclair et al., 1990;
Gabian, 2021); sin embargo, estudios mas
recientes han reportado la presencia de este
gen tanto en machos como en hembras, por
lo que, al parecer, ademas del sdY del cromo-
soma Y existen una o mas copias autosomicas
que han perdido su papel en la determinacion
del sexo (Ayllon et al., 2020).

Al igual que en los mamiferos, la presen-
cia del gen masculinizante causa la determi-
nacion sexual masculina, siendo el desarrollo
ovarico la via establecida por defecto, es decir,
ante la ausencia de sdY. La DSG en los peces
viene dada por una cascada de expresion gé-
nica, iniciada por sdY y seguida por otros ge-
nes de importancia como son aquellos de la
familia del gen sox, la cual es quizds la mas es-
tudiada de los factores de transcripcién cono-
cidos, estando estrechamente involucrada en
la diferenciaciéon sexual y el desarrollo, ade-
mas, comparte con el gen sry hasta un 50 % de
la secuencia de aminoacidos. Los genes sox es-
tan altamente conservados a lo largo del reino
animal, y en el caso de los peces desempefnan
un papel crucial en el desarrollo masculino,
asi como también en otros importantes pro-
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cesos que ocurren durante la fase embriona-
ria (neurogénesis, diferenciaciéon de condro-
citos, desarrollo del sistema cardiovascular)
(Hu et al., 2021).

Con el avance de las herramientas bio-
tecnologicas, actualmente se ha descrito en
los peces ocho subfamilias de este gen: sox9a
y sox9b desempefan un papel importante en
el mantenimiento de las células germinales;
sox3, sox1la, soxH y sox17 actian durante la
maduracion gonadal; sox2 es un determinante
del sexo en el sistema ZZ/ZW vy, por ultimo,
sox8a regula el mantenimiento y la diferen-
ciacién de las génadas (Rajakumar y Senthi-
lkumaran, 2014; Adolfi et al., 2015; Wei et al.,
2016; Yu et al., 2019; Martinez et al., 2021).
Como antagonista masculino se encuentra
daxl, ubicado en el heterocromosoma X, el
cual es especifico del desarrollo femenino v,
por tanto, inhibe la expresion de sox9 y sfI
y regula la expresion de genes que informan
para los caracteres femeninos, como star,
cyplla, cypl7, cypl9, entre otros. A su vez,
wtl y [hx9 aumentan la expresion de daxl,
ademas de ser importantes para el mante-
nimiento, diferenciacién y migraciéon de las
CGP (Tilak et al., 2022). sdY y dax1 compiten
por activar o inhibir a sfI, su activacion causa,
al mismo tiempo, la activacion de sox9 y su
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desactivacion permite la expresion de wnt4da
y wnt4b, los cuales cumplen una funcién pri-
mordial en la formacién de los ovarios y en
regular la expresion de -catenina, factor que
aumenta la expresion de daxI, interrumpe la

expresion de sox9y, por tanto, la formacion de
testicular. Al mismo tiempo, wnt4a y wnt4b
estan involucrados en el cambio hacia el sexo
femenino en especies protandricas (Hu et al.,
2014) (Figura 9).

Fig. 9. Mecanismos moleculares involucrados en la determinacion sexual
de los teledsteos.

Célula germinal primordial: sf1, wt1,

Célula germinal bipotencial -
determinacion sexual XX/XY o WZ/Z2Z

Determinantes
ambientalesy
sociales

Testiculos l Ovarios !

Fuente: elaboracién propia.
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La determinacion sexual secundaria ocu-
rre en dos etapas, durante la fase embrionaria
y durante la fase de maduracién (o pubertad),
y esta relacionada con la regulaciéon hormonal
producida por el cerebro y las recién formadas
goénadas. En este punto, entran en accion los ge-
nes amh, gsdf y las proteinas de la superfamilia
TGEF-beta, los cuales son factores de regulacion
del crecimiento. sox9 promueve la expresion de
amh, el cual inhibe la conversion de andrégenos
a estrogenos a través de la inhibicion del gen
cypl9ala (aromatasa) (Guiguen et al., 2010;
Han et al., 2019). El fenotipo de ambos sexos es
establecido a través del mantenimiento delas go-
nadas recién diferenciadas y la funcién antago-
nista de sus productos. En las gonadas masculi-
nas prevalecera la expresion de dmrt1, mientras
que en las gonadas femeninas el gen diferencial
es foxI2, encargado de estimular la produccién
de cypl9ala (Huang et al., 2017). Durante la
determinacién secundaria factores ambientales
y sociales pueden modificar el resultado final
del sexo (véase apartado siguiente) (Figura 9).

Determinacion Sexual
Poligénica (DSP)

En el caso de los peces, la determinacion
sexual es un proceso no conservativo que
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puede depender tanto de los factores gené-
ticos como de los ambientales (temperatura,
salinidad, pH), sociales (tamafio poblacional,
jerarquias) o de la cantidad de células germi-
nales, lo cual abre las diversas posibilidades
que han sido descritas hasta el momento (Ca-
pel, 2017). A diferencia de la DSG, la deter-
minacion sexual poligénica (DSP) se puede
presentar tanto en la fase de determinacion
como de diferenciacion sexual e incluso ejer-
cer su efecto en organismos adultos. La DSP
no se basa en la presencia y expresion de un
unico gen inicial si no en el control ejercido
por distintos genes que se distribuyen tanto
en los heterocromosomas como en los auto-
somas. Sobre estos genes de control maestro
actian las hormonas sexuales producidas en
respuesta a factores ambientales, activando
o desactivando dichos genes y, con ello, cam-
biando el destino del tejido gonadal incluso
después de haberse dado la determinacion se-
xual (Tao et al., 2018).

En la determinacion sexual debida al am-
biente (DSA), diversos factores como la tem-
peratura, el oxigeno disuelto, el pH, el foto-
periodo, la salinidad y la disponibilidad de
alimento, desempefan el rol decisivo entre
el desarrollo de uno u otro sexo. Segun una
reciente revision, en su mayoria, los factores
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ambientales tienen un efecto masculinizante
(Yu et al., 2023). De dichos factores, la tem-
peratura es la forma mas comun de DSA, a la
que mayor atencion se le ha prestado, y gra-
cias a la cantidad de estudios realizados sobre
ella se ha logrado dilucidar su mecanismo de
accion; si bien la mayoria de los estudios se
basan en resultados obtenidos bajo condicio-
nes controladas. Este factor ejerce su influen-
cia sobre la determinacién sexual durante
un periodo o ventana critica y especifica del
desarrollo temprano del pez (periodo termo-
sensible) siguiendo tres patrones: 1) incre-
mentando la proporcién de machos bajo tem-
peraturas altas y viceversa (el mas comun);
2) incrementando la proporcién de hembras
bajo temperaturas altas y viceversa; y 3) in-
crementando la proporcién de machos bajo
temperaturas altas y bajas, y manteniendo la
proporcion 1:1 bajo temperaturas intermedias
(Valdivieso et al., 2022).

El mecanismo de accidn de la temperatura,
como en la mayoria de los factores ambientales
y sociales, permanece sin conocerse completa-
mente, sin embargo, la informacién obtenida
hasta el momento indica que la acciéon mascu-
linizante que ejercen los valores altos de tem-
peratura interrumpe la sintesis de estrogenos
a través de la inhibicion de foxI2, quien es el
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activador del gen cypI19ala,lo que resulta en la
supresion de la enzima aromatasa (CYP19A);
ademads, se ocasiona la apoptosis temprana de
los ovocitos. En la masculinizacion debida a las
altas temperaturas se presenta tanto un efecto
epigenético, especificamente de metilacion del
promotor del gen cypl9a, 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 ovarico
(Baroiller y D’Cotta, 2016; Ribas et al., 2017).
Otros mecanismos epigenéticos de determina-
cidn sexual debidos a la exposicion a altas tem-
peraturas incluyen el aumento de la metilacion
de la histona H3K9 en la regién del promotor
de cyp19ala y las modificaciones en la expre-
sion de miRNA (Bizuayehu et al., 2015; Shen
et al., 2023). En su revisiéon, Ospina-Alvarez
y Piferrer (2008) concluyen que el efecto mas-
culinizante de la temperatura se ha reportado
en aproximadamente 59 especies de peces. En
la mayoria de estos estudios, realizados bajo
condiciones de laboratorio, se aplicaron diver-
sos tratamientos de temperatura constante, no
obstante, la aplicacion de termociclos natura-
les que oscilan entre los rangos reportados en
los ambientes naturales de pez cebra ocasiona
una mayor proporcion de hembras (Villami-
zar et al., 2012a).
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El mecanismo masculinizante es encon-
trado también en peces sometidos a eventos
de bajos niveles de oxigeno o condiciones de
hipoxia (0-2 mg/l de O,). En los ambientes
naturales las zonas hipdxicas han presentado
un aumento significativo debido al uso antro-
pogénico de fertilizantes, cuyo vertimiento en
las aguas ocasionan eventos de eutroficacion,
los cuales aumentan la demanda del oxigeno,
reduciendo su disponibilidad para los peces
(Deininger y Frigstad, 2019). Bajo dichas con-
diciones hipoéxicas, durante la determinacién
sexual se presenta una disrupcién en la migra-
cion de las CGP vy se establece una regulacion
negativa de la expresion de aquellos genes res-
ponsables de la sintesis de hormonas de con-
trol sexual, especialmente de cyp19a y cyp19b
(Yu et al., 2023; Zhang et al., 2023). Al mismo
tiempo, durante los procesos de diferencia-
cién y maduracién sexual, la hipoxia puede
ocasionar un desbalance entre la concentra-
cidn de testosterona respecto a la concentra-
cién de estradiol, favoreciendo a la primera
através de la activacion del eje hipotalamo-pi-
tuitaria-suprarrenal y el consecuente aumento
en la concentracion 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
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inhibir la sintesis del neurotransmisor hipota-
lamico de la serotonina (5-HT) y la expresion
de los mRNAs de la hormona liberadora de la
gonadotropina (GnRH-I), con la consecuen-
te supresion de la secrecion de la hormona
luteinizante (LH) (Thomas et al., 2007). Tal
y como sucede con las temperaturas extre-
mas, la hipoxia representa un factor de estrés
que incrementa la secrecion de cortisol oca-
sionando la inhibicién del desarrollo ovarico
(Baroiller y D’Cotta, 2016).

Otros factores ambientales como bajos
niveles de pH, escasez de alimento y colores
brillantes del tanque de incubacidon han sido
reportados por tener una accion masculini-
zante en los peces, siendo estas condiciones
suboptimas y, por tanto, causales de la acti-
vacion del mecanismo de estrés mediado por
la hormona cortisol (Rémer y Beisenherz,
1996; Lawrence et al., 2008; Mankiewicz et al.,
2013). Por otra parte, existen contaminantes
(pesticidas, metales pesados, solventes orga-
nicos, surfactantes, farmacos, fitoestrogenos,
etc.) que tienen la capacidad de interrumpir
las funciones del sistema endocrino de los
peces, incluso a concentraciones extremada-
mente bajas. Estos compuestos, dependiendo
de la fase de desarrollo en la que se encuen-
tre el pez, pueden antagonizar la acciéon de los
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estrogenos y andrégenos ocasionando la re-
version sexual, la ralentizacion del proceso de
maduracion gonadal, el desarrollo de herma-
froditismo en especies gonocoricas e incluso
la atresia de ovocitos vitelogénicos (Baumann
et al., 2015; Monteiro et al., 2015; Santos et al.,
2017). Entre las vias en las que estos contami-
nantes pueden actuar en los peces se encuen-
tran la disrupcion del eje de control hormonal
(GnRH, LH, FSH, génada), las alteraciones en
la expresion de cyp19alb y la diferenciacion
sexual del cerebro (Coumailleau et al., 2015;
Monteiro et al., 2015; Cao et al., 2016).

A pesar de la identificacién de un niimero
significativo de disruptores endocrinos en los
peces, gran parte de los mecanismos de accién
permanecen sin esclarecer. La mayoria de los
estudios realizados en dicha tematica corres-
ponden a analisis monofactoriales, por lo que
el efecto mixto de varios compuestos y para-
metros ambientales sigue siendo una impor-
tante incognita. En el bagre asiatico Clarias
batrachus la combinacién del insecticida en-
dosulfan y el farmaco flutamida ocasioné la
interrupcion del crecimiento gonadal de ma-
chos y hembras (Chakrabarty et al., 2012; Ra-
jakumar et al., 2012)

Tomando en cuenta el progreso constante
del calentamiento de los océanos y el incre-
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mento significativo (5,54 % anual) de las co-
nocidas como zonas muertas ocednicas y las
zonas hipoxicas costeras, la preocupacion
sobre su efecto en la proporcidon de sexos de
los teledsteos crece cada dia, especialmente si
se tiene en cuenta el efecto multisistémico de
los factores ambientales y los contaminantes.
Se ha sugerido que el incremento de la tem-
peratura del agua podria potenciar el efecto
de los disruptores endocrinos especialmen-
te en aquellas especies de determinacion se-
xual poligénica que estén siendo incapaces
de adaptarse al cambio climatico. 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 sen-
sibilidad a compuestos xenobioticos. 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 infor-
macion valiosa que atin debe ser profundiza-
da (Kar et al., 2020).

Diferenciacion sexual

Una vez ocurre la determinacion sexual,
los productos (hormonas) de los factores
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genéticos diferenciales marcan los cambios
morfolégicos para la diferenciacion celular
y la consecuente conformacién de las géna-
das masculinas y femeninas. Tanto la dife-
renciacion sexual como el desarrollo gonadal
y control de la reproducciéon dependen de
un complejo proceso de comunicacién entre
el cerebro y las gonadas; el primero ejerce su
control a través de las gonadotropinas produ-
cidas por la pituitaria, mientras que el segundo
lo hace por medio de la sintesis y secrecion de
esteroides. Estos ultimos son producidos in-
cluso antes de la diferenciacion gonadal y tie-
nen la funcién inicial de diferenciar sexual-
mente al cerebro. Tanto la aromatasa como la
testosterona y los estrégenos estan presentes
incluso desde la formacion los gametos (Trant
et al., 2001; Luo et al., 2020).

Desarrollo gonadal

Este proceso inicia en la determinacion
sexual secundaria con la accién del gen amh
como promotor del sexo masculino. En otros
vertebrados, la accion de este gen ocasiona,
entre otros, la degeneracién de los ductos
mulerianos propios del aparato reproductor
femenino; si bien estas estructuras no existen
en los teledsteos, su acciéon masculinizante
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a través de la acumulacién de células germi-
nales y la inhibicién del desarrollo ovérico ha
sido descrita en mas 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 At-
lantico 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 schle-
gelii (Wu et al., 2010). En las gonadas, ante la
presencia de otros importantes genes de de-
sarrollo masculino como son sox9 y dmrtI,
las células somaticas que rodean a las célu-
las germinales se diferencian formando los
tubulos seminiferos, el tejido conectivo de
soporte, y las células de Leydig y de Sertoli.
Por su parte, las estructuras ovaricas se de-
rivan de las células germinales primordiales,
y a partir de células somaticas se diferencian
las células granulosas y células de la teca, en
un proceso mediado por foxI2 (Nishimura
y Tanaka, 2012). En el pez medaka O. latipes,
a los 5-10 dph inicia la expresion de los genes
esteroidogénicos, como el p450scc y cypl19al,
necesarios para la produccion de estrégenos;
a continuacidn, se presenta la diferenciacion
celular para conformar las células de la teca
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y con ellas, las capas externas de cada foliculo
(Nakamoto et al., 2012).

Durante el desarrollo testicular, los genes
esteroidogénicos inician su expresion en las
células de Leydig sobre los 10-20 dph. Hacia
los 30-45 dph, se presenta una significativa
proliferacion de estas células que terminan
formando agrupaciones en el espacio inters-
ticial de la génada, la cual en este momento
presenta sus lébulos y espermatogonias quies-
centes que inician su proceso de espermatogé-
nesis (Nakamoto et al., 2010). El primer signo
de diferenciacion gonadal aparece en las célu-
las germinales XX, las cuales inician su transi-
cién de tipo I a tipo II durante la embriogéne-
sis. 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 compa-
rado con el genotipo masculino. La posterior
transicion de tipo I a tipo II parece estar me-
diada en el sexo masculino por la expresion de
dmrtl, cuyo locus se encuentra en el cromo-
soma Y (Nishimura y Tanaka, 2012).

Hasta el momento, en los teledsteos se ha
investigado la regulacion de esteroides como
el 17p-estradiol, la testosterona y la 11-keto-
testorsterona, siendo su concentracion dife-
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rencialmente expresada; el primero mantiene
el desarrollo ovarico mientras que el tltimo el
testicular. La sintesis de estradiol (E,) es faci-
litada por la expresion de los genes aromatasa
tanto de las génadas (cyp19a), como del cere-
bro (cyp19b) y su inhibicién ocasiona la dife-
renciacion testicular, lo que hace que estos ge-
nes estén relacionados con la determinacién
sexual debida al ambiente. Generalmente, las
gonadas se disponen bilateralmente, aunque
existen especies en donde estas se fusionan
presentandose como resultado, una tnica go-
nada (Tenugu et al., 2021).

Estrategias de diferenciacion sexual

Segun la estrategia reproductiva de cada
especie, la diferenciaciéon gonadal puede se-
guir diversos procesos; en especies gonocori-
cas, se desarrollan las gonadas como testicu-
los 0 como ovarios, mientras que en especies
hermafroditas sincronicas en cada goénada
se desarrollan tejidos tanto femeninos como
masculinos. Entre estas estrategias opuestas
existe todo un abanico de opciones que in-
cluyen la reversion de sexos y el sesgo de la
proporcion de sexos en una poblacién. En las
especies gonocdricas, los sexos se desarrollan
por separado y permanecen de esta manera
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durante toda la vida del organismo. Sin em-  ya que existen factores de diversa indole que
bargo, esto no quiere decir que los estados fi-  pueden intervenir en la determinacién sexual
nales de madurez coincidan con los iniciales,  establecida genéticamente (Figura 10).

Fig. 10. Factores ambientales y sociales que acttian sobre la determinacién sexual de
peces con genotipo XX
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En especies gonocoricas diferenciales
o primarias las génadas pueden desarrollarse
directamente hacia ovarios o testiculos; este es
el caso de especies como la trucha O. kistuch,
la lubina D. labrax o la carpa comun C. car-
pio (Piferrer y Donaldson, 1989; Komen et al.,
1992; Blazquez et al., 1998). Otro mecanismo
es el observado en el pez cebra D. rerio, en el
cual la génada indiferenciada muestra tejido
ovarico para mas adelante presentar una re-
gresion hacia gonadas masculinas en la mi-
tad de la poblacion; 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 lo-
reto Gramma loreto, el primer desarrollo de
la génada es intersexo (masculina y femenina
al mismo tiempo) para luego diferenciarse en
alguno de los dos sexos, siendo estas especies
gonocdricas secundarias (Sadovy y Colin,
1995; Asoh y Shapiro, 1997).

Por otra parte, el hermafroditismo se ha
descrito en 14 de las 450 familias de teleds-
teos, estando caracterizado por la presencia
de organos reproductivos femeninos y mas-
culinos en un mismo individuo. Una caracte-
ristica particular del hermafroditismo en pe-
ces es que, a diferencia del gonocorismo, este
puede ser reversible. Este mecanismo puede
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estar genéticamente programado o ser el re-
sultado de una compleja interaccién entre el
individuo y su ambiente, por lo que existen
dos tipos de hermafroditismo. El hermafro-
ditismo sincrénico o simultineo se presenta
cuando en un mismo organismo y momento
existe tanto una goénada masculina como una
femenina, siendo ambas funcionales; también
puede presentarse en cada génada una mezcla
de ambos, lo que se denomina ovotestis. En
estos casos, no es comun que exista la autofer-
tilizacién, ya que esta permitiria la expresion
de genes recesivos que dan como resultado
fenotipos albinos y otros problemas del desa-
rrollo que son raramente observables en estas
especies. Este hermafroditismo simultaneo es
el menos comun y representa una ventaja evo-
lutiva para aquellas especies de bajas densida-
des poblacionales, y de amplia segregacion
y distribucién como, por ejemplo, en aquellas
de habitos mesopelagicos y batipelagicos. En
estas especies se encuentran de manera cons-
tante y durante todo el afilo gametos en esta-
dos ultimos de maduracién con el fin de au-
mentar las probabilidades reproductivas una
vez se presente el encuentro con parejas po-
tenciales, lo cual, en algunas especies, puede
llegar a ser un tinico evento en su ciclo de vida
(Kobayashi et al., 2013). El hermafroditismo
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simultaneo también se ha descrito en los me-
ros, como es el caso de Plectropomus leopardus
(Ding et al., 2024).

El hermafroditismo secuencial se caracte-
riza por la produccion de gametos masculinos
y femeninos de forma alterna. Este mecanis-
mo de reproduccion presenta tres estrategias:
protoginica (goénada inicial femenina que
cambia a masculina), protandrica (génada
inicial masculina que cambia a femenina)
y bidireccional secuencial (intercambio de
sexos). Durante el proceso de alternancia de
sexos, los nuevos tejidos gonadales van su-
plantando a los anteriores, los cuales presen-
tan una regresion hasta su desaparicién total.
El momento en el que se presenta el cambio
de sexo suele variar segun la especie y se en-
cuentra determinado por a) sefales sociales
(proporcion de sexos, jerarquias) o b) la con-
dicién propia del individuo (edad, tamano).
En el primer grupo se encuentran especies
protoginicas de labridos (género Halichoe-
res) y peces payaso (genero Amphiprion), asi
como también especies bidireccionales de go-
bios (géneros Gobiodon y Paragobiodon) (de
Mitcheson y Liu, 2008). En el segundo grupo
se han reportado especies protoginicas como
el mero (género Epinephelus), la lubina asia-
tica (Lates calcarifer), y especies protandricas
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como el rébalo (C. undecimalis) y la dorada
(S. aurata) (Munday et al., 2006; Mank y Avi-
se, 2009; Young et al., 2020).

En el caso de especies de labridos protogi-
nicos, como la T. bifasciatum, cuyo determi-
nante del cambio de sexo es de tipo social, ante
la ausencia del macho dominante, la hembra
de mayor tamafio cambia de sexo para reem-
plazarlo; 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; Metin et al., 2011; Casas et al., 2016).
Sin embargo, con la biotecnologia actual, en
estas especies no se han encontrado cambios
significativos a nivel de expresion de genes de
interés en el cerebro durante la fase de inicial
de cambio de sexo (Tsakogiannis et al., 2018).
En un estudio mas reciente, el analisis del
transcriptoma evidencié que las sefiales socia-
les pueden ser percibidas via el eje de control
del estrés, el cual redirecciona la transforma-
cién de la testosterona, haciendo que esta pro-
duzca 11-ketotestosterona en lugar de estrd-
genos Y, con ello, deteniendo los procesos de
feminizacién y promoviendo la masculiniza-
cién (Todd et al., 2019). Si bien el proceso de
alternancia de sexos es claro en especies cuyo
desencadenante es de naturaleza social, no asi



Fisiologia comportamental de los peces: una guia integral

lo es en aquellas especies cuyo factor activa-
dor es su edad o tamaiio; para estas, los meca-
nismos moleculares y celulares que regulan la
alternancia sexual permanecen sin establecer.

Ejes de control hormonal y
gametogénesis

El eje HPG inicia en el hipotalamo, donde
se secreta la hormona liberadora de la gonado-
tropina (GnRH), que, a su vez, regula la sinte-
sis y liberacion de las gonadotropinas foliculo
estimulante (FSH) y luteinizante (LH) a partir
de la pituitaria. La esteroidegénesis gonadal
se inicia una vez estas hormonas son recibi-
das por su receptor en la membrana celular, lo
cual ocasiona la activacién de la proteina ci-
nasa A (PKA) y la movilizacién del colesterol
libre del citosol a la membrana interna de las
mitocondrias gracias a la proteina reguladora
de la esteroidogénesis aguda (StAR). El corti-
sol es convertido en pregnenolona, via la en-
zima P450scc (codificada por el gen cypllal),
dando origen a la progesterona a través de la
accion de 3B-HSD. La transformacion de pro-
gesterona en androstenediona esta mediada
por la Cypl17A1, y la accion de 17B-HSD oca-
siona la trasformacién a testosterona (T). En
la génada femenina, la enzima P450-aromata-

101

sa (codificada por el gen cypI9ala) convierte
a T en E2, mientras que en los testiculos T es
convertida en 11-hidroxi-androstenediona
(11-OHA) a través de la enzima 11f-hidroxi-
lasa (codificada por el gen cypl1b).;11-OHA
es finalmente convertida en 11-KT via la en-
zima 11pB-hidroxiesteroidea deshidrogenasa
(11B-HSD) (Rajakumar y Senthilkumaran,
2020; Sharma et al., 2024) (Figura 11).

