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PRÓLOGO

La primera revisión en español de la reproducción de los teleósteos 
y su aplicación en acuicultura (S. Zanuy y M. Carrillo) apareció en 1987 
como un capítulo del libro «Reproducción en Acuicultura» que tam-
bién incluía la reproducción de moluscos, crustáceos y algas. Este li-
bro, fi nanciado por la Comisión Asesora de Investigación Científi ca 
y Técnica (CAICYT) y editado por J. Espinosa de los Monteros y U. 
Labarta, permitió recoger y actualizar la información proporcionada, 
por una serie de especialistas, en un curso para formación de Técnicos 
Superiores en Acuicultura impartido en el Pazo de Mariñán (Galicia) en 
1986. Durante ese período, la acuicultura era una actividad a impulsar 
dado que los conocimientos fundamentales estaban en sus inicios y 
eran escasos. El lanzamiento de programas especiales de investigación 
y desarrollo (I+D) por la Comisión Asesora de Investigación Científi ca y 
Técnica (CAICYT), pioneros en España, ayudo a solventar estas graves 
defi ciencias que la situaban en franca desventaja frente a otros países 
cuya investigación se iba adecuando al interés creciente de la activi-
dad acuícola. Desde los años 70 hasta el presente, la acuicultura ha 
experimentado un avance imparable con un crecimiento aproximado 
de un 8,8% anual (Estadísticas de la FAO). En España, desde fi nales de 
la década de los 80 y durante el transcurso de dos décadas más, los 
avances en investigación y desarrollo, incluyendo personal, número de 
publicaciones e infraestructuras han sido considerables. Ello ha ido en 
paralelo con la producción acuícola mundial que en el 2004 alcanzó 
45,5 millones de toneladas, frente a los 95 millones obtenidos por 
las pesquerías. Además, se vislumbra un balance positivo en favor de 
la acuicultura para la cual, en el 2010, se espera una producción de 
53 millones de toneladas frente a los 93 millones esperados en las 
pesquerías. Han pasado ya 21 años desde la publicación de la pri-

M. Carrillo
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mera revisión en el año 1987 y los avances en los conocimientos en 
reproducción de peces, hasta la actualidad, han sido muy importantes. 
Uno de los aspectos que ha cambiado notablemente es el número 
de especies de peces cultivadas, con claras tendencias a aumentar. A 
diferencia de los sistemas terrestres de producción animal, basados en 
un número limitado de especies animales y vegetales, en la producción 
acuícola fi guran más de 240 especies de animales y plantas cultivadas, 
que representan a un total de 94 familias. De esta producción mundial 
por acuicultura el grupo de los peces es el que ocupa el primer lugar. 
Las estadísticas de la FAO indican que en el 2004 se produjeron 27 
millones de toneladas de peces, 14 millones de plantas acuáticas, otro 
tanto de moluscos y 4 millones de crustáceos. La investigación cientí-
fi ca ha ido en paralelo a la producción acuícola y en particular, en el 
caso de los peces, esta se ha benefi ciado, de manera importante, de 
los estudios en biotecnología y biología molecular de las dos últimas 
décadas. Estos, en particular, han permitido profundizar, aun más, en 
el conocimiento e implementar nuevas aplicaciones en reproducción 
de peces. Todos estos hechos justifi can, y en consideración de la enor-
me información acumulada al respecto, que el presente libro haya con-
centrado su temática solo a la reproducción de los peces. Así mismo, 
la diversidad de los temas se ha incrementado de manera muy notable 
por lo que ha sido necesario solicitar la colaboración de distintos espe-
cialistas para llevar a cabo revisiones actualizadas de los avances más 
importantes en materia de reproducción de peces. Esto ha dado lugar 
al desarrollo de 10 tópicos diferentes que aparecen refl ejados en los 
capítulos que componen el presente libro.

Uno de los aspectos más importantes y menos conocidos de la re-
producción es saber cómo se integra la información ambiental en el 
cerebro de los peces y cómo se realiza su transducción en señales neu-
ronales y neuroendócrinas, capaces de modifi car otras estructuras y 
hormonas implicadas en el proceso reproductor. En este sentido los 
avances han sido espectaculares. Por poner un ejemplo, se han descri-
to hasta 6 isoformas de GnRH específi cas de los teleósteos. Esta es una 
neurohormona clave para la síntesis y liberación de las gonadotrofi nas 
hipofi sárias y por tanto, esencial para la iniciación y mantenimiento del 
eje reproductor. Se conocen algunas de las funciones de sus diferen-
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tes isoformas, pero muchas están aún por defi nir. Ante tal avalancha 
de nuevos conocimientos en neuroendocrinología, era necesario dedi-
car un capítulo al tema: «Cerebro y reproducción de peces: bases 
neuronales y neuro-endócrinas» que ha sido desarrollado por el 
Dr. José Antonio Muñoz Cueto del Departamento de Biología, Facultad 
de Ciencias del Mar y Ambientales de la Universidad de Cádiz. 

Incursionando un poco más en la ruta del eje cerebro-hipófi sis-gó-
nadas, también era precisa una actualización, en profundidad, de las 
hormonas que rigen la función reproductora, a nivel de la hipófi sis y 
de las gónadas, por su entronque directo con un aspecto más aplicado 
de esta función en cautividad. En estos últimos años se han clonado la 
FSH y la LH y sus respectivos receptores en varias especies de teleósteos 
y entre otros avances, se han desarrollando inmmunoensayos específi -
cos que han permitiendo estudiar la función reproductora de una ma-
nera mas adecuada y precisa. Además, muchos de los mecanismos que 
regulan la gametogenesis de los teleósteos han sido desvelados gracias 
a resultados, muy exactos, obtenidos a través de la aplicación de las 
técnicas de biología molecular. En consecuencia, los conocimientos e 
interrogantes que se tenía de todos estos procesos en la década de los 
80, en la actualidad, han alcanzado niveles óptimos de comprensión 
generando respuestas y soluciones prácticas a las preguntas plantea-
das desde entonces. Por ello se ha dedicado otro capítulo a este im-
portante aspecto. La Dra. Silvia Zanuy y sus colaboradores del Instituto 
de Acuicultura de Torre de la Sal-CSIC en Castellón, han desarrollado 
el capítulo titulado: «La regulación y control hormonal del proceso 
reproductor de los teleosteos», con la fi nalidad de presentar una 
visión mas actualizada de este tema. 

El proceso reproductor, básicamente, está compuesto por ritmicida-
des hormonales diarias y estacionales que están estrechamente acopla-
das con variaciones periódicas ambientales como la luz y la temperatura. 
Los científi cos, desde hace mucho tiempo, se plantean preguntas tales 
como: ¿Cuales son los mecanismos de acción de los parámetros am-
bientales sobre los ritmos endógenos de reproducción?, ¿Cómo actúan 
los factores ambientales sobre la periodicidad de los ciclos sexuales de 
los peces?, ¿Se puede inhibir o retrasar el inicio de la pubertad o del 
proceso reproductor de los peces por manipulación de la luz?,¿Que im-
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plicaciones tiene toda esta manipulación ambiental sobre la acuicultura? 
El Dr. M. Carrillo y sus colaboradores del Instituto de Acuicultura de To-
rre de la Sal-CSIC en Castellón, han intentado responder a todos estos 
interrogantes desarrollando el capítulo: «El control ambiental de la 
reproducción de los peces con especial referencia al control del 
ciclo sexual, de la pubertad y de la precocidad». 

Uno de los aspectos largo tiempo ignorado en Acuicultura, a pesar 
de su importancia teórica y aplicada, ha sido la determinación y dife-
renciación sexual en los peces. Estos parámetros, de naturaleza de-
mográfi ca, han sido los responsables de la proporción de sexos en las 
poblaciones condicionando su estructura y su capacidad reproductora. 
En consecuencia éstos, por derecho propio, estarían implicados en la 
supervivencia de las especies. El estudio de la determinación y diferencia-
ción sexual se ha convertido en un área muy activa de investigación y el 
Dr. Francesc Piferrer del Instituto de Ciencias del Mar del CSIC de Barce-
lona en el capítulo: «Determinación y diferenciación sexual en los 
peces», presenta una visión de conjunto, de este importante tema. Este 
capítulo busca respuestas a numerosos interrogantes entre los cuales 
podríamos citar: ¿Como infl uye el medio ambiente en la proporción de 
sexos?, ¿Que genes están implicados en ello?, ¿Cómo se aprovecha la 
acuicultura de la ventaja del dimorfi smo sexual de las especies?. 

Una adecuada alimentación, administrada a los reproductores, infl u-
ye directamente sobre la fi siología y regulación hormonal del animal e 
interviene, de manera directa, sobre la calidad y cantidad de huevos y 
larvas producidos. Además, por su aplicación práctica, es muy impor-
tante determinar el tiempo necesario para que la dieta infl uya sobre la 
calidad de las puestas. Esta área de conocimiento, ubicada en la inter-
fase nutrición-reproducción, requería de una visión conjunta, acerca de 
la infl uencia de los componentes nutricionales de las dietas, la tasa de 
ingesta y la duración del período de alimentación sobre etapas tempra-
nas de desarrollo de huevos y larvas de los peces. Los Drs. Hernández 
Palacios y Marisol Izquierdo del Grupo de Investigación de Acuicultura 
del Instituto Canario de Ciencias Marinas y de la Universidad de las Pal-
mas de Gran Canaria (ICCM-ULPGC) en  Gran Canaria, abordan este 
reto con un capitulo sobre: «Efectos de la dieta de los reproductores 
sobre la puesta» en el que desarrollan todos estos aspectos.
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Los estudios de los mecanismos endocrinos que controlan la repro-
ducción de los peces, han generado la información necesaria para de-
sarrollar protocolos de manipulación ambiental y hormonal para indu-
cir la puesta en cautividad. Un mecanismo directamente implicado en 
la supervivencia de huevos y embriones es el de la maduración, hidra-
tación y ovulación del oocito. A pesar de su potencial importancia para 
la acuicultura, en aspectos tales como la evaluación de la viabilidad 
de los huevos o la criopreservación de huevos y embriones, se conoce 
poco acerca de las bases moleculares de este mecanismo. El Dr. Joan 
Cerdá, del laboratorio IRTA-Instituto de Ciencias del Mar de Barcelo-
na presenta una revisión actual en el capítulo titulado: «Mecanismos 
moleculares durante la maduración y ovulación del oocito de 
teleosteos: avances recientes y su aplicación en acuicultura».

La capacidad de suspender la actividad celular del germoplasma du-
rante un tiempo indefi nido aplicando temperaturas bajas y lograr una 
posterior reanimación, es una técnica de extraordinario interés para 
el manejo de la reproducción, la conservación de la biodiversidad y 
el mantenimiento de variedades de especial valor biotecnológico en 
peces. La Dra. M.ª Paz Herráez del Departamento de Biología Mole-
cular de la Universidad de León en el capítulo: «Criopreservación de 
gametos y embriones», plantea los fundamentos de la criopreserva-
ción celular y sus aplicaciones a la reproducción de peces. Este capítulo 
proporciona protocolos de inseminación artifi cial, así como los avances 
conseguidos en la congelación de embriones, ovocitos y blastómeros. 
Todo ello enmarcado en un área de un enorme potencial biotecnoló-
gico.

El desarrollo imparable de las actividades humanas ha llevado parejo 
problemas de contaminación ambiental y acumulación de sustancias 
químicas que, junto con las producidas por la naturaleza, son capaces 
de interaccionar con los sistemas endocrinos de los peces. Ello altera 
su homeostasis corporal e incide negativamente sobre el crecimiento, 
el desarrollo sexual y el comportamiento reproductor. El Dr. José María 
Navas, del Departamento de Medio Ambiente del Instituto Nacional de 
Investigación y Tecnología Agraria y Alimentaria (INIA) presenta un ca-
pítulo sobre: «Los perturbadores endocrinos y sus posibles efectos 
en la reproducción de peces cultivados». Esta revisión profundiza 
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en las alteraciones fi siológicas que subyacen en el fenómeno de la 
disrupción endocrina, centrándose en los mecanismos de actuación de 
los diferentes disruptores endocrinos y su posible incidencia sobre las 
explotaciones acuícolas.

Uno de los grandes retos a los que se ha tenido que enfrentar la 
investigación acuícola es el de la diversifi cación, con el consiguiente 
incremento de nuevas especies cultivadas de las que prácticamente, se 
desconocía su biología reproductiva. Para ser efi caz, todo sistema de 
producción debe disponer de unos conocimientos previos acerca de 
los patrones y mecanismos reproductores de las nuevas especies que 
se pretenden cultivar. Por otro lado, era preciso el punto de vista del 
profesional de los cultivos, tanto sobre la importancia de esta diversifi -
cación sobre los mismos, como a que problemas prácticos se enfrenta. 
Estas han sido algunas de las razones por las que se ha incluido el 
capítulo: «Relevancia de la reproducción en la diversifi cación de 
la piscicultura marina en España» escrito por el Dr. José Pedro Ca-
ñabate del Instituto de Investigación y Formación Agraria y Pesquera 
(IFAPA) del centro El Toruño (Junta de Andalucía).

El desarrollo actual de la acuicultura Española y los vínculos históri-
cos establecidos con los países iberoamericanos, permiten establecer 
relaciones científi cas estratégicas de colaboración internacional con to-
dos ellos. Latinoamérica presenta unas condiciones únicas y privilegia-
das para desarrollar cultivos de peces que, además al ser muy diversos, 
tienen estrategias reproductoras muy diferentes a las de las especies 
que se cultivan en España. Así por ejemplo, el crecimiento de la pro-
ducción acuícola en peces, crustáceos y moluscos, en los países en 
vías de desarrollo, ha sido superior al registrado en los desarrollados, 
con un incremento del 10,2% desde 1970 frente al 3,9 de los países 
desarrollados. Además, la mayor producción acuícola de los países en 
desarrollo es en peces omnívoros/herbívoros y en especies que se ali-
mentan por fi ltración. En cambio, en los países desarrollados, casi las 
¾ partes de la producción piscícola es de especies carnívoras. A pesar 
de estas enormes diferencias entre las especies cultivadas en España y 
en Latinoamérica, seguramente es factible aplicar conocimientos desa-
rrollados en especies modelo en España a especies nativas de Latino-
américa. Esto puede dar como resultado el desarrollo de estudios de 
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fi siología y endocrinología comparada que previsiblemente tendrán un 
fuerte impacto en acuicultura. Por ello, previamente, es importante co-
nocer cual es la situación actual de la reproducción de peces en Latino-
américa y en cierta manera, disponer de un inventario de especies po-
tenciales para los cultivos. Los Doctores Vicente Gracia López, del Cen-
tro de Investigaciones del Noroeste, S.C. (CIBNOR) de Baja California 
(México) e Ivan Valdebenito Isler, de la Escuela de Acuicultura, Facultad 
de Recursos Naturales de la Universidad Católica de Temuco (Chile), 
han respondido a esta demanda con un capítulo sobre: «Reproduc-
ción de peces marinos y de agua dulce en Latinoamérica». Estos 
autores señalan una producción escasa y fl uctuante de peces marinos y 
a pesar de disponer de información científi ca sobre la reproducción de, 
al menos ocho familias de peces, ésta todavía no se ha traducido en 
producción industrial. Esta situación contrasta con las especies de agua 
dulce, en particular en los salmónidos, con una producción de más de 
600.000 toneladas, en los que se han implementado prácticamente 
todas las tecnologías de la reproducción, desde la inducción a la puesta 
a la crio-preservación de gametos.
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Resumen
La reproducción en peces es un proceso de enorme interés, tanto básico 

como aplicado, dada la posición fi logenética que ocupan los peces en la 
escala de vertebrados y la relevancia de este evento para la acuicultura. 
Este proceso fi siológico, de marcado carácter estacional, es el resultado de 
la integración de la información ambiental por sistemas sensoriales es-
pecífi cos y su transducción en una cascada hormonal que tiene lugar a lo 
largo del eje pineal-cerebro-hipófi sis-gónada, y que tiene por objeto que 
la reproducción tenga lugar en el momento más favorable para la supervi-
vencia de la progenie. El órgano pineal y el cerebro desempeñan un papel 
relevante en la actividad del eje reproductivo ya que desarrollan funciones 
receptoras, integradoras y efectoras. En este capítulo abordaremos el papel 
desempeñado por el órgano pineal y el cerebro en la integración de la in-
formación ambiental y en su transducción en una serie de señales neurales 
y neuroendocrinas que modulan la actividad y secreción de otras estructu-
ras y hormonas implicadas en el proceso reproductivo.

Abstract
Fish reproduction is a physiologically relevant process with both basic 

and practical interest given the high number of fi sh species, their key position 
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in vertebrate phylogeny and their increasing importance for Aquaculture. 
Seasonal reproduction in fi sh is the consequence of the adequate integration 
of environmental cues by specifi c sensory systems and their transduction into 
a hormonal cascade throughout the pineal-brain-pituitary-gonadal axis. As 
a result, this event occurs in the moment of the year being most favorable for 
the survival of the progeny. The pineal organ and the brain play a crucial 
role within the reproductive axis since they exhibit receptor, integrating and 
efectors functions. In this chapter, we will review the role played by the pi-
neal organ and the brain in the integration of the environmental information 
and its transduction into neural and neuroendocrine signals that modulate 
the activity and secretion of other structures and hormones involved in the 
reproductive process.

1.1. INTRODUCCIÓN

Un reto de la acuicultura es la diversifi cación y la reproducción con-
trolada de nuevas especies de interés comercial. Sin embargo, en la 
mayoría de los casos la reproducción en cautividad de estas nuevas 
especies sigue siendo un proceso poco controlado y aleatorio en gran 
parte de las instalaciones piscícolas. Estos problemas son, en parte, la 
consecuencia de alteraciones en las condiciones ambientales (ciclos de 
luz y temperatura, etc) a las que se hallan sometidos los animales en 
cultivo, y que en muchos casos difi eren sensiblemente de las condicio-
nes que encuentran en el medio natural. Si a esto le unimos los pro-
blemas asociados al desarrollo (viabilidad, malformaciones), el manejo 
(estrés, patologías) y la alimentación (en muchos casos los piensos no 
están del todo equilibrados para la especie en cuestión), resulta fácil 
comprender la difi cultad que supone incorporar nuevas especies para 
su explotación en acuicultura. Todas estas alteraciones afectan la evo-
lución normal del proceso reproductivo porque perturban el sistema 
endocrino a distintos niveles del eje pineal-cerebro-hipófi sis-gónada 
(Figura 1). Por ello, el esclarecimiento de los mecanismos de integra-
ción de la información ambiental y el conocimiento de los eventos 
endocrinos y neuroendocrinos que regulan la reproducción repre-
sentan aspectos cruciales para la Acuicultura de estas especies, ya 
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Factores ambientales
Fotoperiodo, temperatura

Factores sociales y químicos

Retina

melatonina

Cerebro
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Gonadotrofi nas
FSH, LH
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– Estrógenos
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Neuropéptido Y
Galanina
Noradrenalina
Serotonina
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El eje reproductivo en peces

FIGURA 1.  
Esquema representativo 
del eje pineal-cerebro-
hipófi sis-gónada que 
gobierna el proceso 
reproductivo en peces.

que pueden favorecer notablemente el control de su ciclo reproduc-
tivo y permitir resolver problemas cotidianos que se presentan en la 
práctica acuícola. 

El órgano pineal y el cerebro desempeñan un papel relevante en 
la actividad del eje reproductivo ya que poseen funciones receptoras, 
integradoras y efectoras. En este capítulo abordaremos el papel que 
desempeñan el órgano pineal y el cerebro en la integración de la infor-
mación ambiental y en su transducción en una serie de señales neu-
rales y neuroendocrinas que modulan la actividad y secreción de otras 
estructuras y hormonas implicadas en el proceso reproductivo.

1.2.  EL ÓRGANO PINEAL: INTEGRACIÓN 
NEURAL Y NEUROENDOCRINA 
DE LA INFORMACIÓN AMBIENTAL

La reproducción de los peces es un proceso de marcado carácter 
rítmico, que se encuentra regulado por factores ambientales cíclicos 
como el fotoperiodo y la temperatura. Así, en nuestras latitudes los 
animales están expuestos en el medio natural a los cambios diarios y 
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estacionales de los ciclos de luz-oscuridad (días más largos en verano, 
días más cortos en inviernos, y días de duración intermedia en prima-
vera y otoño) y a los cambios progresivos en la temperatura del agua 
(aguas más cálidas en verano, aguas más frías en invierno, temperatu-
ras intermedias en primavera y otoño). Estas variaciones en la duración 
de los días y en la temperatura del agua son periódicas y repetitivas de 
un año a otro y representan señales muy fi ables para los peces. En res-
puesta a estas variaciones cíclicas, y de forma adaptativa, los animales 
han seleccionado la época del año que resulta más favorable para la 
reproducción y la supervivencia de su progenie. Esto hace que algunas 
especies como la dorada o la lubina se reproduzcan en invierno y que 
otras como el lenguado se reproduzcan en primavera y, en menor me-
dida, en el otoño. 

El conocimiento de los mecanismos que subyacen en el control am-
biental de la reproducción tiene no sólo un interés básico sino también 
un interés aplicado para controlar el proceso reproductivo de peces. 
Los primeros resultados claros de manipulación fotoperiódica en pe-
ces, fueron obtenidos por Hoover (1937). En estos primeros ensayos se 
comprobó que la exposición de truchas a ciclos comprimidos, más cor-
tos de un año, producía un adelanto del tiempo de las puestas en 3-4 
meses con respecto a los animales mantenidos en fotoperiodo natural. 
Posteriormente estudios realizados por otros autores en varias especies 
de peces, tales como la dorada (Zohar et al., 1995), la lubina (Carrillo 
et al., 1995) y el lenguado (Devauchelle et al., 1987; Ramos, 1985), 
demostraron que las puestas se adelantaban cuando se utilizaban ciclos 
naturales de luz comprimidos y se atrasaban si los fotoperiodos estacio-
nales se extendían a periodos superiores a un año. Esta modifi cación es-
tacional del fotoperiodo ha sido una práctica muy habitual desde hace 
tiempo para adelantar o retrasar las puestas en algunas especies como 
la trucha (Bromage et al., 2001) y la lubina (Carrillo et al., 1993; Zanuy 
et al., 1995). Una revisión detallada de estos estudios se puede encon-
trar en el capítulo dedicado al control ambiental de la pubertad y de los 
ciclos reproductores elaborado por Manuel Carrillo en este libro. 

Pero para que la reproducción tenga éxito, los individuos no sólo de-
ben sincronizarse con las variaciones de los factores ambientales sino 
que es preciso que se produzca también una sincronización de los repro-
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ductores entre sí, de forma que maduren simultáneamente. El desarrollo 
adecuado de todos estos procesos requiere múltiples y complejas inte-
racciones que tienen lugar a lo largo del eje pineal-cerébro-hipófi sis-
gónada (Figura 1). Para ello, los individuos disponen de sistemas sen-
soriales y receptores específi cos que perciben los estímulos ambientales 
(fotoperíodo, temperatura, etc.) y sociales (presencia de otros individuos, 
densidad de población, proporción de sexos, etc). Como veremos en este 
capítulo, el órgano pineal, una estructura neural con capacidad secreto-
ra, desempeña en peces un papel muy importante en la percepción de la 
información del fotoperiodo y la temperatura y en la codifi cación de esta 
información en señales nerviosas (neurotransmisores) y neuroendocrinas 
(melatonina) que permiten la sincronización ambiental de numerosos 
procesos rítmicos, entre ellos la reproducción. Esta información sumi-
nistrada por el órgano pineal debe alcanzar de forma directa o indirecta 
el hipotálamo y la hipófi sis, para modular la síntesis de factores regula-
dores hipotalámicos y gonadotrofi nas hipofi siarias, las cuales dirigen los 
ritmos de desarrollo gonadal y la reproducción.

En vertebrados como los agnatos, los peces y los anfi bios, la glán-
dula pineal es un órgano fotosensible que posee verdaderos pinealo-
citos fotorreceptores y, en el curso de la evolución, estos pinealocitos 
han perdido progresivamente sus propiedades fotorreceptoras (Falcón, 
1999; Ekström y Meissl, 2003). Así, en mamíferos la captación de la 
información luminosa reside exclusivamente en la retina, ya que es 
la estructura que presenta células fotorreceptoras (conos y bastones). 
Esta información de la retina llega al cerebro a través de un tracto 
retino-hipotalámico y alcanza diversos núcleos nerviosos, entre ellos 
el núcleo supraquiasmático, donde se localiza el marcapasos central 
que controla los ritmos biológicos. A través de una serie de relevos 
neuronales que implican a poblaciones celulares de la medula espinal, 
esta información de la luz llega a la glándula pineal, que responde 
secretando melatonina de forma rítmica (secreción nocturna) para sin-
cronizar numerosos ritmos biológicos (Collin et al., 1989). Los reptiles y 
aves presentan una organización intermedia, en los cuales tanto la ruta 
intracraneal como el tracto retino-hipotalámico median en el acceso de 
la información sobre el fotoperiodo hasta la glándula pineal (Collin et 
al., 1989; Falcón, 1999).
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1.2.1. Organización anatómica y tipos celulares

El órgano pineal de peces es una estructura fotorreceptora alargada 
que se localiza en la línea media, entre el telencéfalo y el techo óptico 
(Ekström y Meissl, 1997; Falcón et al., 2007b). Consta de un tallo proxi-
mal estrecho y de una vesícula distal mucho más expandida (Figura 2). 
El tallo pineal se encuentra unido al techo del diencéfalo mediante un 
tracto de fi bras que contiene las proyecciones aferentes y eferentes 
del órgano pineal. La pared epitelial de la vesícula pineal es de espe-
sor variable, se encuentra muy vascularizada y encierra un lúmen muy 
replegado delimitado por pinealocitos fotorreceptores, si bien en la 
pared pineal se observan también neuronas, células de apariencia glial 
y células endoteliales. El órgano pineal de peces suele adoptar una 
disposición más o menos vertical y se ancla mediante tejido conjuntivo 
al cartílago presente justo debajo de una ventana pineal que permite 
el paso de la luz ya que posee menos melanóforos que el resto de la 
piel del cráneo (Figura 3).

La naturaleza química de los elementos celulares que componen el 
órgano pineal de peces ha sido puesta de manifi esto mediante técnicas 
citoquímicas, inmunohistoquímicas y de hibridación in situ, que han 
permitido identifi car tanto las células secretoras de melatonina como 
las células fotorreceptoras y las células gliales (Ekström y Meissl, 1997; 
Falcón et al., 2007b). Dado que la melatonina es altamente difusible y 
no se acumula en los pinealocitos, las células secretoras de melatonina 
han sido localizadas mediante el uso de anticuerpos dirigidos frente a 
la serotonina, un precursor en la síntesis de melatonina, o frente a la 
enzima última en la síntesis de melatonina, la hidroxi-indol-O-metil-
transferasa o HIOMT (Falcón et al., 1994; Ekström y Meissl, 1997). A su 

FIGURA 2.  
El órgano pineal de la 
lubina. Visión dorsal. TEL, 
telencéfalo; TO, techo óptico; 
TP, tallo pineal; VP, vesícula 
pineal (A. Servili).
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FIGURA 3.  
Sección histológica transversal del órgano 
pineal de la lubina en la que se observa 
la vesícula pineal anclada en la base de la 
ventana pineal. H, habénula; TEL, telencéfalo; 
TO, techo óptico; TP, tallo pineal; VP, vesícula 
pineal (P. Herrera-Pérez).

vez, las células fotorreceptoras han sido evidenciadas mediante el uso 
de diferentes anticuerpos anti-rodopsina y anti-cono opsina. Reciente-
mente, además de los fotopigmentos de tipo rodopsina se ha puesto 
de manifi esto en la pineal de peces la presencia de fotopigmentos de 
tipo cono opsina con distinta fotosensibilidad (verde y ultravioleta), así 
como dos nuevos tipos de opsinas denominadas «pinopsina» y «opsi-
na ancestral de vertebrados», que se expresan en células diferentes de 
los conos y los bastones (Fejér et al., 1997; Forsell et al., 2001; Philp et 
al., 2000a, 2000b). En cualquier caso, los estudios inmunohistoquími-
cos han permitido determinar que las células secretoras de melatonina 
y las células fotorreceptoras se distribuyen tanto en el tallo como en la 
vesícula pineal (Figura 4) y que una importante proporción de células 
HIOMT- o serotonina-positivas (secretoras de melatonina) tienen capa-
cidad fotorreceptora directa ya que también presentan inmunorreacti-
vidad frente a los anticuerpos anti-opsina (Falcón et al., 2007b).

El análisis ultraestructural mediante microscopía electrónica ha per-
mitido identifi car las características celulares y sub-celulares del órgano 
pineal de peces (Ekström y Meissl, 1997; Falcón et al., 2007b). Las célu-



34

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

FIGURA 4.  
Localización inmunohistoquímica de células 

HIOMT-inmunorreactivas secretoras de melatonina 
(A) y células fotorreceptoras opsina-inmunorreactivas 
(B) en el órgano pineal del lenguado. SD, saco dorsal; 

TP, tallo pineal; VP, vesícula pineal (F. Confente).

las fotorreceptoras presentan una clara polarización, con un segmento 
externo en posición apical que se caracteriza por la presencia de lame-
las membranosas apiladas, que contienen los fotopigmentos (Figura 5). 
Este segmento externo se encuentra unido al segmento interno por 
una estructura ciliar con la organización característica 9 + 0. El segmen-
to interno es rico en mitocondrias y está unido a la porción medial, ca-
racterizada por la presencia de un núcleo con un nucleolo prominente. 
El polo basal contiene la región de contactos sinápticos entre las células 
fotorreceptoras y las neuronas de segundo orden, que tiene lugar, de 
forma mayoritaria sobre las dendritas de las mismas. La mayoría de los 
axones de estas neuronas de segundo orden son axones amielínicos, si 
bien en ocasiones se observa en el órgano pineal de peces la presencia 
de axones mielínicos. Asimismo, se observa la presencia de uniones es-
trechas entre células pineales lo que indica la existencia de acoplamien-
to eléctrico entre poblaciones celulares, probablemente para emitir una 
respuesta coordinada (Ekström y Meissl, 1997).

1.2.2. Conexiones neurales

El órgano pineal de peces se encuentra conectado de forma bidi-
reccional con el cerebro a través de proyecciones eferentes que salen 
del órgano pineal, y de proyecciones aferentes que llegan al órgano 
pineal. Estas conexiones han sido dilucidadas en lampreas, elasmo-
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FIGURA 5.  
A. Célula fotorreceptora del órgano 
pineal de la lubina. En B 
se muestra un detalle del segmento 
externo en el que se visualizan 
las lamelas membranosas que 
contienen los fotopigmentos. 
SE, segmento externo; SI, 
segmento interno; Nu, núcleo 
(P. Herrera-Pérez).

branquios y peces teleósteos mediante el uso de marcadores retró-
grados y anterógrados de trazado neuronal tales como la peróxidasa 
de rábano, lisina-cobalto, DiI, etc (Ekström et al., 1994; Jiménez et al., 
1995; Yáñez y Anadón, 1998; Pombal et al., 1999; Mandado et al., 
2001). Las proyecciones eferentes del órgano pineal pueden conside-
rarse como una señal neural de salida de la información del fotope-
riodo hacia áreas centrales del sistema nervioso. Estos estudios han 
revelado la existencia de un tracto eferente desde el tallo pineal hacia 
la porción más lateral de la habénula y hacia el tálamo ventral. Este 
tracto de fi bras alcanza la comisura posterior, progresa a través del 
fascículo retrofl exo y envía terminales nerviosas al tálamo dorsal, el 
pretecto periventricular, el área pretectal central, el tubérculo posterior, 
el núcleo tuberal posterior y el sinencéfalo dorsal. A su vez, el órgano 
pineal de peces recibe proyecciones centrales originadas en neuronas 
que, en gran medida, se localizan en las mismas áreas inervadas por las 
proyecciones eferentes del órgano pineal, esto es, la eminencia talámi-
ca, la habénula, el núcleo ventromedial del tálamo ventral, el tálamo 
dorsal, el pretecto periventricular, la comisura posterior, el tubérculo 
posterior y el sinéncefalo dorsal (Ekström et al., 1994; Jiménez et al., 
1995; Yáñez y Anadón, 1998; Pombal et al., 1999; Mandado et al., 
2001). Muchas de estas áreas se solapan con regiones cerebrales que 
aparecen también conectadas con la retina (tálamo ventral y dorsal, 
área pretectal, tubérculo posterior), lo que denota su importancia en 
la integración de la información del fotoperiodo (Figura 6). En cambio, 
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otras áreas como la región del nervio terminal, el área preóptica o el 
techo óptico sólo presentan conexiones con la retina. En el último ca-
pítulo de esta revisión se tratarán de esbozar posibles interacciones de 
estas inervaciones pineales y/o retinianas con centros neuroendocrinos 
que han sido implicados de forma directa en el control del proceso 
reproductivo en peces.

FIGURA 6.  
Proyecciones del órgano pineal (en rojo) y la retina (en azul) 

de la lubina. Las regiones enmarcadas en círculos se 
corresponden con áreas que reciben una inervación desde ambas 

estructuras fotorreceptoras. H, habénula; OT, techo óptico; PA, 
área pretectal; POA, área preóptica; PT, tubérculo posterior; Syn, 

sinencéfalo; Td, tálamo dorsal; TNgc, células ganglionares del 
nérvio terminal; Tv, tálamo ventral (A. Servili). 

1.2.3.  Secreción de melatonina 
y efectos sobre el eje reproductivo

En peces, al igual que sucede en mamíferos, la información del 
fotoperiodo es transducida por el órgano pineal en una señal neu-
roendocrina que se corresponde con la hormona melatonina (Reiter, 
1991). Esta hormona, que es secretada también por la retina aunque 
en menor medida, parece mediar la mayoría de las actividades rítmicas 
circadianas y estacionales de los vertebrados, si bien los mecanismos 
precisos que subyacen a estas acciones son, en su mayoría, descono-
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cidos. Hasta la fecha se han descrito numerosos ritmos de producción 
de melatonina tanto en especies dulceacuícolas como en especies ma-
rinas (Zachmann et al., 1992; Sánchez-Vázquez et al., 1997; Bromage 
et al., 2001; Vera et al., 2007). En todas ellas, los niveles de melatonina 
plasmática se elevan durante la noche y descienden durante el día. 
Estos cambios cíclicos diarios en la secreción de melatonina son el re-
sultado de la expresión y la actividad rítmica de la enzima serotonina 
N-acetiltransferasa (NAT) pineal, la enzima clave en la biosíntesis de 
melatonina (Ekström y Meissl, 1997; Falcón et al., 2007b). Pero estos 
ritmos de melatonina no solo suministran información acerca de la 
hora del día, sino que en animales poiquilotermos esta hormona expe-
rimenta también variaciones estacionales relacionadas con la duración 
de la noche y la temperatura del agua (Figura 7), que informan al 
animal de la época del año en que se encuentra (Reiter, 1993). Así, el 
carpín dorado presenta valores nocturnos de melatonina más elevados 
a temperaturas altas que a temperaturas bajas (Iigo y Aida, 1995) y evi-
dencias similares se han obtenido en el salmón o la lubina con valores 

VERANO
Día DíaDía DíaNoche Noche

INVIERNO

FIGURA 7.  
Esquema representativo de los ritmos diarios y estacionales de secreción 

de melatonina. La melatonina representa una señal diaria ya que se secreta 
a concentraciones más elevadas durante la noche. Asimismo, representa 

una señal estacional, ya que la duración de las noches (y por tanto la 
secreción de melatonina) varia a lo largo del año. En poiquilotermos, 
la temperatura también regula la amplitud del ritmo se secreción de 

melatonina, siendo mayor a temperaturas elevadas. 
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máximos de melatonina nocturna en los meses cálidos (Randall et al., 
1995; García-Allegue et al., 2001).

En mamíferos, la síntesis de melatonina está bajo el control de es-
tímulos noradrenérgicos procedentes de los ganglios cervicales supe-
riores y está gobernada de manera circadiana por el núcleo supra-
quiasmático del hipotálamo, que recibe proyecciones directas desde 
la retina y representa el reloj o marcapasos central (Ralph et al., 1990; 
Klein et al., 1991). Sin embargo, la naturaleza y localización del mar-
capasos cerebral de peces no está aún esclarecida. En algunas espe-
cies de peces, especialmente de la familia de los salmónidos, el patrón 
de secreción de melatonina se encuentra regulado directamente por 
los ciclos día/noche, careciendo aparentemente de ritmos endógenos 
de secreción de melatonina (Gern y Greenhouse, 1988; Coon et al., 
1998). Por el contrario, en otras especies de teleósteos como Carassius 
auratus (Kezuka et al., 1989), Catostomus commersoni (Zachmann et 
al., 1992), Esox lucius (Falcón et al., 1989; Coon et al., 1998) o Danio 
rerio (Cahill, 1996), las variaciones diarias en la producción de melato-
nina parecen estar determinadas por relojes endógenos intrapineales, 
ya que los animales continúan produciendo melatonina de forma rítmi-
ca en condiciones de oscuridad constante, si bien el periodo puede ser 
ligeramente superior o inferior a 24 horas (Bromage et al., 2001).

El control fotoperiodico de la reproducción está mediado por el órgano 
pineal, tal como sugieren los estudios de manipulación del fotoperiodo, 
de pinealectomía y de administración de melatonina (Fenwick, 1970; Eks-
tröm y Meissl, 1997). No obstante, la naturaleza de estos efectos parece 
variar dependiendo de si los animales son reproductores de días largos 
(p.e. ciprínidos y peces gato) o de días cortos (p.e. salmónidos). En re-
productores de días largos, la pinealectomía estimula la reproducción en 
invierno (dias cortos) mientras que inhibe la reproducción en verano (días 
largos) y la situación opuesta se ha descrito para reproductores de días 
cortos (Ekström y Meissl, 1997; Mayer et al., 1997). En resumen, en estos 
peces el órgano pineal parece ejercer una función estimuladora de la re-
producción en fotoperiodos largos, pero un efecto inhibidor en fotoperio-
dos cortos. Asimismo, existen evidencias que muestran marcados efectos 
de la pinealectomía y de la administración de melatonina sobre los niveles 
de gonadotrofi nas hipofi sarias y/o de hormona liberadora de gonadotro-
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fi nas, que también pueden ser estimuladores o inhibidores segun las espe-
cies estudiadas (Hontela y Peter, 1995; Khan y Thomas, 1996). 

Recientemente, se ha sugerido que la melatonina puede actuar como 
transductor de las fases lunares en peces, sincronizando cambios hor-
monales y ciclos reproductores lunares (Rahman et al. 2003). Además, se 
ha descrito la existencia de ritmos diarios de reproducción que refuerzan 
el importante papel del órgano pineal y la melatonina en la sicronización 
de las puestas en momentos concretos del día. Así, el carpín dorado 
ovula normalmente durante la noche, y la pinealectomía determina que 
la ovulación se produzca durante el día (Popek et al., 1994).