Una vez se producen los esteroides gona-
dales (11-KT y E2), estos regulan la sintesis
y secrecion de las gonadotropinas (LH y FSH)
a través de una retroalimentacion que puede
ser negativa o positiva, dependiendo del es-
tado reproductivo en el que se encuentre el
pez; por ejemplo, en los primeros estados de
maduracion, los esteroides gonadales indu-
cen a la produccién de las gonadotropinas
y lo contrario ocurre durante las ultimas fa-
ses de maduracidn y desove. En los peces se
presentan dos tipos de desarrollo ovarico,
el sincronico y el asincrénico (desoves mul-
tiples). En el primero, el desove se presenta
como un unico evento durante la época de
puesta o, incluso, solo una vez en el ciclo de
vida del pez. Las especies asincrdnicas, por su
parte, presentan multiples desoves durante
su época de puesta. Esta diferencia de desa-
rrollo ovarico se evidencia en la secreciéon de
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las gonadotropinas; en especies sincronicas,
la concentracién de FSH y LH varia segun la
fase de desarrollo gonadal (FSH durante las
etapas previas y LH durante la maduracion fi-

nal), mientras que en especies asincronicas se
presenta una secrecion similar de estas hor-
monas durante todas las fases de desarrollo
(Kumar et al., 2021).

Fig. 11. Ilustracion de la esteroidogénesis en peces
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El proceso de maduracion gonadal mascu-
lino se conoce como espermiogénesis, en él,
células no-funcionales se dividen y transfor-
man para producir espermatozoides mdviles
capaces de realizar la fertilizacion del ovoci-
to. Este proceso inicia con la proliferacién
de espermatogonias, proceso inducido por
la 11-KT secretada por las células de Leydig,
a través de la inhibicion de la sintesis de AMH
(hormona antimuleriana) y la induccién de la
produccion de activina B por parte de las cé-
lulas de Sertoli, siendo esta hormona la que
finalmente incentiva la proliferacion de las es-
permatogonias. Por otra parte, la produccion
de progesterona permite la produccién del li-
quido seminal y promueve la movilidad de los
espermatozoides al aumentar el pH del ducto
espermatico. La regulacion del ciclo de desa-
rrollo gonadal en los machos se presenta ade-
mas por las fluctuaciones de las gonadotro-
pinas, FSH alcanza su pico de concentracién
durante la espermatogénesis, en especifico en
el crecimiento testicular y su concentracion
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 duran-
te el desove, alcanzando su mayor concentra-
cién durante el periodo de puesta. La 11-KT
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presenta un pico de concentracidon antes del
desove, cuando en los testiculos se encuen-
tran altas concentraciones de espermatozoi-
des. Su nivel desciende al inicio de los eventos
de puesta. Por su parte, T presenta dos picos
de concentracidn, uno previo a la época de
puesta y otro previo al desove, coincidiendo
con el comportamiento de 11-KT (Sunda-
ray et al., 2003).

En el caso de las hembras, y tal y como su-
cede en la mayoria de los vertebrados, la ovo-
génesis es un proceso mas complejo de con-
trol hormonal, retroalimentaciéon autocrina
y paracrina, ademas de la sintesis y secrecion
de la vitelogenina (VTG) por parte del higa-
do. En aquellas especies de desove sincrénico,
las células de la teca, inducidas por la FSH,
producen testosterona, la cual es aromatizada
y transformada a E2 por las células granulo-
sas. E2 por su parte, estimula tanto a la pro-
duccion de VTG como a la acumulacion 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 basicos de la
maduracién gonadal son la duplicacién o pro-
liferacion de ovogonias, fase de crecimiento,
desarrollo folicular, formacion de la vesicula
vitelina, vitelogénesis, maduracion, ovulacién
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y desove. En la vitelogénesis se presenta un
pico de concentracién de E2 y un descenso
significativo al final de dicha etapa, lo cual in-
dica el cambio de la accién de la aromatasa.
Por su parte, T presenta un pico de concentra-
cioén y caida que coincide con E2, sin embargo,
T muestra un segundo pico de concentracién
justo antes del desove (Kumar et al., 2021).
En aquellas especies de desoves multiples
se presenta un desarrollo ovarico asincrénico
y una maduracién rapida de los ovocitos (24
horas). Por lo tanto, en estas especies existen
oscilaciones hormonales tanto estacionales
como diarias. T y E2 registran una concen-
tracion baja en las primeras fases de madura-
cién que incrementan durante la fase de cre-
cimiento del ovocito y descienden una vez el
desove ha avanzado. En el caso de las gonado-
tropinas, durante la vitelogénesis se presenta
el siguiente proceso de control: una retroali-
mentacion positiva que causa la liberacion de
FSH, un incremento en la concentracion de
E2 que ejerce una retroalimentacion negativa
para laliberaciéon de LH y una inhibicién final
de ambas gonadotropinas que ocasiona el re-
clutamiento de nuevos ovocitos para un nue-
vo ciclo reproductivo (Tenugu et al., 2021).
Tal y como se ha mencionado para la de-
terminacidon sexual, las sefiales ambientales
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y sociales pueden representar un factor deci-
sivo en la diferenciacién gonadal y desarro-
llo fenotipico del sexo, especificamente en la
masculinizacion, a través de la ruta del estrés,
interviniendo en la interaccién entre los ejes
hipotalamo-pituitaria-interrenal (HPI), hipo-
talamo-pituitaria-génada (HPG) e hipotala-
mo-pituitaria-tiroides (HPT). En este ultimo
eje, el hipotalamo recibe las sefiales ambien-
tales 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 sintesis y secrecion de sus hormonas
(THs). Por su parte, en el eje HPI, el hipota-
lamo recibe las sefiales ambientales de estrés
y envia su sefial en forma de hormona libera-
dora de la corticotropina (CRH), esta es reci-
bida por la pituitaria, la cual libera la hormona
adrenocorticotropica (ACTH), y esta sefializa
a la glandula adrenal para la secrecién de cor-
tisol; como se ha mencionado, el cortisol tie-
ne el potencial de disminuir la expresion de
cypl9ala y la via de desarrollo femenino. Tal
y como ocurre en otros vertebrados, la CRH
puede, ademas, mediar en la pituitaria para
que esta aumente la produccion y secreciéon
de TSH y THs por parte de la tiroides. Espe-
cificamente, T4 ingresa a la génada donde es
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convertida a T3, siendo esta ultima un factor
que disminuye la expresion de cypI9alay au-
menta la produccion de testosterona por parte
de las células de Leydig. Por otra parte, en el
eje HPG, las sefiales ambientales son recibi-
das por el hipotalamo, el cual puede traducir
y responder a dicha informacién a través de
un aumento en la secrecién de GnRH, lo cual
aumenta la liberacion de FSH y LH, las cuales
tienen un potencial masculinizante; siendo
la primera promotora del desarrollo y creci-
miento de los tubos seminiferos y la esperma-
togénesis, y la segunda, un estimulador de la
produccion de andrégenos por parte de las
células de Leydig (Castafieda et al., 2014; Yu et
al., 2023). Existe informacidn acerca de la po-
sible influencia del eje HPG sobre el eje HPT
a través de la GnRH, la cual puede fomentar la
liberacion de T4 (Chiba et al., 2004).

Estrategias reproductivas y
comportamentales

Mecanismos de apareamiento

Cerca del 94 % de los peces se reprodu-
cen por fertilizaciéon externa de los ovocitos
(oviparos/lecitotroficos), las demas especies
presentan fertilizaciéon interna (viviparos
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o lecitotréficos). En las especies oviparas, ge-
neralmente se presenta un comportamien-
to de cortejo y acercamiento del macho y la
hembra tras el cual se liberan los ovocitos, que
son rapidamente fertilizados. En la liberacién
de los espermatozoides, las condiciones del
agua (osmolaridad, pH, temperatura, salini-
dad, entre otros) son imprescindibles para su
viabilidad y activacién, en donde los iones cal-
cio y magnesio tienen un rol primordial. Una
vez sucede la fertilizacion, existen numerosas
estrategias de incubacion, pero, en general, el
embrion recibe la nutricion a partir del saco
vitelino. En los signatidos (caballitos de mar,
peces trompeta), la fertilizacion es interna,
siendo la hembra quien deposita los ovocitos
en la bolsa embrionaria del macho, donde este
libera el esperma. La incubacién en este caso
es internay, una vez se presenta la eclosion, los
alevines son liberados de la bolsa del macho.
En el caso de algunos bagres y ciclidos, la in-
cubaciodn se realiza en la cavidad bucal, previa
fertilizacion externa; en estos grupos se ha ob-
servado el cuidado biparental cuando las pues-
tas son excepcionalmente numerosas. En las
demas especies, los huevos son depositados ya
sea en nidos con o sin cuidado parental o sim-
plemente son fertilizados e incubados en la
columna de agua como parte del zooplancton.
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La fecundidad en los teledsteos suele ser alta,
sin embargo, esta suele estar relacionada con
el cuidado parental, siendo menor (<50 ovo-
citos) en especies viviparas y mayor (>millén
ovocitos) en aquellos desovadores pelagicos
(Rocha et al., 2008).

Dentro de las diversas formas de aparea-
miento se encuentra la monogamia, aunque
los casos en la que esta se presenta en su for-
ma mas extrema (una pareja de por vida),
es extremadamente rara y ha sido descrita
hasta ahora en los peces mariposa (Chaeto-
dontidae). La monogamia referida como el
apareamiento entre dos individuos de ma-
nera exclusiva en un evento o época puntual
reproductiva se ha descrito tanto en especies
marinas (18 familias), como en especies con-
tinentales (5 familias). Estas especies mono-
gamas suelen ser territorialistas, por lo que
defienden activamente sus zonas de alimenta-
cidn, apareamiento o nidacion. La mayoria de
los teledsteos son poligamos y en ellos se pre-
sentan los siguientes mecanismos: poliginia,
un macho se aparea con varias hembras, pero
cada hembra se aparea con un solo macho;
poliandria: lo opuesto, y poliginandria: tanto
machos como hembras se aparean con mas de
una pareja. Estos mecanismos no son absolu-
tos y pueden alternarse en un mismo indivi-
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duo segun los factores sociales y ambientales;
por ejemplo, en algunas especies de guppies
(Poecilia sp.), la poligamia suele ser observada
cuando las condiciones son 6ptimas, mientras
que la monogamia suele presentarse cuando
los recursos son limitados y la presiéon por
predadores aumenta (Rocha et al., 2008).

Seleccion sexual

La seleccion sexual es una potente fuerza
evolutiva, considerada crucial para los proce-
sos de diversificacion y especiacion. Existen
dos formas en que se lleva a cabo la seleccion
sexual: intersexualmente e intrasexualmente;
siendo la primera el resultado de las preferen-
cias de eleccion de pareja por parte de un sexo,
basado en las caracteristicas del sexo opuesto,
y la segunda, el resultado de la competicion
entre individuos de un mismo sexo. Si bien
la seleccion intersexual permite el desarrollo
de caracteristicas que atraen al sexo opuesto
(coloracién, longitud y forma de las aletas,
cortejo) y la seleccion intrasexual puede re-
sultar en producir caracteristicas de defensa
o ataque (espinas, ornamentos), ambos proce-
sos pueden coincidir en dar via a un mismo
aspecto como, por ejemplo, cuando el tamafio
de las aletas y sus espinas sirvan tanto para
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atraer a la hembra como para disuadir a posi-
bles competidores; al mismo tiempo, pueden
ser caracteristicas instauradas por la seleccion
natural. De igual manera, una caracteristi-
ca favorecida por la seleccion sexual (aletas
grandes) puede ser limitada por la seleccion
natural si esta va en detrimento de su sobrevi-
vencia como puede ser el hacerse mas visible
a sus presas o depredadores o entorpecer la
huida ante un ataque (Breed y Moore, 2022).
Las sefalizaciones para la seleccion sexual
requieren un alto costo energético y, por tan-
to, su presencia demuestra fielmente la con-
dicion de salud del individuo. A pesar de que
tanto las hembras como los machos contribu-
yen en partes iguales al pool genético de su
descendencia, son las hembras quienes reali-
zan una mayor inversion genética, por lo que,
en la mayoria de los casos, son ellas las que
seleccionan a su pareja. El ciclido Astatotila-
pia flaviijosephi es uno de los casos en donde
la seleccion sexual la realiza el macho segun
el tamafo de la hembra, ya que a mayor ta-
mafo corporal mayor fecundidad (Werner
y Lotem, 2003). En general, a través de la elec-
cién de pareja se buscan beneficios como una
mejor proteccion de los huevos (en especies
con cuidado parental) y mayores tasas de fer-
tilizacidn, sobrevivencia y resistencia contra
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parasitos. Cuando la proporcion entre ma-
chos y hembras en edad reproductiva se en-
cuentra en desequilibrio, la seleccién sexual
puede intensificarse, actuando mas fuerte en
el sexo mas 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 agresién y compe-
ticién con otras hembras cuando el nimero
de machos disponible es reducido (Berglund
y Rosengqvist, 2003; Shibata y Kohda, 2006).
Los canales de comunicaciéon empleados
por machos y hembras, y los correspondientes
procesos sensoriales requeridos para percibir
y decodificar las sefiales son esenciales para la
seleccion sexual, ademas de ser especificos de
la especie y las caracteristicas de su habitat. En
los peces, la vision es uno de dichos canales
de comunicacion, aunque a diferencia de la
gran mayoria de vertebrados terrestres no es
el mas importante. La vision es util para eva-
luar la calidad fenotipica (color, tamafo cor-
poral, ornamentos, estado de salud), los com-
portamientos 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
informacion entre el macho y la hembra que
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permite no solo el asegurar la reproduccién
entre individuos de la misma especie, sino
también el demostrar su potencial reproducti-
vo. Entre los comportamientos de cortejo que
se desarrollan ante parejas potenciales se en-
cuentran el desplazamiento giratorio y en zig-
zag, las vibraciones corporales y de aletas, y el
posicionamiento dentro del nido o territorio
(Gongalves-de-Freitas et al., 2009). En algu-
nas especies, como es el caso del pez arcoiris
ojo azul Pseudomugil signifer, en la seleccion
de pareja la intensidad de los movimientos
propios del cortejo tiene mas relevancia que el
nivel de dominancia demostrado por los ma-
chos (Wong, 2004). En la tilapia del Nilo O.
niloticus el comportamiento de cortejo apare-
ce incluso cuando los machos y las hembras se
encuentran separados por un vidrio transpa-
rente, lo que demuestra que dicho comporta-
miento puede ocurrir en ausencia de las sefia-
les quimicas (feromonas) y el contacto fisico
(Castro et al., 2009).

Es comin que la competiciéon entre ma-
chos sea llevada a cabo por aquellos de ma-
yor tamafo corporal mientras que los mas
pequenos tendran una estrategia de reprodu-
cirse furtivamente, aprovechando la agitacién
que se presenta durante la liberacion de los
ovocitos y el esperma. El ciclo reproductivo

108

domina la mayoria 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 nutriciéon y acumulaciéon de
energia no solo para que esta sea invertida en
la produccién y maduracion de los gametos,
sino también para asegurar un optimo estado
de condicion, el cual sera evidenciado en el ta-
maio corporal, la salud (piel brillante, sin le-
siones, ni parasitos y de correcta coloracién),
el nivel de actividad, la fuerza, entre otros.
Segun el ambiente, los peces adaptan aque-
llas caracteristicas importantes para la selec-
cién sexual, preparandose de manera previa
para dicho proceso. Es asi como los machos
del pez espinoso Gasterosteus aculeatus ad-
quieren una coloracién diferencial depen-
diendo del ambiente fético; en corrientes de
agua rojiza adquieren una coloracién negra,
mientras que en aquellos rios de tonalidades
azules o transparentes es una coloracion roja
gracias a una dieta rica en carotenoides (Mo-
rrell et al., 2012).

Como se indico en el Capitulo 1. Siste-
mas sensoriales, cognicién y comunicacion,
los peces pueden comunicarse mediante la
produccion y deteccion de sonidos. Seguin
la especie, la vocalizacion se realiza a través
de diversas modificaciones morfologicas de
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la vejiga natatoria, las aletas pectorales, los
dientes faringeos, entre otros. La emision de
sonidos de baja frecuencia, los cuales viajan
a mayor distancia, se produce por el tamboreo
de musculos anexos a la vejiga natatoria mien-
tras que los sonidos de alta frecuencia (distan-
cias cortas) se pueden producir, entre otros,
gracias a fijaciones Oseas de las aletas pecto-
rales o a la friccion de los dientes faringeos.
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 en-
tre individuos que se encuentran en estrecho
contacto (Gongalves-de-Freitas et al., 2009).
Enla produccién del sonido el estado de sa-
lud y tamafio corporal marcan una diferencia
crucial, ya que esta requiere de energia y del
desarrollo de la musculatura o estructuras
o6seas correspondientes. En la actualidad el rol
de las sefiales acusticas en la seleccién sexual
de los peces no se encuentra completamente
documentado y, ademads, se limita a algunas
especies; por ejemplo, a partir de estudios rea-
lizados con el gobio pintado Pomatoschistus
pictus se ha descubierto un repertorio de so-
nidos realizados por el macho segun la etapa
reproductiva en la que se encuentre (cortejo,
fertilizacion, nidacion) (Amorim, 2023). En
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el pez sapo Halobatrachus didactylus, el pez
doncella Dascyllus albisella, el abadejo Polla-
chius pollachius y el bacalao del Atlantico G.
morhua, se ha podido establecer una relacién
directamente proporcional entre la produc-
cién de sonidos y el nimero de huevos libe-
rados y fertilizados durante el cortejo (Rowe
y Hutchings, 2008; Vasconcelos et al., 2012;
Oliver y Lobel, 2013; Wilson et al., 2014). Esta
relacién se ha observado en otras especies
como los meros Mycteroperca jordani y Epi-
nephelus itajara (Koenig et al., 2017; Rowell et
al., 2019), y los scianidos Argyrosomus regius,
Umbrina cirrosa y Sciaenops ocellatus (Bol-
gan et al., 2020).

En la reproduccion de los peces, el olfato
cumple un rol sefializador del estado o ma-
durez reproductiva de los congéneres a través
de la sintesis y liberacién de feromonas, sus-
tancias que producen una respuesta especifica
cuya expresion no requiere de un aprendizaje
previo. Las feromonas pueden no ser especi-
ficas de cada especie, por lo que la respuesta
a ellas puede ser modificada por la experien-
cia. La mayoria de las feromonas de los peces
son hormonas (esteroides y prostaglandinas)
y sus derivados, sin embargo, existen excep-
ciones como la tetrodotoxina, la cual se libera
para atraer a los machos de peces globo en el
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momento del desove (Itoi et al., 2012). Si bien
las sefiales visuales y actsticas tienen una velo-
cidad y direccién de propagacion predecible,
las seniales quimicas (feromonas) dependen
de las turbulencias y las corrientes, las cuales
pueden distorsionar la posicidn, el tamano, la
forma y la naturaleza de la fuente. Las feromo-
nas son liberadas a través de las branquias, los
fluidos gonadales, la orina, y las heces, siendo
las dos primeras vias utilizadas para la libera-
cién rapida de esteroides libres, mientras que
las dos ultimas vias liberan lentamente este-
roides sulfatados y glucuronidados. Por otro
lado, hasta el momento solo se ha encontrado
a la orina como la tnica via de liberacién de
las prostaglandinas. Existen algunos registros
de andrdgenos (testosterona y 11-KT) que
puedan ser usados como feromonas por los
machos, pero hasta el momento la informa-
cién 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 senalizar
su estado de condiciéon y maduracién sexual
(Almeida et al., 2005). Las feromonas pueden
servir para sefializar individuos maduros se-
xualmente, como ocurre en los machos de la
bailarina C. auratus, los cuales al percibir la
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vitelogenina proveniente de las hembras ma-
duras aumentan su actividad locomotora; por
otro lado, al advertir andrégenos y sus deri-
vados aumentan su comportamiento agresivo.
Para esta misma especie se han encontrado
feromonas esteroideas que sefializan el estado
de pre-ovulacién a los machos y prostaglan-
dinas que inducen al desove. Al parecer, ante
la disrupcidn de estas tltimas hormonas en el
ambiente, los machos no llegan a ser estimu-
lados para la reproducciéon (Chung-Davidson
et al., 2008). Aparte de ser importantes sefali-
zadores reproductivos, las feromonas también
cumplen otras funciones como el reconoci-
miento de congéneres, la agregacion para pro-
cesos migratorios, la formacién de cardume-
nesylaemision de alertas (Bowers et al., 2023).

En la seleccion sexual por parte de la hem-
bra se tiene en cuenta la competencia entre
machos, en la cual la hembra puede detectar
facilmente al macho dominante. La dominan-
cia involucra, en la mayoria de los casos, las
interacciones agresivas y el rango jerarquico,
donde el individuo dominante tiene acceso
a mayores y mejores recursos (alimento, res-
guardo, territorio, lugares de nidacién), por
lo que es comun que los machos dominantes
sean, ademas, los individuos de mayor tama-
fo. Sin embargo, contrario a lo que se crefa en
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un principio, no todas las hembras seleccionan
al macho dominante para reproducirse. En el
caso del pez ojo azul del Pacifico Pseudomugil
signifer y el rodeo Rhodeus sericeus, las hem-
bras prefieren a aquellos machos que demues-
tren 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 poecilido Limia perugia la selec-
ciéon del macho dominante depende del nu-
mero de peces existentes en el grupo repro-
ductor; cuando el grupo es pequeiio, 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 eleccion por parte de
la hembra depende de una serie de caracteris-
ticas que se complementan entre si y no tni-
camente del estatus social del macho (Gongal-
ves-de-Freitas et al., 2009).

Ritmos de reproduccion

Los peces exhiben ritmos de reproduccion
circadianos y circa-anuales sincronizados
a las fluctuaciones ambientales naturales. El
reloj biologico enddgeno, a través de la mela-
tonina y su accidn sobre el eje HPG, regula di-
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chos procesos fisioldgicos mediante la sintesis
y liberacion periodica de gonadotropinas, es-
teroides sexuales y factores de crecimiento go-
nadal. Varias especies de peces se reproducen
una vez al afo durante una estacién especifica,
lo que proporciona a las crias las condiciones
ambientales mas adecuadas para su super-
vivencia. Para este evento anual se necesitan
modificaciones fisioldgicas diarias que en la
mayoria de los casos implican la secrecion de
esteroides sexuales o gonadotropinas y la ma-
duracion de los ovocitos (Sanchez-Vazquez et
al., 2019). Ademas, se ha observado que los
ritmos diarios de las hormonas reproductivas
(GnRH y LH) estan sincronizadas con alguna
de las fases del fotociclo como, por ejemplo,
en la lubina europea D. labrax se ha encontra-
do un pico de concentracion plasmatica de di-
chas hormonas durante la fase oscura; ademas,
el ritmo diario de liberacion de LH puede ser
afectado por un fotoperiodo largo y constante
(18 h de luz: 6 h de oscuridad, 18L:6D) que
ademas afecta de igual manera a la secrecién
de melatonina (Bayarri et al., 2004).

En la mayoria de las especies de teledsteos,
la reproduccion es un evento anual dentro de
una estacion o época climatica especifica. En
el caso de las especies que habitan aguas sub-
tropicales y templadas es comun encontrar
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que los desoves se llevan a cabo durante la pri-
mavera, mientras que en especies tropicales la
reproduccion puede estar relacionada con la
llegada de las lluvias. En los casos anteriores,
la sincronizacién 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 estan precedidos de
importantes procesos de maduracion gonadal
que ocurren también en un momento especi-
fico del afio. En el caso del lenguado comun 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 re-
produce durante la estacion 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 higado se encarga de sintetizar y li-
berar a la hormona vitelogenina (Jerez et al.,
2006). Por su parte, el bacalao del Atlantico G.
morhua, especie de aguas templadas, presenta
sus desoves durante los meses de febrero-abril
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y un comportamiento hormonal similar al de
sus contrapartes subtropicales, y una estrecha
relacion entre el pico de estradiol y la secre-
cién de vitelogenina (Dahle et al., 2003). En
especies tropicales como el rébalo C. unde-
cimalis, su reproduccion se sincroniza con la
época de lluvias local, la cual se extiende des-
de marzo hasta septiembre, con una dinamica
hormonal estrechamente relacionada a este
ritmo anual de reproduccion en donde el es-
tradiol y la testosterona alcanzan sus concen-
traciones maximas en los momentos cercanos
al desove (Cruz-Botto et al., 2018).