Todas estas evidencias parecen poner de manifi esto una implicación 
del órgano pineal y la melatonina en la regulación rítmica, tanto diaria 
como estacional, de la reproducción actuando sobre el eje cerebro-
hipofi sario, si bien el sustrato neuroanatómico de estas interacciones 
aún no está del todo esclarecido. En este sentido, la expresión de re-
ceptores de melatonina y/o de sitios de unión de 125I-iodomelatonina 
se ha descrito en áreas cerebrales implicadas en el procesamiento de 
la información visual y fotoperiódica, así como en áreas conductuales 
y motoras, pero también en regiones neuroendocrinas como el área 
preóptica o el hipotálamo (Figura 8) (Ekström y Vanacek, 1992; Ma-

FIGURA 8.  
Receptores de melatonina en áreas neuroendocrinas del cerebro 

de la lubina, evidenciadas mediante hibridación in situ. A, 
Células del núcleo preóptico parvocelular (NPOpc) del área 

preóptica (POA). B. Células del núcleo supraquiasmático (NSC). 
C. Células del núcleo lateral tuberal ventral (NLTv) y dorsal 
(NLTd) del hipotálamo (Hipot). D. Detalle de las células del 

NLTv (Herrera-Pérez et al., 2007). 

A C

D

B
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zurais et al., 1999; Falcón et al., 2007a; Herrera-Pérez et al., 2007). La 
melatonina también podría modular las funciones neuroendocrinas y 
la reproducción actuando de forma directa sobre la hipófi sis (Falcón et 
al., 2007a). Así, tanto en la trucha como en el lucio se ha demostrado 
mediante PCR la expresión de receptores de melatonina de tipo MT1 
y MT2, lo que concuerda con los resultados de binding de 125I-iodo-
melatonina tanto en secciones de hipófi sis como en preparaciones de 
membranas hipofi sarias (Gaildrat y Falcón, 2000; Falcón et al., 2003; 
Falcón et al., 2007a). No obstante, los resultados obtenidos en relación 
con la expresión de receptores de melatonina y/o la presencia de sitios 
de unión de 125I-iodomelatonina en la hipófi sis de peces son contradic-
torios ya que en ocasiones se han puesto en evidencia y en otras no. 
Esta aparente contradicción puede ser la consecuencia de diferencias 
en la hora del día, en la estación del año o en el estado reproductivo 
de los animales cuando se realizaron los experimentos. De hecho, es 
posible que existan variaciones diarias y estacionales en los receptores 
de melatonina hipofi sarios, como sucede en el cerebro de peces (Gail-
drat et al., 1998; Iigo et al., 2003; Park et al., 2007). 

1.3. EL CEREBRO NEUROENDOCRINO

Como se ha indicado anteriormente, el cerebro de peces posee una 
serie de sistemas intermediarios que integran las informaciones neurales 
(proyecciones pineales y retinianas) y neuroendocrinas (melatonina) del 
fotoperiodo y las hacen llegar, de forma directa o indirecta, a sistemas 
efectores que responden liberando determinadas neurohormonas. Los 
peces teleósteos carecen de eminencia media y de un sistema que ponga 
en contacto vascular el hipotálamo con la hipófi sis como existe en Te-
trápodos, por lo que estas neurohormonas inervan de forma más o menos 
directa a las células del lóbulo anterior adenohipofi sario. Estas neurohor-
monas modulan la actividad de la hipófi sis y desencadenan una serie de 
cascadas endocrinas que conducen a la reproducción (Kah et al., 1993; 
Trudeau, 1997). En concreto, estimulan o inhiben la síntesis y secreción de 
gonadotrofi nas hipofi sarias (hormona estimulante del folículo y hormona 
luteinizante), que regulan a su vez la gametogénesis y la esteroidogénesis 
gonadal, así como otros procesos implicados en la reproducción. 
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Las funciones de los principales órganos y estructuras endocrinas 
aparecen muy conservadas en vertebrados. Por ello, los mecanismos 
que subyacen en el control neuroendocrino de la reproducción son, en 
esencia, los mismos a lo largo de la escala fi logenética. En este sentido, 
las áreas cerebrales y los factores neurohormonales implicados en la 
regulación neuroendocrina del proceso reproductivo se hallan también 
más o menos conservados en vertebrados. En los siguientes apartados 
analizaremos en detalle la localización de estás áreas hipofi siotrófi cas 
en el cerebro de peces, los principales factores neurohormonales impli-
cados en el control de la reproducción y la naturaleza de sus acciones.

1.3.1.  Inervación de la hipófi sis en peces: 
áreas hipofi siotrófi cas y neuroendocrinas 
implicadas en el control de la reproducción

La actividad y la secreción hormonal en la hipófi sis están controladas 
por una multiplicidad de factores neurohormonales que son sintetiza-
dos en poblaciones neuronales concretas del cerebro y son liberados 
directamente en la hipófi sis. El esclarecimiento de la naturaleza y el 
origen de estas neurohormonas puede proporcionar una información 
muy relevante sobre como el cerebro controla las funciones adenohi-
pofi sarias. Por ello, el conocimiento de la organización neuroanatómi-
ca del complejo hipotálamo-hipofi sario se antoja crucial para dilucidar 
estos aspectos. 

La hipófi sis de peces se encuentra unida al hipotálamo por un tallo 
fi no denominado neurohipófi sis, que está constituido por los axones 
de las células neurosecretoras que penetran en la hipófi sis desde el 
cerebro (Figura 9). Como se indicó con anterioridad, la hipófi sis de 
peces presenta la peculiaridad de carecer del sistema portal (vascu-
lar) hipotálamo-hipofi sario característico de Tetrápodos. De esta for-
ma, las neurohormonas que controlan la actividad de las distintas 
células endocrinas de la hipófi sis son liberadas desde los terminales 
neurosecretores de forma más o menos directa en el entorno de las 
células diana (Batten e Ingleton, 1987). Esta inervación puede, por 
tanto, considerarse funcionalmente homóloga a la eminencia media 
de vertebrados terrestres. En algunas especies de peces (salmónidos, 
anguilas), estos terminales neurosecretores se encuentran separados 
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FIGURA 9.  
Esquema transversal representativo del hipotálamo y la hipófi sis de la dorada y sección 

histológica al mismo nivel mostrando el tallo neurohipofi sario que une la hipófi sis al 
hipotálamo. (Muñoz-Cueto et al., 2001). 

de las células adenohipofi sarias por una membrana basal doble en 
la que se liberan los productos de neurosecreción, que difunden a 
través de la misma y por los espacios intercelulares para alcanzar a 
sus células diana. En otras especies (carpín dorado y otros ciprínidos), 
la membrana basal es discontinua y permite que los terminales ner-
viosos penetren en la adenohipófi sis e inerven a las células secreto-
ras hipofi siarias mediante contactos directos que se asemejan a los 
contactos sinápticos. Esta inervación directa de la hipófi sis de peces 
teleósteos, junto con la identifi cación de un terminal neurosecretor 
concreto en el entorno de un tipo celular hipofi sario determinado, 
ha permitido caracterizar qué factores cerebrales pueden estar im-
plicados en el control de la secreción de las hormonas hipofi sarias. 
Así, la presencia de terminales secretores de hormona liberadora de 
gonadotrofi nas (GnRH), dopamina, neuropéptido Y (NPY) o ácido 
gamma-amino butírico (GABA) en el entorno próximo de las célu-
las gonadotropas constituyó una evidencia neuroanatómica de gran 
utilidad para identifi car las acciones de estas neurohormonas sobre 
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la secreción de gonadotrofi nas y sobre el ciclo reproductivo de peces 
(Kah et al., 1987; 1989; 1992).

Además, la inervación directa de la adenohipófi sis de peces ha per-
mitido el uso de técnicas de trazado neuronal para la identifi cación me-
diante transporte retrógrado de las áreas cerebrales que inervan la hipó-
fi sis. En estos estudios ha sido especialmente útil el uso de un marcador 
fl uorescente como el DiI (1-1’-dioctadecil-3,3,3’,3’-tetrametilindo-carbo-
cianina), que se transporta retrógradamente a lo largo de las membra-
nas de axones fi jados con formaldehido. El empleo del DiI ha permitido 
identifi car las áreas hipofi siotrófi cas en especies como el carpín dorado 
(Anglade et al., 1993), en el pez eléctrico, Apteronotus leptorhynchus 
(Johnston y Maler, 1992) o la lubina (Garcia-Robledo y Muñoz-Cueto, 
datos no publicados). La mayoría de la inervación de la hipófi sis procede 
de neuronas localizadas en núcleos cerebrales del área preóptica (núcleo 
preóptico periventricular, núcleo preóptico parvicelular, núcleo preóptico 
magnocelular, núcleo anterior periventricular, núcleo supraquiasmático) 
y el hipotálamo mediobasal (núcleo lateral tuberal, núcleo anterior tube-
ral, núcleo posterior periventricular, núcleo del receso lateral, núcleo del 
receso posterior), las principales regiones neuroendocrinas implicadas en 
el control de la reproducción en vertebrados. Sin embargo, también se 
ha descrito la presencia de células hipofi siotrófi cas en el bulbo olfativo, 
el telencéfalo ventral, el tálamo o el tegmento del mesencéfalo (Anglade 
et al., 1993; Kah et al., 1993).

1.3.2.  Dos sistemas neuroendocrinos principales 
dirigen la reproducción en peces

Si bien el número de factores neuroendocrinos que se han relacio-
nado con el control del proceso reproductivo en peces ha ido creciendo 
progresivamente en las últimas dos décadas, en muchos casos no existe 
una información detallada de cuándo y cómo se ejercen estos efectos, o 
si estos efectos son generalizables a todas las especies de peces. Por ello, 
en este apartado nos centraremos especialmente en aquellos factores 
cuyas acciones sobre el ciclo reproductivo parecen más claras, en parti-
cular la hormona liberadora de gonadotrofi nas (GnRH). En un principio 
se pensó que este decapéptido era liberado por una única población de 
neuronas hipofi siotrófi cas que estimulaban la secreción de gonadotrofi -
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nas hipofi sarias y que representaba el principal factor desencadenante 
de una cascada hormonal que controlaba el eje reproductivo. Desde los 
estudios pioneros de Bernard Breton y colaboradores que mostraron que 
la GnRH estimulaba la liberación de gonadotrofi nas en la carpa (Breton 
et al., 1972), y de Nancy Sherwood, que caracterizó la primera forma de 
GnRH en peces, la GnRH de salmón (Sherwood et al., 1983), la investiga-
ción de los sistemas GnRH en peces ha cobrado una atención considera-
ble. Este hecho se debe en parte a las aplicaciones prácticas de la GnRH 
en acuicultura (Zohar y Mylonas, 2001), pero también al hecho de que 
los peces teleósteos se han revelado como un grupo fi logenético de gran 
interés para comprender la evolución de los genes y los sistemas GnRH en 
vertebrados. Como veremos a continuación, hoy sabemos que las distin-
tas especies de vertebrados expresan dos o tres formas distintas de GnRH 
en diferentes tejidos, que pueden ejercer acciones pleiotrófi cas mediadas 
por distintos tipos de receptores. Los peces, en general, y los peces teleós-
teos en particular, han jugado un papel crucial en el establecimiento de 
estos nuevos conceptos, que han permitido proponer modelos evolutivos 
sobre la diversifi cación de funciones de las distintas formas de GnRH (Le-
thimonier et al., 2004; Guilgur et al., 2006; Kah et al., 2007). 

También se describirán en este apartado las acciones de la dopami-
na y, con posterioridad, las acciones de otros sistemas neuroendocri-
nos que además de actuar directamente sobre la hipófi sis para regular 
la secreción de gonadotrofi nas, modulan la expresión y la actividad de 
estos dos sistemas neuroendocrinos principales, el sistema GnRH y el 
sistema dopaminérgico (Peter et al., 1991; Kah et al., 1993; Trudeau, 
1997). El último apartado estará centrado en el análisis de dos fami-
lias de péptidos recientemente descubiertos como las kisspeptinas o 
la hormona inhibidora de las gonadotrofi nas, que regulan la síntesis 
y secreción de gonadotrofi nas hipofi sarias y el proceso reproductivo y 
representan nuevas vías de estudios en el control neuroendocrino de la 
reproducción (Parhar et al., 2004; Tsutsui et al., 2007). 

1.3.2.1. Hormona liberadora de gonadotrofi nas (GnRH)

La existencia de un contacto vascular entre el hipotálamo y la hipó-
fi sis se puso de manifi esto en la década de 1930, pero no fue hasta la 
década de 1940 y 1950 cuando Geoffrey Harris, uno de los pioneros de 
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la neuroendocrinología, empezó a consolidar el concepto de la regula-
ción neurohumoral de las funciones adenohipofi sarias. Este concepto 
chocó en principio con las corrientes investigadoras que sostenían que 
las neuronas sólo se comunicaban mediante señales eléctricas y que 
no inervaban el lóbulo anterior de la adenohipófi sis de mamíferos. Los 
experimentos de Geoffrey Harris permitieron comprobar que la sec-
ción del tallo hipofi sario interrumpía la ciclicidad ovárica en la rata y 
que la restitución del sistema portal hipotálamo-hipofi sario restauraba 
esta ciclicidad. Estos estudios abrieron el camino al descubrimiento de 
los factores cerebrales que se transportaban por este sistema vascular 
hacia la hipófi sis para regular la secreción de gonadotrofi nas y el de-
sarrollo gonadal (Donovan y Harris, 1954). Así, en la década de 1970 
se produjo el descubrimiento por parte de los grupos del Dres. Roger 
Guillemin (Francia) y Andrew Schally (Estados Unidos) de un decapép-
tido del hipotálamo de mamíferos que se llamó LH-RH por su potencia 
estimuladora de la secreción de hormona luteinizante (Burgus et al., 
1971; Matsuo et al., 1971). Posteriormente, se observo que también 
era capaz de estimular la secreción de hormona estimulante del folícu-
lo (FSH), por lo que se denominó de forma genérica GnRH (hormona 
liberadora de gonadotrofi nas).

Pero en realidad, la GnRH es una familia de péptidos con una mul-
tiplicidad de isoformas (24 isoformas diferentes) presentes en vertebra-
dos, protocordados e invertebrados (Matsuo et al., 1971; King y Millar, 
1982a; King y Millar, 1982b; Sherwood et al., 1983; Ngamvongchon et 
al., 1992; Lovejoy et al., 1992; Sower et al., 1993; Powell et al., 1994; 
Powell et al., 1996a; Powell et al., 1996b; Jimenez-Liñan et al., 1997; 
Carolsfeld et al., 2000; Okubo et al., 2000; Yoo et al., 2000; Zhang et 
al., 2000; Montaner et al., 2001; Iwakoshi et al., 2002; Adams et al., 
2002). Estas formas de GnRH han recibido tradicionalmente el nombre 
de la especie en la que han sido puestas de manifi esto por primera vez, 
si bien pueden estar presentes en otras especies distintas. Dentro de ver-
tebrados, los peces teleósteos representan el grupo fi logenético que ex-
presa un mayor número de variantes de GnRH. Así, tras la identifi cación 
de la forma GnRH de salmon (Sherwood et al., 1983), se han purifi cado 
y secuenciado otras siete isoformas de GnRH. De estas ocho isoformas 
de GnRH, seis son específi cas de teleósteos: GnRH de salmón (sGnRH; 



46

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

Sherwood et al., 1983), GnRH de pez gato (cfGnRH; Bogerd et al., 1992; 
Ngamvongchon et al., 1992), GnRH de dorada (sbGnRH; Powell et al., 
1994), GnRH de arenque (hrGnRH; Carolsfeld et al., 2000), GnRH de 
medaka o pejerrey (mdGnRH, Okubo et al., 2000: pjGnRH, Montaner et 
al., 2001) y GnRH de corégono (wfGnRH; Adams et al., 2002). Además, 
los teleósteos expresan la forma GnRH de mamífero (mGnRH; Matsuo 
et al., 1971) y la forma más extendida de GnRH en la escala fi logenética, 
la GnRH II de pollo (cGnRH-II; Miyamoto et al., 1984), que fueron iden-
tifi cadas por primera vez en peces en la anguila (King et al., 1990) y el 
carpín dorado (Yu et al., 1988), respectivamente (Figura 10).

Para evitar tanta confusión, y atendiendo al análisis fi logenético de 
las diferentes secuencias obtenidas y a los sitios de expresión de estas 
formas de GnRH, se ha propuesto una nueva nomenclatura de las dis-

FIGURA 10.  
Secuencias de aminoácidos de la hormona liberadora de 
gonadotrofi nas (GnRH) de vertebrados, protocordados e 

invertebrados. Se muestran las sustituciones respecto a la primera 
secuencia GnRH descrita en mamíferos. En rojo se indican las 

isoformas presentes en peces teleósteos. 



CEREBRO Y REPRODUCCIÓN EN PECES…

47

tintas formas de GnRH (White et al., 1995; Fernald y White, 1999). Así, 
la forma GnRH-1 englobaría todas las formas hipofi siotrófi cas de GnRH 
(la mayoría de las formas descritas), que se expresan principalmente en 
el hipotálamo y el área preóptica de vertebrados. La forma GnRH-2 se 
corresponde con la GnRH II de pollo, que se expresa de forma conserva-
da en el sinencéfalo/mesencéfalo de todos los vertebrados, desde peces 
hasta mamíferos. La tercera forma de GnRH, GnRH-3, se corresponde 
con la forma GnRH de salmon, que hasta la fecha sólo se ha identifi cado 
de forma concluyente en el cerebro anterior de peces (Figura 11). 

Una posibilidad es que esta tercera forma de GnRH surgiese como 
consecuencia de una duplicación génica que tuvo lugar exclusivamen-
te en peces, con posterioridad a la separación entre peces y vertebra-
dos tetrápodos (Kah et al., 2007). Como los peces oseos primitivos del 

GnRH-2
(cGnRH-II)

GnRH-3
(sGnRH)

GnRH-1
(GnRH Hipofi siotrófi ca)

FIGURA 11.  
Árbol fi logenético mostrando las secuencias GnRH de vertebrados agrupadas en tres 

ramas correspondientes a las formas GnRH-1, GnRH-2 y GnRH-3. Modifi cado de 
Lethimonier et al., 2004. 
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tipo de los esturiones o Polypterus poseen dos formas de GnRH sería 
de esperar que los teleósteos tuviesen 4 genes GnRH distintos. Así, 
la forma GnRH-1 al duplicarse pudo dar lugar a las formas GnRH-1 
y GnRH-3 actuales, que experimentaron posteriormente un proceso 
de especialización funcional y una cierta segregación neuroanatómica 
de sus células y sus proyecciones. En ese caso, sería de esperar que 
existiesen también dos genes de la forma GnRH-2, pero es posible que 
uno de los genes GnRH-2 se perdiese poco despues de la duplicación, 
como sucede con el 50 %-80 % de los genes duplicados (Lynch y 
Force, 2000). Otros estudios fi logenéticos y evolutivos sugieren que la 
duplicación génica que dio lugar a la aparición de las formas GnRH-
1 y GnRH-3 es anterior a la separación entre peces y tetrápodos, y 
posteriormente se ha perdido el gen en vertebrados terrestres, o está 
presente en los mismos y aún no se ha descrito (Guilgur et al., 2007). 
Los análisis cromosómicos de las regiones genómicas que rodean a los 
genes GnRH de humano, pollo, pez cebra, fugu y Tetraodon parecen 
representar un apoyo de esta posible pérdida secundaria de los genes 
GnRH-3 en la línea de vertebrados tetrápodos (Kuo et al. 2005). 

1.3.2.1.1.  Expresión de dos o tres sistemas GnRH 
en una misma especie

El patrón básico de distribución de las células GnRH en peces teleós-
teos sugirió la existencia de dos sistemas principales: un sistema GnRH 
distribuido a lo largo de la porción ventral del cerebro anterior (nervio 
terminal, telencéfalo ventral, área preóptica e hipotálamo) y que expresa 
distintas formas de GnRH según las especies, y otro sistema GnRH en la 
transición entre el diencéfalo y el mesencéfalo (sinencéfalo), que expresa 
de forma conservada GnRH-2 (Goos et al., 1985; Kah et al., 1986; Bat-
ten et al., 1990; Kah et al., 1991; Rodríguez-Gómez et al., 1999; Kah et 
al., 2007). Posteriormente, los estudios llevados a cabo en peces del or-
den perciformes, pusieron de manifi esto que estos teleósteos evolucio-
nados expresaban tres formas distintas de GnRH en el cerebro: sGnRH 
(GnRH-3), sbGnRH (GnRH-1) y cGnRH-II (GnRH-2) (Powell et al., 1994; 
White et al., 1995; Gothilf et al., 1996; Senthilkumaran et al., 1999). 
Estas tres formas de GnRH tenían una clara acción estimuladora sobre la 
liberación de gonadotrofi nas hipofi sarias, siendo más potentes los efec-
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tos de las formas cGnRH-II y sGnRH respecto a la forma sbGnRH (Zohar 
et al., 1995). Sin embargo, la forma sbGnRH presentaba unos niveles 
mucho más elevados en la hipófi sis de perciformes, lo que indicaba que 
esta isoforma era la que desempeñaba de forma fi siológica las funciones 
hipofi siotrófi cas (Powell et al., 1994; Holland et al., 1998a; Rodríguez et 
al., 2000; González-Martínez et al., 2002a). Las formas sGnRH y cGnRH-
II parecen desempeñar acciones neurotransmisoras, neuromoduladoras 
y/o conductuales, si bien sus funciones no están aún del todo esclareci-
das (Zohar et al., 1995; Fernald y White, 1999). 

Los estudios morfofuncionales parecían demostrar una clara segre-
gación neuroanatómica de los sistemas celulares que expresaban estas 
tres formas de GnRH en el cerebro de perciformes (Gothilf et al. 1996; 
White y Fernald, 1998). Así, la expresión de la forma GnRH-3 tenía 
lugar en células de los bulbos olfativos y del nervio terminal; las células 
del área preóptica expresaban la forma GnRH-1; y por último, la forma 
GnRH-2 se expresaba en células del sinencéfalo dorsal, en la trancisión 
entre el diencéfalo y el mesencéfalo (Figura 12) (Gothilf et al., 1996; 

FIGURA 12.  
Representación esquemática de la distribución de los tres sistemas 

GnRH presentes en el cerebro de la dorada. CCe, cuerpo del cerebelo; 
cGnRH-II, GnRH-II de pollo; LI, lóbulo inferior del hipotálamo; 
MO, médula oblongata; nMLF, núcleo del fascículo longitudinal 

medial; NPOpc, núcleo preóptico parvocelular; OB, bulbo olfativo; 
OlN, nervio olfativo; OpN, nervio óptico; OT, techo óptico; sbGnRH, 

GnRH de dorada; SC, médula espinal; sGnRH, GnRH de salmón; 
Tel, telencéfalo; TNgc, células ganglionares del nervio terminal; VCe, 

válvula del cerebelo. Modifi cado de Gothilf et al., 1996. 
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Parhar, 1997). Basándose en esta segregación neuroanatómica y fun-
cional, así como en observaciones obtenidas durante el desarrollo on-
togénico, diversos autores propusieron que los tres sistemas GnRH que 
se expresaban en el cerebro de perciformes se originaban a partir de 
distintos primordios embrionarios (Parhar, 1997). Así, las neuronas que 
expresaban GnRH-3 se desarrollarían a partir de la placoda olfativa, 
mientras que las células GnRH-1 y GnRH-2 lo harían desde primordios 
del área preóptica basal y del mesencéfalo, respectivamente. Sin em-
bargo, en vertebrados como los anfi bios, aves y mamíferos, todas las 
células GnRH del cerebro anterior se desarrollan a partir de un mismo 
primordio en la placoda olfativa, mientras que las células GnRH del 
cerebro medio se originan a partir de otro primordio en la zona germi-
nal del tercer ventrículo (Schwanzel-Fukuda y Pfaff, 1989; Schwanzel-
Fukuda, 1999). 

En nuestro laboratorio, y en colaboración con los grupos del Dr. Olivier 
Kah y la Dra. Silvia Zanuy, hemos llevado a cabo una serie de estudios 
en la lubina (Dicentrarchus labrax), que nos permitieron determinar por 
primera vez en peces que las áreas de expresión de las formas de GnRH 
del cerebro anterior de perciformes (GnRH-3 y GnRH-1) no están segre-
gadas sino que se solapan desde el bulbo olfativo hasta el área preóptica 
(Figura 13) (González-Martínez et al., 2001; González-Martínez et al., 
2002a). Resultados similares han sido descritos recientemente en el co-
régono (Vickers et al., 2004), Cichlasoma dimerus (Pandolfi  et al., 2005), 
Micropogonias undulatus (Mohamed et al., 2005) y la corvina Argyro-
somus regius (Confente et al., 2007), lo que sugiere que ambas formas 
de GnRH comparten un origen embrionario y se han originado a partir 
de un gen ancestral común. Estas consideraciones se ven reforzadas por 
los estudios de las proyecciones axonales y por los estudios ontogénicos 
de los distintos sistemas GnRH llevados a cabo en la lubina en el seno 
de nuestro grupo (Figura 13). Estos estudios demuestran que la forma 
GnRH-1 y GnRH-3 inervan directamente la hipófi sis, mientras que la for-
ma GnRH-2 no envía proyecciones a la misma (González-Martínez et 
al., 2002a). En esta misma dirección, los estudios ontogénicos llevados 
a cabo en la lubina han mostrado un origen de ambas formas de GnRH 
(GnRH-1 y GnRH-3) en los primordios olfativos, y un solapamiento en la 
expresión de las mismas desde el bulbo olfativo hasta el área preóptica a 
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lo largo del desarrollo (González-Martínez et al., 2002b; 2004a), lo que 
apoya la consideración de un origen común para estas formas de GnRH 
que se expresan en el cerebro anterior. En cambio, la forma GnRH-2 se 
origina en un primordio del sinencéfalo y presenta un profuso patron de 
inervación en el cerebro pero no inerva la hipófi sis (González-Martínez et 
al., 2002a; 2002b; 2004a). Estos resultados se han visto reforzados por 
los estudios llevados a cabo recientemente por Okubo y colaboradores 
en medaka usando animales transgénicos, que han puesto de manifi es-

GnRH salmón (III)
GnRH dorada (I)
GnRH-II pollo (II)

FIGURA 13.  
Representación esquemática de la distribución de los tres sistemas 

GnRH presentes en el cerebro de la lubina obtenida mediante el uso 
de anticuerpos anti-GAP-preproGnRH. Las fotografías muestran la 

inervación de la hipófi sis de las formas sbGnRH y sGnRH. CC, cuerpo 
del cerebelo; cGnRH-II, GnRH-II de pollo; GL, capa glomerular del 
bulbo olfativo; Hypot, hipotálamo; MO, médula oblongata; nMLF, 
núcleo del fascículo longitudinal medial; NPOav, núcleo preóptico 
anteroventral; NPOpc, núcleo preóptico parvocelular; OB, bulbo 

olfativo; OT, techo óptico; Pit, hipófi sis; sbGnRH, GnRH de dorada; 
SC, médula espinal; sGnRH, GnRH de salmón; Tel, telencéfalo; TNgc, 

células ganglionares del nervio terminal; VC, válvula del cerebelo. 
Modifi cado de González-Martínez et al., 2002a. 
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to que las células GnRH-1 y GnRH-3 se originan en la región de la placo-
da olfativa y que ambas poblaciones celulares precisan de la expresión 
del gen kal1.1 para su correcta migración hacia posiciones más caudales 
en el cerebro (Okubo et al., 2006). No obstante, y como en otros perci-
formes, la forma GnRH-1 es la más abundante en la hipófi sis de la lubina 
(González-Martínez et al., 2002a) y parece representar la forma funcio-
nal en la regulación de la síntesis y secreción de gonadotrofi nas. 

Pero cada vez existen más evidencias que muestran que la expresión 
de 3 formas distintas de GnRH en el cerebro de teleósteos no está restrin-
gida a perciformes y es una característica bastante extendida en teleós-
teos, ya que también se han detectado 3 isoformas de GnRH distintas 
en clupeiformes (Clupea harangus, Carolsfeld et al., 2000), caraciformes 
(Piaractus mesopotamicus, Powell et al., 1997), salmoniformes (Corego-
nus clupeaformis, Adams et al., 2002), ateriniformes (Odonthestes bo-
nariensis, Montaner et al., 2001; Guilgur et al., 2007), sinbranchiformes 
(Synbranchus marmoratus, Somoza et al., 2002), beloniformes (Oryzias 
latipes, Okubo et al., 2000), ciprinodontiformes (Xiphophorus macula-
tus, Xiphophorus helleri, Somoza et al., 2002), escorpeniformes (Sebas-
tes rastrelliger, Powell et al., 1996a), pleuronectiformes (Scophthalmus 
maximus, Andersson et al., 2001;Verasper moseri, Amano et al., 2002) 
y tetraodontiformes (Fugu rubripes, Aparicio et al., 2002, Lethimonier et 
al., 2004). La presencia de tres genes GnRH ha sido también descrita en 
otras especies de salmónidos, ciprínidos y silúridos, si bien en estos casos 
parece ser debido a fenómenos de tetraploidización que han determi-
nado duplicaciones génicas posteriores de los genes GnRH-1 (pez gato), 
GnRH-2 (carpín dorado) o GnRH-3 (trucha y salmón) (Kah et al., 2007). 
Aunque la presencia de una tercera forma de GnRH ha sido igualmente 
sugerida en otros vertebrados, incluidos los humanos (Sherwood et al., 
1986; Montaner et al., 1998; Yahalom et al., 1999) su presencia aún no 
ha podido ser demostrada.

1.3.2.1.2. Acciones fi siológicas de la GnRH

Está descrito de forma profusa en la literatura que la principal acción 
de la GnRH es la estimulación de la secreción de gonadotrofi nas en la 
hipófi sis, y que todas las formas de GnRH son capaces de llevar a cabo 
estas acciones si bien la potencia varía de unas formas a otras (Zohar et 
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al., 1995). De hecho, la forma de GnRH más abundante en la hipófi sis 
no es siempre la forma más activa, como sucede con la forma sbGnRH 
(GnRH-1) de perciformes. Estas variaciones en la potencia estimula-
dora de las distintas isoformas de GnRH parecen estar relacionadas 
con diferencias en su tasa de degradación enzimática, su vida media 
en la circulación, su afi nidad por los distintos tipos de receptores o su 
efi ciencia en la activación de las rutas intracelulares de segundos men-
sajeros (Zohar et al., 1995). 

Además, no todas las formas de GnRH que se expresan en el cere-
bro de peces son reguladores endógenos funcionales de la liberación 
de gonadotrofi nas ya que algunas de ellas no alcanzan la hipófi sis, 
como sucede con la forma GnRH-2 de lubina (Figura 13) (González-
Martínez et al., 2002a). En peces, estas funciones hipofi siotrófi cas son 
llevadas a cabo principalmente por la forma GnRH-1 que se expresa en 
células del área preóptica (mGnRH en anguila, cfGnRH en pez gato, 
mdGnRH en medaka y pejerrey o sbGnRH en perciformes, pleuronec-
tiformes y tetraodontiformes), aunque en otros casos es desempeñada 
por la forma GnRH 3 (sGnRH) como en osteglosiformes, cipriniformes 
y salmoniformes (Okuzawa et al., 1990; Amano et al., 1991; Yu et 
al., 1988; Rodríguez et al., 2000; Okubo y Aida, 2001). No obstante, 
en perciformes la forma GnRH-3 (sGnRH) también alcanza la hipófi sis 
en especies como la dorada (Powell et al., 1994), tilapia (Weber et 
al., 1997), lubina americana (Holland et al., 2001) y lubina europea 
(González-Martínez et al., 2002a), si bien sus funciones no están escla-
recidas (Figura 13). Aunque la mayoría de los estudios han abordado 
los efectos de la GnRH sobre la liberación de LH, estudios recientes 
llevados a cabo en salmónidos han puesto de manifi esto que la GnRH 
es también capaz de estimular la secreción de FSH (Dickey y Swanson, 
2000; Ando et al., 2004). Además, los estudios llevados a cabo en di-
versas especies de peces demuestran que la GnRH también estimula la 
síntesis de las subunidades α y β de la LH y/o FSH, efectos que parecen 
estar relacionados con el estado de madurez sexual de los individuos 
(Khakoo et al., 1994; Dickey y Swanson, 2000; Mateos et al., 2002; 
Yaron et al., 2003). 

Asimismo, en ciprínidos se han descrito efectos estimuladores de 
la GnRH sobre la secreción de hormona de crecimiento y/o la expre-
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sión de sus ARN mensajeros, si bien estas acciones parecen depender 
de la especie ya que en salmónidos son menos evidentes, y en peces 
gato y anguilas no se han podido determinar (Trudeau, 1997; Weil et 
al., 1999; Rousseau et al., 1999; Li et al., 2002). Estos efectos están 
mediados por receptores de GnRH ya que pueden ser bloqueados por 
antagonistas de la GnRH (Murthy y Peter, 1994). Además, la GnRH 
estimula la secreción de prolactina y somatolactina en Oreochromis 
mossambicus (Weber et al., 1997) y en la trucha arcoiris (Kakizawa et 
al., 1997), respectivamente, así como la expresión de los ARNm de pro-
lactina (Bhandari et al., 2003) y/o somatolactina (Taniyama et al., 2000; 
Bhandari et al., 2003) en salmónidos. Los efectos estimuladores de la 
GnRH en la liberación y/o expresión de GH, prolactina y somatolactina 
son consistentes con la presencia de fi bras GnRH en el entorno de las 
células somatotropas, lactotropas y somatolactotropas (Figura 14) (Par-
har e Iwata, 1994; Mousa y Mousa, 2003) y la presencia de receptores 
de GnRH y/o sitios de unión a GnRH en estas células (Cook et al., 1991; 
Stefano et al., 1999; Parhar et al., 2005).

Otros decapéptidos de la familia GnRH (sGnRH o GnRH-3 y cGnRH-II 
o GnRH-2) también parecen involucrados en el control de las conduc-
tas reproductivas en hembras de carpín dorado (Volkoff y Peter, 1999). 
En machos de un pez territorial como el cíclido africano Haplochromis 

FIGURA 14.  
Identifi cación inmunohistoquímica de fi bras de la 

isoforma sbGnRH (en rojo) en el entorno de las células 
somatotropas (en verde, A) y de prolactina (en verde, B) en 

la hipófi sis de la lubina (F. Confente). 

A B
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burtoni, los cambios en el estatus social se asocian a cambios en la ex-
presión del gen GnRH 1 y en el tamaño de las neuronas del área preóp-
tica (White et al., 2002). Se ha sugerido que las acciones de la GnRH 
sobre las conductas reproductivas podrían estar mediadas por su inte-
racción con los sistemas neurosecretores de vasotocina e isotocina pre-
sentes en el área preóptica (Foran and Bass, 1999; Saito et al., 2003). 
Asimismo, se han sugerido acciones neuromoduladoras de las formas 
sGnRH y cGnRH-II sobre sistemas sensoriales y sensorimotores (Umino 
y Dowling, 1991; Behrens et al., 1993; Fernald y White, 1999). 

1.3.2.1.3. Los receptores de GnRH

Las acciones hipofi siotrófi cas de la hormona liberadora de gona-
dotrofi nas están mediadas por su unión a receptores específi cos pre-
sentes en la membrana de las células gonadotropas adenohipofi sarias 
(Conn y Crowley, 1994). Estos receptores de GnRH pertenecen a una 
superfamilia de receptores acoplados a la proteína G y poseen una sola 
cadena polipeptídica con siete dominios transmembrana hidrofóbicos 
separados por giros hidrófi los extra e intra-celulares de extensión va-
riable (Sealfon et al., 1997). En mamíferos, la estructura del receptor 
de GnRH es característica debido a la ausencia del dominio intracelular 
presente en los receptores de los demás vertebrados (Sealfon et al., 
1997). La interacción de la GnRH con su receptor desencadena una 
cascada de reacciones intracelulares que se inicia con la activación de 
la proteína G, y conduce a la producción de segundos mensajeros del 
tipo del diacilglicerol o el inositol trifosfato, que a su vez estimulan la 
liberación de iones calcio de sus reservorios intracelulares (Klausen et 
al., 2002). Además, se han descrito acciones de la GnRH mediadas por 
otras vías de señalización intracelular que inducen la producción de 
adenosin monofosfato cíclico (AMPc) y ácido araquidónico (Bogerd et 
al., 2002; Pati and Habibi, 2002).

En peces, los primeros receptores de GnRH fueron detectados en la 
hipófi sis, si bien hoy resulta evidente que también se expresan en teji-
dos extrahipofi sarios como el cerebro, las gónadas, el hígado o el riñón, 
reforzando la idea de que estos decapéptidos no sólo ejercen acciones 
reproductivas a nivel de la hipófi sis, sino que pueden actuar como neu-
rotransmisores y/o neuromoduladores en el cerebro, y como factores 
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autocrinos o paracrinos en las gónadas (Marshall et al., 1976; Habibi 
y Pati, 1993, Yu et al., 1998). La presencia de receptores de GnRH en 
tejidos somáticos que no están involucrados directamente en la repro-
ducción sugiere un papel importante de estos receptores de GnRH en la 
mediación de las acciones autocrinas/paracrinas de la GnRH sobre otros 
procesos fi siológicos, que aún deben ser esclarecidas. 

El número de receptores de GnRH hipofi sarios varía a lo largo del 
ciclo reproductivo de peces (Habibi y Peter, 1991; González-Martínez 
et al., 2004b). Asimismo, la capacidad y/o expresión de los receptores 
de GnRH puede verse alterada por el entorno endocrino, y en concreto 
por la gonadectomía (Marian et al., 1981), el tratamiento con GnRH 
(Kaiser et al., 1993), dopamina (De Leeuw et al., 1989) y esteroides 
gonadales (Trudeau et al., 1993; Seong et al., 1998). 

El primer receptor de GnRH fue clonado a partir de células hipofi sarias 
de ratón (Tsutsumi et al., 1992) y posteriormente en humanos (Kakar et 
al., 1992) al inicio de los años noventa. En los últimos años, también se 
han clonado y caracterizado los cDNAs de distintos receptores de GnRH 
presentes en peces de los ordenes anguiliformes, cipriniformes, salmo-
niformes, beloniformes, perciformes y tetraodontiformes (ver revisiones 
de Lethimonier et al., 2004 y Kah et al., 2007). Estos estudios han pues-
to de manifi esto que al igual que se expresan dos o tres formas distintas 
de GnRH en vertebrados, también se pueden expresar dos o más tipos 
distintos de receptores de GnRH (Troskie et al., 1998; Kah et al., 2007). 
Así, tanto en la rana toro (Wang et al., 2001) como en medaka (Okubo 
et al., 2003) se describieron tres receptores de GnRH. Las búsquedas en 
las bases de datos del genoma de Fugu y Tetraodon permitieron identifi -
car la presencia de 5 secuencias codifi cantes para 5 receptores de GnRH 
diferentes que fueron denominados GnRH-R1 a GnRH-R5 (Lethimonier 
et al., 2004). Posteriormente, han sido clonados y caracterizados 5 re-
ceptores de GnRH en la lubina (González-Martínez et al., 2004b; Lethi-
monier et al., 2004, Moncaut et al., 2005). De estos 5 receptores, 3 de 
ellos se consideraron en principio de tipo I y 2 se consideraron de tipo II 
(Lethimonier et al., 2004). Estudios recientes han evidenciado que el re-
ceptor de GnRH de tipo I descrito en mamíferos, que carece de una cola 
intracelular, tiene más afi nidad por la forma GnRH-1 que por la forma 
GnRH-2, y produce más inositol trifosfato en respuesta a la GnRH-1 que 
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a la GnRH-2, es el único que parece representar un verdadero receptor 
de tipo 1 (Millar et al., 2001; Kah et al., 2007). Los demás receptores ca-
racterizados en mamíferos, aves, anfi bios y peces poseen una cola intra-
celular adicional y tienen una mayor afi nidad por la forma GnRH-2, que 
es más potente que la forma GnRH-1 o GnRH-3 en la estimulación de la 
producción de inositol trifosfato, por lo que debieran ser considerados 
de tipo II (Kah et al., 2007). Por ello, se ha propuesto una nueva nomen-
clatura para los 5 receptores de GnRH descritos en peces que los agrupa 
en receptores de tipo II-1a, II-1b, II-1c, II-2a y II-2b (Kah et al., 2007). 