En especies tropicales y subtropicales se
han descrito ritmos de reproduccién sincro-
nizados al ciclo lunar que incluye sefiales que
pueden ser percibidas por el pez como el bri-
llo lunar, la hora de la salida de la luna y el
movimiento de esta a lo largo del cielo noc-
turno. Al mismo tiempo, los cambios gravita-
cionales de la luna con la Tierra y el Sol gene-
ran las mareas, las cuales son un importante
factor sincronizador. El ciclo lunar marca di-
versas periodicidades reproductivas como,
por ejemplo, cuando el desove ocurre en un
unico evento mensual (ritmo lunar) o cuan-
do el desove ocurre dos veces al mes (ritmo
semi-lunar o mareal) (Takemura et al., 2010).
Al mismo tiempo, existen diferencias entre las
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concentraciones de melatonina y la expresion
de genes reloj observada durante la luna nue-
va y la luna llena, siendo estas mayores en la
primera fase lunar (Sugama et al., 2008). El si-
gano dorado Siganus guttatus y el sigano pico
de lapiz S. doliatus desovan durante el primer
cuarto creciente lunar, lo cual coincide con el
maximo valor del indice gonadosomatico y el
pico de secrecion de la vitelogenina (Takemu-
ra et al., 2004; Park et al., 2006). Por otro lado,
el pez sigano espinoso S. spinus desova duran-
te la luna nueva coincidiendo con los picos de
hormonas esteroides y el maximo valor del in-
dice gonadosomatico (Park et al., 2006). En el
caso del mero E. merra, el desove ocurre bajo
condiciones de luna llena, bajo la cual se pre-
senta un importante control de la melatonina
sobre el eje HPG (Fukunaga et al., 2019). En
especies continentales también se han descri-
to ritmos lunares de reproduccién como, por
ejemplo, los ciclidos Cyprichromis leptosoma
y Lepidiolamprologus profundicola tienen un
marcado comportamiento de cortejo, libera-
cion y fertilizacion de huevos durante el cuar-
to creciente lunar mientras que Neolamprolo-
gus morii realiza sus desoves durante la luna
llena (Watanabe, 2000; Ikegami et al., 2014).
El ciclo de mareas o ciclo semi-lunar sin-
croniza el desove de varias especies las cuales
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se reproducen con un intervalo aproximado
de dos semanas, siguiendo la periodicidad de
las mareas altas y bajas. Al parecer, las espe-
cies aprovechan la marea alta para acercarse
a la costa y desovar en la zona supralitoral,
quedando los embriones protegidos hasta su
eclosion cuando el cambio de marea permite
la dispersiéon rapida de las larvas. Dentro de
las especies que se han sincronizado a dicho
ritmo mareal se encuentra el pejerrey califor-
niano 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 neuro-
nas del sistema olfativo de las hembras indu-
ciendo a un comportamiento de estremecerse
o hacer temblar su cuerpo mientras se dirige
al borde de la costa en donde ocurre el desove.
El analisis del transcriptoma de T. alboplum-
beus ha reportado 125 genes cuya expresion
se encuentra sincronizada al ciclo semilunar
(Chen et al., 2022). En el caso del rébalo C.
undecimalis, se ha encontrado un estrecho
vinculo entre el ritmo mareal y el desarrollo
folicular en el cual, el mayor desarrollo de los
ovocitos ocurre durante la marea alta; al mis-
mo tiempo que la hormona LH y las expre-
siones de los genes fshp y lhp son maximos
(Rhody et al., 2015). Por el contrario, la lubina
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asiatica L. calcarifer, aunque demuestra un ci-
clo semilunar, sus desoves ocurren durante la
marea baja (Haque et al., 2023).
Independientemente de la sincronizacion
estacional o lunar de los eventos reproduc-
tivos, los peces también programan el mo-
mento del desove para que este ocurra en un
momento especifico del dia (o la noche), de
manera que se puedan asegurar las mejores
condiciones para la fertilizacion e incubaciéon
de los embriones. Un ritmo diario de desove
especifico puede coincidir en varias especies
de un mismo género, tal y como ocurre con
las anchoas Engraulis encrasicolus, E. capen-
sis, E. japonicus y E. mordax, cuya liberacién
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. aura-
ta, cuya liberacion de gametos ocurre durante
las primeras horas de la noche con un nimero
mayor de huevos desovados durante la luna
llena (Saavedra y Pousdo-Ferreira, 2006). En
esta especie se ha observado, ademas, un rit-
mo diario de concentracion plasmatica de las
hormonas GnRH y estradiol cuyo pico maxi-
mo se presenta ocho horas antes del desove
(Meseguer et al., 2008). La lubina europea D.
labrax tiene un comportamiento dual depen-
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diendo del ciclo reproductivo, su actividad es
claramente diurna fuera de la época de pues-
ta, y nocturna durante ella. Ademas, 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 dia), la
aplicacion de dias cortos constantes (9L:15D)
es capaz de adelantar la ovulacion y el desove
(Vinagre et al., 2009).

En aquellas especies cultivadas con fines
comerciales es comun el aplicar protocolos de
mantenimiento en donde se manipula el foto-
periodo y la temperatura, entre otros, para
controlar el momento de la reproduccion; sin
embargo, esto suele ser complicado, ya que en
muchas ocasiones se ha observado una dis-
minucioén 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 Ivanni-
kov, 2006). La razon directa de la disminu-
cién en la calidad de los huevos atin no esta
clara, aunque se han sugerido como posibles
causas las alteraciones en el momento de la
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ovulacion después del avance del fotoperio-
do (Bonnet et al., 2007). El momento de la
reproduccion parece coincidir con los ritmos
especificos de comportamiento. Sin embargo,
no esta claro si el evento de desove es el fac-
tor 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
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ocurren durante las primeras horas del dia;
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 cons-
tante el ritmo de desove diario del pez cebra
persiste, lo que sugiere un fuerte control del
reloj enddégeno (Blanco-Vives et al., 2009;
Abdollahpour et al., 2020).



Capitulo 4. Ecologia del comportamiento
y bienestar animal

La ecologia del comportamiento estudia la conducta y sus bases evolutivas en relacién con
las interacciones del individuo con su entorno, el cual incluye el ambiente fisico y el social. En
los capitulos previos se han revisado algunas de las adaptaciones relacionadas con la fisiologia
comportamental de los peces que les permite sobrevivir y perpetuarse a través de las futuras ge-
neraciones. El presente capitulo, por tanto, esta dirigido a profundizar en aquellos mecanismos
ya tratados, desde el punto de vista de la ecologia comportamental y evolutiva. Regresando a las
preguntas de Tinbergen expuestas en la Introduccion con respecto al comportamiento (causas
proximales, ontogenia, utilidad y filogenia), y teniendo en cuenta una vision actual y revisada
segun la genética moderna de la Teoria de la Selecciéon Natural de Charles Darwin, en relacién
con los peces se puede afirmar que:

— El dogma de la biologia molecular (genes - proteinas - regulacion fisioldgica y compor-
tamental) estd presente en todos los teledsteos.

— En los organismos de una misma poblacion los mismos genes o alelos no siempre codifi-
can para los mismos productos y funciones, resultando en diferencias en el desarrollo y la
fisiologia y, por tanto, causando variabilidad poblacional.

— Aquel alelo que termina con el mayor nimero de copias en una poblacion eventualmente
reemplazard a las demas formas alternativas, siendo la seleccion natural uno de los mayo-
res procesos de criba genética (Patricelli, 2023).
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En atencion a lo anterior, para que un
comportamiento pueda evolucionar se debe
partir de la existencia de diversas alternativas
conductuales heredables dentro de la pobla-
cidn, de las cuales algunas deben conferir un
mayor ¢éxito reproductivo. La relaciéon entre
las diferencias genéticas y las diferencias com-
portamentales es compleja por varias razones:
el comportamiento no depende de un tnico
gen, es mds bien el resultado de la acciéon de
una cascada de expresion génica y su influen-
cia sobre los sistemas sensoriales, la actividad
neural, el metabolismo cerebral, entre otros.
Por otro lado, la relacién genes-rasgo com-
portamental es bidireccional, ya que si bien
los genes influencian al comportamiento a tra-
vés del desarrollo y la fisiologia, el comporta-
miento también puede ejercer un efecto sobre
la expresion génica. Finalmente, la interaccién
del individuo con su ambiente afecta poten-
cialmente a su genética y, por tanto, a los ras-
gos del comportamiento, en lo que se conoce
como plasticidad fenotipica (Patricelli, 2023).

Los peces teledsteos ofrecen un promiso-
rio modelo de investigacion comparativa en
el area de la ecologia del comportamiento de
vertebrados debido a la gran cantidad de es-
pecies, ambientes, grados de especializacion
y diferenciacion, al mismo tiempo que la fa-

cilidad de ser mantenidos y estudiados bajo
condiciones controladas, incluso durante las
etapas mas complejas de su desarrollo tem-
prano. Al mismo tiempo, los casos de co-evo-
lucién, convergencia y mutualismo son cada
vez mas y mejor documentados; ejemplos de
estos procesos los encontramos en la estrecha
relacion existente entre los peces payaso (Am-
phiprion sp.) y algunas especies de anemonas,
en la evoluciéon independiente del mecanis-
mo de fertilizacién y desarrollo embrionario
interno observados en varias especies, entre
otros (Kuwamura, 2022). A partir de la déca-
da de los afos 70, los peces han sido el objeto
de una relevante cantidad de estudios sobre el
comportamiento grupal, alimentario, anti-de-
predador, 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 es-
tudios han permitido el planteamiento y com-
probacion de importantes hipotesis aplicables
a varios grupos de vertebrados, relacionadas
con los modelos de distribucidn, seleccion de
habitat, evasion ante depredadores, agresion,
territorialismo, manipulacién del comporta-
miento por parte de parasitos, seleccion se-
xual, estrategias reproductivas, la evolucion
de los patrones de cuidado parental, entre
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otros (Gross y Charnov, 1980; Downhower
et al., 1983; Werner et al., 1983; Sargent et al.,
1986; Milinski, 2006)

La alimentacion

El estudio sobre el comportamiento de
busqueda de alimento (forrajeo) represen-
t6 la partida inicial para el nacimiento de la
ecologia comportamental, teniendo como
concepto clave su naturaleza adaptativa para
la sobrevivencia del individuo. Como suce-
de en otros componentes de la ecologia del
comportamiento, las conductas relacionadas
con el forrajeo son el resultado de un anali-
sis de costos y beneficios (energéticos, riesgo
por depredacion), los cuales, en los inicios de
esta rama de investigacion, eran relativamente
faciles de cuantificar, razén por la que fueron
significativamente estudiados. No obstante,
estas investigaciones tenian un enfoque a ni-
vel 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 jerarquicas cuyo punto de
partida es tomar o no la determinacién de ali-
mentarse; seguidamente el pez selecciona la
mejor estrategia para encontrar el alimento,
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el tipo de alimento o especie, su tamafo, su
cantidad, las tacticas de manipulacidn, inges-
ta, entre otros (Walters et al., 2016).

En la actualidad, los costos y beneficios de
un determinado comportamiento se miden en
unidades de adecuacion (fitness) establecidas
a través del célculo de indices de desempefio
que pueden ser medidos a corto plazo: energia
ganada, tasas de crecimiento, tiempo de bus-
queda de alimento, riesgo ante depredadores.
Las teorias investigadas en el marco de esta
disciplina siguen diferentes enfoques como el
modelo bésico 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 basico 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 in-
volucrados, teniendo como costos al esfuerzo,
energia y riesgo requeridos para la busqueda,
captura y manipulacion 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 basico de la presa en algunas espe-
cies. Por tanto, partiendo de un conocimiento
previo de posibilidades, se tiene en cuenta la
toma de decisiones por parte del depredador
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en la seleccion de la presa. Este modelo se re-
laciona estrechamente con el fenotipo como
indicador de la estrategia de forrajeo, ya que
en ¢l se tienen en cuenta las diferencias en la
composicion de las presas en una misma espe-
cie segun el nicho que ellas ocupen y su etapa
de desarrollo. Por tanto, aquellos individuos
que comparten un mismo nicho y atributos
fenotipicos tendran un mayor nivel de com-
petencia entre ellos que con individuos de la
misma especie que pertenezcan a otros ni-
chos. En términos generales, los peces suelen
tener dos tacticas para encontrar su alimento:
esperar pasivamente o buscar activamente,
siendo el tamafio y el tipo de actividad de él
mismo y su presa los factores determinantes
para adoptar una u otra estrategia. Por su par-
te, las presas de gran tamafio suelen ser cap-
turadas por comportamientos de emboscada
y camuflaje mientras que las presas pequerias
suelen ser depredadas por persecucion (Wal-
ters et al., 2016).

Los factores intrinsecos y extrinsecos rela-
cionados con los estimulos externos afectan
a la motivacion de alimentarse que, a su vez,
influye en la atencién que se dirige a los esti-
mulos relevantes y en la disposicién a explo-
rar el entorno general en el que se producen
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dichos estimulos. El conocimiento holistico
del entorno es un requisito clave para la eva-
luacién cognitiva, mientras que la atencién
desempena un papel importante en la for-
macion de asociaciones de estimulos simples
y en el desarrollo de habilidades de busque-
da de alimento. Entre los factores que afectan
el proceso de aprendizaje relacionado con la
alimentacién se encuentra el refuerzo, el cual
es el aumento de la probabilidad de respues-
ta tras un estimulo. En los peces, asi como en
otros grupos animales, el aprendizaje asocia-
tivo esta influenciado tanto por la frecuencia
e intensidad del refuerzo como por la cercania
de los eventos espaciales y temporales, siendo
mas eficiente cuando el estimulo y la recom-
pensa ocurren en un lapso y espacio cortos.
Al mismo tiempo, el nivel de atraccion del es-
timulo y la preparacion para la alimentacién
son el resultado de experiencias previas que
moldean la respuesta del pez ante una posible
fuente de alimento. Teniendo en cuenta que
solo ciertos estimulos tienen una influencia
en el comportamiento, el aumento en la moti-
vacion por alimentarse mejora a medida que
la atencién a las sefiales relevantes se agudi-
za. Para ello, los peces pueden basarse en sus
propias experiencias o en experiencias ajenas



Fisiologia comportamental de los peces: una guia integral

que ellos han observado vy, al parecer, seleccio-
nar aquellas zonas de alimentacién que pre-
sentan las condiciones mas estables de dispo-
nibilidad y abundancia de alimento (Brown
y Laland, 2003).

Evitar ser depredado depende de la habi-
lidad para evaluar las situaciones de riesgo
y responder rapidamente y de forma apropia-
da a dicho riesgo. Sin embargo, el comporta-
miento antidepredador tiene generalmente un
costo energético elevado teniendo en cuenta
no solo las estrategias de escape, sino también
el desviar la atencién de otras actividades im-
portantes como la alimentacién y la reproduc-
cién. Por tanto, las actividades de evasion ante
depredadores suelen realizarse unicamente
bajo una necesidad realmente apremiante,
decision que requiere de informacion con-
fiable acerca del riesgo. Dicha informacion es
obtenida del ambiente a través de los érganos
de los sentidos y especificamente para la eva-
luacién del riesgo de depredaciéon. Los sen-
tidos que ofrecen mayor informacién en los
teledsteos son el olfato, la vista y la linea lateral
(relacionada también con el oido). Las sefna-
les captadas por los sentidos estaran estrecha-
mente ligadas a las condiciones del ambiente
(propagacion del sonido, corrientes, turbidez,
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hora del dia) y, por tanto, afectan el tipo de
respuesta de la presa (Brown et al., 2004).

Aparte de la captacion de las sefales emi-
tidas por el depredador, existen otros meca-
nismos de defensa que permiten reducir las
probabilidades de ser atacado; estos pueden
estar relacionados con la distribucién espa-
cial durante la alimentacién, cuando esta se
realiza en zonas o momentos del dia de baja
abundancia de depredadores (Gill, 2003).
Este mecanismo implica la habilidad de con-
tar con una memoria espacial flexible no solo
para recordar dichas zonas, sino también
para descartarlas cuando la presencia de de-
predadores aumenta; este comportamien-
to se ha observado en aquellas especies que
presentan migraciones de alimentacién noc-
turna o intermareal (Folkestad, 2005; Laurel
y Brown, 2006). Otros atributos fenotipicos,
fisioldgicos y comportamentales que ayudan
a identificar a un posible depredador son el
tamafo corporal, la forma y el tamafo de la
boca, la coloracion, los movimientos del de-
predador, e incluso, la condicion de saciedad.
Esta ultima, al parecer, se encuentra relacio-
nada con el olor que despide el depredador
durante el proceso de digestion (Brown et
al., 2004) (Figura 12).
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Fig. 12. Secuencia del proceso de depredacion y momentos de aprendizaje presa/depredador

Presa: Defensa

Depredador: Adaptacion

Fuente: elaboracion propia basada en Lima y Dill (1990).

Dentro de los comportamientos antidepre-
dadores se encuentran la cripsis, el mimetis-
mo y el aposematismo, aspectos que han sido
escasamente estudiados con el fin de estable-
cer su eficiencia en evitar la depredacion. De
los pocos estudios realizados relacionados so-
bre la cripsis en peces, se evidencia un mayor
esfuerzo y tiempo en la localizacion de la pre-
sa cuando esta muestra comportamientos de
ocultamiento para pasar desapercibida (Fair-
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child y Howell 2004; Johnsson y Kjallman-Eri-
ksson, 2008). El mimetismo en términos de
imitar especies potencialmente peligrosas re-
quiere que el depredador asocie efectivamen-
te un fenotipo determinado con una mala
experiencia. Este mecanismo de defensa se
ha observado en el monacantido Paraluteres
prionurus, que imita las caracteristicas fisicas
de pez globo toxico Canthigaster valentini;
la efectividad antidepredatoria, en este caso,
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depende del nivel de semejanza demostrado
en cuanto a tono y patrén de coloracién (Ca-
ley y Schluter, 2003). Los blénidos venenosos
del género Meiacanthus suelen ser imitados
por dos géneros de la misma tribu, los Plagio-
tremus y los Petroscirtes; dicho mimetismo no
solo se limita a la coloracion, sino también al
comportamiento agresivo para conseguir me-
jores zonas de alimentacién (Casewell et al.,
2017). El aposematismo es la presentacion de
alguna sefal evidente de advertencia sobre el
peligro que correria un depredador al captu-
rar al individuo. Hasta el momento se ha des-
crito este mecanismo en algunos invertebra-
dos como el nudibranquio Cratena peregrina
(Aguado y Marin, 2007), el copépodo Metis
holothuriae (Gilby et al., 2012), y los cangre-
jos Austruca perplexa y Paraleptuca crassipes
(Hamasaki et al., 2022), para evitar el ataque
de peces depredadores.

La huida es la respuesta mas comun ante el
ataque de un depredador, siendo la experien-
cia el proceso para mejorar la sincronizacion,
la velocidad y la trayectoria de la huida. A me-
dida que el pez experimenta mas ataques, su
velocidad de respuesta se hace menor y su
capacidad de evadir la trayectoria de ataque
mejora. Al mismo tiempo, la gran plasticidad
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adaptativa de los peces les confiere una gran
capacidad de modificar su comportamiento,
incluso se ha registrado la variacion en los
tiempos migratorios cuando los peces expe-
rimentan ataques de depredadores (Brown
y Laland, 2003). Lo anterior se ha observado
en especies como la carpa C. carassius (Pet-
tersson 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 planctivoros, ya que el zooplancton as-
ciende en la columna de agua a medida que
anochece para aprovechar durante la oscuri-
dad los nutrientes que se encuentran en las ca-
pas superficiales del agua (Wang et al., 2019).
Aungque la tasa de encuentro entre el depreda-
dor y su presa esta influida por la abundancia
de esta, el aprendizaje y la experiencia de los
depredadores también desempefian un papel
importante en este proceso. Las estrategias de
caza se basan en la hipdtesis de la tasa de bus-
queda éptima, segun la cual los depredadores
deberian pasar mas tiempo buscando presas
en zonas con alta densidad de presas y menos
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tiempo en zonas donde las presas son escasas,
siguiendo ademas el comportamiento de estas
ultimas (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
poblacién y nicho ha permitido descubrir
su nivel de influencia inter e intraespecificas.
El establecimiento de protocolos de estudio,
cuantificacion de variables y andlisis de in-
formacion, ha permitido establecer las redes
sociales de especies como el guppy P. reticu-
lata, cuya estructura social depende de varios
factores especificos como son el tamafo cor-
poral, el nimero de contactos de interaccién
y la repeticion de dichas interacciones. Por lo
tanto, la estructura social no solo depende de
caracteristicas fenotipicas basicas como son la
especie, el tamano, el sexo, el color, la edad,
sino también en el reconocimiento de atri-
butos de escala de discriminacién fina como
pueden ser el parentesco, las senales olfativas
y el nivel de familiaridad con individuos no
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emparentados. El flujo de informacioén, apren-
dizaje y cooperacion son mas efectivos cuan-
do se presentan entre individuos de una mis-
ma red social. La familiaridad también afecta
los patrones de distribucion de los individuos
de una poblaciodn, tal y como se ha visto en
los guppies cuyos machos prefieren interac-
tuar con hembras con las que no hayan tenido
contacto previo; este aspecto cumple un papel
importante en la dispersion de los peces den-
tro de su red social (Croft et al., 2012).

Los comportamientos estereotipicos (agre-
sividad, audacia, timidez) que hacen parte de
cada individuo moldean a la estructura social
de su grupo. Es asi como aquellos peces de ma-
yor audacia y mds propensos a tomar riesgos,
resultan ser mas independientes y tener un
mayor patrén de dispersion dentro de su ha-
bitat en comparacion con aquellos peces me-
nos sociales o timidos; en consecuencia, son
estos ultimos los que terminan manteniendo
asociaciones mas estables y duraderas debido
a que se mantienen cerca del nucleo del grupo.
La edad y el tamafio suelen estar directamente
relacionados con comportamientos conserva-
dores y adversos a situaciones de riesgo; en el
caso del poecilido Brachyraphis episcopi, aque-
llos peces de mayor edad (y tamafo) suelen
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registrar un numero menor de eventos de salir
de su zona de resguardo en comparacion a pe-
ces mas jovenes (Brown y Braithwaite, 2004).

Defensa grupal contra depredadores

El pertenecer a un grupo implica que su
costo (mayor competencia por recursos, po-
sible endogamia, propagacion de enfermeda-
des) es menor a los beneficios que se puedan
obtener (proteccidon ante eventos climatolo-
gicos, defensa ante depredadores, eficiencia
hidrodindmica). Entre los beneficios mas no-
tables de la formacion de grupos se encuentra
la reduccidn de la depredacidn, lo cual suce-
de en cuatro ventajas fundamentales: la dilu-
cién del ataque, la confusion del depredador,
la defensa grupal y la vigilancia. La primera
ventaja involucra la disminucion de las pro-
babilidades de ser depredado a pesar de que
la formacion en grupos es mas conspicua Y,
por tanto, puede ser mas atacada por depre-
dadores. En teoria, en un grupo conformado
por 100 individuos, cada individuo tendra
una probabilidad de 1 en 100 de ser depreda-
do, lo cual es claramente un riesgo mas bajo
que el de aquel individuo solitario. El perte-
necer a un grupo brinda la oportunidad de
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adquirir informacién acerca del riesgo de
depredacion a partir de las experiencias in-
dividuales y sociales (informacién publica).
Al estar dentro de un grupo, cada individuo
puede beneficiarse del aprendizaje social me-
diante la observacion o interaccion con otros
individuos y sus experiencias de vida (Mathi-
ron et al., 2015).

La formacion de grupo crea confusion en
el depredador, ya que el enfrentarse a varias
presas en movimiento a la vez reduce su ha-
bilidad de enfocar su ataque hacia un tnico
objetivo. Esto ha sido observado en varias es-
pecies de peces que forman cardimenes, tan-
to en aquellas que son depredadas con tacticas
de emboscada realizadas por calamares y pul-
pos como por aquellas que son victimas de
ataques rapidos y persecuciones intensas por
parte de peces pelagicos (atunes, peces vela).
En estos casos, el éxito del ataque esta nega-
tivamente correlacionado con el tamafo del
cardumen (Neil y Cullen, 1974) (Figura 13).
La formacion de cardumenes hace que peque-
fias variaciones morfologicas (tamafo, color,
aletas) sean mas conspicuas, por lo que los
ataques suelen estar dirigidos a aquellos indi-
viduos de caracteristicas diferenciales (Ioan-
nou et al., 2008).
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Fig. 13. Efecto del tamafo del cardumen de peces (mugilidos, clupeidos, ciprinidos
y poecilidos) sobre el éxito de la captura de varios depredadores (calamar, sepia, lucio y perca).
Fuente: elaboracién propia con base en Neil y Cullen (1974).

0.9
0.8
0.7

D i

Tasa de capturas

0.6
0.5
0.4
0.3
0.2
0.1
0
1 6 20101 6 2001 6 20(1 6

Numero de integrantes en el cardumen

Fuente: elaboracién propia con base en Neil y Cullen (1974).

La defensa grupal involucra comporta-
mientos 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 estan cada vez mas argu-
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mentadas, siendo estas de gran especificidad
de acuerdo con el habitat, el tipo de depre-
dador, la especie, las interacciones y normas
que puedan existir en los grupos, entre otros.
Ejemplos de este comportamiento se han
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descrito en especies como el ciclido Neolam-
prologus pulcher, el cual forma agrupaciones
de defensa con grupos liderados por una pa-
reja dominante que es asistida por subordi-
nados que no se reproducen. Dichos subor-
dinados protegen al grupo tanto de posibles
predadores como de intrusos heteroespeci-
ficos y conespecificos que puedan amenazar
a los individuos mas jovenes o a la dominan-
cia de los lideres. Las acciones de defensa tie-
nen, asimismo, una diferencia sexual debido
a que los machos dominantes tienden a ata-
car de manera mas vigorosa a aquellos indivi-
duos que amenacen su posicion mientras que
las hembras dominantes atacan tanto a estos
como a quienes representen un peligro para
los mas jovenes (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 depredado-
ras. Cuando un evento de ataque sucede, los
peces mas cercanos al depredador se sumer-
gen rapidamente golpeando la superficie del
agua con su aleta caudal alertando a los de-
mas miembros del grupo, quienes repiten el
comportamiento causando una perturbacion
en la superficie del agua que entorpece el ata-
que de las aves, lo cual causa la disminucion
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paulatina de la frecuencia de los ataques (Do-
ran et al., 2022).