Todas estas evidencias sugieren que ha existido una evolución más o 
menos paralela de las GnRHs y de sus receptores, ligada a duplicaciones 
génicas y a pérdidas selectivas de genes y que, posiblemente, existe a lo 
largo de la evolución una especialización funcional y topográfi ca en el 
establecimiento de sus interacciones. Por ello, resulta crucial determinar 
no sólo dónde se expresa cada forma de GnRH y hacia donde envía 
sus proyecciones sino qué tipo de receptor se expresa en esa región 
terminal, porque eso nos dará una idea clara sobre qué forma de recep-
tor esta actuando esa forma de GnRH concreta. A modo de ejemplo, 
en la lubina, los 5 receptores caracterizados tienen más afi nidad por la 
forma GnRH-2, si bien el receptor de tipo GnRHRII-1a muestra también 
cierta afi nidad por las formas GnRH-1 y GnRH-3 (Kah et al., 2007). Este 
receptor se expresa en las células FSH y LH de la hipófi sis de la lubina, 
que recibe una inervación de las formas GnRH-1 y GnRH-3 (Figura 15) 
y, aunque el receptor tiene más afi nidad por la forma GnRH-2, ésta no 
alcanza la hipófi sis con lo cual no puede interaccionar con él (González-
Martínez et al., 2002a; González-Martínez et al., 2004b). Este receptor 
de tipo GnRHRII-1a muestra diferencias signifi cativas en su expresión 
durante el ciclo reproductivo (González-Martínez et al., 2004b), lo que 
sugiere un papel relevante de este receptor en el control de la secreción 
de gonadotrofi nas y del ciclo reproductivo. Sin embargo, otros tipos de 
receptores de GnRH presentan una elevada expresión en cerebro y una 
baja expresión en la hipófi sis de la lubina (Moncaut et al., 2005). Tenien-
do en cuenta que la forma GnRH-2 se distribuye de forma profusa en el 
cerebro de la lubina, estos receptores podría estar mediando las acciones 
neurotransmisoras y/o neuromoduladoras de esta forma de GnRH a ni-
vel cerebral (Lethimonier et al., 2004; Kah et al., 2007). 
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A B

FIGURA 15.  
A. Identifi cación inmunohistoquímica 
de fi bras de la isoforma sbGnRH 
(en rojo) en el entorno de las células 
LH (en verde) en la pars distalis 
proximal  (PPD) de la hipófi sis de 
la lubina. B. Detalle de la misma 
región de la hipófi sis en la que se 
evidencia la presencia de receptores 
de GnRH mediante hibridación in situ. 
NH, neurohipófi sis. Modifi cado de 
González-Martínez et al., 2004b.

1.3.2.2. Dopamina

Si la GnRH constituye el principal factor cerebral estimulador de la 
secreción de gonadotrofi nas y de la reproducción en peces, su anta-
gonista funcional esta representado por la dopamina, que inhibe la 
secreción de estas hormonas adenohipofi sarias y bloquea el proceso 
reproductivo. Los estudios pioneros que permitieron vislumbrar la exis-
tencia de un factor cerebral inhibidor de la síntesis de gonadotrofi nas y 
de la reproducción en peces se debieron a Richard E. Peter trabajando 
con el carpín dorado (Peter y Paulencu, 1980). En estos estudios, se 
provocaron lesiones electrolíticas en el área preóptica y el hipotálamo 
en hembras de carpín dorado, que tuvieron como consecuencia una 
elevación en los niveles de gonadotrofi nas y la ovulación en animales 
mantenidos a 12°C, una temperatura a la cual estos animales no ovu-
lan en condiciones normales (Figura 16). Estas experiencias sugerían 
que el área preoptica y/o el hipotálamo secretaban un producto de 
naturaleza inhibidora, que se denominó en primera estancia GRIF, las 
siglas de «Gonadotrophin-Releasing Inhibitory Factor», y que era elimi-
nado o no alcanzaba la hipófi sis cuando se destruían estas estructuras 
cerebrales.

El uso de técnicas de perifusión con celulas dispersas y fragmen-
tos de hipófi sis de carpines dorados permitió determinar el efecto que 
distintas sustancias químicas ejercían sobre la actividad secretora de 
las células adenohipofi sarias. De esta forma, Chang y colaboradores 
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demostraron que la dopamina era la principal responsable de estos 
efectos inhibidores sobre la secreción de gonadotrofi nas (Chang and 
Peter, 1983; Chang et al., 1983). En consonancia con estas evidencias, 
el área preóptica antero-ventral presentaba células catecolaminérgicas 
que establecen contacto directo con las células gonadotropas (Kah et 
al., 1987, Kah et al., 1993), lo que explica por qué la destrucción de 
esta región cerebral abolía la inhibición de la secreción de gonadotro-
fi nas. Chang y colaboradores también identifi caron los tipos de recep-
tores que mediaban esta inhibición dopaminérgica sobre la secreción 
de gonadotrofi nas basal e inducida por GnRH, mediante el uso de 
diversos agonistas y antagonistas específi cos para cada tipo de recep-
tor (Chang et al., 1990). Estos estudios demostraron que las acciones 
inhibidoras de la dopamina se ejercían sobre receptores de tipo D2 
presentes en las células gonadotropas (Figuras 16, 17) (Chang et al., 
1990). Estas acciones de la dopamina parecen afectar a la producción 
de segundos mensajeros que median en las cascadas de transducción 
intracelular, reduciendo la entrada de calcio en las células e inhibien-
do la activación de la proteína kinasa C inducida por el diacilglice-
rol (Chang et al., 1996). La dopamina también inhibe la liberación de 

FIGURA 16.  
A. Esquema que muestra la estrategia utilizada en los 
experimentos de lesión del área preóptica (POA) para 

evidenciar la presencia de un factor inhibidor de la liberación de 
gonadotrofi nas. B. En los individuos lesionados la secreción de 

gonadotrofi nas era signifi cativamente mayor que en los animales 
intactos. Modifi cado de Peter y Paulencu, 1980; Kah et al., 1987.
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GnRH actuando sobre receptores de tipo D2 presentes en terminales 
nerviosos de la hipófi sis, así como la síntesis y la liberación de GnRH en 
el telencéfalo y la región preóptica actuando sobre receptores de tipo 
D1 (Figura 17) (Peter et al., 1991, Trudeau, 1997). Estas acciones son 
consistentes con la presencia de contactos sinápticos axo-somáticos y 
axo-dendríticos de fi bras dopaminérgicas sobre las neuronas GnRH del 
telencéfalo ventral y del área preóptica (Anglade et al., 1991).

La existencia de una inhibición dopaminérgica de la secreción de 
gonadotrofi nas ha sido demostrada en otras especies de peces teleós-
teos, tales como la anguila, el pez gato, la trucha, la tilapia, el salmon 
coho, la carpa o el mujol (Van Asselt et al., 1988; Levavi-Sivan et al., 
2003; Vidal et al., 2004; Dufour et al., 2005; Aizen et al., 2005). Sin 
embargo, esta inhibición no parece clara en otros peces teleósteos, en 
particular en perciformes marinos como la lubina americana o europea 
(Holland et al., 1998b; Prat et al., 2001). 

Estas acciones inhibidoras de la dopamina se han puesto de mani-
fi esto, sobre todo, sobre las células secretoras de LH (Trudeau, 1997; 
Yaron et al., 2003). No obstante, en especies como la trucha tambien 
se han descrito efectos de la dopamina sobre los niveles de FSH (Va-
cher et al., 2000). Las acciones de la dopamina están moduladas por 
los esteroides sexuales y, en particular, por el estradiol. Así, la inhibi-
ción dopaminérgica se correlaciona de forma positiva con los niveles 
circulantes de estradiol durante el periodo preovulatorio en truchas 
hembra (Linard et al., 1995). En la trucha se ha descrito que el estradiol 
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FIGURA 17.  
Esquema que muestra la naturaleza de las 
acciones directas e indirectas de la dopamina, 
el neuropéptido Y, y el GABA sobre la 
liberación de gonadotrofi nas. Las fl echas 
verdes representan acciones estimuladoras (+) 
y las líneas rojas rematadas en cuadrados rojos 
representan acciones inhibidoras. Modifi cado 
de Trudeau 1997.
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estimula la síntesis de la tirosina hidroxilasa, la enzima clave para la 
síntesis de dopamina (Vetillard et al., 2003) y las neuronas tirosina hi-
droxilasa-positivas del área preóptica presentan receptores de estradiol 
(Linard et al., 1996). En el mismo sentido, la elevación en los niveles de 
estradiol determina un incremento en la expresión in vivo e in vitro del 
receptor de dopamina de tipo D2 y está asociada con una inhibición 
en la liberación tanto de LH como de FSH en la tilapia (Levavi-Sivan et 
al., 2006). Además, el gen del receptor de dopamina de tipo D2 de 
Mugil cephalus presenta elementos de respuesta a estrógenos en su 
promotor (Nocillado et al., 2007).Todos estos resultados sugieren que 
los efectos del estradiol sobre los receptores dopaminérgicos de tipo 
D2 y sobre la inhibición dopaminérgica de la secreción de gonadotro-
fi nas forman parte de los mecanismos de retroalimentación negativa 
de los esteroides durante los estadios de vitelogénesis (Levavi-Sivan et 
al., 2006). Recientemente, se ha descrito en la anguila una retroali-
mentación positiva de los andrógenos sobre neuronas dopaminérgicas 
del área preóptica, que proyectan a la hipófi sis e inhiben la secreción 
de gonadotrofi nas en otros teleósteos, así como una estimulación an-
drogénica de la actividad dopaminérgica en el bulbo olfativo (Weltzien 
et al., 2006). Estas evidencias han proporcionado una importante base 
neuroanatómica y funcional para entender las acciones de los esteroi-
des gonadales sobre los sistemas dopaminérgicos centrales (Weltzien 
et al., 2006).

1.3.3.  Otros sistemas neuroendocrinos implicados 
en el control de la reproducción: Neuropeptido Y, 
GABA y otras neurohormonas

El neuropéptido tirosina o NPY fue aislado por primera vez a partir 
del cerebro de cerdos (Tatemoto, 1982). Este peptido pertenece a la 
familia del polipéptido pancreático y está implicado en el control de la 
ingesta y el metabolismo, tanto en peces como en mamíferos. 

Las técnicas de inmunohistoquímica e hibridación in situ han permi-
tido identifi car la distribución de las neuronas secretoras de NPY en el 
cerebro de peces teleósteos. Estas células se localizan en las placodas 
olfativas, el bulbo olfativo, la porción central del telencéfalo dorsal, el 
telencéfalo ventral, el área preóptica caudal, el tálamo, el techo óptico, 
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el nucleo entopeduncular y el locus cerúleo, siendo estos dos últimos 
núcleos los que parecen enviar las fi bras NPY que alcanzan la hipófi -
sis para establecer contacto con las células gonadotropas (Pontet et 
al., 1989; Breton et al., 1991; Kah et al., 1993, Cerdá-Reverter et al., 
2000, Rodríguez-Gómez et al., 2001; Gaikwad et al., 2005). 

El NPY posee efectos estimuladores sobre la secreción de gonado-
trofi nas en peces, efectos que pueden ejercerse de forma directa sobre 
las células gonadotropas hipofi sarias (Kah et al., 1989; Peng et al., 
1993; Danger et al., 1991; Trudeau, 1997) pero también estimulando 
la liberación de GnRH en el área preóptica/hipotálamo y en la hipófi -
sis (Figura 17, 18a) (Peter et al., 1991; Breton et al., 1991, Trudeau, 
1997; Gaikwad et al., 2005). Así, en Clarias batrachus se ha descrito 
un solapamiento en la expresión de NPY y GnRH en células del sistema 
olfativo, así como en fi bras nerviosas del telencéfalo ventral y en fi bras 
y células de la hipófi sis (Gaikwad et al., 2005). El tratamiento intrace-
rebroventricular con NPY en esta especie indujo un aumento signifi -
cativo en los contenidos de GnRH-3 (sGnRH) en los órganos y bulbos 
olfativos, el telencéfalo, el área preóptica y la hipófi sis (Gaikwad et al., 
2005). En la lubina, el efecto del NPY sobre la liberación de LH depen-
de del estado energético de los animales, siendo mucho mayor en el 
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FIGURA 18.  
A. Fibras NPY-inmunorreactivas en la hipófi sis del lenguado. Tomado de Rodríguez-

Gómez et al., 2001. B. Efecto del ayuno sobre la expresión del NPY en el área preóptica 
y el techo óptico del salmón. Modifi cado de Silverstein et al., 1998.
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estado de ayuno, característico de la fase reproductiva (Cerdá-Reverter 
et al., 1999). En este sentido, durante el ayuno también aumenta en 
el salmón la expresion del NPY en el área preóptica, un área de mar-
cado caráter hipofi siotrófi co (Figura 18b) (Silverstein et al., 1998). La 
respuesta de la hipófi sis al NPY puede ser bloqueada por la dopamina 
y presenta un carácter estacional, que parece depender de los niveles 
de esteroides (Peter et al., 1991; Breton et al., 1991; Peng et al., 1993). 
Asi se ha evidenciado que el estradiol y la testosterona estimulan la 
expresión génica del NPY, sobre todo a nivel del área preóptica (Peng 
et al., 1994). Además, se ha descrito que el NPY estimula también 
en peces la secreción de hormona de crecimiento (Peng et al., 1993, 
Trudeau, 1997). Esta diversidad de efectos confi ere al NPY un papel 
relevante en la mediación de las interacciones entre reproducción, me-
tabolismo y crecimiento en peces. 

En cuanto a los aminoácidos neurotransmisores, el ácido γ-amino 
butírico (GABA) representa el principal neurotransmisor inhibidor en 
el cerebro de vertebrados. En el carpín dorado, el GABA está presente 
a elevadas concentraciones en el sistema hipotálamo-hipofi sario, exis-
tiendo fi bras GABAérgicas procedentes de la región preóptica y/o del 
núcleo lateralis tuberis hipotalámico en contacto directo con las células 
gonadotropas (Martinoli et al., 1990; Kah et al., 1992). La inyección 
con GABA provoca un aumento en la liberación de LH en el carpín do-
rado, acción que podría ejercerse directamente sobre las células gona-
dotropas (Figura 17), ya que en éstas se observa también un aumento 
en los niveles intracelulares de iones calcio (Kah et al., 1992, Trudeau, 
1997). El GABA también estimula la liberación de GnRH en los ter-
minales nerviosos de la hipófi sis (Kah et al., 1992, Trudeau, 1997) e 
inhibe la actividad de las células dopaminérgicas (Figura 17) (Trudeau, 
1997). Además, los inhibidores de la GABA-transaminasa producen 
una acumulación de GABA en el cerebro y la hipófi sis, y un aumento 
en los niveles plasmáticos de gonadotrofi nas. Estos efectos estimula-
dores del GABA son estacionales y están modulados por el estradiol 
(Kah et al., 1992). A su vez, el tratamiento con estradiol provoca un 
descenso en la concentración de GABA en el telencéfalo del carpin 
dorado (Kah et al., 1992). Los efectos del estradiol sobre las células 
GABAérgicas parecen ser directos ya que, al menos en la trucha, las 
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células GABA del área preóptica expresan receptores de estrógenos (O. 
Kah, comunicación personal). En la trucha, el GABA ejerce acciones es-
timuladoras tanto en la secreción de LH como de FSH, y como sucede 
en el carpín dorado, estos efectos dependen del estado reproductivo 
de los animales, pero también del sexo (Mañanos et al., 1999). Estas 
acciones del GABA pueden ejercerse de forma directa sobre las células 
gonadotropas ya que el GABA estimula tanto la secreción basal de 
FSH y LH como la secreción inducida por GnRH en cultivos de células 
hipofi sarias dispersas (Mañanos et al., 1999). 

La taurina es otro aminoácido neurotransmisor que está presente a 
elevadas concentraciones en el cerebro y la hipófi sis del carpín dorado; 
provoca un rápido aumento en los niveles de gonadotrofi nas del suero 
y parece actuar modulando los efectos inhibidores de la dopamina en 
la liberación de gonadotrofi nas (Peter et al., 1991, Trudeau, 1997). 
El ácido glutámico está presente en fi bras y células de la hipófi sis, in-
cluidas las células gonadotropas (Kah et al., 1993). El glutamato mo-
nosódico produce un aumento en los niveles séricos de LH y potencia 
la liberación de LH en respuesta a GnRH, probablemente actuando 
a traves de receptores de NMDA (Kah et al., 1993, Trudeau, 1997). 
Otro aminoácido neurotransmisor, la β-alanina, tiene también efectos 
estimuladores sobre la secreción in vivo de LH (Sloley et al., 1992), si 
bien su presencia en el cerebro o la hipófi sis no se ha descrito aún en 
peces.

Los péptidos opioides endógenos también han sido implicados en la 
regulación del eje cerebro-hipófi sis-gónada en numerosas especies de 
mamíferos (Cicero et al., 1985; Gilbeau et al., 1987, Trudeau, 1997). 
Los agonistas de péptidos opioides inhiben la liberación de dopamina, 
mientras que sus antagonistas la estimulan (Leadem et al., 1985). Se 
ha demostrado la existencia de diversos péptidos opioides en el cere-
bro de teleósteos y la presencia de receptores específi cos para estos 
(Kawauchi et al., 1980; Pert et al., 1974; Rosemblum y Callard, 1988). 
Asimismo, se ha demostrado la modulación por péptidos opioides de 
la secreción de dopamina y de la respuesta de la hipófi sis a GnRH y a 
dopamina en el carpín dorado (Rosemblum y Peter, 1989). 

En el carpín dorado, la colecistoquinina (CCK) en forma sulfatada 
tiene efectos estimuladores sobre la liberación in vitro de LH en frag-
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mentos de hipófi sis (Himick et al., 1993), si bien estos efectos resultan 
más evidentes en animales maduros que en animales en regresión. 

La noradrenalina (NA) estimula, a través de receptores α-1 adre-
nérgicos, la liberación de gonadotrofi nas en la hipófi sis (Chang et 
al., 1991, Trudeau, 1997), así como de GnRH en el área preóptica 
y en el hipotálamo (Yu y Peter, 1992, Trudeau, 1997). Aunque no 
existen referencias claras de la existencia de fi bras noradrenérgicas 
en la hipófi sis de teleósteos, esta inervación podría provenir del locus 
coeruleus (Kah et al., 1993). 

La serotonina (5-hidroxitriptamina ó 5-HT) estimula la liberación de 
gonadotrofi nas en el carpín dorado y en el salmón atlántico a través 
de una acción directa en la hipófi sis mediada por receptores 5-HT2 
(Somoza y Peter, 1991; Khan y Thomas, 1991, Trudeau, 1997). Tam-
bién estimula la liberación de GnRH en el área preóptica, hipotálamo 
anterior e hipófi sis (Yu et al., 1991). En la hipófi sis existen células 5-HT 
inmunoreactivas pero no parecen existir fi bras 5-HT positivas (Kah et 
al., 1993), lo que induce a pensar que la serotonina de la hipófi sis no 
procede de terminales nerviosos sino que es sintetizada por células de 
la hipófi sis o captada por éstas a partir de la sangre. La serotonina es 
también un precursor para la síntesis de la melatonina pineal, de la que 
ya se ha hablado con anterioridad al principio del presente capítulo. 