En la mayoria de los grupos, existen indivi-
duos que obtienen un mayor beneficio. En un
cardumen que se enfrenta al ataque de depre-
dadores, por ejemplo, es comun que los peces
de mayor edad, tamafio y experiencia resulten
ubicados en el centro del cardumen forzando
a los demds (subordinados) a ubicarse en las
zonas perimetrales en donde la posibilidad
de ser capturado es mayor. La clasificacién
entre peces dominantes y subordinados esta
muchas veces relacionada con la jerarquia
reproductiva, comun en especies arrecifales
como el pez payaso A. percula y el gobio Pa-
ragobiodon xanthosomus en donde el subor-
dinado cuenta con el 90-95 % del tamafio 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 gru-
po deben ser cuidadosamente considerados,
existiendo estrategias como un rapido creci-
miento 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 histéricamente in-
vestigados, y que en la actualidad se intentan
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analizar y predecir con simulacién informati-
ca. En el cardumen cada individuo cuenta con
tres zonas comportamentales: zona de repul-
sion, zona de orientacion y zona de atraccion.
Seguiin los cambios, algunas veces bastante
abruptos, que se presenten en dichas zonas,
los cardumenes adquieren su organizacion;
cuando los peces exhiben un comportamiento
de atraccion, pero no de orientacion, la for-
macion es de enjambre con los miembros mo-
viéndose en diferentes direcciones. Cuando
el comportamiento de orientaciéon aumenta,
el grupo forma un toroide o anillo en el que
los peces nadan en circulos manteniendo el
centro sin ocupar. Si la orientacién aumenta
aun mas, el grupo adquiere las caracteristicas
de un cardumen sincronizado con todos sus
miembros desplazandose en una misma di-
reccion (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 comporta-
miento en escape por oleadas (efecto Trafal-
gar), de fragmentacion del cardumen o de ra-
pida expansion en todas direcciones (Couzin
et al., 2002). En la sardinilla anillada Fundu-
lus diaphanus se ha comprobado el efecto de
distintas sefiales sobre la formacion del car-
dumen; en el caso de detectarse un miembro
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del grupo herido, se presenta la formaciéon
de grandes cardumenes. Ante la presencia de
sefiales olfativas que indican la presencia de
alimento, los peces tienden a nadar de manera
individual alrededor del cardumen, y ante la
presencia de ambas sefiales, los peces tienden
a formar cardimenes de tamafno medio.
Lavigilancia se refiere a la pronta deteccién
de posibles riesgos de ataque y la consecuente
defensa o huida. El comportamiento antide-
predador es altamente costoso para los peces,
debido a que requieren de un esfuerzo y tiem-
po significativos que de lo contrario podrian
dedicarse a otras importantes tareas como son
la busqueda de alimento y la reproduccion.
Gracias a los 6rganos de los sentidos, los peces
pueden detectar amenazas a través del olfato,
la vision, el oido y la linea lateral. Las sefia-
les olfativas aportan gran informacién a los
peces, ya que el olor despredido por sus de-
predadores puede dar informacion acerca de
su identidad, dieta, nivel de hambruna (aso-
ciado a sefales de alarma) y cercania (con-
centracion del olor). Al mismo tiempo, en la
formacion de grupos se pueden liberar sefia-
les quimicas olfativas de alarma para alertar
alos demas miembros. Las sefiales visuales in-
forman acerca de la morfologia y tamafio del
depredador, su postura, coloracidn, distancia,
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velocidad, entre otros. En la formacién de
cardimenes, los miembros del grupo pueden
alertarse al ver comportamientos esteretipicos
en sus compaineros como son una posicion,
coloracién o movimiento determinados que
informan sobre la existencia de una amenaza.
La mecanorrecepcion sefializa el movimiento,
motivacion e intensidad de un ataque, dichas
sefales causan en un cardumen el comporta-
miento sincrénico de huida, postura, colora-
cion o distraccion (Davies et al., 2012).

Alimentarse en grupos

El comportamiento colectivo favorece la
alimentacion a través de varios aspectos, se-
gun los habitos de cada especie: localizacion
del alimento, mayor eficiencia durante el pe-
riodo de alimentacidn y captura de las presas,
y difusién de la informacién. Como norma
general, aquellas especies herbivoras y de-
tritivoras suelen tener una tendencia mayor
a vivir en grupos; sin embargo, la busqueda
de alimento en solitario no suele ser la regla
general en los peces, ya que la mayoria de ellos
se alimenta en presencia de individuos con-
y heteroespecificos. La alimentacién es una
de las principales funciones en los seres vivos
que requiere de un aprendizaje social en el
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que cada individuo adquiere un nuevo com-
portamiento o informacién acerca de su en-
torno a través de la observacion o interaccién
de otros animales (Magnhagen et al., 2008).
Desde hace mas de 70 afios la investigacion
ha comprobado la existencia del aprendizaje
social en los peces, especialmente en aquellas
especies que presentan formacion de cardu-
menes. 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
reproduccion y la defensa. El primero de ellos
es el mejoramiento del estimulo, en donde la
simple presencia o comportamiento de un pez
es suficiente para llamar la atencidon de otro
hacia un lugar o estimulo determinado sobre
el cual el aprendiz adquiere alguna experien-
cia relevante. En este caso, uno o varios miem-
bros del cardumen pueden descubrir un nuevo
sitio de pastoreo o ubicacion de presas poten-
ciales, sefializando al resto del grupo con una
posicion corporal o movimiento determina-
do (Brown y Laland, 2003). Este aprendizaje
y su posterior aplicacion permite que especies
como la bailarina C. auratus, el abadejo de
Alaska Theragra chalcogramma, el pez tres es-
pinas Gasterosteus aculeatus y varias especies
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de guppies (Poecilia sp.) encuentren alimento
mas 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 alimen-
to, el tamano del cardumen puede ser un fac-
tor 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
(reproduccioén, defensa, migracién), el perte-
necer a un grupo para alimentarse depende
del balance entre los costos y beneficios, ya
que, ademas de la probabilidad de aumentar
el tiempo en encontrar el alimento, un cardu-
men puede también aumentar la competencia
por los recursos; al mismo tiempo, se ha ob-
servado que la formacién en grupos depende
del nivel del riesgo de ser depredados y que si
dicho nivel es bajo, se presenta un menor ni-
vel de cohesion 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,

129

siendo su causa principal la presuncién de in-
capacidad por parte de este grupo. A medida
que avanzan las herramientas tecnoldgicas y el
interés en este tipo de investigaciones, se han
ido describiendo comportamientos de coope-
racion unicos en el reino animal, siendo los
peces un grupo de estudio especialmente in-
teresante debido a que, a diferencia de los ma-
miferos y aves, se puede contar con un nume-
ro elevado de individuos tanto en el ambiente
natural como bajo condiciones de laboratorio.

El tépico de la cooperacién visto desde la
Teoria de la Evolucion representa un aspec-
to problematico e incluso contradictorio a la
premisa de la supervivencia de aquellos or-
ganismos cuyo comportamiento y esfuerzo
individual se dirigen a aumentar las posibili-
dades de perpetuar su presencia genética en
las generaciones futuras, intentando minimi-
zar los costos involucrados en dicho proceso.
Por tanto, para Darwin, aquellas conductas
que resultan en potenciar las posibilidades
de supervivencia y reproducciéon de otros in-
dividuos a costa del que las realiza represen-
ta una paradoja evolutiva. Segun esto, el tér-
mino cooperacion se refiere a la interaccién
entre individuos que resulta en el aumento de
las capacidades de todos los individuos invo-
lucrados. Cuando la cooperacion se presenta
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entre dos individuos, tanto el receptor como
el donante se benefician del acto de coopera-
cién porque este comportamiento es la mejor
estrategia evolutiva en comparacidon 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 resul-
tantes de dicha cooperacion y los costos oca-
sionados al no acceder a ella, lo cual resulta
complejo por varias razones relacionadas con
el disefio del estudio, la manipulacién experi-
mental involucrada, la observacion, toma de
informacion, entre otros. Una de las especies
mas estudiadas ha sido la mojarra azul Lepo-
mis macrochirus, sobre la que se ha descrito un
comportamiento de nidacion 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 incubacién de
los huevos y los primeros 10 dias de vida libre
de las crias. Aquellos machos y sus nidos, que
forman parte de colonias, son menos depre-
dados 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
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puestas de otros machos en lo que se asemeja
al comportamiento del pajaro cuco: machos
furtivos (machos jovenes que rapidamente
liberan sus gametos durante la fecundacién
de los reproductores dominantes) y machos
que imitan a hembras (machos jévenes que
tienen el tamafo de las hembras dominantes,
y expresan el color y el comportamiento de
estas), para lograr su aceptacion en la zona de
reproducciéon (Leach y Montgomerie, 2000).
Considerando los beneficios de ser parte de
una colonia, pareceria una mala decisién por
parte de los machos solitarios el no hacer par-
te de estas; sin embargo, se ha encontrado
que el indice de machos furtivos en las colo-
nias es mucho mayor (hasta un 75 %), por lo
que la ganancia para los machos fuera de las
colonias estaria basada en asegurar la perpe-
tuacion de sus propios genes reduciendo al
maximo el esfuerzo de cuidar embriones aje-
nos, mientras que la ganancia de los machos
en las colonias se basa en la seguridad ante
eventos de depredacion (Neft et al., 2004). La
cooperacion en la defensa de los nidos es un
comportamiento que puede estar presente en
muchas especies con este tipo de mecanismo
reproductivo vy, ciertamente, se ha descrito
en especies como el pez sargento Abudefduf
abdominalis (Francini-Filho et al., 2012), el
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ciclido Pelvicachromis pulcher (Scherer et al.,
2017) y el blénido Parablennius sanguinolen-
tus (Oliveira et al., 2002).

El comportamiento cooperativo es enten-
dido a partir de cuatro hipdtesis evolutivas:
seleccion de parientes, mutualismo, reciproci-
dad y manipulacién. En la seleccion de parien-
tes, la cooperacion entre individuos relacio-
nados genéticamente resulta en una ganancia
indirecta del donante a través del éxito repro-
ductivo del receptor de la acciéon. En grupos
sociales compuestos por grandes familias, la
seleccion de parientes es la dinamica primor-
dial a tener en cuenta cuando se evaluan los
costos y beneficios de pertenecer a dicho gru-
po, ya que todos los miembros tienen un inte-
rés genético compartido en lograr la sobrevi-
vencia 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 ultimos
hallazgos, la selecciéon de parientes ha sido
redirigida a una cria cooperativa en donde la
cantidad de ayuda o asistencia depende del
nivel de consanguinidad e incluso los involu-
crados no siempre estan emparentados. Este
caso se presenta cuando un individuo ingresa
en un nuevo grupo del cual se beneficiara de
la proteccion del mismo a cambio de realizar
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tareas que benefician, asimismo, al grupo y a
sus reproductores (Hesse et al., 2015). Un caso
tipo es el del ciclido Neolamprologus pulcher,
en el que el grado de esfuerzo de los donantes
o ayudantes depende de las acciones reque-
ridas, y el nivel de consanguinidad existente
entre estos y el macho o hembra en reproduc-
ciéon. 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 reproducciéon contribuyen menos con di-
chas tareas; en general, los individuos no em-
parentados con los reproductores realizan un
mayor esfuerzo cooperativo que los parientes
(Stiver et al., 2005).

El mutualismo es un tipo de simbiosis so-
cial que requiere de una relacidn estrecha en-
tre dos especies, en ellas se desarrollan com-
portamientos de cooperacién interespecifica
que resultan en el beneficio de ambos indi-
viduos. Ejemplos de mutualismo en peces se
pueden encontrar en varios ecosistemas como
son los humedales y zonas de inundacién en
donde, a nivel mundial, 275 especies de peces
frugivoros ayudan a la dispersion de cerca de
566 especies de plantas (Correa et al., 2015).
Las relaciones mutualistas son significativa-
mente altas en los arrecifes de coral, en ellos
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se encuentran los principales tipos de mutua-
lismo: obligado y facultativo. En el primero,
ambas especies involucradas dependen de
dicha relacion para su supervivencia; este es
el caso de los corales duros y las zooxantelas
(Zooxanthellae) fotosintéticas en donde el co-
ral obtiene nutrientes y las algas, proteccién
(Zhao y Yu, 2014). Otro ejemplo de mutua-
lismo 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 in-
terespecifico altamente selectivo. Gracias al
recubrimiento mucoso que brinda inmuni-
dad, estos peces pueden residir y protegerse
de depredadores entre los tentaculos veneno-
sos de la anémona; en retribucion, los peces
payaso alimentan a la anémona con sus sobras
o atrayendo posibles presas. En algunos casos,
como en A. melanopus y la anémona Entac-
maea quadricolor, el mutualismo no solo es
obligado, sino también demograficamente ri-
gido ya que el tamafio y la abundancia de uno
dependen de esos mismos atributos en el otro
(Frisch et al., 2019).

El mutualismo facultativo se observa de
manera interespecifica entre varias especies
de pequenos crustdceos y peces, y especies
marinas de gran tamafio. Esta relacion se evi-
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dencia entre un individuo que desarrolla acti-
vidades de limpieza consumiendo los ectopa-
rasitos 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 ectoparasitos de
sus clientes, los que demuestran cierta flexi-
bilidad en el nivel de limpieza y los limpiado-
res incidentales oportunistas. En el caso del
primer tipo, la relacion entre el limpiador y el
cliente es mas estrecha, estableciéndose inclu-
so una zona exclusiva de estacion de limpieza
donde el cliente permanece inmévil mientras
es atendido. En esta relacion se ha encontrado
la existencia de una comunicacion que sirve
para establecer y mantener al cliente intere-
sado. Dicha sefializacién se evidencia en los
peces limpiadores a través de poses llamativas
especificas y movimientos de aletas y estimu-
lacidn tactil que permite que el cliente perma-
nezca inmdvil y refuerce el comportamiento
de volver a la estacion de limpieza. A pesar
de que los casos de limpiadores facultativos
son mas numerosos, su investigacion es es-
casa; sin embargo, se ha observado que este
tipo de mutualismo coexiste con los limpia-
dores exclusivos, ya que se ha observado que
los clientes permiten ser atendidos por ambos
(Whittaker et al., 2021). Existe mutualismo
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tanto obligado como facultativo entre los go-
bios (Nes longus y Ctenogobius saepepallens)
y el camarén Alpheus floridans. Dicha relacion
se lleva a cabo en una cueva excavada por el
camaron en el sustrato arenoso donde habitan
ambas especies. Los gobios se benefician de la
proteccion de la cueva mientras que el cama-
ron se beneficia de las sefiales de alerta que le
transmite el gobio (movimientos corporales,
de aletas) ante la presencia de posibles depre-
dadores cerca de la cueva, al mismo tiempo,
el camarén puede alimentarse de las heces del
gobio que, exclusivamente, defeca en la cueva
(Cropp y Norbury, 2018).

La reciprocidad se refiere a un comporta-
miento cooperativo en el que el receptor ob-
tiene un beneficio inmediato mientras que el
donante eventualmente recibira el beneficio
en un futuro. Como en las demas formas de
cooperacion, la reciprocidad requiere de ha-
bilidades cognitivas complejas que, por de-
fecto y escases de informacion, han dejado de
lado a los peces como grupo de estudio. En la
actualidad existen casos suficientemente so-
portados que llevan a pensar en la existencia
de este tipo de cooperacion 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
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el resto se alimenta en el sustrato; dichos ro-
les se alternan existiendo un balance en los
beneficios (Brandl y Bellwood, 2015). En es-
pecies de serranidos (Hypoplectrus nigricans,
Serranus tortugarum), con hermafroditismo
simultaneo, se presenta un intercambio de ro-
les en donde un individuo libera unicamen-
te 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 liberacion de los
gametos correspondientes. La identificacién
de los roles se evidencia con marcados com-
portamientos de cortejo por parte de peces
que han madurado sus ovocitos. El individuo
que cumple el rol de macho no evidencia ri-
tuales de cortejo (Fischer, 1984; 1988).

La ultima categoria es la manipulacion,
en ella, los individuos se comportan de ma-
nera cooperativa como resultado de un en-
gafo, forzamiento o coaccidn; es decir, que
la cooperacion 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 ma-
chos que furtivamente han participado en la
fertilizacion, empero, de todas las categorias
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de cooperacion, la manipulacion ha sido poco
descrita en los peces, siendo estos casos com-
partidos con otros tipos de cooperaciéon o no
cumpliendo exactamente con su definicién.
Ejemplo de ello es la estimulacién tactil que
realizan los peces limpiadores a sus clientes
para que estos permanezcan por mas tiem-
po en la zona de limpieza; dicho comporta-
miento, como se ha visto, ha sido catalogado
también como un tipo de mutualismo facul-
tativo (Whittaker et al., 2021). Otro ejemplo
es la manipulacién ejercida por un parasito
hacia su hospedero intermedio que ocasiona
que este ultimo realice o adquiera compor-
tamientos o caracteristicas que aumentan las
posibilidades de ser depredado. Estos casos se
han reportado en varias especies dentro de las
que se encuentran la infeccion del helminto
Apatemon sp., la cual incrementa el compor-
tamiento de osadia y agresividad del pez ma-
ton comun Gobiomorphus cotidianus (Ham-
mond-Tooke et al., 2012); y la infeccién 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 cardu-
menes (Barber et al., 1995). No obstante, debi-
do ala alta diversidad de parasitos y peces, las
interacciones entre ellos conforman un gran
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abanico de evoluciones adaptativas e interac-
ciones. En varias especies del pez de tres es-
pinas infectadas por el cestodo Schistocepha-
lus 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 tama-
flo; caracteristica 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 tecnificacion de las pesquerias y la acui-
cultura representa nuevos desafios para la ha-
bilidad adaptativa de los peces. En el caso de
los equipos de pesca, y especificamente en lo
referente al uso de anzuelos, estos suelen te-
ner accesorios que imitan a las presas natu-
rales de los peces o tener cebos; en el caso de
las redes, estas pueden ser interpretadas como
vegetacion, razén por la que los peces inten-
tan pasar a través de ellas en lugar de evitarlas.
Cuando las sefnales externas son novedosas,
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el individuo carece de un sistema predefinido
de respuesta, por lo que su reaccion sera difi-
cilmente predecible, contrario a lo que sucede
bajo condiciones naturales en donde el siste-
ma de reaccion predefinida ha sido sometido
a un proceso selectivo y cuya prediccion pue-
de derivarse de los modelos evolutivos (Sbra-
gaglia et al., 2021).

Las habilidades cognitivas de los peces
pueden representar un problema para las pes-
querias, ya que estos pueden aprenden a eva-
dir a los barcos de pesca y sus equipos vy, al
mismo tiempo, pueden adoptar patrones de
distribucion espacial y migraciones cada vez
menos predecibles. Esto es altamente valioso
en especies migratorias de ciclos de vida lar-
gos (20 afios) 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 es-
trategias migratorias que hayan sido hereda-
das. Infortunadamente, la sobrepesca de la
gran mayoria de especies de interés comercial
ha llevado a la pérdida completa de unidades
culturales de las especies mas longevas, evi-
tando asi el aprendizaje por experiencia y por
observacion. Por el contrario, la habilidad de
aprendizaje de los peces es beneficiosa para la
acuicultura debido a la necesidad de que estos
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se adapten a ambientes controlados y al cau-
tiverio de las granjas piscicolas (Mackinson
y Van der Kooij, 2006; Sbragaglia et al., 2021).

Cuando una poblacion llega a ser inesta-
ble o se encuentra cerca del colapso debido
a la sobrepesca, esta suele presentar cambios
en sus patrones migratorios debido a la pér-
dida de los individuos de mayor experiencia/
edad que ensefian a los mas jovenes las rutas
migratorias y las dreas 6ptimas para el desove
y alimentacion. La pérdida de estas unidades
culturales inevitablemente conlleva no solo al
colapso de la poblacion, sino que también di-
ficulta o imposibilita las posteriores acciones
de recuperacion y conservacion. Por tanto, el
conocimiento integral de cada especie y po-
blacién en lo referente a los mecanismos de
aprendizaje (heredados, observados o una
combinacidon) es imprescindible para esta-
blecer modelos de explotacion responsable
y posibles estrategias de repoblamiento. En
el caso de las pesquerias, seria ldgico pensar
que el conocimiento acerca de los patrones
de distribucion de las especies es impres-
cindible para una correcta planeacion de las
capturas. Sin embargo, esta informacién para
algunas especies es escasa y superficialmen-
te descriptiva; en otras, gracias a los avances
tecnolégicos (marcaciones con GPS y registro
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de parametros fisico-quimicos) permite la co-
rrecta prediccion y disefio de modelos de apro-
vechamiento sostenible (Diaz y Sih, 2017).

Las pesquerias afectan selectivamente a las
especies; por ejemplo, la mayoria de las espe-
cies demersales no poseen un habito amplio
de migracion, ya que su vida se desarrolla en
un territorio especifico en donde permanecen
la mayor parte del tiempo. Por otro lado, las
especies pelagicas presentan patrones de mi-
gracion amplios y de diversa duraciéon duran-
te los cuales encuentran lugares optimos para
alimentarse, refugiarse o reproducirse. En el
bacalao del Atlantico norte (G. morhua), cu-
yas poblaciones estuvieron cerca del colapso
debido a la sobrexplotacion, se observé una
afectacion de sus patrones migratorios; una
vez establecidas las medidas de repoblamien-
to y veda, las sefiales de recuperacién tarda-
ron 15 afos en ser evidentes. La pérdida de
la asociatividad cultural debida a la ausencia
de los componentes mas experimentados de
la poblaciéon pudo haber desempefiado un rol
fundamental en la lentitud de dicha recupera-
cién (Rose y O’Driscoll, 2002).

En las especies de interés comercial, la
muerte por actividades pesqueras puede tener
mayor relevancia que la selecciéon natural; esta
teoria de la «evolucion inducida por la pesca»
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empez0 a ser formalmente investigada hace 50
afios, y parte del principio de que tanto la pes-
ca recreacional como la industrial y artesanal
no solo causan una mortalidad directa, sino
que también causan un cambio evolutivo a tra-
vés de la eliminacion de individuos que tienen
unas caracteristicas especificas dentro de po-
blaciones diana. Si bien en sus inicios gran
parte de esta investigacion se realizo6 aplicando
enfoques tedricos o con especies modelo bajo
condiciones de laboratorio, recientemente se
han llevado a cabo estudios en el medio natu-
ral, contemplando tanto parametros biométri-
cos y de desarrollo (tamafio, peso, edad, ma-
durez sexual, crecimiento) como parametros
comportamentales y fisioldgicos (formacién
de cardumen, capacidad exploratoria, tasas
metabdlicas). Sin embargo, estos estudios son
escasos y rara vez alcanzan la profundidad ne-
cesaria debido a las limitantes en el tiempo de
investigacion que imposibilitan el poder evi-
denciar los impactos a mediano y largo plazo.
Entre dichos estudios se encuentra el realizado
por Hanson et al. (2007), el cual evidenci6 que
la seleccion por la pesca de anzuelo practicada
a cuatro generaciones de la perca Micropterus
salmoides ocasion6 modificaciones significati-
vas en cuanto a atributos fisiologicos y com-
portamentales relacionados con la migracion.
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La evolucién inducida por la pesca es, por tan-
to, una de las areas mas interesantes a desarro-
llar desde el punto de vista del comportamien-
to, la fisiologia y la conservacion de los peces
(Thambithurai y Kuparinen, 2024).

Tanto las embarcaciones de pesca como
los equipos de pesca emiten una variedad
de estimulos que generan reacciones innatas
o aprendidas segun la especie, la experiencia
de vida de cada individuo e incluso las ob-
servaciones que este realice a las reacciones
de otros (Diaz y Sih, 2017). En el caso de la
trucha marrén S. trutta se ha reportado que
los juveniles suelen evitar aquellas zonas de
los rios en donde se han realizado actividades
de pesca recientes (Young y Hayes 2004). Al
mismo tiempo, senales olfativas y auditivas
propias de la actividad pesquera pueden ser
relacionadas por los peces como un elemento
a evitar, sin embargo, estas también pueden
sefalizar a las especies carrofieras sobre una
posible area de alimentacion (Humborstad et
al., 2020). En el caso de los cebos o sefiuelos
utilizados para la pesca del bacalao, estos sue-
len tener menos efecto al compararse con pre-
sas moviles, y en el caso de los juveniles, los ce-
bos artificiales suelen ser menos efectivos que
en los peces adultos, quiza por la desconfian-
za que genera la novedad de su sabor/olor en

137

una etapa temprana de la vida (Weltersbach et
al., 2019). Bajo condiciones de laboratorio se
ha comprobado que los cardimenes de peces
aprenden a evitar aquellas areas a partir de las
cuales se emite el sonido caracteristico de la
pesca de arrastre; de manera interesante, este
comportamiento no es observado cuando los
peces estan en grupos de pocos integrantes
(parejas, trios) (Brown y Laland 2002; Ingdlfs-
son y Jorgensen, 2006; Kaartvedt et al., 2012).

El aprendizaje sobre el riesgo que repre-
sentan las artes de pesca depende signifi-
cativamente de las tasas de sobrevivencia
post-evento. En un estudio realizado en varias
especies de la familia Albulidae de las islas
Cook se observé un cambio significativo entre
los anzuelos sencillos de distintos materiales
organicos que han utilizado las comunidades
locales a través de la historia y los actuales
anzuelos disefiados para la pesca deportiva,
la cual se lleva acabo sobre poblaciones ra-
dicalmente 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 mas atractivos a los
peces (Adams et al., 2014). Segun la informa-
cién obtenida hasta el momento, los peces
demuestran adaptaciones comportamentales
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a la pesca, sin embargo, estas se han hecho
evidentes especialmente en la pesca con an-
zuelo y pesca deportiva en cuerpos de agua no
muy grandes (rios, lagos) donde los escapes
o las practicas de pesca y liberacién brindan
la oportunidad de reconocer a los humanos
y sus equipos como depredadores. La eviden-
cia sobre estas adaptaciones en especies ma-
rinas es mas escasa y se basa, en su mayoria,
en poblaciones de peces demersales con bajos
niveles de abundancia. En la mayoria de los
casos de especies marinas sobreexplotadas, el
hombre ademads ha extinguido, o significati-
vamente reducido, a los demas depredadores
(mamiferos marinos, aves), lo que disminuye
las demas presiones selectivas, favoreciendo
la aparicion y evolucion de las adaptaciones
comportamentales a la pesca en poblaciones
diezmadas. La presion por la pesca es un 400
% mayor a la presion por depredadores no hu-
manos, causando un desbalance en la resilien-
cia de las poblaciones ante eventos naturales
bidticos y abidticos, siendo este el aspecto el
lento o nulo éxito en la recuperacion de las
poblaciones (Trzcinski et al., 2006; Cook et al.,
2015; Meekan et al., 2018).

La practica de la acuicultura se desarrolla
en una gran variedad de sistemas, desde jaulas
de grandes dimensiones en el mar, pasando
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por estanques en tierra y tanques de diversos
materiales y volumenes. Por tanto, depen-
diendo del sistema de cultivo, las especies
estaran mds o menos expuestas a ciertas con-
diciones naturales y, ademas, deberan tener la
capacidad para adaptarse a altas densidades,
espacios mds o menos restringidos, alimento
artificial y uniforme, y a la presencia y ma-
nipulacion por parte del hombre. El nivel de
tolerancia de cada especie tiene un importan-
te componente innato de plasticidad adapta-
tiva que permite el desarrollo del ciclo de vida
completo bajo condiciones de cautiverio. La
mayoria de las especies cultivadas, y especial-
mente aquellas de cultivos intensivos, sue-
len tener una naturaleza altamente gregaria
y social, diversos nichos y amplia tolerancia
a rangos de parametros ambientales (ejemplo
de ello son las tilapias). Sin embargo, las es-
pecies con mayor precio en el mercado suelen
ser marinas, y tener habitos mas restringidos
y complejos de mantener bajo condiciones
de cultivo. Este es el caso de los peces pla-
nos y peces pelagicos, los cuales requieren de
sistemas de cultivo de grandes dimensiones,
especial cuidado para su manipulacién y una
dieta con altos niveles de proteina (Food and
agriculture organization of the United Na-
tions, [FAO], 2023).
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Seguin la etapa de desarrollo, las condiciones
bidticas y abidticas del cultivo deben ser cuida-
dosamente ajustadas considerando el delicado
balance que existe entre una mayor producti-
vidad, y un éptimo desarrollo y sobrevivencia.
Tal y como se ha discutido en capitulos ante-
riores, la luz y la temperatura son dos de los
factores ambientales mas importantes para la
acuicultura, ya que afecta desde la incubacién
hasta el desarrollo y crecimiento de los peces.
En las primeras etapas de vida, cuando la ma-
yoria de los peces se alimentan de presas vivas,
se debe tener en cuenta, ademas, los requeri-
mientos de las especies que sirven como ali-
mento. En términos generales, el zooplancton
(artemia) y también algunas especies de peces
en sus primeras etapas de vida presentan un
comportamiento fototactico positivo que, en
condiciones de luz artificial de alta intensidad,
puede causar que las presas formen puntos de
altas densidades evitando su distribuciéon ho-
mogénea en el tanque, lo que conlleva a dismi-
nuir las posibilidades de captura por parte de
las larvas de peces. Al mismo tiempo, el color
del tanque y la luz continua pueden ser facto-
res que incidan en el comportamiento de los
peces afectando su distribucion en la columna
de agua y las posibilidades de deteccion de las
presas (Villamizar et al., 2011).
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La capacidad de adaptacion de los peces
puede ser usada para su habituacion a las ta-
reas de manipulacién cuando se entrega una
recompensa (alimento) justo después del
evento de estrés. La habituacién a una re-
compensa puede ocurrir, incluso, automati-
camente cuando los peces aprenden a asociar
el sonido de los pasos del operario encargado
de suministrar el alimento. Entre mayor sea
la repeticion del evento, mayor sera la pre-
dictibilidad de este por parte de los peces. En
el caso de especies que son reproducidas en
cautiverio con fines de repoblacion, la adapta-
cién a la vida en los sistemas naturales repre-
senta el mayor cuello de botella para dichos
programas debido a las grandes mortalidades
que suelen presentarse. Los peces liberados
deben, entre otros, aprender rapidamente
a capturar alimento y evitar ser depredados.
Cuando los programas de repoblamiento per-
miten el marcaje de individuos y el analisis de
contenidos estomacales de depredadores, se
ha hecho claro que los peces liberados tienen
unas mayores probabilidades de ser depreda-
dos en comparacion con sus contrapartes sil-
vestres. Sin embargo, la habilidad de evitar ser
capturados aumenta rapidamente; de hecho,
se ha demostrado que dicha habilidad pue-
de ser mejorada en cautiverio, exponiendo
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a los peces a depredadores por breves perio-
dos de tiempo (Arai et al., 2007). En el caso
de encontrar alimento, se ha observado que
los peces liberados capturan presas inméviles
durante los primeros dias, y pasadas dos se-
manas 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 habitien
a dicha interacciéon (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 endemis-
mos, hibridizacién, modificaciones morfo-
légicas y fisioldgicas, no es deseable que los
peces que escapan puedan sobrevivir y repro-
ducirse en el medio natural. No obstante, se
ha observado cémo individuos rapidamen-
te empiezan a visitar zonas de reproduccion,
siendo las hembras escapadas el mayor riesgo
para la introduccién de genes de peces culti-
vados en las poblaciones silvestres (Meager et
al., 2010). En un estudio de seleccién sexual
en el pez cebra D. rerio se observo la preferen-
cia de la hembra (silvestre) hacia los machos
transgénicos de colores distintos al patrén de
coloracion natural (Vargas-Montenegro et al.,
2022). Teniendo en cuenta la importancia del
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comercio de peces ornamentales en el mun-
do y la cantidad de especies que son alteradas
genéticamente para favorecer atributos de-
mandados por los acuaristas, el hecho de que
los fenotipos novedosos resulten favorecidos
en el proceso de seleccion sexual es, cuanto
menos, preocupante y merece ser investigado
a mayor profundidad.

Parasitismo

La ubicuidad de los parasitos en el medio
acuatico y el rol que cumplen los peces en
las redes tréficas hacen de estos ultimos los
vectores ideales para la transmision de infec-
ciones. La significativa presion de seleccién
causada por los parasitos tiene un papel fun-
damental en la evolucion de diversos aspectos
de la ecologia y el comportamiento de los pe-
ces. Por definicidn, la infeccién por parasitos
va en detrimento de la salud del hospedero,
sin embargo, en algunas ocasiones, también
puede afectar sus patrones de comportamien-
to. Lejos de ser un simple efecto secundario
de la infeccidn, existen comportamientos que
aparecen como resultado de la manipulacién
del parasito sobre vias neurales del hospede-
ro (Timi y Poulin, 2020). Muchos parasitos
con ciclos de vida que involucarn multiples
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hospederos incrementan la susceptibilidad
de los peces a ser depredados mediante la
modificacion de su comportamiento. En el
caso del pez espinoso Gasterosteus aculeatus
dicho cambio es facilmente observable en pe-
ces infectados con el cestodo Schistocephalus
solidus, ya que dichos peces demuestran una
menor tendencia a formar cardimenes, una
mayor incidencia a alimentarse en presencia
de depredadores y una menor habilidad para
seleccionar a sus presas (Barber y Scharsack,
2010). La mayoria de las infecciones por para-
sitos (cestodos, nematodos, trematodos, crus-
taceos) causan impactos en la locomocion de
los peces, reduciendo su velocidad de despla-
zamiento y control de la flotabilidad, posicio-
namiento y direccionalidad (Coyner et al,
2001; Ostlund-Nilsson et al., 2005). Algunos
parasitos que suelen infectar a los salmones,
como el céstodo Eubothrium salvelini y el pio-
jo de mar Lepeophtheirus salmonis, compro-
meten las funciones osmorreguladoras y ho-
meostaticas de los peces, respectivamente; lo
que significa un grave dafno para este grupo
de peces de marcado comportamiento migra-
torio (Bjern et al., 2001).

La infeccién por parasitos puede alterar al
comportamiento alimentario del pez a través
de una disminucién en la toma de alimento
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causada por los efectos de la enfermedad, al
mismo tiempo, se puede presentar una pérdi-
da de biomasa y una reduccion del crecimien-
to debido a la demanda energética que requie-
re el parasito. En este caso, la reorientacion de
los nutrientes desde el hospedero al parasito
parece estar relacionada con la secrecion de
factores del crecimiento por parte de este ul-
timo (Chin et al., 2004). Algunos parasitos
interfieren con la habilidad de los peces para
atrapar a sus presas, como es el caso del tre-
matodo 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 depredado-
res (Padros et al., 2018).

Existen otros dos mecanismos en los que
el comportamiento de los peces puede ser
alterado por los parasitos: a) la estrategia de
infeccion puede aprovechar caracteristicas
comportamentales pre-existentes para incre-
mentar la eficiencia de transmisién y b) en
ambientes de altas concentraciones de parasi-
tos los peces pueden adoptar comportamien-
tos que les permiten reducir el riesgo de infec-
cién al maximo. En el primer mecanismo, los
parasitos adaptan el momento de su eclosion
al comportamiento de su hospedero; tal es el
caso de los trematodos Entobdella hippoglossi
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y E. soleae que infectan al fletan del Atlanti-
co Hippoglossus hippoglossus y al lenguado
comun S. senegalensis, respectivamente. Am-
bas especies de pardsitos presentan un patron
de eclosion segun los cambios de intensidad
de luz; sin embargo, estos pueden sincroni-
zar el momento de la eclosién al periodo de
descanso de sus respectivos hospederos, lo
cual ocurre sobre el sustrato; el fletan es diur-
no y descansa en la noche, mientras que el
lenguado comun es nocturno y reposa en el
dia (Kearn, 2004).

En el segundo caso se presenta una primera
linea de defensa contra la posibilidad de infec-
cién por parasitos compuesta por la resisten-
cia de tipo comportamental; esta se compone
de la seleccion del habitat por parte del pez
y por llevar a cabo acciones que directamente
eviten o disminuyan la probabilidad de infec-
cién. La trucha arcoiris O. mykiss suele evitar
zonas en donde haya presencia de caracoles
de la familia Lymnaeidae, ya que estos son el
primer hospedero intermedio del trematodo
Diplostomum spathaceum (Karvonen et al.,
2004). En especies que forman cardimenes
los miembros suelen evitar aquellos peces que
evidencien infeccion. En un estudio con el pez
espinoso G. aculeatus se ha evidenciado una
menor tendencia a formar cardimenes o re-
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producirse con peces infectados por el hongo
parasito Glugea anémala (Rahn et al., 2018).
Ademas, se sabe que, ante una enfermedad,
los peces suelen suspender la gametogéne-
sis y, con ello, la secrecién de las hormonas
que controlan la reproduccioén, lo cual con-
llevan, entre otros, a que no se lleven a cabo
los comportamientos propios de la busqueda
de pareja, nidacién, cortejo y desove (Timi
y Poulin, 2020).

Existen varios mecanismos utilizados por
los peces para reducir la infeccion, entre ellos
se encuentra el frotarse contra el sustrato para
desprender a los ectoparasitos; no obstante,
dicho comportamiento representa un riesgo
para el pez, ya que durante el movimiento de
frotamiento el pez puede aumentar sus proba-
bilidades de ser detectado por un depredador.
Al mismo tiempo, el contacto con el sustrato
puede ocasionar lesiones en la piel que causen
una segunda infeccién por bacterias u hon-
gos. Otro mecanismo de reducir la infeccién,
especialmente en especies eurihalinas, es la
migracion de un ecosistema salino a uno con-
tinental y viceversa (Magnhagen et al., 2008).
Quizéas uno de los mecanismos mas estudia-
dos es la simbiosis que se establece entre peces
hospederos y peces o crustaceos limpiadores.
Dicha relacion es tan relevante que, ante la
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ausencia de peces limpiadores, aquellas espe-
cies arrecifales que cumplen el rol de clientes
disminuyen de tamafo, abundancia y diver-
sidad, ademas de tener tasas mayores de in-
feccion por parasitos (Grutter et al., 2018). La
relacion entre peces limpiadores y clientes se
discute en el presente capitulo, apartado 4.3
Comportamiento cooperativo.

Contaminacion

Dentro de los impactos antropogénicos
mas relevantes para la conservacion de la
fauna se encuentra la contaminacion quimi-
ca, derivada de diversas actividades humanas
y producida desde diferentes fuentes (domés-
tica, industria, agricultura). Por tanto, la na-
turaleza de dichos contaminantes es amplia,
desde metales pesados y radioisétopos hasta
productos farmacéuticos y productos de lim-
pieza de uso diario. Al mismo tiempo, y con
muchos menos estudios, se encuentra la con-
taminacidn acustica causada por sistemas de
sonar, explosiones submarinas, ruido de mo-
tores, entre otros. El impacto de los contami-
nantes sobre la fisiologia y comportamiento
de los peces se ha investigado significativa-
mente y, en algunos casos, las consecuencias
se encuentran suficientemente documenta-
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das, 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 naturale-
za y utilidad, el uso de algunos se ha prohi-
bido y otros, por el contrario, se encuentran
en auge con una presencia cada vez mayor en
los cuerpos de agua. Ejemplo de estos conta-
minantes son los que estan presentes en los
antidepresivos, especificamente, 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 paises en vias de desarrollo es el mercurio,
el cual es utilizado para la extraccion 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 equili-
brio y al proceso de aprendizaje condicionado
(Henriques et al., 2023). Por otro lado, expe-
rimentos con compuestos insecticidas como
los clorpirifos han evidenciado su afectacion
sobre la capacidad de discriminacion espacial
de los peces (Levin et al., 2003).

Existe una larga lista de compuestos cuya
exposicion causa alteraciones fisiologicas
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y comportamentales en los peces; sin embar-
go, dado que la base fisiologica del compor-
tamiento en este grupo es compleja y aun no
se conoce en su totalidad, entender estas ru-
tas de accion de los contaminantes no es una
tarea sencilla. Como posibles bases de altera-
cién se han planteado la actividad de la coli-
nesterasa y el malfuncionamiento del sistema
nervioso central. En el caso de la primera, es
posible establecer una relacion de causalidad
cuando experimentalmente se expone un or-
ganismo a un determinado contaminante,
y se mide la concentracion de la colinestera-
say sus derivados. La inhibicion de alguna de
estas moléculas resulta en una toxicidad co-
linérgica que causa, entre otros, la reduccién
de la motilidad, la pérdida de equilibrio, mo-
vimientos descoordinados y un incremento
en la frecuencia cardiaca. Los contaminantes
asociados con este tipo de afectacidon estan
relacionados con los pesticidas del grupo de
los organofosfatos y metales pesados como el
cadmio (Beauvais et al., 2001; Fernandez-Ve-
ga et al., 2002; Flammarion et al., 2002).

En el funcionamiento del sistema nervio-
so central, los neurotransmisores monoami-
nérgicos (histamina, serotonina, adrenalina,
dopamina, entre otros) pueden ser afectados
por los contaminantes, ya que algunos pueden
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atravesar la barrera sangre-cerebro causando
un desbalance en la actividad neurolégica.
Este es el caso de varios componentes presen-
tes en los pesticidas (lindano, cobre, zinc, en-
tre otros) que han sido reportados por causar
alteracion en la locomocion, el balance y mo-
vimientos hiperactivos involuntarios (temblo-
res) en los peces (Oliva et al., 2008), asi como
también intervenir en la quimiorrecepcion
(Ward et al., 2013), la osmorregulaciéon y la
gametogénesis (Mandal ef al., 2024). El efec-
to de los contaminantes sobre los drganos de
los sentidos de los peces se ha documentado
ampliamente en varias especies en las que se
ha encontrado que el cobre, cadmio y deter-
gentes presentes en aguas servidas impiden
el correcto funcionamiento del sentido del
olfato y del gusto, causando una disminucién
en su respuesta ante feromonas de alarma,
una alteracion en la deteccion del alimento
y una reduccioén en la capacidad de reconocer
a congéneres (Scott et al., 2003; Sloman et al.,
2005; Paskin et al., 2011; Dew et al., 2014). La
exposicion a contaminantes como pesticidas
y aquellos quimicos presentes en las aguas
servidas (detergentes, desinfectantes, insecti-
cidas) puede disminuir la habilidad de los pe-
ces a detectar a sus depredadores y evitar ser
consumidos (Bell, 2004; Riddell et al., 2005),



Fisiologia comportamental de los peces: una guia integral

al mismo tiempo que mostrar una tendencia
a formar cardimenes menos compactos para
defenderse (Webber y Haines, 2003) y eviden-
ciar una reduccion en la eficiencia de captu-
ra de las presas (Samson et al., 2001). Se ha
encontrado que la afectacion del sentido del
olfato y la osmorregulacion debida a la expo-
sicién a los contaminantes puede llegar a in-
tervenir en las rutas de migracion de los peces
cuando estos son incapaces de reconocer la
ubicacion de sus acuiferos natales (Scholz et
al., 2000; Waring y Moore, 2004).

Seguin se ha mencionado, los contaminan-
tes pueden llegar a alterar la gametogénesis
de los peces. No obstante, estos compuestos
pueden afectar de otras formas al comporta-
miento y fisiologia reproductiva de este grupo
a través de la reduccion en la coloracién cor-
poral y en el comportamiento de cortejo, asi
como también afectar la concentracion esper-
matica y la actividad de preparaciéon y man-
tenimiento del nido (Weber, 1993; Baatrup
y Junge, 2001; Faheem y Bhandari, 2021).

En décadas recientes, ha surgido la preo-
cupacion por la contaminacioén de particulas
derivadas del uso masivo del plastico. Los
microplasticos y los nanoplasticos (MNPs)
son particulas de un tamafo menor a 5 mm
y 100 nm, respectivamente, que al parecer
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se encuentran en la mayoria de los sistemas
acuaticos del mundo, siendo los océanos los
mas afectados, debido a las dos toneladas
métricas de plasticos que los rios vierten en
ellos cada ano. Debido a su pequefio tamaiio,
los MNPs son facilmente ingeridos por los
organismos acuaticos en donde se terminan
bioacumulando y biomagnificando en la red
trofica. En los peces, se ha descubierto que los
MNPs se concentran especialmente en los in-
testinos y branquias desde donde realizan su
accién toxica. Por ejemplo, se ha encontrado
una correlacion entre la presencia de MNPs
y la afectacion del balance de la microflora
intestinal que ocasiona una disminucion en
la eficiencia de absorcion de los nutrientes;
al mismo tiempo, los nanoplasticos causan la
inflamacion del intestino (Jin, et al., 2018; Ju-
naid et al., 2023).

Debido a sus caracteristicas unicas, su
composicion hidrofébica, tamaio, forma y las
diversas transformaciones quimicas que pre-
senta durante su envejecimiento, los MNPs
pueden, ademas, absorber contaminantes or-
ganicos, metales pesados, antibiéticos y otros
compuestos presentes en el agua. Esta carac-
teristica puede hacer su impacto toxicoldgi-
co mas complejo, severo y dificil de estudiar.
Hasta el momento, se ha observado que los
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metales pesados asociados a MNPs ingresan
al organismo donde pueden disociarse, siendo
los metales pesados liberados en los 6rganos
y tejidos desde donde se presenta su accion t6-
xica o, por el contrario, pueden llegar a ser ex-
cretados como resultado de dicha disociaciéon
(Cao et al., 2024). Por otro lado, los MNPs
pueden asociarse a antibidticos o incluso ser
portadores potenciales de patogenos, lo cual
representa una nueva y doble amenaza para
la salud de los peces, por lo que es una actual
linea de investigacion (Cui y Smith, 2022; Ji-
ménez-Arroyo et al., 2023).

Cambio climdtico

A partir del siglo XVIII las actividades
humanas relacionadas con el uso del carbén,
petréleo y gas para la obtencién de energia
han causado una elevada emision de gases de
efecto invernadero que evitan la disipaciéon
del calor emitido por el Sol. El cambio clima-
tico se evidencia en alteraciones prolongadas
de las temperaturas y los patrones climaticos.
Actualmente, el planeta Tierra es 1,2 °C mas
caliente que hace 200 afios, y la década pasada
(2010-2020) ha sido la mas caliente jamas re-
gistrada. Aparte del calentamiento global, las
consecuencias del cambio climatico incluyen
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la acidificacién de los sistemas acuaticos, se-
quias intensas, incendios forestales, aumento
del nivel del mar, inundaciones, fuertes tor-
mentas, entre otros (Intergovernmental Panel
on Climate Change, [IPCC], 2023).
Teniendo en cuenta que la gran mayoria
de los peces son ectotermos, se espera que los
efectos del calentamiento global tengan una
gran repercusion en su fisiologia, con graves
implicaciones a nivel de organismo, pobla-
cién y especie; por lo tanto, también es espe-
rable un significativo impacto sobre la pesca.
Hasta el momento, en los peces se han docu-
mentado tres respuestas ante el aumento de
la temperatura de sus habitats: 1) alteraciones
en la distribucion latitudinal de especies sub-
tropicales y de aguas templadas con tenden-
cia a movilizarse hacia los polos y, en caso de
especies de aguas continentales, en direccién
a ecosistemas de montafa de aguas de menor
temperatura (Levine ef al., 2023; Masoumi et
al., 2024; Nuon et al., 2024; Zhu et al., 2024);
2) cambios en el tiempo y duracién de las fa-
ses fenoldgicas (migraciones, desoves, corte-
jo) (Slesinger et al., 2021; Albouy et al., 2023;
Angeles-Gonzalez et al., 2024); y 3) reduc-
cién en el tamano corporal (Gardner et al.,
2011; Verberk et al., 2021). Aunque los meca-
nismos involucrados en estos cambios no se
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encuentran del todo esclarecidos, se asume,
por lo menos en parte, que estos responden
ya sea a su plasticidad fenotipica o a procesos
evolutivos de los peces (Rodriguez-Domin-
guez et al., 2019). De gran interés es el efecto
del calentamiento global sobre la determina-
cién sexual de los peces, teniendo en cuenta
que, en muchas especies, esta viene dada por
el ambiente, especialmente por la temperatu-
ra, siendo el rango superior de este parametro
el factor que favorece el desarrollo masculi-
no; por tanto, en las poblaciones de dichas
especies se espera un posible desbalance en
la proporcién de sexos (Ospina-Alvarez y Pi-
ferrer, 2008; Villamizar et al., 2012a; Geffroy
y Wedekind, 2020).

El actual proceso de acidificacién de los
ecosistemas acuaticos es el resultado de la
incorporacién del CO, proveniente de la at-
mosfera a una velocidad no antes vista. Es asi
como desde la revolucion industrial el pH del
océano ha descendido de 8,2 a 8,1 y, segtin las
predicciones, para finales del presente siglo
es probable que los valores disminuyan has-
ta en 0,4 unidades mas. En la escala de pH,
la cual es logaritmica, un descenso de una
unidad equivale a un pH 10 veces mas acido,
por lo tanto, las predicciones realizadas in-
dican que al final del presente siglo el pH de
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los océanos sera 120 % mas acido que lo pre-
sentado en los ultimos 20 millones de afos
(IPCC, 2023). De manera particular, el CO2
emitido no permanece en el aire, sino que ra-
pidamente se disuelve en los océanos a una
concentracion actual de 22 millones de tone-
ladas al dia; dicha absorcion, que hasta hace
poco se pensaba que era de gran beneficio
para el equilibrio atmosférico, prontamente
se descubrié que impactaba de manera im-
portante ala quimica del agua. En los ultimos
200 afos, la acidez de los océanos ha aumen-
tado en un 30 %, el mayor cambio que se ha
presentado durante los pasados 500 millones
de anos; esta rapidez ha sobrepasado la ca-
pacidad de amortiguacion de los ecosistemas
acuaticos a través de los carbonatos presentes
naturalmente en rios y mares y, por supuesto,
tampoco ha dado tiempo para que los me-
canismos adaptativos de los organismos se
pongan en marcha de manera exitosa. Como
problema anadido tenemos que, si bien el
proceso de acidificacién del agua puede lle-
gar a ser predecible, no asi lo son los impac-
tos biologicos, los cuales no empezaron a ser
estudiados sino hasta el afio 2003. Segun los
trabajos realizados hasta el momento, se sabe
que las condiciones de acidificaciéon son y se-
ran aprovechadas por algunos organismos,
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mientras afectaran a otros, incluso hasta cau-
sar su extincidn, y mas alla de la pérdida de
la biodiversidad y del cambio en la estructu-
ra de las redes trdficas, también se pronostica
un efecto importante en las pesquerias y la
acuicultura, lo cual pone en riesgo a la segu-
ridad alimentaria y sostenimiento de muchas
comunidades costeras y riberefias (Gattuso
y Hansson, 2011).