La leptina es un péptido secretado por los adipocitos que fue iden-
tifi cado en 1994 en mamíferos, y que desempeña un importante pa-
pel en la regulación del peso corporal y el metabolismo (Zhang et al., 
1994; Halaas et al., 1995). Recientemente, se ha sugerido que este 
péptido podría ejercer funciones en el eje reproductivo desempeñan-
do, al igual que el NPY, acciones mediadoras en la regulación del ba-
lance energético y la reproducción a través de sus acciones en el eje 
hipotálamo-hipofi sario (Yu et al., 1997; Magni et al., 2000). En pe-
ces, existen también evidencias de que la leptina está implicada en el 
control neuroendocrino de la función adenohipofi saria. Así, la leptina 
estimula en la lubina la secreción de LH a través de una acción directa 
sobre la hipófi sis (Peyon et al., 2001). Esta respuesta varía en función 
del estado de desarrollo sexual de los animales y es independiente de 
la estimulación de la secreción de LH inducida por GnRH. Además, la 
leptina actúa de forma sinérgica con el NPY estimulando la secreción 
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de LH en lubinas prepúberes pero no en lubinas postpuberales. Estos 
resultados han llevado a postular un efecto de la leptina en el inicio de 
la pubertad en peces, así como en el proceso reproductivo en indivi-
duos adultos (Peyón et al., 2001).

1.3.4.  ¿QUE HAY DE NUEVO EN EL ESTUDIO 
DEL CEREBRO NEUROENDOCRINO?

1.3.4.1. Kisspeptinas

El esquema clásico de control neuroendocrino de la reproducción 
que ha estado vigente durante las últimas décadas, y que implica a los 
sistemas neurohormonales GnRH como inductores de la secreción de 
gonadotrofi nas (FSH y LH) en células hipofi sarias, las cuales actúan, a 
su vez, sobre las gónadas para inducir los procesos de gametogénesis y 
esteroidogénesis gonadal, se ha visto revolucionado recientemente por 
el descubrimiento de las kisspeptinas, codifi cadas por el gen KiSS-1, y 
que actuan sobre un receptor de membrana acoplado a la proteína G 
denominado GPR54 (Roa y Tena-Sempere, 2007). En un principio, el 
péptido principal codifi cado por el gen KiSS-1 fue denominado metas-
tina por su capacidad para inhibir la metástasis tumoral (Ohtaki et al., 
2001). Sin embargo, estudios posteriores llevados a cabo en humanos 
y en ratones demostraron el papel relevante de las kisspeptinas y su 
receptor en el eje reproductivo (Roa y Tena-Sempere, 2007). 

Los estudios de mutagénesis y «knock-out» del gen que codifi ca 
para el receptor de KISS-1, GPR54, han mostrado su implicación en la 
regulación de la pubertad. Así, los pacientes con mutaciones que deter-
minaban una perdida de funcionalidad del GPR54 presentaban hipo-
gonadismo hipogonadotrófi co. Por otro lado, los ratones que carecían 
del GPR54 eran incapaces de iniciar la pubertad, presentaban órganos 
reproductivos inmaduros y niveles reducidos de esteroides gonadales 
y gonadotrofi nas hipofi sarias. Además, se ha descrito la presencia del 
ARNm de KiSS-1 en células del hipotálamo (núcleo arcuato y núcleo 
anteroventral periventricular), la expresión de los receptores GPR54 en 
las células GnRH, y una activación de la expresión de FSH y LH depen-
diente de GnRH tras la inyección periférica o intracerebroventricular de 
kisspeptina, así como una elevación considerable de los niveles de los 
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ARNm de KiSS-1 y GPR54 al inicio de la pubertad (Roa y Tena-Sempere, 
2007). En conjunto, todos estos resultados sugieren que las kisspepti-
nas y su receptor GPR54 están implicados en la activación peripuberal 
de las neuronas GnRH y en la liberación de GnRH hipotalámica, y re-
presentan factores críticos en la inducción de la cascada reproductiva 
que conduce a la pubertad (Kuohung y Kaiser, 2006; Messager et al., 
2005; Tena-Sempere, 2006). 

Además, las kisspeptinas se han relacionado con el ciclo reproduc-
tivo en adultos y con la secreción de gonadotrofi nas durante el ciclo 
ovárico, la gestación y la lactancia (Roa y Tena-Sempere, 2007). La 
expresión de KiSS-1 (ARNm y péptido) y su receptor en el ovario y las 
experiencias que demuestran que la expresión hipotalámica de KiSS-1 
está controlada por las hormonas esteroides gonadales sugieren un 
importante papel de las neuronas KiSS-1 en la retroalimentación posi-
tiva y negativa del estradiol sobre la secreción de gonadotrofi nas, y re-
fuerzan el creciente papel de estos péptidos y su receptor en el control 
neuroendocrino de la reproducción.

Hasta la fecha, las secuencias de cDNA del gen KiSS-1 sólo habían 
sido clonadas en mamíferos (Roa y Tena-Sempere, 2007) aunque recien-
temente se han identifi cado también en el pez cebra, lamprea marina, 
medaka, fugu y tetraodon (van Aerle et al., 2008). Asimismo, se han 
identifi cado las secuencias de su receptor GPR54 en mamíferos, anfi bios 
y algunas especies de peces como Danio rerio, Oreochromis niloticus, 
Mugil cephalus, Rachycentron canadum, Micropogonias undulatus, So-
lea senegalensis o Pimephales promelas (Parhar et al., 2004; Nocillado et 
al., 2007; Mohamed et al., 2007; Roa y Tena-Sempere, 2007; Filby et al., 
2008; Mechaly et al., 2007; GenBank Accession number: DQ347412). 
En tilapia, se ha observado que el receptor GPR54 se expresa en la neu-
ronas GnRH-1, GnRH-2 y GnRH-3 y que el número de neuronas GnRH 
que expresan GPR54 es mayor en machos maduros que en machos 
inmaduros (Parhar et al., 2004). Estos autores han propuesto también 
que la expresión de GPR54 es una señal necesaria para detener la mi-
gración de las neuronas GnRH-1, GnRH-2, y GnRH-3 y para un normal 
desarrollo del eje reproductivo. En la cobia, las variaciones conjuntas en 
la expresión de los ARNm de GPR54 y las diferentes formas de GnRH 
durante el desarrollo larvario y juvenil y la pubertad también refuerzan 
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la importancia de GPR54 en el control de la maduración de los sistemas 
GnRH y en su secreción durante estos procesos (Mohamed et al., 2007). 
Estos resultados son consistentes con los obtenidos en Pimephales pro-
melas que muestran una variación conjunta en la expresión cerebral de 
GPR54 y la forma GnRH3 en estadios tempranos de la pubertad, y una 
estimulación de la expresión de ambos genes por la kisspeptina-10 (Fi-
gura 19) (Filby et al., 2008). En Mugil cephalus, los estadios de pubertad 
temprana se caracterizan también por una mayor expresión cerebral de 
GPR54 en relación con los estadios intermedios y avanzados, y la expre-
sión de GPR54 también experimenta cambios en la gónada durante el 
proceso de pubertad (Nocillado et al., 2007). Por tanto, estos estudios 
representan una novedosa línea de acción de considerable interés para 
el esclarecimiento de los mecanismos neuroendocrinos que regulan la 
pubertad y la reproducción en peces. 
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FIGURA 19.  
Expresión de Kiss1r, GnRH-2 y GnRH-3 determinada mediante 

RT-PCR en el cerebro de ejemplares en pubertad temprana-media de 
Pimephales promelas tratados con kisspeptina-10 (2 nmol/g peso) o 

vehículo. Modifi cado de Filby et al.,  2008. 



CEREBRO Y REPRODUCCIÓN EN PECES…

69

1.3.4.2. Hormoma inhibidora de las gonadotrofi nas (GnIH)

En el año 2000 se identifi có en aves un pequeño péptido hipota-
lámico de 12 aminoácidos que actuaba directamente sobre la hipófi -
sis inhibiendo la síntesis y liberación de gonadotrofi nas (Tsutsui et al., 
2000; Tsutsui et al., 2007), por lo que fue denominado hormona in-
hibidora de las gonadotrofi nas o GnIH (Figura 20). La GnIH pertenece 
a la familia de péptidos RFamida, que está presente tanto en inverte-
brados como en vertebrados (Price y Greenberg, 1977; Rastogi et al., 
2000; Tsutsui y Ukena, 2006; Kriegsfeld, 2006; Tsutsui et al., 2007). 
Este neuropéptido se sintetiza en forma de un precursor que, según 
el grupo fi logenético, contiene las secuencias de dos (mamíferos), tres 
(aves) o cuatro (anfi bios) péptidos de la familia RFamida que presentan 
el dominio LPXRF-amida (X = L o Q) en su extremo carboxilo terminal 
(Tsutsui y Ukena, 2006). 

La identifi cación y localización cerebral de estos neuropéptidos 
GnIH se ha llevado a cabo mediante técnicas de ELISA, técnicas inmu-
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FIGURA 20.  
Esquema de las acciones propuestas de la GnIH sobre la síntesis y 
liberación de gonadotrofi nas hipofi sarias y de GnRH hipotálamica 
y su regulación por melatonina. Modifi cado de Tsutsui et al., 2007.
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nohistoquímicas y técnicas de hibridación in situ (Tsutsiu et al., 2000; 
Tsutsui y Ukena, 2006; Tsutsui et al., 2007). Así, los niveles de GnIH 
en el diencéfalo de vertebrados son considerablemente superiores a 
los encontrados en otras áreas cerebrales. En aves, las células GnIH se 
localizan en el núcleo paraventricular hipotalámico y en el área sep-
tal lateral y medial del cerebro (Tsutsui y Ukena, 2006; Tsutsui et al., 
2007). En cambio, la distribución de fi bras GnIH en el cerebro es mu-
cho más profusa, siendo particularmente evidentes en la eminencia 
media hipotalámica, el telencéfalo (septum y paleoestriado ventral), el 
área preóptica, el techo óptico y la medula oblongata (Tsutsui y Ukena, 
2006). En el área preóptica, las fi bras GnIH aparecen en el entorno 
de las células GnRH-1 (cGnRH-I), así como en proximidad de las fi -
bras GnRH-1 presentes en la eminencia media (Bentley et al., 2003). 
La clonación reciente de un posible receptor para la GnIH en aves ha 
permitido caracterizar su expresión en la hipófi sis, el hipotálamo y la 
médula espinal (Yin et al., 2005). Además, se ha descrito la presencia 
de sitios de unión de la GnIH en las células GnRH-2 (cGnRH-2) y en las 
fi bras GnRH-1 (cGnRH-1) de la eminencia media (Bentley et al., 2006). 
Estas evidencias, así como las obtenidas en mamíferos (Kriegsfeld et 
al., 2006), sugieren que la GnIH puede también modular la síntesis y 
liberación de GnRH en el hipotálamo y desempeñar acciones neuro-
moduladoras a nivel cerebral, además de ejercer efectos inhibidores 
directos sobre la secreción de gonadotrofi nas hipofi saria (Figura 20). 
A su vez, la síntesis y secreción de GnIH hipotalámica en aves parece 
estar sometida a una estimulación por la melatonina (Figura 20) (Tsut-
sui et al., 2007). Así, la expresión de la GnIH está controlada por el 
fotoperiodo y es mayor en animales sometidos a fotoperiodo corto, 
que presentan una exposición nocturna a melatonina más duradera, el 
tratamiento con melatonina en individuos pinealectomizados y someti-
dos a enucleación ocular determina una elevación en la expresión y en 
la secreción de GnIH y las células GnIH hipotalámicas presentan recep-
tores de melatonina de tipo Mel1C (Tsutsui et al., 2007). Por ello, estas 
células GnIH podrían desempeñar un papel relevante en la integración 
de la información ambiental y en la transducción de la información del 
fotoperiodo a otros centros neuroendocrinos. La GnIH también inhibe 
el desarrollo gonadal, la síntesis de esteroides y la actividad esperma-
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togénica en aves, lo que sugiere que este neuropéptido puede actuar 
a distintos niveles del eje reproductivo (Tsutsui et al., 2007).

 La presencia de células GnIH en el hipotálamo posterior parece 
una característica conservada a lo largo de la evolución de vertebra-
dos (Tsutsui et al., 2007). Así, recientemente se ha puesto también de 
manifi esto la presencia de un péptido similar de tipo LPXRF-amida en 
peces (Sawada et al., 2002; Osugi et al., 2006; Tsutsui et al., 2007). 
En el carpín dorado, estás células GnIH están presentes en el núcleo 
periventricular posterior del hipotálamo, si bien también se han detec-
tado algunas células inmunorreactivas en la región del nervio terminal 
de los bulbos olfativos, una región que presenta células de la forma 
GnRH-3 (Sawada et al., 2002; Kah et al., 2007). Las fi bras GnIH-inmu-
norreactivas están presentes principalmente en el núcleo lateral tuberal 
del hipotálamo y en la hipófi sis del carpín, aunque también inervan 
otras regiones como el telencéfalo ventral y el techo óptico (Sawada 
et al., 2002). Estos estudios en peces son muy preliminares, y queda 
por determinar si este péptido de la familia LPXRF-amida tiene en este 
grupo fi logenético las mismas funciones descritas para el sistema GnIH 
en aves y en mamíferos, por lo que su estudio representa una línea 
de investigación de notable interés para el esclarecimiento del control 
neuroendocrino y ambiental de la reproducción en peces.

1.4.  TRANSDUCCIÓN DE LA 
INFORMACIÓN DE LOS CENTROS 
FOTORRECEPTORES HACIA LOS 
CENTROS NEUROENDOCRINOS 
Y LA HIPÓFISIS

Una cuestión que permanece sin resolver es cómo la información del 
fotoperiodo alcanza a estos sistemas neuroendocrinos y/o hipofi siotró-
fi cos que controlan la actividad de la hipófi sis y la secreción de gonado-
trofi nas. Los estudios de trazado neuronal, moleculares, inmunohisto-
químicos y fi siológicos desarrollados en nuestro laboratorio utilizando 
la lubina como modelo nos han permitido identifi car algunas de estas 
posibles conexiones. Así, el sinencéfalo dorsal, un área que contiene 
células de tipo GnRH-2 (cGnRH-II), recibe proyecciones directas desde 
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el órgano pineal. A su vez, el órgano pineal de la lubina recibe una 
inervación directa desde las células GnRH-2 y expresa receptores de 
GnRH (González-Martínez et al., 2004b; Servili et al., 2005, 2007), que 
parecen varian su expresión de manera estacional. Los estudios in vivo 
e in vitro llevados a cabo en nuestro laboratorio han permitido deter-
minar que la GnRH-2 es capaz de estimular la secreción de melatonina 
nocturna en el órgano pineal de la lubina (Servili et al., 2007). Las célu-
las GnRH-3 (sGnRH) del nervio terminal se encuentran también conec-
tadas con la retina, que presenta fi bras GnRH-3 y receptores de GnRH. 
Estas evidencias refuerzan la existencia de interacciones de los sistemas 
GnRH-2 y GnRH-3 con los principales centros fotorreceptores (pineal 
y retina, respectivamente) de la lubina (Figura 21). Estos resultados, 
junto con informaciones previas sobre la inervación de los distintos 
sistemas GnRH en la hipófi sis de la lubina (González-Martínez et al., 
2002a), sugieren que las acciones de los sistemas GnRH-2 y GnRH-3 
sobre el eje reproductivo pueden estar más centradas en la modulación 
de la actividad de los centros fotorreceptores que en el control directo 
de la actividad hipofi saria y de la secreción de gonadotrofi nas.

A su vez, otras áreas cerebrales y sistemas neuroendocrinos son can-
didatos a mediar estas interacciones. El núcleo preóptico parvocelular 

Pineal

SbGnRH
cGnRH-II

Retina
Pit

FIGURA 21.  
Esquema de las interacciones propuestas entre los sistemas sGnRH 
y cGnRH-II con los centros fotorreceptores (retina y órgano pineal, 

respectivamente) en el cerebro de la lubina. La forma sbGnRH tiene 
funciones hipofi siotrófi cas. 
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presenta células GnRH-1 (González-Martínez et al., 2001; 2002a), re-
ceptores de GnRH (González-Martinez et al., 2004b), receptores de 
melatonina (Herrera-Pérez et al., 2007), y contiene numerosas neuro-
nas que proyectan a la hipófi sis (García-Robledo y Muñoz-Cueto, datos 
no publicados) (Figura 22). El núcleo supraquiasmático de la lubina 
presenta proyecciones directas desde la retina (Servili y Muñoz-Cueto, 
en preparación), expresa receptores de melatonina (Herrera-Pérez et 
al., 2007), posee células hipofi siotrófi cas (García-Robledo y Muñoz-
Cueto, datos no publicados) y que expresan el neuropéptido Y (Cerdá-
Reverter et al., 2000), un neuropéptido que alcanza de forma directa 
la hipófi sis de peces y presenta acciones estimuladoras de la secreción 
de gonadotrofi nas (Kah et al., 1989; Trudeau, 1997; Cerdá-Reverter et 
al., 1999). El núcleo lateral tuberal ventral del hipotálamo es también 
un candidato a mediar en la transducción de la información del foto-
periodo a los sistemas neuroendocrinos ya que posee receptores de 
melatonina (Herrera-Pérez et al., 2007) y de GnRH (González-Martínez 
et al., 2004b), presenta células NPY-positivas (Cerdá-Reverter et al., 
2000) y células que proyectan a la hipófi sis (datos no publicados). La 
presencia de estas células NPY en regiones hipofi siotrófi cas del área 
preóptica y del hipotálamo que reciben una información directa (neu-

FIGURA 22.  
El núcleo preóptico parvocelular es un candidato a mediar las 
interacciones de la información del fotoperiodo con el cerebro 
reproductivo ya que presenta receptores de GnRH (A), células 
hipofi siotrófi cas (B) y receptores de melatonina (C) (González-

Martínez et al., 2004b; Herrera-Pérez et al., 2007).

A B C
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ral o neuroendocrina) desde los centros fotorreceptores resulta de gran 
interés ya que este neuropéptido está implicado también en el control 
de la ingesta. Así, el NPY podría constituir un nexo de unión entre la 
reproducción y metabolismo ya que, como se indicó anteriormente, 
muchas especies de peces cesan su ingesta durante el periodo repro-
ductivo, la expresion del NPY aumenta en el área preóptica durante 
el ayuno (Silverstein et al., 1998) y en la lubina el efecto estimulador 
del NPY sobre la liberación de LH es también mayor en individuos en 
ayuno (Cerdá-Reverter et al., 1999). 

Por último, lás células catecolaminérgicas del núcleo ventromedial 
del tálamo pueden estar implicadas en estas interacciones ya que en la 
lubina la hipófi sis presenta fi bras catecolaminérgicas y recibe proyec-
ciones desde este núcleo, que está conectado de forma bidireccional 
con el órgano pineal (Servili et al., 2005) y presenta receptores de me-
latonina (Herrera-Pérez et al., 2007) y de GnRH (González-Martínez et 
al., 2004b).

Además, mediante estudios de expresión de ARNm, estudios far-
macológicos y de unión de radioligandos a membranas se ha puesto 
de manifi esto la presencia de receptores de melatonina en la hipófi sis 
del lucio, la trucha y la lubina (Gaildrat y Falcón, 2000; Falcón et 
al., 2003, Sauzet et al., 2008), lo que indica que la hipófi sis puede 
representar también una diana directa para las acciones de la mela-
tonina.

La profundización en este tipo de estudios resulta necesaria ya que 
puede contribuir al esclarecimiento de los efectos que tienen las ma-
nipulaciones del fotoperiodo sobre la secreción de estos sistemas neu-
roendocrinos y aportar informaciones básicas de gran interés para el 
control ambiental y hormonal de la reproducción.
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Resumen
La comprensión de los mecanismos que regulan la función repro-

ductora de los peces teleósteos y su control es un requisito esencial en 
cultivo de peces. La hipófi sis de los peces secreta dos gonadotrofi nas, 
la FSH y la LH que son responsables de que la recrudescencia gonadal 
tenga lugar. La acción de las gonadotrofi nas sobre la gónada se ejer-
ce a través de su acoplamiento a receptores de membrana específi cos 
localizados en las células foliculares y en las de Leydig y Sertoli en el 
ovario y testículo, respectivamente. El testículo de los peces teleósteos 
está constituido por dos compartimentos, el lobular y el intersticial. El 
primero lo constituyen los espermatocistes formados por células ger-
minales y células de Sertoli que las engloban y rodean. En el segundo 
se localizan las células de Leydig responsables de la producción de es-
teroides gonadales. La unidad esencial del ovario es el folículo consti-
tuido por el oocito, la envoltura vitelina y las dos capas foliculares que 
lo circundan. El acoplamiento de las gonadotrofi nas a sus receptores 
específi cos desencadena la esteroideogenesis gonadal responsable de 
la producción de andrógenos, estrógenos y progestágenos que a su vez, 
desencadenan la espermatogénesis y ovogénesis. En cautividad la au-
sencia de determinados factores bióticos y abióticos puede provocar al-
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teraciones del mecanismo reproductor de los teleósteos que dan como 
resultado ausencia de puestas o asincronismo de las mismas. El obje-
tivo de esta revisión es proporcionar los conocimientos precisos sobre 
las hormonas reproductivas, su función y su modo de acción sobre los 
órganos diana (gónadas), para poder controlar la reproducción de los 
peces en cautividad y así mitigar o eliminar los problemas menciona-
dos anteriormente.

Abstract

The understanding of the mechanisms that regulate the reproductive 
function of teleosts is an essential requirement in fi sh culture. The fi sh hypo-
physis secretes two gonadotropins, the FSH and LH that are responsible for 
gonadal recrudescence. Gonadotopin act on the gonad throughout specifi c 
membrane receptors located in the ovarian follicular cells and in the testicu-
lar Sertoli and Leydig cells. Two main compartments are found in the testicle, 
the lobular and the interstitial. The fi rst one is constituted by the germinal cell 
surrounded by the Sertoli cells, giving rise to the spermatocysts.The Leydig 
cells are located in the second compartment and are responsible for steroid 
secretion. The essential unity of the ovary is the follicle which is constitu-
ted by the oocyte and its viteline and follicular envelops. The binding of the 
gonadotropins to its specifi c membrane receptors results in gonadal steroi-
deogenesis. The production of androgens, estrogens and progestagens triggers 
spermatogenesis and ovogenesis. In captivity, the lack of certain biotic and 
abiotic factors may account for alterations on the reproductive mechanism of 
teleosts, resulting in failure or asynchrony of gamete production and release. 
This review aims to provide essential knowledge on the hormones involved 
in fi sh reproduction, their function and way of action on the target organs. 
This Knowledge will make possible to control reproduction in captivity and 
diminish or eliminate the above mentioned problems.

2.1. INTRODUCCIÓN

Los peces viven en un medio, el acuático, que experimenta cam-
bios cíclicos muy marcados que afectan de manera sustancial a di-
versos procesos vitales, como el reproductor, que son fundamentales 
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para su supervivencia. Para ello, las diversas especies han desarrollado 
una serie de mecanismos que les permite captar estos cambios am-
bientales y/o estímulos y traducirlos, convenientemente, para que el 
organismo de la respuesta fi siológica adaptativa adecuada. Esta sue-
le ser cíclica y en sincronía con los cambios abióticos y bióticos que 
experimenta el ecosistema en que habitan. En los peces, como en 
otros vertebrados, compiten con éxito dos sistemas complementarios 
de información, el sistema neural y el hormonal u endocrino. Para 
el control adecuado del proceso reproductor es fundamental la con-
junción y exacta sincronía entre los dos que se lleva a cabo a través 
del sistema neuroendocrino. Así pues, la percepción de los estímulos 
ambientales esta regida por el sistema nervioso que integra la infor-
mación captada por los receptores sensoriales. En el caso del proceso 
reproductor esta es integrada y transportada a la hipófi sis mediante 
neurohormonas, principalmente de origen hipotálamico, que a su vez 
controlan y modulan la síntesis y liberación de las hormonas gonado-
tropas o gonadotrofi nas, responsables de que tenga lugar la recru-
descencia gonadal con la consiguiente producción de los gametos. 
Estas, a su vez, ejercerán su control sobre las gónadas, testículos 
y ovarios para que sinteticen, principalmente, esteroides gonadales 
que en último término serán responsables de la producción de los 
gametos. 

En este capítulo no haremos hincapié en el control neuroendo-
crino de la reproducción de los teleósteos, puesto que ya ha sido 
exhaustivamente revisado en el capítulo precedente. Nuestro interés 
se dirigirá hacia la revisión de los mecanismos que intervienen en 
el control hormonal de su proceso reproductor con especial énfasis 
en las gonadotrofi nas (GTHs), secretadas por la adenohípofi sis y en 
sus receptores de membrana específi cos, localizados en las células 
somáticas de las gónadas. La estructura y función de las gónadas 
será también motivo de atención por ser el soporte y origen de los 
elementos germinales además del lugar donde, tras el acoplamiento 
de las gonadotrofi nas a sus receptores, tiene lugar la esteroideoge-
nesis (producción de esteroides gonadales) que regula la producción 
y emisión de los espermatozoides y óvulos por parte del testículo y 
ovario, respectivamente. 
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En acuicultura la imposibilidad de controlar el proceso reproductor 
de una determinada especie de pez en cautividad limita totalmente sus 
posibilidades de producción. Por otra parte, la cautividad casi siempre 
introduce variaciones respecto a las condiciones naturales que favore-
cen o determinan la reproducción de la especie en cuestión. Ello ge-
neralmente se traduce en alteraciones del mecanismo reproductor que 
pueden provocar mermas en la fecundidad o calidad de las puestas en 
los casos más sencillos y esterilidad total en los casos más extremos. 
Por tanto, para evitar estos problemas es preciso un control efi caz de 
este proceso. Ello requiere de un conocimiento, lo más preciso posible, 
de los procesos básicos que regulan la alternancia del ciclo reproductor 
y su puesta en funcionamiento que es lo que pretendemos proporcio-
nar con esta revisión. 

2.2. LAS GONADOTROFINAS

La reproducción de los teleósteos implica a una cadena temporal de 
acontecimientos complejos en los que las gonadotrofi nas (GTHs) hipo-
fi sárias tienen un papel central. Por ello el conocimiento de su estruc-
tura y de modo de acción es indispensable a la hora de comprender 
como se orquesta el control del proceso reproductor. 

2.2.1. La dualidad de las gonadotrofi nas de los peces

Durante muchos años se pensó que en la hipófi sis de los peces existía 
una sola gonadotrofi na, también llamada madurativa, a la que se le 
atribuía la regulación de todo el proceso reproductor (Burzawa-Gerard 
1982). A mediados de la década de los 70 Idler y Ng (1983) propusieron 
un sistema dual para las gonadotrofi nas de los teleósteos. Sin embargo, 
esta dualidad no quedó totalmente establecida hasta fi nales de la déca-
da de los 80 con la identifi cación de dos gonadotrofi nas, químicamente 
diferentes, en la hipófi sis de Onchorhynchus keta la GTH-I y la GTH-II, 
previamente conocida como gonadotrofi na madurativa (Kawauchi et 
al., 1989). Posteriormente y en base a las secuencias aminoacídicas, se 
estableció la homología entre la GTH-I y la GTH-II de los peces con la 
FSH (hormona foliculoestimulante) y la LH (hormona luteinizante) de los 
tetrápodos, respectivamente (Li and Ford, 1998; Quérat et al., 2000). 
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Hasta el presente, gracias a técnicas de biología molecular, se han ais-
lado y caracterizado las secuencias de cDNA que codifi can ambas GTHs 
en mas de 30 especies de peces, representadas en nueve ordenes de 
teleósteos (Anguiliformes, Salmoniformes, Cipriniformes, Siluriformes, 
Ciprinidontiformes, Perciformes, Scorpaeniformes, Gasterosteiformes y 
Pleuronectiformes), así como en Elasmobranquios. Por tanto, la duali-
dad de las gonadotrofi nas debe considerarse como una característica 
ubicua entre los peces (Yaron y Sivan, 2006). 

2.2.2. Estructura de las gonadotrofi nas

Estructuralmente las GTHs de los peces al igual que las de los ma-
míferos, son glicoproteínas heterodiméricas que en una misma especie 
comparten una subunidad α. común unida de forma no covalente a 
una subunidad β específi ca. Esta subunidad es quien determina la es-
pecifi cidad biológica de la hormona (Boime y Ben-Menahem, 1999). 
Cada subunidad, α, FSH β. y LHβ esta codifi cada por un gen diferente 
(Fiddes y Talmadge, 1984) y difi ere en su secuencia de aminoácidos 
(aas) y conservación fi logenética. Los pesos moleculares estimados 
en diferentes especies de teleósteos oscilan entre 12-28 KDa para las 
subunidades y 28-50 KDa para los dímeros, según el método de de-
terminación empleado. Los modelos de la estructura terciaria de las 
subunidades gonadotropas de peces sugieren que al igual que las hor-
monas glicoproteicas de mamíferos, pertenecen a una superfamilia de 
proteínas caracterizadas por la presencia de un nudo de cisteínas (Cys) 
que consiste en la colocación común de seis Cys que forman tres puen-
tes disulfuro intracatenarios (Hearn y Gomme, 2000). La contribución 
de estos nudos de Cys es crítica para el correcto plegamiento y dimeri-
zación de estas hormonas. Otra característica relevante de la estructura 
terciaria de las subunidades β es la región denominada «seat belt». 
Esta región, bien conservada en las hormonas glicoproteicas, parece 
estar implicada en la transducción de la señal y en la estabilización del 
heterodímero mediante interacciones no covalentes con la subunidad 
α (Hearn y Gomme, 2000). Solo el heterodímero intacto α/β. es capaz 
de unirse específi camente a su receptor localizado en la membrana 
plasmática de las células diana, siendo las subunidades por si solas 
biológicamente inactivas (Pierce y Parsons, 1981). 



104

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

Las secuencias de aas de las subunidades LHβ de peces están alta-
mente conservadas, particularmente en regiones importantes para la 
interacción con el receptor (Moyle et al., 1994). En la subunidad LHβ., 
las posiciones de 12 Cys y del único sitio potencial de N-glicosilación 
están altamente conservadas en todos los vertebrados. Sin embargo, 
las estructuras primarias de las subunidades FSHβ son mas variables 
incluso en regiones que parecen conferir especifi cidad de ligando. En 
la mayoría de los peces teleósteos, excepto en los más primitivos, la 
FSHβ se desvía de la estructura básica de 12 residuos Cys conservados 
y dos sitios potenciales de N-glicosilación presentes en tetrápodos. 
Así, a la FSHβ de salmónidos y perciformes le faltan la tercera Cys 
conservada y el segundo sitio potencial de N-glicosilación y tiene una 
Cys adicional cerca del extremo N-terminal. Esta variación estructural 
entre las subunidades FSHβ de peces, en esta región, podría impli-
car diferencias funcionales considerables entre especies, debido a su 
infl uencia en las interacciones con el receptor y posiblemente en la 
estabilidad del heterodímero. Además, la perdida del segundo sitio 
de N-glicosilación podría afectar a su potencia biológica (Swanson et 
al., 2003).

La porción glicosídica contribuye entre un 20 y un 40 % en el peso 
molecular de las gonadotrofi nas y desempeña un papel importante 
en muchas de las características funcionales de las mismas. Los hidra-
tos de carbono de las hormonas glicoproteicas infl uyen en el correcto 
plegamiento de las subunidades, en el ensamblaje y maduración con-
formacional del dímero, en el almacenamiento intracelular y secreción, 
en la unión a su receptor y transducción de la señal y en su vida media 
(Hearn y Gomme, 2000 y Ulloa-Aguirre et al., 2001). El proceso de 
glicosilación empieza en el Retículo Endoplasmático Rugoso (RER) y 
termina en el Aparato de Golgi (AG), donde fi nalmente se obtiene la 
proteína madura con las modifi caciones post-traduccionales necesarias 
para ser secretada al torrente sanguíneo (Fig. 1). Los oligosacáridos es-
tablecen dos tipos de uniones con las proteínas, N-glucosídicas entre el 
nitrógeno amida de un resto Asn (Asparagina) y la N-acetilglucosamina 
del oligosacárido y O-glucosídicas entre el grupo OH de una Ser o Thr 
(Serina o Treonina) y la N-acetilgalactosamina, galactosa, manosa o xi-
losa. Los oligosacáridos que intervienen en las uniones N-Glucosídicas 
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FIGURA 1.  
Representación esquemática de la biosíntesis de las gonadotrofi nas 

por las células gonadotropas de la adenohipófi sis. 
RER, retículo endoplasmático rugoso. AG, Aparato de Golgy. 

suelen presentar un núcleo común, mientras que los unidos por unio-
nes O-Glucosídicas varían en forma y tamaño. La mayoría de estos azu-
cares son hexosas (manosa, galactosa, fucosa) o sus derivados como 
las N-acetilhexosaminas y los ácidos urónicos. Además, se han identi-
fi cado también azucares complejos como los ácidos siálicos derivados 
del ácido neuramínico (Ulloa-Aguirre et al., 2001).

2.2.3. Síntesis y secreción

Las gonadotrofi nas se sintetizan en la hipófi sis, concretamente en 
la adenohipófi sis. Estudios inmunocitoquímicos han permitido la lo-
calización de las células gonadotropas en la hipófi sis de numerosas 
especies de teleósteos, sobre todo en la pars distalis proximal (PDP) 
y en ocasiones, en el borde de la pars intermedia (PI) (Fig. 2). En la 
hipófi sis de peces, a diferencia de los vertebrados superiores, hay 
ausencia de co-localización celular de FSH y LH y por tanto, ambas 
hormonas se producen en células gonadotropas distintas (Weltzien 
et al., 2004). 
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La síntesis y secreción de las gonadotrofi nas esta regulada principal-
mente por una familia de péptidos cerebrales, las GnRHs, cuya natura-
leza y diversidad esta bien estudiada en peces teleósteos (Breton et al., 
1972; King y Millard, 1992; Sherwood et al., 1993; Lethimonier 
et al. 2004; Kah et al., 2007). Las GnRHs representan el principal factor 
liberador de gonadotrofi nas y son producidas en neuronas presentes 
en diferentes áreas del cerebro que acceden a la hipófi sis a través de 
conexiones neuronales directas. Tras unirse a receptores específi cos en 
las membranas de las células gonadotropas adenohipofi sárias (Conn y 
Crowley, 1994), desencadenan una serie de reacciones intracelulares 
que estimulan la síntesis (transcripción y traducción) y secreción de 
las GTHs. No obstante, existen otros factores cerebrales que modulan 

FIGURA 2.  
Localización de los dos tipos de células gonadotropas de la lubina 

(Dicentrarchus labrax). Fotomicrofotografías de una sección de 
la pituitaria mostrando dos tipos celulares diferentes: uno que 
expresa FSHβ mRNA (A) y otro que expresa LH β mRNA (B). 
Ambos tipos celulares se localizan en la Pars Distalis Proximal 

(PDP) pero con delimitaciones distintas. Las células que expresan 
FSHβ se circunscriben a la parte externa de los cordones celulares 

de la PDP (A), mientras que las que expresan LHβ son más 
numerosas y están situadas en la parte interna de estos cordones 
celulares, así como bordeando la PI (Pars Intermedia) (B). Barra, 

400 mµ. Modifi cado de Muriach et al. (2008).
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directa o indirectamente la liberación de gonadotrofi nas como ciertos 
neuropéptidos (péptidos opiáceos, neuropéptido Y, colecistoquinina), 
aminas (dopamina, noradrenalina y serotonina) y aminoácidos neu-
rotransmisores (GABA, taurina, ácido glutámico, ácido aspártico o la 
β-alanina) (Peter et al., 1991; Kah et al., 1993; Trudeau 1997; Yaron 
et al., 2003). La regulación neuroendocrina de la síntesis y secreción 
de las gonadotrofi nas se describe exhaustivamente y con detalle en el 
capitulo II de este mismo volumen (J.A. Muñoz-Cueto), por lo que no 
nos extenderemos más en ello.

La expresión génica y los niveles de ambas gonadotrofi nas en la 
hipófi sis y en el plasma de los teleósteos varían a lo largo del ciclo 
reproductor e incluso entre machos y hembras (Swanson et al., 2003; 
Yaron et al., 2003; Yaron y Sivan, 2006). Los estudios realizados en 
aquellas especies de teleósteos en las que ha sido posible cuantifi car 
los niveles de ambas gonadotrofi nas en plasma, muestran que la FSH 
está presente a lo largo de todo el ciclo, incrementando de forma no-
table durante la oogénesis y espermatogénesis tempranas y durante la 
postovulación y postespermiogénesis, en hembras y machos, respec-
tivamente. Por el contrario, los niveles de LH en plasma son bajos o 
indetectables durante las primeras fases de desarrollo gonadal y mues-
tran un pico durante la fase de maduración fi nal y ovulación en las 
hembras y espermiogénesis y espermiación en los machos (Swanson, 
1991; Prat et al., 1996; Gómez et al., 1999). En los salmónidos los 
perfi les de expresión génica de ambas hormonas se correlacionan con 
sus niveles en plasma (Gómez et al., 1999) y se ha visto que los niveles 
de ARN mensajero de FSHβ incrementan antes que los de LHβ. Sin 
embargo, en especies de peces no salmónidos con desarrollo gonadal 
asincrónico o de puestas múltiples como el pez rojo (Sohn et al., 1999), 
la dorada japonesa (Gen et al., 2000) o la lubina (Mateos et al., 2003), 
no se observa este patrón diferencial de expresión de FSH y LH, a lo 
largo del ciclo reproductor, característico de salmónidos. En el pez rojo 
y en la lubina los niveles de expresión de las subunidades LHβ y FSHβ 
tienen perfi les similares y los niveles de LH en plasma son altos cuan-
do se dan los máximos de maduración-ovulación y espermiogénesis-
espermiación en las hembras y en los machos, respectivamente (Navas 
et al., 1998; Sohn et al., 1999; Rodríguez et al. 2001; Mateos et al., 
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2003). En la dorada japonesa se observa un claro dimorfi smo sexual 
entre los patrones de expresión de la βFSH. En los machos la expresión 
aumenta con el desarrollo gonadal, pero no en las hembras. La βLH no 
presenta este dimorfi smo y los niveles de expresión se mantienen altos 
en ambos sexos desde el inicio de la gametogénesis hasta la puesta 
(Gen et al., 2000). Sin embargo, el pez espinoso a pesar de no ser un 
salmónido y tener un comportamiento reproductivo muy particular, 
presenta un perfi l de expresión de las dos gonadotrofi nas muy similar 
al observado en los salmónidos (Hellqvist et al., 2006). 