El CO2 que ingresa a los ecosistemas
acuaticos rapidamente se combina con las
moléculas de agua, formando acido carbéni-
co (H2CO3) que libera iones de hidrogeno,
caracteristica principal de los acidos, la cual
es tenida en cuenta para su medicion en lo
que conocemos como la escala de pH (ntime-
ro de iones H+ en una solucién). Estos iones
libres que ocasionan el descenso del pH de los
sistemas acuaticos afectan al metabolismo de
los organismos, ya que la mayoria de los pro-
cesos fisioldgicos ocurren a rangos bastante
estrechos de pH. Ademas, los iones libres de
hidrégeno pueden unirse a otras moléculas
presentes en el agua, afectando directamente
a la estructura de gran variedad de especies.
Por ejemplo, la constitucion de los esqueletos
de muchos organismos marinos depende de
la unién del ién calcio con la molécula de car-
bonato (CO3), sin embargo, el ién hidrégeno

148

tiene mayor afinidad con esta molécula y, por
tanto, su union (HCO3 o bicarbonato) evita
la formacién del imprescindible carbonato
de calcio, del cual dependen todos aquellos
organismos que segregan conchas y esquele-
tos. En el caso de que haya aiin mas hidré-
genos libres que moléculas afines, estos se
uniran a las moléculas que ya hacen parte de
las estructuras de los organismos, rompien-
do las moléculas de carbonato de calcio, cau-
sando su disolucién (Hoegh-Guldberg et al.,
2007; Duarte et al., 2013; Menu-Courey et al.,
2019; IPCC, 2023).

La acidificacion de los ecosistemas acuati-
cos afecta a la estructura de las redes troficas,
ya que beneficia a algunas especies e impacta
negativamente a otras. En el caso del plancton,
aquellos organismos fotosintéticos podran
aprovechar el aumento de la concentracion
de CO2 para realizar sus procesos bioquimi-
cos. Sin embargo, para aquellos organismos
calcificadores como los cocolitoféridos el
efecto sera negativo (Orr et al., 2005). La di-
versidad de formas de vida en la base de la ca-
dena alimenticia y la manera particular en la
que cada especie es afectada por la acidifica-
cién hace que las consecuencias ecoldgicas de
este proceso sean extremadamente dificiles
de predecir, y atin mas si tenemos en cuenta
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otros factores de estrés como el aumento de la
temperatura, la exposicion a contaminantes,
la fluctuacion de los niveles de oxigeno, entre
otros (Hays et al., 2005).

El pH es, ademas, una importante varia-
ble bioquimica de la que depende la mayoria
de los procesos fisiolégicos. Por ejemplo, en
humanos una caida en el pH sanguineo de
0,2-0,3 unidades puede causar el coma y la
muerte (Gattuso y Hansson, 2011). De mane-
ra similar, el pH es critico para el resto de las
especies, especialmente aquellas que habitan
en los ecosistemas acuaticos en donde las va-
riaciones externas de pH pueden afectar la re-
gulacion acido-base interna; de igual manera,
el descenso de los niveles de pH modifica la
quimica del carbonato, afectando los proce-
sos de calcificacion de las estructuras de los
organismos (exoesqueletos, esqueletos, con-
chas, colonias) (Orr et al., 2005; Hoegh-Gul-
dberg 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 acidifica-
cion del agua también tiene un efecto negati-
vo en el comportamiento de los organismos,
como se ha comprobado en moluscos, crus-
taceos y peces, tanto marinos como de agua
dulce, los cuales evidencian una pérdida de
las capacidades de deteccion de depredadores
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y la puesta en marcha de los correspondientes
mecanismos de defensa (Abboud et al., 2018;
Weiss et al., 2018; Williams et al., 2018). Aun
mas preocupantes son los efectos combinados
de mas de un factor estresante, ademas de la
acidificacion, el aumento de la temperatura,
de compuestos quimicos, 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 nece-
sidad de eliminar el exceso de compuestos
acidos del organismo; esta energia ya no es-
tara disponible para otros procesos como el
crecimiento, la reproduccién o los eventos
de migracion. Un aumento leve en el pH es
suficiente para alterar el comportamiento de
los peces al no percibir de manera 6ptima so-
nidos u olores (Simpson et al., 2011; Dixson
et al., 2015; Radford et al., 2021). Los posibles
escenarios del aumento de la acidificacion del
mar y de los rios podrian ser un factor limi-
tante para especies de importancia comercial
como son el bacalao, el arenque y el pact, en
los cuales se han reportado afectaciones en su
metabolismo, su desempefio 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 acidificacion afectan a la abundancia y dis-
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tribucion de varias especies de larvas de peces
(Rana et al., 2023).

Asi como ocurre en los demas organismos,
el efecto combinado de la acidificacién con
otros factores de estrés como la presencia de
contaminantes de origen clinico (antibidticos
y antidepresivos) alteran la fisiologia, toxico-
logia y comportamiento de los peces marinos
(Maulvault et al., 2018; 2019). Los efectos de la
acidificacion se han documentado incluso en
ecosistemas considerados en alto nivel de con-
servacion, como es el caso de la cuenca del rio
Amazonas, el cual ha presentado en las ulti-
mas décadas cambios en su perfil fisicoquimi-
co como consecuencia del cambio climatico
(Oliveira y Val, 2017). Una de las especies na-
tivas, el tambaqui (Colossoma macropomum),
presenta un descenso en la mineralizacion de
las estructuras dseas, ocasionando malforma-
ciones y baja sobrevivencia durante la etapa
larvaria, ante escenarios de acidificacion y au-
mento de temperatura (Lopes et al., 2019).

Los organismos acudticos responden a las
alteraciones ambientales de manera primaria,
con cambios en su comportamiento, los cua-
les se regulan, a su vez, a través de procesos fi-
sioldgicos y bioquimicos. La capacidad de los
organismos para contrarrestar, resistir o evitar
el impacto del calentamiento del agua o la aci-
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dificacion reside en la activacion de reacciones
bioquimicas a nivel celular y en contar con la
energia necesaria para ello. Por tanto, se pre-
senta una elevacion de la tasa metabdlica y el
aumento en la produccién de especies reacti-
vas de oxigeno (ROS por sus siglas en inglés)
Y, con ello, el estrés oxidativo, el cual, ademas
de causar efectos negativos sobre las biomolé-
culas, 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 acidificacion del agua
impactan a los peces a través de vias multiples
de estrés que aun no se han esclarecido; sin
embargo, su efecto combinado afecta negati-
vamanete al crecimiento (Enzor et al., 2017;
Sswat et al., 2018; Frommel et al., 2019; Mu-
rray et al., 2019; Alter y Peck, 2021), siendo,
en algunos casos, la temperatura el elemento
de mayor impacto, con la acidificacién cum-
pliendo el papel de factor agravante (Pistevos
et al., 2015; Ong et al., 2017).

Bienestar animal

En las ultimas décadas se ha presentado un
creciente numero de investigaciones relacio-
nadas con el bienestar de los peces y la forma
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en que estos experimentan el dolor, el miedo
y el estrés. Histéricamente y en parte debido
al tamafo relativo de su cerebro, los peces
han sido considerados el eslabon mas basi-
co de los vertebrados en cuanto a la capaci-
dad para llevar a cabo procesos cognitivos
de aprendizaje y memoria, asi como para
tener emociones e incluso sentir dolor. Sin
embargo, la informacién disponible hasta
el momento da cuenta de lo opuesto y com-
prueba que los peces son organismos mu-
chos mas complejos, que estan lejos de ser
simples entes que responden a estimulos. Es
asi como en los capitulos anteriores se pre-
senta la informacién existente acerca de los
mecanismos a través de los cuales los peces
registran, interpretan, aprenden y memo-
rizan la informacién del medio externo, al
mismo tiempo que diferencian entre congé-
neres y no congéneres, adoptan comporta-
mientos adaptativos a través del aprendizaje
social, recuerdan y ajustan las rutas migrato-
rias, construyen relaciones de cooperacion,
entre otros. Algunas de estas capacidades
y comportamientos han sido, hasta hace
poco, asociadas inicamente a los mamiferos
y, en algunos casos, a las aves; sin embargo,
y a pesar de su pequefio cerebro, los peces
demuestran un gran nimero de funciones
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mentales complejas que hasta ahora empie-
zan a entenderse.

Teniendo en cuenta que los peces sienten
miedo, dolor y situaciones de estrés, y que
gran variedad de especies sostienen dos acti-
vidades econémicas de gran relevancia como
son la pesca y la acuicultura, las cuales pro-
ducen 91 y 96 toneladas métricas al afio 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 acua-
rofilia. Ademas de ser aprovechados como
alimento y recreacion, los peces son un im-
portante modelo de investigacion, ocupando
el tercer puesto en investigaciones clinicas,
fisiologicas y comportamentales después de
las ratas y los ratones. Lamentablemente, las
regulaciones éticas y de bienestar animal que
existen hasta el momento en los paises desa-
rrollados para mamiferos, aves y reptiles, no
suelen ser aplicadas a los peces; y en el caso de
los paises en vias de desarrollo, la existencia,
aplicacién y vigilancia de regulaciones para
evitar el sufrimiento de cualquier animal son
parte de una lejana utopia.
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;Sienten los peces dolor y estrés?

Las emociones en los peces no suelen ser
aparentes, ya que estos no realizan expresio-
nes faciales que demuestren sus estados ani-
micos, y muchas especies no emiten sonidos
evidentes al oido humano. Sin embargo, se
han registrado cambios sutiles en la posicién
de las aletas, la coloracion y la locomocién
como respuesta a estados de miedo, estrés
o enfermedad (Ashley y Sneddon, 2008; Nu-
nes et al., 2018; Polverino et al., 2022).

Por sorprendente que parezca, los estudios
empiricos dirigidos a evaluar la capacidad de
los peces a sentir dolor iniciaron con Rose en
el afno 2002; hasta esa fecha se pensaba que los
peces carecian de un sistema reflejo de detec-
cién de estimulos de lesiones y dafios fisicos
potenciales que resultan en una sensacién de
malestar. Dicho sistema fisioldgico, regulado
por el sistema nervioso central, brinda a los
organismos la capacidad de la nocicepcion.
A partir de Rose (2002), los estudios realizados
han identificado y descrito la existencia, locali-
zacion y propiedades de los nociceptores en los
peces. Utilizando técnicas neuroanatémicas
y electrofisioldgicas se han logrado identificar
fibras Cy A-delta, las cuales acttian como noci-
ceptores en mamiferos (Sneddon et al., 2003).
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Estas fibras tienen como funcion la deteccién
de estimulos mecdnicos, térmicos y quimicos.
Las fibras C son amielinicas, de conduccién
lenta, contribuyendo a una sensacion de dolor
sordo, pulsatil o créonico; las fibras A-delta son
mielinizadas, de conduccién rapida y transmi-
ten el dolor agudo, localizable y breve. A pesar
de que las fibras C se encuentran en menores
cantidades que en los demas vertebrados, el
numero de fibras A-delta y su distribucién in-
dican la capacidad de los peces de senalizar el
dolor de manera rapida. La disparidad entre la
nocicepcion de los peces y los vertebrados te-
rrestres puede estar basada en el medio en el
que estos se desarrollan, ya que los peces no
experimentan dafos por la fuerza de la grave-
dad ni por temperaturas extremas ni contacto
con quimicos abrasantes (Rose et al., 2012).
Los estudios de las vias neuroanatomicas de
los peces tanto en el sistema nervioso central
como en el periférico indican un alto nivel de
conservacion en comparacion con los mamife-
ros, existiendo numerosas conexiones entre el
talamo y las dreas corticales, lo cual evidencia
la existencia de un sistema de procesamien-
to del dolor (Sneddon et al., 2003). Al infligir
una sensacion molesta se ha podido obser-
var el aumento en la actividad del cerebro, la
cual se reduce al suministrar medicamentos
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analgésicos (Dunlop y Laming 2005; Nord-
green et al., 2013; Mettam et al., 2011; Sned-
don, 2011). Ademas de las respuestas fisiolo-
gicas al dolor, existe suficiente documentacién
que comprueba la capacidad de los peces a evi-
tar activamente experiencias, zonas y acciones
que les haya causado dolor en el pasado, asi
como también demostrar hiperventilacién
opercular, movimientos de golpeteo con la
cola y cambios en las conductas de natacién
(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 hipotalamo iniciando una cascada de reac-
ciones que ocurren en las fibras simpatéticas
del tronco cerebral y la médula espinal. La
glandula interrenal (rifidon cefalico) libera ca-
tecolaminas (noradrenalina y, especialmente,
adrenalina) al torrente sanguineo para iniciar
la respuesta ante el factor de riesgo. El au-
mento en la concentraciéon de adrenalina en
plasma ocasiona, a su vez, un incremento en
la tasa de ventilacion y, en general, en todo el
metabolismo aerobio. Como se ha visto en el
capitulo 3, las situaciones de estrés activan el
eje HPI, cuya cascada molecular termina con
laliberacion de cortisol, dependiendo del tipo
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y de la intensidad del agente estresor (Doyon
et al., 2006). Esta reaccion se conoce como
respuesta primaria a un evento de estrés a par-
tir de la cual se presenta la cascada hormonal
correspondiente a la respuesta secundaria. En
esta fase, se lleva a cabo una movilizaciéon de
las fuentes de energia (glucégeno) hacia el to-
rrente sanguineo, aumentando la concentra-
cién de glucosa circulante vy, asi, el potencial
para realizar una actividad abrupta de huida
o agresion. Dependiendo del nivel de activi-
dad necesario se estimula de manera corres-
pondiente al sistema cardiovascular para la
toma y distribucion de oxigeno; cuando la
respuesta implica un alto esfuerzo, el siste-
ma pasard al metabolismo anaerobio que trae
consigo el incremento de lactato en plasma.
Ademas, el balance osmético bajo condicio-
nes de estrés se ve afectado debido a la accién
de la adrenalina sobre la circulacion de la san-
gre en las branquias y su permeabilidad, fa-
voreciendo el flujo de agua dentro o fuera del
organismo, dependiendo de la salinidad am-
biental. Teniendo en cuenta lo anterior, el ni-
vel de cortisol, glucosa, lactato, pH, iones y sa-
les son tenidos en cuenta como indicadores
del estrés en los peces (Shahjahan et al., 2022).

El sector de la acuicultura es uno de los
mas interesados en desarrollar metodologias
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diagndsticas de estrés en los peces no solo
para mantener Optimas sobrevivencias y ta-
sas de crecimiento, sino también para detec-
tar posibles problemas en la calidad del agua
demostradas por cambios comportamentales
y fisiologicos. Dentro de los sistemas desa-
rrollados para este fin se encuentra el reco-
nocimiento de patrones de estrés comporta-
mental basados en visién artificial (machine
vision) y sensores de movimiento, los cuales,
segun su capacidad, registran y analizan, con
softwares especializados, comportamientos
de locomocion, velocidad y duracién de los
desplazamientos, asi como también la fre-
cuencia respiratoria, movimientos de aletas,
color corporal, entre otros. Por otro lado, la
telemetria acustica es un método aplicable
tanto en la acuicultura como en las pesque-
rias y los monitoreos de conservacion de po-
blaciones. A través de la emision de etiquetas
digitales previamente implantadas (cuerpo,
cola o branquias) se emiten sefiales en tiempo
real relacionadas con la distribucion, trayec-
toria y patrones de actividad. Este método ha
sido util para comprobar los efectos de varia-
bles ambientales relacionadas con el cambio
climatico (temperatura, oxigeno disuelto, sali-
nidad) y la contaminacién (Taylor et al., 2018;
Trancart et al., 2019; Li et al., 2022).
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Lineamientos para el bienestar
animal

A pesar de que el término «bienestar ani-
mal» ha sido ampliamente difundido e in-
cluido en la legislacién de la mayoria de los
paises, no siempre existe claridad sobre lo que
este significa ni mucho menos cémo se puede
evaluar. El indicador de bienestar animal uti-
lizado tradicionalmente en los peces es la tasa
de crecimiento, el cual deja por fuera otros
factores fisioldgicos y comportamentales im-
portantes; por ejemplo, un animal de gran
peso puede estar utilizando la energia en el
desarrollo de tejido graso o reproductivo (ma-
durez temprana) en lugar aumentar su masa
muscular, como seria deseable. En 1979, el
Consejo del Reino Unido para el bienestar de
animales cultivados publicé los cinco princi-
pios (Cinco Libertades) para asegurar el buen
manejo de animales de cultivo:

. Libre de hambre y sed: acceso perma-
nente a agua y dieta apropiada.

. Libre de malestar: vivir en un ambien-
te apropiado.

. Libre de dolor, lesiones o enfermeda-
des: prevencion o diagnoéstico rapido y
tratamiento.
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Libre para expresar su comportamien-
to natural: acceso a suficiente espacio,
compaiiia adecuada.

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

En muchos paises, 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, razén por la que se han desarro-
llado diferentes herramientas, nombradas en
la seccién anterior. Al mismo tiempo, se han
disehado guias de indicadores de bienestar
que facilmente pueden ser aplicados en las
granjas, no obstante, el punto de partida para
ello reside en mantener un monitoreo cons-
tante de los peces que, en granjas que produ-
cen 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
pesquerias, no existen muchos estudios so-
bre el bienestar de los peces que soportan esta
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actividad, contrario a la cantidad de textos,
avances y tecnologias aplicadas en la acui-
cultura respecto al bienestar de los peces, su
manipulacién y métodos de sacrificio. En las
pesquerias se ha prestado poca atencion a las
practicas de bienestar animal por diversas ra-
zones, entre las cuales podemos nombrar que
las especies sean consideradas poco carisma-
ticas, que esta sea una industria altamente
conservadora en la que muchos no encuen-
tran sentido a preocuparse por animales que
se van a sacrificar, y que las pesquerias son
un componente imprescindible para la segu-
ridad alimentaria de muchas comunidades
de paises en desarrollo, por lo que la imple-
mentacion de restricciones y prohibiciones en
este sentido parece politicamente inaceptable.
Afortunadamente, la ciencia ha encontrado
una razén de enorme fuerza para fomentar
las buenas practicas en las pesquerias: el es-
trés sufrido por el pez previo al sacrificio re-
duce la calidad de la carne. Ademas de ello,
en las pesquerias existe la necesidad de man-
tener el pescado en sus mejores condiciones,
evitando dafios morfolégicos y conservando
su frescura, lo que, en principio, evitaria el
sufrimiento y el maltrato durante la captu-
ra y sacrificio. Sin embargo, el estrés gene-
rado por las pesquerias es en muchos casos
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multifactorial, inherente a cada tipo de arte de

pesca y acumulativo (Figura 14). do como paso inicial la captura y finalizando
Via de factores de estrés causados por las  con los posibles eventos de escape o liberacion
pesquerias (algunos compartidos con las  (pesca deportiva)

practicas de cosecha en acuicultura) tenien-

Fig. 14. Via de factores de estrés causados por las pesquerias (algunos compartidos con las
practicas de cosecha en acuicultura) teniendo como paso inicial la captura y finalizando con
los posibles eventos de escape o liberacion (pesca deportiva).

2. Extraccion
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: Lesi anteriores
. Shock +Desplazamiento
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Fuente: Breen y Catchpole (2021).
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Segun la biologia de cada especie se apli-
ca una estrategia de captura distinta. Aque-
llas especies que se desplazan a lo largo de la
columna de agua realizan migraciones o tie-
nen habitos netamente pelagicos suelen ser
capturadas pasivamente con redes de enma-
lle 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 na-
dan hacia ellas quedando atrapados. En este
momento se presentan multiples intentos
de escape en donde es comun que se causen
abrasiones, asfixia y fatiga. La tasa de sobre-
vivencia de peces que logran escapar a estas
artes de pesca es altamente variable, ya que
depende de la biologia de cada especie (Uhl-
mann y Broadhurst, 2015). En la captura ac-
tiva con redes, las cuales son usadas también
para la cosecha en acuicultura, estas suelen
dirigirse a cardimenes de especies pelagicas,
por lo que es comun 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 compresion y aplas-
tamiento, al mismo tiempo que disminucién
de la capacidad ventilatoria y asfixia. En este
punto existe una alta tasa de mortalidad en
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aquellos peces que logran escapar (Roth
y Skara, 2021).

Para especies demersales o asociadas a los
fondos se suelen utilizar jaulas con cebo en
donde no es comun que se presenten los fac-
tores de estrés y lesiones mencionados en las
artes de pesca anteriores, sin embargo, es-
tas suelen aparecer a partir de los procesos
de extraccion (Nichol y Chilton, 2006). Las
especies sésiles y demersales de poco movi-
miento se capturan con redes de arrastre que
activamente encierran a los peces causando
todas las lesiones y dafios nombrados ante-
riormente, mas la posibilidad de barotraumas
(Wong y Yong, 2020). La captura con anzuelos
de especies pelagicas tanto por las pesquerias
comerciales como por la pesca deportiva re-
presentan el método mas traumatico para los
peces debido a las lesiones directas causadas
en los labios, interior de la boca, agallas, esé-
fago o estomago. Incluso, a veces, los peces
son accidentalmente atrapados cuando pasan
cerca al anzuelo, causando dafos en aletas,
piel y musculo. Todas las heridas tendran un
nivel de severidad dependiendo de varios fac-
tores como el tipo de anzuelo y cebo, el mé-
todo de pesca (activo o pasivo), el tamafio de
la boca y la energia generada por la lucha y el
arrastre. La extraccion, por tanto, es un factor
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que aumenta el dafio de la captura y de causar
fatiga, barotrauma (ruptura de la vejiga nata-
toria, embolia, exoftalmia, burbujas en la piel)
(Veldhuizen et al., 2018).

Una vez extraidos de su medio y removidos
del arte de pesca, los peces son clasificados;
para ello se requiere un cierto nivel de mani-
pulacion. En este punto, una gran parte de la
captura resulta ser descartada debido a su bajo
valor comercial, su tamafo o su especie. La
sobrevivencia de estos peces depende en gran
manera de los dafos y lesiones ocurridos en
los pasos anteriores (captura, extraccion, cla-
sificacion), del lugar y método usado para re-
gresarlos al agua y de la resiliencia del animal.
Por lo anterior, se ha realizado una gran can-
tidad de investigacion e innovacion dirigida
a mejorar la selectividad de las artes de pesca
de manera que se logre reducir al maximo 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 comun sacar al pez
con una red o toalla o simplemente sacar al
pez con las manos tomandolo por las agallas;
esta ultima, realizada apropiadamente repre-
senta la alternativa que menor dafio causa al
pez en términos de lesiones en la piel y pér-
dida de mucus corporal. La liberacion del pez
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y su posterior sobrevivencia dependera de
todos los sucesos anteriores, de la resiliencia
de la especie y del estado del individuo; las
tasas de sobrevivencia por tanto pueden va-
riar significativamente, ya que, ademas de los
posibles dafios y nivel de estrés, el pez debe
enfrentar los desafios del desplazamiento y el
entrar a un posible nuevo territorio donde se
deberd enfrentar a un potencial riesgo de ser
depredado (Veldhuizen et al., 2018).

El sacrificio, como es aplicado en los de-
mas animales usados para consumo humano,
debe regirse por el principio de evitar el su-
frimiento al maximo utilizando métodos que
dejen al animal rapidamente inconsciente
antes de su muerte. Sin embargo, esto no se
suele aplicar en la mayoria de los casos, ya que
la muerte, en el caso de las especies peque-
fas, se suele presentar durante el eviscerado,
sin que haya un paso anterior. En el caso de
especies medianas y grandes, estas son clasi-
ficadas 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,
ademads de ser econémicamente viable y facil
de aplicar; sin embargo, los indicadores plas-
maticos de estrés (glucosa, lactato, cortisol)
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encontrados en los peces durante esta etapa,
sugieren lo contrario, llamando la atencién
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 percusion
manual en la cabeza, exposicién a CO2 y uso
de anestésicos. Estos dos ultimos 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 demos-
trado un alto nivel de estrés al ser expuestos
a concentraciones de CO2. Los demas méto-
dos de aturdimiento son mas o menos utiliza-
dos dependiendo de la especie y, por tanto, de
la efectividad, ya que existe una significativa
probabilidad de fallar el impacto y ademas de
causar dafos corporales que impediran la co-
mercializacion del pez entero. Asimismo, se
ha reportado que el aturdimiento puede cau-
sar unicamente la paralisis del animal, siendo
este eviscerado mientras se encuentra plena-
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mente consciente (Hjelmstedt et al., 2024). En
el caso de especies pelagicas de gran tamafio,
como son los atunes, en la acuicultura estos
se suelen sacrificar con armas de fuego, dis-
parando desde el bote; este método no ha sido
lo suficientemente investigado, pero se intuye
que la complejidad de dicha practica resultara
en impactos que no causan la muerte inme-
diata. El sacrificio en la pesca deportiva debe
ser al mismo tiempo un evento rapido y efec-
tivo como, por ejemplo, la decapitacion, golpe
firme en la cabeza o punzamiento del cerebro.
No obstante, estas practicas no siempre son
aplicadas, y en la mayoria de los casos los pe-
ces mueren lentamente por asfixia y/o hipo-
termia (Holmes, 2020). Hasta el momento, el
método mas aceptado es aquel que involucra
el aturdimiento irreversible, sea cual sea el
método utilizado; estas practicas deben rea-
lizarse 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).



Capitulo 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 fisiologico de los peces, de su
entorno y la forma en que podemos aprovechar dicho recurso de la mejor manera. El seguimien-
to de las poblaciones silvestres, su biologia, su distribucion, sus patrones migratorios, nos brinda
informacion valiosa para esclarecer las consecuencias del cambio climatico, la sobreexplotacion
y la contaminacién. En el campo de la acuicultura, el estudio del comportamiento de los peces
permite establecer el protocolo de cultivo para cada caso, segtin los habitos de cada especie. Tra-
dicionalmente, el comportamiento de los peces se ha estudiado mediante la inspeccién visual,
la cual no siempre puede hacerse en el medio natural, incluso bajo condiciones de laboratorio
suele ser dispendiosa. La informacién colectada a través de etogramas, registros visuales y acts-
ticos digitales suele conformar un alto nimero de datos de dificil analisis y alta cuestionabilidad.
El gran talon de Aquiles que han enfrentado los investigadores al estudiar y reportar sus hallaz-
gos acerca del comportamiento animal ha sido las metodologias empleadas, ya que, entre otras
dificultades, no es facil 1 lograr un acercamiento suficiente a los sujetos estudiados como para
obtener resultados concretos sin llegar a alterar su comportamiento natural. En la actualidad, la
investigacion sobre la cogniciéon animal ha logrado sobrepasar importantes obstaculos y para-
digmas relacionados especialmente con la posicién antropocéntrica, la vision del hombre como
unico ser pensante, y la constante comparacion entre la mente superior humana y la inferior
y simplista mente animal. La biologia del comportamiento y, especificamente, la etologia, 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, metodologias, ambientes y, sobre
todo, que implementa un aceptado rigor experimental para lograr responder a diversas preguntas
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acerca de la cognicién en animales como, por
ejemplo, su evolucién, su ontogenia, su fun-
cion y sus bases mecanisticas (Healy, 2019).

La acuicultura ha sido uno de los motores
mas importantes en el desarrollo de herra-
mientas y tecnologias de estudio del compor-
tamiento de los peces, ya que permite contar
con informacidn necesaria para la toma de
decisiones y la 6ptima administracion de la
actividad. El correcto monitoreo de los sis-
temas de cultivo facilita la identificaciéon de
patrones anormales de conducta que pueden
indicar problemas en la calidad del agua, la
alimentacion, el estrés o el inicio de alguna
enfermedad. Histéricamente, esto se ha lleva-
do a cabo por los operarios de las granjas que,
segun su disponibilidad y compromiso, desa-
rrollan un conocimiento empirico y suficiente
que les permite diferenciar una conducta nor-
mal de una anormal. Lamentablemente, esta
forma de evaluaciéon y diagnostico es poco
confiable y dificilmente mejorable debido al
esfuerzo humano que requiere. Por esta ra-
z6n, se han desarrollado los sistemas digitales
autonomos, que se trataran a continuacion,
tanto para estudios en campo como bajo con-
diciones de laboratorio.

En la actualidad existen sensores de vi-
sién, acusticos y biosensores que se aplican en
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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 problematicas para su uso masivo en
granjas debido a que estos sistemas de detec-
cién visual necesariamente necesitan de sis-
temas de iluminacién (diurna o nocturna con
luz infrarroja), y la obtencién de imagenes
de 6ptima resolucion, contraste y bajo ruido.
A esto se puede anadir los desafios de cap-
turar imagenes en sistemas de cultivos inten-
sivos donde el reconocimiento de cada indi-
viduo resulta ser problematico. Los sensores
acusticos, por su parte, y las correspondien-
tes metodologias hidroacusticas, son también
métodos no invasivos que a diferencia de los
sensores visuales son ttiles bajo condiciones
de alta turbidez del agua y ausencia de luz;
no obstante, el costo de los hidréfonos y el
software es mas elevado. Por otro lado, los
biosensores son dispositivos analiticos que
brindan informacién acerca de la fisiologia
y el comportamiento de los peces, pero su na-
turaleza invasiva (implantes) requiere de una
significativa manipulaciéon de gran cantidad
de peces (Cui et al., 2024).
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Estudios clasicos, dirigidos
y comparativos

La investigacion en el laboratorio se rea-
liza bajo el maximo nivel de control de va-
riables abidticas (parametros ambientales,
instalaciones, instrumentaciéon, unidades
experimentales) y bidticas (nimero y condi-
cién de los organismos de estudio), al mismo
tiempo que la aplicacion del método cienti-
fico, el aseguramiento de la robustez de los
resultados y su replicabilidad. Una vez esta-
blecidas las condiciones anteriores, los bioen-
sayos pueden hacer uso de distintas herra-
mientas, algunas de ellas diseiadas para otros
modelos de vertebrados terrestres. En el caso
de los laberintos, acuarios seccionados o tu-
bos, estos pueden evaluar parametros como
la atencidn, la memoria, la discriminacion del
color, la locomocion, la capacidad de selec-
cién del entorno, el estrés, entre otros, bajo
diferentes condiciones ambientales, toxico-
légicas y fisiologicas (Levin y Cerutti, 2009;
Gould, 2011; Lamb et al., 2012; Lucon-Xic-
cato y Bisazza, 2017; Hope et al., 2019; Jo-
nes et al., 2023).

Algunas variables se han medido con apa-
ratos cilindricos de rotaciéon que permiten
evaluar la capacidad de escape y exploracion
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de los peces ante diversas amenazas, teniendo
como factor a diversos compuestos quimicos
y agentes fisicos que pueden o no influenciar
en su respuesta; al mismo tiempo, estos apara-
tos pueden servir para la descripcion del de-
sarrollo éptico y de reflejo cuando se aplican
durante las primeras fases de vida de los peces
(Darland y Dowling, 2001; Neuhauss, 2003).
Cuando se le afnaden segmentos a un cilindro
y a este se le ajusta un temporizador de mane-
ra que el cilindro rote cada cierto tiempo ha-
ciendo que cada segmento del cilindro se ubi-
que en la boca de salida del tanque de peces en
reproducciéon 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 tuneles
ha sido util para una gran cantidad de estu-
dios, entre los cuales se encuentra la evalua-
cién de las capacidades sensoriales de los pe-
ces bajo condiciones de acidificacion (Dixson
et al., 2015; Flannery y Bjorkstedt, 2024). Al
mismo tiempo, estos sistemas segmentados
han sido usados para exponer a los peces a va-
rios tipos de compuestos, como es el caso de
la cocaina y la metanfetamina en el estudio del
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acondicionamiento comportamental y descripcion de sintomas de la adiccion (Lopez-Patifio et
al., 2008; Horky et al., 2021). Con este tipo de unidades experimentales compartimentadas se
logré por primera vez comprobar cientificamente la existencia del aprendizaje asociativo me-
diante el condicionamiento negativo (Gleason et al., 1977).

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

Los comportamientos de ansiedad y estrés
han sido estudiados cuando se somete a los
peces a un nuevo entorno (acuario o tan-
que), encontrando que las respuestas ante
esta situacion son similares a las descritas en
roedores bajo condiciones semejantes. En el
caso del pez cebra, este suele nadar al fon-
do del nuevo recipiente, manteniéndose alli
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por varios minutos realizando movimientos
frenéticos; gradualmente, se habitua a las
nuevas condiciones y se desplaza hacia arri-
ba donde normalmente suele distribuirse. Se
ha encontrado que la nicotina es un compo-
nente capaz de alterar este comportamien-
to de habituacién, ya que bajo su influencia
los peces no realizan los comportamientos
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de ansiedad en el fondo del contenedor (Le-
vin et al., 2007).

Cuando se colocan acuarios cerca, se pue-
den estudiar diversos comportamientos so-
ciales basados en la visién y en ausencia de
sefiales quimicas, eléctricas y auditivas. Entre
dichos comportamientos se encuentran aque-
llos relacionados con las jerarquias, como es
el caso de los ciclidos, los cuales presentan un
marcado comportamiento agonistico durante
el periodo en el que se establece el rango y el
territorio dentro del grupo. En dicho momen-
to existen un repertorio de sefales de distinta
naturaleza (coloracidn, locomocién, posicio-
namiento de aletas) que han sido estudiadas
con el fin de conocer los mecanismos por los
cuales se establecen las dominancias y subor-
dinaciones (Brandao 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 andlisis isotopico de los otolitos, procedi-
miento que puede ser complementario a los
monitoreos acusticos. Los otolitos son estruc-
turas que se encuentran en el oido interno de
los peces y cuyo incremento paulatino de car-
bonato de calcio puede ser usado para estable-
cer la edad aproximada de los peces. Ademas,
en los otolitos se pueden identificar diversos
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eventos comportamentales y fisiologicos im-
portantes, ya que la composicién quimica de
estos refleja el ambiente en el que los peces
han estado. En los otolitos, el isdtopo estable
del oxigeno 6'%0O esta influenciado por la tem-
peraturay la salinidad, por lo que el analisis de
este isétopo (SIA) puede informar acerca de
las migraciones de especies eurihalinas (Saka-
moto et al., 2024). Por otra parte, el is6topo
estable del carbono 6"C refleja la influencia
de factores como el carbdn inorganico disuel-
to, la dieta y la tasa metabolica. En peces cul-
tivados, estos suelen mantenerse en sistemas
altamente aireados y, aunque su alimentacién
constante permite un crecimiento rapido, esta
compuesta, en parte, por material terrestre,
lo cual ocasiona menores valores de §"°C. Te-
niendo en cuenta lo anterior, el estudio de los
otolitos y estos isotopos ha sido aplicado en
aquellas areas donde se desarrolla la acuicul-
tura intensiva y se hace necesario identificar
organismos provenientes de las granjas que
posiblemente hayan escapado al medio natu-
ral (Nazir et al., 2023). El analisis de is6topos
estables tiene otras aplicaciones en el estudio
de la ecologia trofica de los peces. Esta téc-
nica es, en muchas ocasiones, complementa-
ria a los analisis de contenido estomacal con
identificaciéon taxondmica y/o molecular de
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las presas. En este caso, se utilizan los isétopos
del carbén (6"°C, §'*C) y del nitrégeno (6"°N,
§'"N) para dilucidar las fuentes de alimento de
una especie diana (Cicala et al., 2024).

Tecnologias electréonicas y digitales

Sistemas de vision

El monitoreo visual de los desplazamien-
tos realizados por los peces es, quizas, el mas
utilizado, teniendo como objetivo el identi-
ficar aquellos peces que realicen desplaza-
mientos (velocidad, trayectoria, inmovilidad)
anormales, es decir, que se salgan del patrén
de comportamiento comun previamente es-
tablecido para una especie y entorno. Estas
técnicas parten de un principio basico que
infiere que aquellos peces que realizan des-
plazamientos anormales pueden ser indica-
dores de enfermedad, estrés, problemas en la
calidad del agua, entre otros (Xu et al., 2024).
Las tecnologias de sensores visuales, por tan-
to, deben superar desafios como las pequenias
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)
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o tres (3D) dimensiones, siendo el primero
utilizado para ambientes de poca profundidad
de agua donde la locomocioén del pez se puede
representar en un eje de coordenadas x, y. El
seguimiento en 3D, por tanto, tiene en cuen-
ta la profundidad de la columna de agua y el
desplazamiento espacial que el pez puede lle-
gar a hacer en ella; en este caso, el movimiento
se representa en un eje de coordenadas x, v,
z (Shreesha et al., 2023).

En el seguimiento 2D existen tres cate-
gorias que involucran diferentes técnicas; la
primera se basa en algoritmos clasicos para
el monitoreo de parametros y modelos de
desplazamiento preestablecidos en la red (on-
line). Si bien es una técnica que permite un
seguimiento estable, especialmente util en
ambientes complejos (turbidez, corrientes),
los movimientos abruptos y cambios de pos-
tura rapidos de los peces pueden causar fallas
en la identificacion de sus patrones de loco-
mocién. Como solucidn a ello, se han creado
algoritmos adaptativos (ASMS, Toxld) que
tienen en cuenta las caracteristicas fenotipi-
cas del pez como son su forma y color con
el fin de focalizar el seguimiento, incluso en
condiciones de poca iluminacién, cambios de
postura y fondos complejos. Estos algoritmos
adaptativos transforman el registro de cada
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pez en imdgenes binarias que estiman um-
brales para cada pixel en funcién de su regién
adyacente. Estas técnicas han sido utiles para
monitorear peces de pequeio tamafio a bajas
densidades. Toxld tiene una mayor capacidad
de reconocimiento individual, pero su rango
de error aumenta a medida que incrementa
el nimero de peces a estudiar. La creacion de
filtros tipo Kalman ha permitido el monito-
reo de la actividad de los peces dentro de un
entorno altamente dinamico, dicha tecnolo-
gia se aplica en los algoritmos SORT y deep-
SORT (monitoreo simple y en linea a tiem-
po real). Estas dos tecnologias son, hasta el
momento, de las mas populares para el mo-
nitoreo de la actividad de los peces. Por ulti-
mo, las tecnologias de aprendizaje profundo
(TBD, idTracker) permite entrenar al sistema
con sets de datos de gran tamafo de manera
que sea mas sencilla la identificacion de pa-
trones anormales de desplazamiento y el re-
gistro pormenorizado de cada pez dentro de
su grupo. Estas herramientas han sido usadas
ampliamente bajo condiciones de laborato-
rio como de cultivo en sistema de tanques;
y para el seguimiento en ecosistemas mari-
nos, los métodos de clase multiple y tiempo
real (YOLOv4) aplican una tecnologia mas
avanzada para el registro de movimiento
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y conteo que elimina el ruido causado por
el oleaje y las fluctuaciones de iluminacion.
Otras herramientas novedosas que han apa-
recido como resultado del rapido avance de la
informatica, son aquellas que han mejorado
la rapidez de captura y calidad de la imagen
(SiamRPN++, STARK) y que en la actualidad
estan 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 seg-
mentados, camaras de video y programas 2D
de andlisis de imagen se pueden investigar,
entre otros, las claves de la seleccién 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
fertilizara sus ovocitos. Teniendo en cuenta
que esta es una especie que ha sido manipu-
lada genéticamente con el fin de hacerla mas
llamativa para los acuaristas, es comun verla
en diversos colores (amarillo, azul, fucsia, ver-
de) y tonalidades fluorescentes, diferentes al
fenotipo natural (plateado con franjas azules).
En su estudio con la especie, Vargas (2022)
encontré que al colocar una hembra frente
a varios fenotipos de machos, cada uno en un
segmento del acuario y los machos sin tener
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contacto visual entre ellos, las hembras seleccionaban significativamente mas a aquellos machos
de fenotipo novedoso (transgénico) sobre el fenotipo silvestre. De manera interesante, los feno-
tipos transgénicos presentaron un menor éxito reproductivo (tasa de fertilizacion y eclosién), lo
cual sugiere una posible afectacion en el caso de esta y otras especies que estén siendo manipula-
das genéticamente y sean accidentalmente liberadas al medio natural. Ademas, en dicho estudio
se encontr6 que el fenotipo transgénico del color afectaba la seleccion del color del entorno por
parte de los peces; para dicho estudio se empled un laberinto en forma de cruz en donde cada
extremo contaba con las paredes pintadas de un color especifico. Las observaciones se realizaron
através de videograbaciones y para su analisis se utilizé el programa BehaviorCloud (Figura 16).

Fig. 16. Dispositivos utilizados para la investigacién del comportamiento en peces. A) Acuario
segmentado para el estudio de la seleccion sexual por caracteristicas fenotipicas. B) Laberinto
con extremos de distintos colores y analisis de imagen para el estudio de la preferencia del
entorno en peces cebra D. rerio transgénicos.

Fuente: elaboracion propia.

Con sistemas de registro y andlisis 2D se  los peces marinos durante su etapa larvaria.
pueden evaluar variables como la iluminacién ~ La Artemia sp. es un crustdceo que presenta
y su efecto sobre el comportamiento de las  fototaxis positiva una vez ha eclosionado, por
presas vivas (Artemia sp.) utilizadas en acui- lo que la iluminacién del tanque desempena
cultura para la alimentacion de la mayoria de  un rol primordial en asegurar su distribucién
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homogénea a lo largo y ancho del tanque. En
las primeras fases de alimentacion activa, una
vez las reservas vitelinas se han agotado, las
larvas de peces se encuentran aun desarro-
llando sus sistemas sensoriales y motores, por
lo que es necesario el asegurar que estas se en-
cuentren a poca distancia de sus presas para
lograr un contacto visual y sean facilmente
atrapadas. La aplicacion de diversos espectros
de luz LED (blanca, azul y roja) sobre nau-
plios de Artemia sp., el registro de videos bajo
luz infrarroja y el posterior analisis de ima-
gen ha ofrecido la oportunidad de investigar

el patréon de distribucion y desplazamiento
de la Artemia sp. Para ello, el software utili-
zado convirti6 cada pixel de la imagen a una
escala de grises asignando valores de 0 a 100,
donde los tonos mas claros tenian los valores
mas altos y los tonos oscuros los mas bajos,
siendo, ademas, los valores claros indicativos
de una alta presencia de Artemia sp. De esta
forma se logré inferir que el espectro de luz
azul tiene una dispersion mas homogénea en
el acuario, lo cual ocasiona a su vez una mayor
distribucion de estos organismos (Villamizar
et al., 2011) (Figura 17).

Fig. 17. Aplicacién de iluminacién LED en espectros blanco, rojo y azul para el estudio de los
patrones de distribucion de Artemia sp. utilizando un software de andlisis de imagen 2D.
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Fuente: Villamizar et al. (2011).
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Con videos tomados desde la parte supe-
rior y analisis 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 inver-
tido). El seguimiento se puede realizar de ma-
nera individual utilizando placas de 12 poci-
llos que estaran flotando en acuarios a los que

se les suministra agua previamente enfriada
o calentada segun el tratamiento. Como re-
sultado, se obtuvo, entre otros, que aquellas
larvas sometidas a la temperatura constante
de 28°C y el termociclo natural (agua a ma-
yor temperatura de dia 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).
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Las tecnologias de monitoreo en 3D ofre-
cen la ventaja de poder estudiar el compor-
tamiento social y alimentario de los peces si
bien deben enfrentar desafios similares a los
sistemas 2D en cuanto a aquellos parametros
que pueden interferir en la calidad de la ima-
gen y en el correcto reconocimiento indivi-
dual. Para este tipo de estudios se puede uti-
lizar una sola camara que registra la sombra
proyectada del pez, siendo su aplicabilidad
limitada a estudios con un bajo numero de
organismos. El empleo de multiples camaras
permite la captacion de imagenes simultaneas
desde distintos angulos; en este caso, se coloca
una camara en la parte superior y otra late-
ral 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 despla-
zamiento de los peces, sino también movi-
mientos corporales especificos, como son los
relacionados con la respiracion, ya que, ante
condiciones de hipoxia, los sistemas de mo-
nitoreo visual pueden detectar una anomalia
en la tasa ventilatoria, desplazamientos hacia
la superficie y descenso en la actividad natato-
ria (Taylor y Miller, 2001). Al mismo tiempo,
estos sistemas pueden ayudar a detectar com-
portamientos de agresion, dominancia, cani-
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balismo, temor, estrés, enfermedad e infeccio-
nes parasitarias (Zhao et al., 2018; Wang et al.,
2022b). La informacién sobre el desempeio
y base operativa de estos sistemas es limitada,
alavez que hacen parte de una constante y re-
ciente evolucidn; al mismo tiempo, existe una
tendencia al secretismo metodoldgico debido
a su potencialidad comercial (Cui et al., 2024).

El uso de camaras digitales y la posibilidad
de obtener registros que pueden ser analiza-
dos directamente por softwares de mayor po-
tencia ha permitido la obtencion de secuen-
cias de video de flujo dptico que alimentan
una red neural en 3D. Machine vision (MV)
es una de las tecnologias recientes que involu-
cra varias otras como la inteligencia artificial,
la informatica, el procesamiento de imagenes
y el reconocimiento de patrones. Su principio
basico es el de simular al ojo humano y sus
funciones para extraer, procesar y entender
informacion visual, asi como también reali-
zar acciones de deteccion y control. Este sis-
tema es utilizado para el disefio de protocolos
de alimentacion de manera que estos ajusten
diferentes variables como son la cantidad co-
rrecta de alimento segtn la biomasa de peces
y su nivel de saciedad, y suministrar dicho
alimento en el periodo 6ptimo del dia para
cumplir con los requerimientos nutricionales
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de los peces de manera que estos tengan un
buen desempeiio. Estos factores no son faciles
de establecer y deben estar abiertos a ajustes
y modificaciones debido a que existen nume-
rosos elementos que afectan a la alimentacion
como pueden ser su apetito, el nivel de estrés,
los parametros ambientales, entre otros. Al
mismo tiempo, el alimento utilizado en acui-
cultura esta en constante innovacion teniendo
en cuenta las necesidades de uso sostenible de
los recursos pesqueros que hacen parte de su
fabricacion y el constante mejoramiento de
su desempeno. En estos casos es importante
realizar estudios acerca de la aceptacion de las
nuevas dietas por parte de los peces, en donde
se evaluan parametros como la palatabilidad,
flotabilidad, estabilidad, tamafo, tasa de in-
gesta y desperdicio, entre otros. Las diferen-
tes imagenes que alimentan a MV permiten
identificar a cada individuo, junto a sus medi-
das biométricas, su color y su morfologia, de
manera que se puede realizar un seguimiento
pormenorizado tanto de sus caracteristicas
fenotipicas como de sus patrones compor-
tamentales. El aprendizaje profundo (Deep
learning) solventa, a su vez, problematicas
relacionadas con la alimentacion a través del
uso de algoritmos (R-CNN, YOLO) relacio-
nados con el estado de nutricién de los peces
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a partir de grandes cantidades de informacién
(Zhang et al., 2023).

Considerando el impacto que diferentes
factores ambientales ejercen sobre el compor-
tamiento de los peces, se han creado indices
comportamentales bajo diferentes rangos am-
bientales. Por ejemplo, mediante monitoreos
visuales y anadlisis computacionales se ha des-
crito el efecto de la concentracién de amonio
sobre la trayectoria de desplazamiento y posi-
cién de especies como la tilapia del Nilo O. ni-
loticus y la carpa C. carpio (Israeli-Weinstein
y Kimmel, 1998). La coloracién de los peces
también es un indicador de su comportamien-
to y estado general; dicha coloracion se ajusta
segun 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 impor-
tante, como los peces planos. Para estudiar
el color se han empleado paneles sensores,
colorimetros, sistemas auténomos de vision,
al mismo tiempo que espectro-colorimetros
para el célculo de la saturacion del color. Para
estos casos, los sistemas de visiéon auténoma
transforman las imagenes a escalas de grises
e imagenes binarias o al espacio de matiz, con-
traste y saturacion de manera que se obtenga
una cuantificacion de los registros. Existe una
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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 (Cos-
ta et al.,2017; An et al., 2021).

Las herramientas digitales completas dis-
ponibles comercialmente (sistemas de regis-
tro, almacenamiento y analisis de la informa-
cion) 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 quimi-
cos, fisicos y bioldgicos sobre diversas etapas
de desarrollo de los peces, asi como también
diversas lineas genéticas. De esta manera, se
cuenta con informacion acerca de los efectos
de diversas drogas de uso ilicito o regulado
(cocaina, escopolamina, marihuana, alcohol,
nicotina) sobre diversos sistemas fisioldgi-
cos y patrones comportamentales (Massars-
ky et al., 2018; Alsakran y Kudoh, 2021; Ka-
runakaran et al., 2022; de Farias et al., 2023;
Lachowicz et al., 2023). Al mismo tiempo, se
han desarrollado estudios y revisiones de ca-
sos sobre una gran variedad de compuestos
xenobidticos y su efecto sobre el sistema neu-
rolégico y comportamental utilizando dichos
sistemas de seguimiento visual y las ventajas
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del aprendizaje automatico o Machine Lear-
ning (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 disenod el sistema de video-estéreo opera-
do por un buceador (stereo-DOV), el cual
ha sido utilizado para registrar informacién
acerca de la composicion de los ensamblajes
y abundancia de los peces, ademas de permi-
tir definir transectos y tomar biometrias a una
distancia prudente para no interferir con el
comportamiento del objeto de estudio, lo cual
resulta bastante util en aquellas poblaciones
sometidas a presion por la pesca. Alternativa-
mente, y para estudiar los mismos atributos,
se ha creado el estéreo-ROV (vehiculo opera-
do remotamente), el cual combina el registro
de video con tecnologia estéreo con la venta-
ja remota del ROV. Ambos sistemas cuentan
con ventajas y desventajas respecto a la ma-
niobrabilidad, la profundidad que pueden al-
canzar y los ajustes inmediatos que se puedan
realizar durante los muestreos, dependiendo
de cada especie y poblacion. Sin embargo, en
lo referente a la desconfianza y posible huida
por parte de los peces, estas suelen ser mayo-
res con el estéreo-DOV debido a la presencia
humana, sus movimientos y el burbujeo de la
respiracion (Jessop et al., 2024).
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Sensores acusticos

Los estudios de desplazamiento también
pueden ser realizados con técnicas acusticas,
dentro de las cuales se encuentran los Siste-
mas de Marcaje Acustico. Estas requieren
del marcaje individual de los peces con un
implante que emite una sefal acustica (30-
300kHz) detectable por el receptor de un hi-
dréfono, siendo la posicion del pez estableci-
da en 3D mediante la estimacion del tiempo
en el que se recibe la senial en multiples re-
ceptores. Este tipo de telemetria se basa en los
mismos principios que utilizan los sistemas de
sonar, desarrollados durante la Primera Gue-
rra Mundial para la deteccion de submarinos
a grandes profundidades. La informacién re-
cogida mediante este método permite evaluar
principalmente la abundancia de los recursos
pesqueros, sus patrones de movimiento, asi
como las caracteristicas del habitat, los lugares
de desove, entre otros aspectos. Su uso en la
acuicultura no es significativo. El monitoreo
acustico permite establecer modelos migra-
torios y sus trayectorias en tiempo real y en
tercera dimension, ya que, a diferencia de los
sistemas de vision, el andlisis de la informa-
cién es mucho mas sencillo, posibilitando la
evaluacion in situ. Como es logico, el depen-
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der de la sobrevivencia de los animales im-
plantados representa un aspecto a tener en
cuenta, al mismo tiempo que el no contar con
informacion visual limita el tipo de estudio
y monitoreo. Asi como sucede con el moni-
toreo de los patrones de desplazamiento, la
actividad alimentaria también puede ser eva-
luada con sistemas de deteccion acustica que
permite clasificar los niveles de intensidad en
la alimentacion (fuerte, media, débil, ningu-
na) (Li et al., 2024b).

Dentro de las metodologias acusticas exis-
ten aquellas no invasivas, o llamadas moni-
toreos acusticos 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 investigacion ofrece una in-
teresante plataforma para investigar diversos
patrones comportamentales. En el caso de la
alimentacidn, especies como el rodaballo Sco-
phthalmus maximus, la trucha arcoiris O. mi-
kyss, el atin cola amarilla Thunnus albacares,
entre otros, estos emiten sonidos especificos
durante la ingesta de alimento en rangos de
7-10kHz, 0,02-25 kHz y 4-6 kHz, respectiva-
mente, los cuales pueden ser usados como in-
dicadores tanto para estudios en campo como
bajo condiciones controladas (Takemura,



Fisiologia comportamental de los peces: una guia integral

1988; Phillips, 1989; Lagardere y Mallekh,
2000). La informacion base para el desarrollo
de este tipo de sistemas se ha ido complemen-
tando segun se adquieren los registros especi-
ficos de los comportamientos vocales y patro-
nes de conducta durante el periodo de hambre
y saciedad de cada especie (Zeng et al., 2023).

Sensores infrarrojos y de
activacion directa

Los monitoreos visuales simples dieron
paso a los primeros sistemas automatizados
comprendidos por detectores infrarrojos de
movimiento y software sencillos de andlisis de
datos que ofrecian suficiente informacion para
establecer los patrones de actividad (diurno,
nocturno, crepuscular) a través de la cons-
truccion de actogramas (Sanchez-Vazquez
et al., 1995). Una vez establecido el ritmo de
actividad diurna o estacional de una determi-
nada especie, se hace necesario el conocer su
ritmo de alimentacion, siendo este uno de los
aspectos mas relevantes para la acuicultura;
ademas, en esta actividad es crucial establecer
la cantidad de alimento y la composicion del
alimento. Desde hace décadas, se ha venido
construyendo la informacion necesaria para el
disefio de paquetes tecnologicos de cultivo de
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las principales especies en el mundo. En este
sentido, se conocen especies con actividad lo-
comotora y alimentaria diurna (trucha arcoi-
ris O. mykiss, pez cebra D. rerio, bailarina C.
auratus) (Loépez-Olmeda et al., 2009; Villami-
zar et al., 2014; Xu et al., 2022); nocturna (ten-
ca T. tinca, lenguado senegalés S. senegalensis,
anguila comun A. anguilla) (Lépez-Olmeda
et al., 2006b; Villamizar et al., 2014; Cresci et
al., 2019) y aquellas que pueden alternar entre
una y otra (piscardo P. phoxinus, salmoén A.
salmon, lubina europea D. labrax) (Neil et al.,
1993; Sanchez-Vazquez 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 es-
timulo positivo para ellos, de modo que pue-
den ser entrenados en el uso de activadores de
alimentadores autonomos. Esta capacidad les
permite decidir no solo el momento en el que
desean alimentarse, sino también la cantidad
de alimento e, incluso, la composicion de la
dieta. Este es el caso de los alimentadores a de-
manda cuando estos se ponen a disposicion
de los peces con diferentes macronutrientes
(alimentador 1: carbohidratos, alimentador 2:
proteina, alimentador 3: grasa). Segun la can-
tidad demandada de cada nutriente, se logra
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tener una idea de la composicion basica que debe tener el alimento de una especie en particular,
especialmente en cuanto al porcentaje de proteina (Shima et al., 2001; Vivas et al., 2006; Monto-
ya 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 analisis para la construccion de actogramas.
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Biosensores tanto, informar inalambricamente acerca de
multiples parametros de su fisiologia y com-

Los biosensores son dispositivos analiti- ~ portamiento. Estos sensores empezaron a ser
cos que, introducidos en el organismo de es-  disefiados a partir de mediados de la década
tudio, tienen la capacidad de detectar y, por ~ de los 50, inicialmente para la deteccion de
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oxigeno y urea a nivel biomédico y experi-
mental. Los primeros biosensores comercia-
les aparecieron en la década de los afios 70
para la deteccidon de actividad idnica, CO2,
glucosa, componentes inmunes, entre otros.
A partir de alli, los biosensores han evolucio-
nado substancialmente, adquiriendo cada vez
mayor capacidad de deteccion de distintas va-
riables, emision en las sefiales y herramientas
de analisis de informacion. Al mismo tiempo,
el surgimiento de la micro- y nanotecnologia
ha permitido el disefio de biosensores cada
vez mas pequenos y, por tanto, el uso en es-
pecies no-humanas de menor tamaio, lo cual
ha disparado su uso a nivel experimental. En
la actualidad, los biosensores informan acerca
de la actividad enzimatica, inmunolégica, ce-
lular (crecimiento, proliferacion, viabilidad),
asi como también de la presencia de acidos
nucleicos (ADN y ARN), virus y oligonucled-
tidos (aptameros) (Bhalla et al., 2016; Sezgin-
tiirk, 2020).

Teniendo en cuenta el conocimiento pre-
vio sobre las respuestas fisiologicas y compor-
tamentales de los peces ante distintos compo-
nentes de ambiente, los biosensores pueden
utilizarse de manera que detecten dichas res-
puestas e informen cerca de ellas en tiempo
real, lo cual representa una valiosa herramien-
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ta en su diagnostico clinico. De esta manera,
cambios en la concentracion de glucosa y cor-
tisol en plasma pueden ser un indicador de
estrés ante factores fisicos (temperatura, co-
rrientes, contacto con otros peces o manipula-
cién), quimicos (amonio, pH, salinidad, CO,,
contaminantes) y comportamentales (domi-
nancias, territorialismos, depredacion). Al
mismo tiempo, se puede hacer un seguimien-
to del estado de madurez de los peces a través
de la deteccion de hormonas relacionadas con
dicho proceso, como es el caso de la dihidro-
progesterona (DHP), la cual aumenta drasti-
camente su concentracion en plasma en los
momentos previos al desove. Los biosensores
detectan agentes patégenos como la bacteria
Flavobacterium psychrophilum de manera mas
eficiente (bajas concentraciones del patégeno
y menor tiempo de deteccidn) que sistemas
convencionales de cultivo microbiolégico
y PCR, por lo que ofrece una excelente herra-
mienta diagndstica tanto para el sector de la
acuicultura como para el seguimiento de la
condicién de especies de interés para la con-
servacion (Endo y Wu, 2019).

La alimentacion es un proceso que puede
ser monitoreado con biosensores, ya que tie-
nen la capacidad de registrar una gran varie-
dad de informacion a nivel de individuo; en lo
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concerniente a la alimentacidn se encuentra la
velocidad de desplazamiento y trayectoria, la
cual es facilmente diferenciada de otros tipos
de desplazamientos, por lo que es relativamen-
te sencillo hacer analisis de actividad alimen-
taria (Kawabata et al., 2014). Sin embargo, y a
pesar de su utilidad diagnostica, estos dispo-
sitivos deben ser implantados en los peces de
manera quirudrgica, lo cual no solo pone en
entredicho aspectos éticos y de cumplimiento
de los lineamientos de bienestar animal, sino
que ademas crea cierta duda sobre el impacto
que este genera en el comportamiento de los
peces (O'Donncha et al., 2021).

Radiotelemetria

La radiotelemetria se basa en los principios
de la comunicacién inalambrica de radio de-
sarrollada por Nikola Tesla en 1893. A dife-
rencia de los sistemas de deteccion actstica
utilizados para profundidades considerables,
la radiotelemetria es empleada para estudios
de aguas someras de baja conductividad en
donde la senal suele ser de optima calidad
incluso bajo condiciones de alta turbulencia.
Este método requiere del marcaje previo de
los animales objeto de estudio y la implanta-
cién del correspondiente transmisor inalam-
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brico que emitira una sefial de alta frecuencia,
usualmente entre el rango de 30-300 MHz. El
transmisor se sittia cerca de la aleta dorsal del
animal de manera que su antena es facilmente
visible. El monitoreo de los peces marcados
puede hacerse de manera activa o manual,
localizando y siguiendo fisicamente al pez
o poblacidn objetivo. Este método involucra
gran esfuerzo y capacidad humana para llevar
el receptor de la sefial y realizar el seguimien-
to, ya sea a pie, en bote o via aérea, razoén por
la que, en la mayoria de las ocasiones, el mo-
nitoreo no suele ser continuo. Por otra par-
te, y como alternativa al método manual, se
aplica el método pasivo, en el cual el receptor
de la sefial se ubica en una estacion fija que
continuamente monitorea una zona especifi-
ca de interés a una distancia maxima de 1.000
m (Sullivan et al., 2019).

Estas herramientas de seguimiento son
aplicadas para estudiar los patrones de migra-
cién de los peces, como el uso del habitat, la
sobrevivencia y la identificacién de zonas de
desove. En los casos en que el hombre ha alte-
rado los cauces de los rios (represas, canales,
trampillas), la radiotelemetria se utiliza para
investigar dicha afectacion y la forma en que
los peces responden a ella (Burnett et al., 2020;
Tonkin et al., 2022; Harding et al., 2024). Al
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mismo tiempo, la radiotelemetria puede apli-
carse en aquellos estudios de afectacion de
la calidad del agua debido a contaminantes,
como es el caso del ciprinido Labeobarbus
kimberleyensis, cuya tasa de desplazamiento
incrementa significativamente ante la presen-
cia de agentes quimicos como el cloro disuelto
y la silicona, mientras que sus movimientos
se reducen ante la eutroficacion del ecosiste-
ma (Ramesh et al., 2018). La radiotelemetria
también ha sido util en el seguimiento hist-
rico 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 investi-
gacion en peces, asi como también las necesi-
dades de una industria cada vez mas relevan-
te como lo es la acuicultura, ha impulsado el
desarrollo de diversas tecnologias para el mo-
nitoreo y control de variables bidticas y abio-
ticas dentro de las unidades experimentales
y los sistemas de cultivo. Uno de los desafios
mas grandes en estas dos areas son los para-
metros fisicos y quimicos del agua (oxigeno,
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amonio, nitratos, fosfatos, pH, turbidez), asi
como también del ambiente aéreo (tempera-
tura, humedad, iluminacién). Dependiendo
de las capacidades, dichas variables pueden
ser monitoreadas con dispositivos portables
que requieren diversas sondas y reactivos qui-
micos para su correcto mantenimiento y es-
tandarizacion. Ademas, estos métodos requie-
ren mano de obra entrenada y tiempo para
ingresar y analizar la informacioén. Por otro
lado, existen alternativas mas eficientes como
los sensores IoT, los cuales registran cons-
tantemente diversas variables, almacenan los
datos y envian de manera remota las lecturas
en tiempo real, emitiendo alarmas cuando los
parametros ambientales se salen de los rangos
optimos. Estas mediciones incluyen sensores
que combinados con los sistemas de vision in-
forman acerca de la actividad alimentaria de
los peces, de manera que dicho protocolo se
ajusta al nivel de saciedad de los peces, evi-
tando el desperdicio de alimento y, con ello,
recursos econdmicos y afectaciéon ambiental
(Namira et al., 2024).

Los sistemas automatizados de control de
variables (Aquastar, IKS) han sido de gran
utilidad para identificar y predecir los efec-
tos de aquellas variables ambientales rela-
cionadas con el cambio climatico, como son
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la acidificacion, el aumento de temperatura
y salinidad, y cambios abruptos de estos para-
metros, sobre distintas etapas de la vida de los
peces, algunas de ellas de gran interés para la
conservacion (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 condicio-
nes de pH bajos. En el caso del bocachico P
magdalenae, un pH de 6,8 durante los cinco
primeros dias de vida (post-fertilizaciéon) oca-
siona una mayor mortalidad y deformidades
asociadas a la formacion de huesos (Guardio-
la, 2024) (Figura 20).

Fig. 20. Estudio de la acidificacion sobre el desarrollo temprano del bocachico P. magdalenae
con control automatizado de variables (IKS, Aquastar)'.

Fuente: elaboracion propia.

1. En la ilustracion de muestran algunas de las deformaciones de columna vertebral y craneo, encontradas bajo el pH de 6,8.
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Los peces como modelo de estudio

Los peces son la forma ancestral de los te-
trapodos actuales, por lo que es esperable que
se encuentre en ellos funciones bioldgicas con-
servadas y compartidas con sus contrapartes
terrestres. Tal y como se ha visto en capitulos
anteriores, en los peces encontramos ejemplos
de monogamia, de reconocimiento de congé-
neres, de aprendizaje social, complejos me-
canismos de seleccién sexual, habilidad para
comunicar peligros potenciales y comporta-
mientos de agresividad y defensa. Ademas, el
nivel de cognicidn, comportamiento adaptati-
VO y procesos sensoriales, se muestran en sus
habilidades de navegacion espacial, habitua-
cion, condicionamiento, vision del color, audi-
cion y deteccion de corrientes eléctricas. Debi-
do a lo anterior, los peces pueden servir como
modelo en un numero significativo de casos
cuyos interrogantes estan relacionados con
las respuestas comportamentales y fisioldgicas
ante diversos compuestos farmacoldgicos o t6-
xicos, asi como también ante factores de estrés
ambiental. La bailarina C. auratus ha sido una
de las especies en las que se inici6 este tipo de
investigacion, estando relacionada histérica-
mente a investigar el procesamiento del apren-
dizaje y la memoria. En la actualidad, otras es-
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pecies han sido introducidas como modelo de
investigacion, 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 (Pen-
berthy et al., 2002; Broglio et al., 2003; Teame
et al., 2019; Lucon-Xiccato et al., 2022a).

Los estudios sobre enfermedades y afec-
ciones humanas utilizan a los peces como
modelo debido no solo a su gran similitud en
cuanto a funciones bioldgicas, estructurales,
funcionales y genéticas, sino porque, ademas,
son de facil mantenimiento, pequefio tama-
fo, alta fertilidad, ciclo de vida corto, etapas
tempranas de desarrollo rapido, y embriones
y larvas translicidas. Segun su fisiologia, ha-
bitat, comportamiento, entre otros, cada es-
pecie ofrece ventajas en distintas investiga-
ciones; por ejemplo, la bailarina ha sido de las
especies mas estudiadas cuando se evaluan
parametros de crecimiento, estrés, inmunolo-
gia y reproduccién; el medaka, por su parte,
ha sido utilizado en investigaciones del area
de la genética, reproduccion y desarrollo. Sin
embargo, en la actualidad, gran parte de la in-
vestigacion dirigida y comparada se realiza en
el pez cebra. Este ciprinido tropical, originaria
de la cuenca del rio Ganges, es dioica, omni-
vora y de facil reproduccién en el laboratorio.
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En el area de las biomédicas es ampliamente
utilizada debido a que gran cantidad de mo-
léculas terapéuticas y farmacolégicas inducen
respuestas comparables a las encontradas en
humanos, su genoma se conoce al completo,
se han generado varias lineas transgénicas
para este fin (AB, Casper, Ekkwill, Tubigen,
entre otras) y se han disefiado mas de 10.000
mutantes de genes codificantes de proteinas de
interés para el estudio de desérdenes neurales,
hepaticos, renales, digestivos, hematopoyéti-
cos, musculares y sensoriales; ademas de can-
cer, enfermedades cardiovasculares, diabetes,
drogas adictivas y sus efectos. El poder activar
y desactivar genes especificos para controlar
la expresidn génica ofrece una importante he-
rramienta para identificar genes y actividad
génica responsable de gran cantidad de sin-
dromes y enfermedades. A pesar de sus ven-
tajas, el pez cebra y el resto de teledsteos de
respiracion branquial y reproduccion exter-
na, ofrece algunas limitaciones para estudios
comparativos de este tipo (Teame et al., 2019).

Herramientas moleculares

El estudio del comportamiento y fisiologia
de los peces involucra el entendimiento de
su mecanismo molecular, tanto si la investi-
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gacion se dirige a mejorar su desempefio en
la acuicultura como si se realiza con fines de
diagndstico y conservacion de poblaciones
silvestres, pasando por aquellos estudios com-
parativos 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 ge-
noma y el del humano, y a que multiples fun-
ciones se encuentran bastante conservadas,
en muchos casos es posible aplicar las mismas
técnicas y protocolos, ya sea de manera direc-
ta o realizando validaciones previas.

Dos técnicas disenadas inicialmente para
humanos y que han sido ampliamente aplica-
das en peces son los inmunoensayos; en ellos
se aprovecha la capacidad de conjugacién
y especificidad de anticuerpos y antigenos
para cuantificar una determinada molécu-
la, metabolito, virus, marcadores tumorales,
entre otros. La cuantificacion se hace posible
cuando una molécula tipo marcador es afa-
dida al complejo inmune; de este modo , es
posible establecer la presencia de un com-
puesto en concentraciones significativamen-
te bajas como los nanogramos o picogramos
por mililitro (ng/ml o pg/ml, respectivamen-
te). Las pruebas de este tipo mas utilizadas en
peces son el radioinmunoensayo (RIA) en en
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el que el marcador es un is6topo radioactivo
y el ensayo inmunoabsorbente ligado a enzi-
mas (ELISA), cuyo marcador es una enzima.
Al ser un método radioldgico, la aplicacion
de RIA requiere de instalaciones y licencias
especificas, asi como también de un almace-
namiento adecuado de insumos y desechos;
razon por la cual esta técnica ha sido reempla-
zada por ELISA en lo referente a evaluacion
de la concentracion de proteinas. Sin embar-
go, aplicando RIA ha sido posible dilucidar
una gran variedad de funciones fisiologicas
y comportamentales como son el estrés, cre-
cimiento y la reproduccién, evidenciados por
perfiles de concentracion de cortisol, molé-
culas del crecimiento (GH, IGF) y hormonas
sexuales (prolactina, GnRH) (Swanson, 1994;
Martinez-Barbera et al., 1995; Kandel-Kfir
et al., 2002; Dyer et al., 2004; Sadoul y Ge-
ffroy, 2019).

La aplicacion de los ensayos ELISA tienen
la ventaja de su practicidad, eficiencia y tiem-
po de analisis, ya que es posible la adquisicién
de kits completos con poco uso de reactivos
adicionales. Los kits involucran una micropla-
ca de 96 pocillos 0 mas que es rapidamente
leida de manera seriada por un espectrofo-
tometro convencional o especifico para estas
pruebas. Existe un gran numero de estudios
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en donde se ha aplicado esta técnica, especial-
mente para hacer seguimiento del ciclo repro-
ductivo de los peces a través de ensayos de
cuantificaciéon de hormonas sexuales como la
vitelogenina, estradiol y testosterona (Folmar
et al., 2000; Hennies et al., 2003; Tom y Aus-
lander, 2005; Cruz-Botto et al., 2018).

Con el surgimiento de la secuenciacion
génica y los analisis de cuantificacion de la
reaccion de la enzima polimerasa (qPCR,
rt-qPCR), se abrié el camino para investigar
la actividad de genes especificos bajo condi-
ciones bidticas y abidticas definidas. Las téc-
nicas de silenciamiento de genes especificos,
ya sea por bloqueo de la maquinaria de trans-
cripcién o por la edicién o alteraciéon de la
secuencia del gen (morfolinos, CRISPR-Cas9,
TALENSs, recombinacion homologa), tienen
como objetivo evitar la sintesis de la proteina
correspondiente, brindando asi la oportuni-
dad de identificar en vivo el rol de los genes
en determinadas funciones o procesos (Hi-
guchi et al., 2019; Zhu et al., 2021; Rocha et
al., 2023). Sin embargo, los genes regulan los
procesos bioldgicos a través de cascadas y re-
des de activacion 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
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de microarreglos (microarrays) e hibridiza-
cién con las que no solo se analiza la actividad
génica a gran escala, sino que también per-
mite el descubrimiento de nuevos genes im-
plicados en los procesos investigados (St-Cyr
y Aubin-Horth, 2009).

Por lo anterior, la gendmica funcional, de-
sarrollada en un principio para entender las
bases moleculares de enfermedades humanas
complejas, ha ido evolucionando hacia una
mayor aplicacion de funciones y especies, de
manera que son aplicadas en un gran abani-
co de investigaciones en peces, como pueden
ser aquellas relacionadas con la adaptacion
a cambios ambientales, la respuesta a distintos
componentes quimicos, al desarrollo ontogé-
nico, la reproduccidn, las relaciones sociales,
entre otras. Por tanto, la gendmica funcional
busca ayudar a entender la dinamica e inte-
raccion de los genes bajo distintos escenarios
en aspectos como la transcripciéon (trans-
criptémica), la traduccion (protedmica) y la
interaccién entre proteinas (metabolémica)
(Yang et al., 2020).

El conocer los patrones de expresion géni-
ca de un individuo en un momento dado me-
diante el andlisis de su transcriptoma (ARN
mensajeros), brinda la ventaja de construir
su perfil especifico de expresion génica, el
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cual puede ser comparado con los perfiles
de otros individuos e, incluso, realizar agru-
pamientos segun las similitudes fenotipicas
y de respuesta ante eventos. Para ello, se han
disefiado diferentes métodos de agrupamien-
to como los analisis de componentes princi-
pales, el algoritmo K-medias (K-mean), la
agrupacion jerarquica (hierrachical cluste-
ring), entre otros. Con dichos analisis se han
establecido las diferencias en los perfiles de
expresion génica de poblaciones migrantes
y sedentarias del salmoén S. trutta, asi como
diferencias en la actividad génica relaciona-
da con el comportamiento reproductivo de
salmones maduros dominantes y machos
oportunistas, y los contrastes de dichos per-
files entre los machos dominantes territoria-
listas del ciclido A. burtoni y los machos su-
bordinados (Aubin-Horth et al., 2005; Giger
et al., 2006; Renn et al., 2008).

Gracias al rapido avance de las técnicas
moleculares, es posible arrojar luz sobre pro-
cesos fisioldgicos y comportamentales com-
plejos, como el comportamiento de formacion
de cardumenes (Corral-Lopez et al., 2024), la
respuesta al estrés cronico causado por la con-
taminacion (Cortés-Miranda et al., 2024), la
determinacion sexual (Shen et al., 2024) y la
plasticidad adaptativa a variables ambientales
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(Bista et al., 2023; Shi et al., 2023) ;. Asimismo,
estas técnicas acercan a la humanidad al uso
sostenible de los recursos pesqueros (Benes-
tan, 2019; Andersson et al., 2024) y mejorar
las practicas en acuicultura (Su et al., 2023;
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Johnston et al., 2024). Con las nuevas tecno-
logias moleculares y dispositivos de ultima
generacion, la investigacion presente y futura
cuenta con un amplio horizonte de oportuni-
dades infinitas.
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