2.2.4. Acción fi siológica

Las gonadotrofi nas regulan los procesos de gametogénesis y esteroido-
génesis gonadal en todos los vertebrados. En tetrápodos esta muy bien 
establecido el papel de cada gonadotrofi na. A la FSH se le atribuye una 
acción estimuladora del desarrollo folicular temprano y la preparación de 
las gónadas para acciones posteriores de la LH, mientras que esta última 
estaría implicada en los procesos fi nales de maduración y ovulación/es-
permiación. No obstante, en peces, existen pocos estudios donde se haya 
podido comparar directamente la actividad de la FSH y de la LH y estable-
cer de forma clara su función diferencial. La mayor parte de la informa-
ción, disponible al respecto, proviene de distintas especies de salmónidos 
en las que desde fi nales de los años 80 se han venido purifi cado ambas 
hormonas. En machos, durante el proceso de espermatogénesis, ambas 
gonadotrofi nas estimulan la producción testicular de 11-cetotestosterona 
(11KT) in vitro, tanto en salmónidos (Planas y Swanson 1995) como en 
perciformes (Kagawa et al., 1998). Estudios con la anguila japonesa su-
gieren que la 11KT, regulada por la FSH, es un factor endocrino clave para 
la iniciación de la proliferación espermatogonial (Ohta et al., 2007). En la 
trucha, la FSH también estimula la proliferación de espermatogonias in 
vitro (Loir 1999). En el salmón, la potencia de la LH para estimular la pro-
ducción de 11KT y 17α, 20β-dihidroxi-4-pregnen-3-one (DHP) aumenta 
a medida que avanza la espermatogénesis. Este aumento de la potencia 
esteroidogénica de la LH coincide con la aparición de células germinales 
post-meióticas y del receptor de LH en los testículos, con un incremento 
de los niveles de LH en plasma y con la espermiación. En la lubina, se ha 
demostrado que los tratamientos con LH recombinante activan la esper-
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miación y aumentan signifi cativamente el volumen de esperma respecto 
al grupo control (Mazón et al., 2008). Ambas gonadotrofi nas estimulan, 
de forma similar, la producción in vitro de 17β-estradiol (E2) en ovarios en 
vitelogénesis de carpa común (Van Der Kraak et al., 1992), atún (Okada et 
al., 1994) y salmón (Suzuki et al., 1988c, Planas et al., 2000). Antes de la 
ovulación, coincidiendo con el cambio en la esteroideogénesis ovárica de 
E2 a DHP y la rotura de la vesícula germinal, la potencia esteroidogénica 
de la LH excede enormemente a la de la FSH, (Suzuki et al., 1988c; Planas 
et al., 2000; Kagawa et al., 1998, 2003). Actualmente parece estar claro 
que el proceso de vitelogénesis esta regulado por el E2 (Nagahama et al., 
1993; Nagahama, 1994) y que la FSH estimula la conversión de T a E2, 
incrementando la actividad aromatasa y la expresión del gen P-450arom 
en el ovario (Montserrat et al., 2004). Estudios en cultivos in vitro de gó-
nadas de lubina, demostraron una alta actividad esteroidogénica de la FSH 
durante estadios iniciales de la maduración testicular y ovarios en vitelo-
génesis (Moles et al., 2008). Por lo tanto, todo esto sugiriere que la FSH 
juega un papel fundamental en las fases iniciales de la espermatogénesis 
y vitelogénesis. Esto contrasta con lo observado en la dorada japonesa, 
donde la LH es capaz de estimular la expresión y síntesis de P-450arom 
en oocitos vitelogénicos, mientras que la FSH es inefectiva (Kagawa et 
al., 1998, 2003). Así pues, claramente la LH parece regular el fi nal de la 
maduración oocitaria en todos los peces estudiados hasta el momento, 
mientras que los papeles relativos de la FSH y la LH en la regulación de 
la esteroidogénesis durante el crecimiento de los oocitos varían con las 
especies. La única función descrita hasta el momento exclusivamente para 
la FSH es su participación en la incorporación de vitelogenina en oocitos 
de trucha arcoiris (Tyler et al., 1991).

2.2.5.  Purifi cación, clonación y formas recombinantes 
de las gonadotrofi nas

Desde la década de los 80, se ha demostrado la existencia de dos go-
nadotrofi nas, químicamente diferentes, en numerosas especies de teleós-
teos. Debido a las pequeñas cantidades de GTHs presentes en la hipófi sis, 
solo se han podido aislar y caracterizar bioquímica y fi siológicamente en 
un reducido número de especies. El proceso de purifi cación en muchos 
casos, supone una gran limitación al tener que sacrifi car cientos o miles 
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Especie Nombre común Gonadotrofi na Peso molecular Referencia

Oncorhynchus keta Salmón chum GPα, FSHβ y LHβ

FSH y LH

22, 17 y 18 Kda

50 y 36 KDa

Suzuki et al., 1988a,b

Oncorhynchus kisutch Salmón coho GPα, FSHβ y LHβ

FSH y LH

20-24, 19 y 22 Kda

43 y 39 KDa

Swanson et al., 1991

Cyprinus carpio Carpa común FSH y LH 45 y 35 KDa Van Der Kraak et al., 1992

Katsuwonus pelamis Bonito FSH y LH 39 y 30 KDa Koide et al., 1993

Pagrus major Dorada japonesa FSH y LH 32 y 38 KDa Tanaka et al., 1993

Micropogonias 
undulatus

Corbina GPα, FSHβ y LHβ

FSH y LH

17, 19 y 20.5 KDa Copeland y Thomas,1993

Thunnus obesus Patudo FSH y LH 40.5 y 27 KDa Okada et al., 1994

Seriola dumerilii Pez limón GPα, FSHβ y LHβ

FSH y LH

17, 28 y 21.5 KDa

47 y 29 KDa

García-Hernández et al., 
1997

Oncorhynchus mykiss Trucha arcoiris FSH y LH 45 y 35 KDa Govoroun et al., 1997

Santos et al., 2001
Morone saxatilis Lubina estriada GPα, LHβ y LH 14.8, 20.4 y 34.5 KDa Mañanós et al., 1997

Fundulus heteroclitus Fúndulo GPα, FSHβ y LHβ

FSH y LH

22-23, 18 y 21 KDa Shimizu y Yamashita, 2002

Hippoglossus 
hippoglossus

Fletán GPα, FSHβ y LHβ

FSH y LH

19, 25 y 24 KDa

33 y 32 KDa

Weltzien et al., 2003

Anguilla japonica Anguila japonesa GPα, FSHβ y FSH. 19, 17-21 y 33 KDa Kamei et al., 2005

Dicentrarchus labrax Lubina GPα, LHβ. y LH 12, 22 y 31 KDa Mateos et al., 2006

Dicentrarchus labrax Lubina GPα, FSHβ y LHβ

FSH 

12.6, 13.6 y 15.3 KDa

28.5 KDa

Molés et al., 2008

TABLA 1.  
Especies de teleósteos en las cuales se han purifi cado las gonadotrofi nas y/o sus subunidades.

de animales para obtener las hipófi sis necesarias. Hasta la fecha se han 
aislado y caracterizado FSH y/o LH en 14 especies de teleósteos (Tabla 1). 
Tradicionalmente, los protocolos usados en la purifi cación de gonadotrofi -
nas de peces han incluido una combinación de diferentes técnicas croma-
tográfi cas, principalmente gel fi ltración e intercambio iónico.

Por otra parte, gracias a las técnicas de biología molecular se han 
abierto nuevas perspectivas y se ha confi rmado la dualidad de las go-
nadotrofi nas de numerosas especies de peces al clonar las secuencias 
codifi cantes de sus tres subunidades (Tabla 2). La clonación de las 
subunidades gonadotropas ha permitido comparar las secuencias de 
nucleótidos y de aas en diversos vertebrados, demostrando que la GTH 
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TABLA 2.  
Clonación de los cDNAs de las subunidades gonadotropas en peces.

Grupo taxonómico / Especie Nombre común Subunidad Referencia

Chondrichthyes

    Scyliorhinus canícula Melgacho FSHβ, LHβ Quérat et al., 2001

Chondrostei 

    Acipenser baeri Esturión FSHβ, LHβ Quérat et al., 2000

    Acipenser gueldenstaedtii Esturión ruso GPα, FSHβ, LHβ Hurvitz et al., 2005

Anguilliformes

    Anguilla anguilla Anguila GPα, LHβ
FSHβ

Quérat et al., 1990a,b
Degani et al., 2003

    Anguilla japonica Anguila japonesa FSHβ, LHβ Yoshiura et al., 1999

    Conger myriaster Congrio FSHβ, LHβ Kajimura et al., 2001b

Salmoniformes

    Oncorhynchus keta Salmón chum FSHβ, LHβ Sekine et al., 1989

    Oncorhynchus masou Salmón japonés FSHβ, LHβ Kato et al., 1993

    Oncorhynchus mykiss Trucha arcoiris FSHβ.  LHβ #AB050835
#AB050836

Cypriniformes

    Carassius auratus Pez rojo FSHβ., LHβ Yoshiura et al., 1997

    Cyprinus carpio Carpa común GPα, LHβ
FSHβ

Chang et al., 1988
#AB003583

    Mylopharyngodon piceus Caracolera FSHβ, LHβ Elizur et al., 2000

Siluriformes

    Ictalurus punctatus Azul FSHβ, LHβ Liu et al., 2001

  Clarias gariepinus Pez gato FSHβ Vischer et al., 2003

Cyprinidontiformes

    Fundulus heteroclitus Fúndulo FSHβ, LHβ Lin et al., 1992

Perciformes

    Morone saxatilis Lubina estriada GPα, FSHβ, LHβ Hassin et al., 1995

    Dicentrarchus labrax Lubina GPα, FSHβ, LHβ Mateos et al., 2003

    Sparus aurata Dorada FSHβ, LHβ Elizur et al., 1996

    Oreochromis niloticus x O.aureuí Tilapia hibrida LHβ Rosenfeld et al., 1997

   Oreochromis mossambicus Tilapia mosámbica GPα, FSHβ Rosenfeld et al., 1997
Gur et al., 2001

    Trichogaster trichopterus Blue gourami FSHβ, LHβ Jackson et al., 1999

    Pagrus major Dorada japonesa FSHβ, LHβ Gen et al., 1993

    Acanthopagrus latus Sargo aleta amarilla LHβ Tsai y Yang, 1995

  Katsuwonus pelamis Barrilete listado FSHβ, LHβ Koide et al., 1993

  Micropogonias undulatus Corbina FSHβ, LHβ Banerjee y Khan, 2008

  Channa maculata Snakehead FSHβ, LHβ Chatterjee et al., 2005

Scorpaeniformes

    Sebastes schlegeli Korean rockfi sh GPα, FSHβ, LHβ Kim et al., 2005

Gasterosteiformes

    Gasterosteus aculeatus Espinoso FSHβ, LHβ Hellqvist et al., 2004

Pleuronectiformes

    Paralichthys olivaceus Falso halibut del Japon FSHβ, LHβ Kajimura et al., 2001a

   Hippoglossus hippoglossus Fletán GPα, FSHβ, LHβ Weltzien et al., 2003

Ampliado de Yaron et al., 2003.
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I y GTH II de peces son homologas a la FSH y LH de tetrápodos (Quérat 
et al., 2000). Además, la clonación de estas secuencias ha supuesto un 
gran avance en el estudio del proceso reproductor de los teleósteos, 
permitiendo caracterizar estos genes y desarrollar herramientas mole-
culares para estudiar los perfi les temporales de expresión a lo largo del 
ciclo reproductor. La información disponible sobre la estructura de los 
genes de las subunidades gonadotropas esta limitada a unas cuantas 
especies de vertebrados superiores y en general presentan una organi-
zación genómica bastante bien conservada. Así, todos los genes GPα, 
aislados hasta el momento, constan de 4 exones separados por 3 in-
trones de tamaño variable, mientras que los genes de las subunidades 
β (FSH y LH) contienen 3 exones y 2 intrones (Fig.3) (Bousfi eld et al., 
1994).

Por otra parte, la clonación de los cDNAs de las tres subunidades de 
las gonadotrofi nas ha abierto la posibilidad de usar técnicas de DNA 
recombinante para producir FSH y LH. En líneas generales, esta meto-

1
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LHβ

FSHβ

1

1

2

2

2

3

3

3

4

FIGURA 3.  
Representación esquemática de los genes alfa y beta de las gonadotrofi nas. 

Las cajas representan los exones correspondientes a cada subunidad. 
En gris se indican las zonas no traducidas, mientras que en negro se muestran 

las secuencias codifi cantes. 
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dología consiste en insertar las secuencias codifi cantes de los genes 
de interés (cDNA) en vectores de expresión (plásmidos o virus) para 
transformar o transfectar cultivos celulares u organismos heterólogos, 
donde, normalmente bajo el control de promotores fuertes, se expre-
san en grandes cantidades. Esta metodología supone otro avance im-
portante en el estudio de la reproducción en peces teleósteos, puesto 
que permite el suministro de gonadotrofi nas de forma continua eli-
minando la necesidad de sacrifi car un número elevado de peces para 
purifi carlas. Por otra parte, estas herramientas abren la posibilidad de 
generar formas alteradas de las mismas proteínas con el objetivo de 
mejorar o potenciar su actividad. Así, la producción de gonadotrofi nas 
recombinantes es una atractiva alternativa para disponer de FSH y LH y 
así poder estudiar su función. Para la producción de proteínas recom-
binantes se han usado diferentes sistemas de expresión, tanto proca-
riotas como eucariotas. Los sistemas procariotas tienen la ventaja de 
su fácil manejo, pero presentan el inconveniente de carecer de los or-
gánulos o elementos celulares necesarios para procesar correctamente 
proteínas complejas como las gonadotrofi nas. Los sistemas eucariotas, 
por el contrario, poseen la maquinaria celular adecuada para realizar 
las modifi caciones post-traduccionales requeridas para una biosíntesis 
correcta que asegure la completa bioactividad de estas glicoproteinas. 
Desde que se empezó a usar esta tecnología, se han producido varias 
GTHs recombinantes de varias especies de peces, tanto subunidades 
aisladas como dímeros, e incluso en algunos casos recombinantes de 
cadena única donde ambas subunidades están fusionadas. Todas estas 
formas recombinantes han sido usadas en el estudio de su endocrino-
logía reproductiva (Tabla 3). Todos los sistemas de expresión eucariotas 
(ameba, levadura, células de insecto y de mamífero) han dado lugar 
a gonadotrofi nas de peces biológicamente activas. Las cantidades 
producidas varían de unos sistemas a otros, y en general suelen ser 
sufi cientes para realizar estudios fi siológicos in vitro, pero no para tra-
tamientos a gran escala en cultivos de peces. Debido a las grandes can-
tidades de hormona que serian necesarias para este último uso, se han 
planteado otros sistemas de producción como es el uso de organismos 
enteros en lugar de cultivos celulares. En estos se puede obtener mayor 
cantidad de proteína recombinante a menor coste. Así, en peces se ha 
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descrito la producción de FSH y LH recombinantes de pez rojo (Caras-
sius auratus) y trucha de Manchuria (Brachymystax lenok) en larvas de 
gusano de seda (Bombyx mori) mediante infecciones con baculovirus 
portadores de los genes de interés (Kobayashi et al., 2006; Ko et al., 
2007). De esta manera, las larvas producen las proteínas de interés en 
todas aquellas células de su organismo que han sido infectadas. 

2.2.6. Métodos o sistemas de cuantifi cación de GTHs

En la actualidad existen varios sistemas para cuantifi car las gonado-
trofi nas. Esta variedad de metodologías permite obtener información 
importante acerca de su función y estructura (p.e., respuesta biológi-
ca ante la estimulación con FSH o LH, estimación de la capacidad de 

Sc, hormona recombinante de cadena única.

TABLA 3.  
Producción de gonadotrofi nas recombinantes en diferentes sistemas de expresión.

Especie Nombre común Sistema 
expresión

Línea celular/ 
organismo Gonadotrofi na Referencia

Oncorhynchus 
tschawytscha

Salmón Bacterias Escherichia coli LH Hew et al., 1989

Cyprinus carpio Carpa común Baculovirus Sf9 GPα Huang et al., 1991

Sparus aurata Dorada Baculovirus Sf9 FSH y LH Meiri et al., 1999

Morone saxatilis Lubina estriada Células mamíferos CHO FSH y LH Blaise et al., 1999

Clarias gariepinus Pez gato Amebas Dictyostelium 
discoideum

FSH y LH Vischer et al., 2003

Ictalurus punctatus Azul Baculovirus Sf9 FSH y LH Zmora et al., 2003

Carassius auratus Pez rojo Baculovirus Bombyx mori FSH y LH Kobayashi et al., 2003 
Kobayashi et al., 2006

Anguilla japonica Anguila japonesa Levaduras Pichia pastoris scFSH Kamei et al., 2003

Carassius auratus Pez rojo Transgénicos Embriones 
trucha arcoiris

scFSH y scLH Morita et al., 2003 
Morita et al., 2004

Oreochromis 
niloticus

Tilapia Levaduras Pichia pastoris scFSH y scLH Kasuto y Levavi-Sivan, 2005
Aizen et al., 2007

Danio rerio Pez cebra Células mamíferos CHO scFSH y scLH So et al., 2005

Brachymystax lenok Trucha de 
Manchuria

Células mamíferos CHO scFSH y scLH Choi et al., 2005

Epinephelus coioides Mero Baculovirus Sf9 LH Cui et al., 2007

Brachymystax lenok Trucha de 
Manchuria

Baculovirus Bombyx mori scFSH y scLH Ko et al., 2007

Dicentrarchus labrax Lubina Baculovirus Sf9 FSH y LH Molés et al., no publicado

Dicentrarchus labrax Lubina Células mamíferos CHO FSH, scFSH y 
scLH

Molés et al., no publicado
Gómez et al., no publicado
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unión a sus receptores, determinación de características estructurales 
y/o propiedades moleculares, etc.). Entre estos sistemas de medición se 
pueden destacar los bioensayos, inmunoensayos, ensayos con lectinas 
y ensayos con receptores específi cos. 

Bioensayos in vivo

Estos ensayos se basan en los efectos que producen extractos más 
o menos puros de GTHs en las gónadas del animal tratado. El mayor 
inconveniente de este ensayo es que puede desestimar el efecto bio-
lógico de formas de FSH o LH de vida media corta. Estudios realizados 
en humanos indican que este tipo de ensayo no detecta la acción bio-
lógica de isoformas de FSH con puntos isoeléctricos mayores de 5. Esto 
puede ser importante a la hora de calibrar formas recombinantes y en 
la asignación de actividades especifi cas relacionadas con el contenido 
de proteína.

Bioensayos in vitro

Los bioensayos in vitro están basados, en gran parte, en respuestas 
celulares cuantifi cables a la estimulación con GTHs. Entre estas res-
puestas se incluye la producción de AMPciclico (cAMP), actividad aro-
matasa, o producción del activador de plasminógeno por cultivos de 
células de Sertoli o células de la granulosa. Estos bioensayos propor-
cionan métodos muy sensitivos de estimación de la actividad biológica 
de preparaciones más o menos puras de FSH y LH. El principal inconve-
niente de estos sistemas es que no se puede evaluar la vida media de 
las diferentes isoformas empleadas. Por lo tanto el diseño adoptado en 
muchos bioensayos in vitro puede dar lugar a resultados parciales. Sin 
embargo, han demostrado ser herramientas muy valiosas a la hora de 
esclarecer la fi siología de las gonadotrofi nas.

Inmunoensayos

Los inmunoensayos se usan para determinar las fl uctuaciones es-
tacionales de los niveles circulantes de FSH y LH en estudios fi sio-
lógicos, debido a que son ensayos rápidos, fácilmente disponibles, 
relativamente baratos y sensitivos. Generalmente se consideran más 
precisos que los bioensayos in vivo aunque no dan información sobre 
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la actividad biológica. Los primeros inmunoensayos para GTHs estu-
vieron basados en el formato RIA (Radioinmunoesayo) y actualmente 
todavía siguen en uso. Sin embargo, los RIAs han sido en gran par-
te sustituidos por ensayos basados en anticuerpos monoclonales. La 
mayoría de los ensayos disponibles ahora están basados en sándwi-
ches de anticuerpos monoclonales o monoclonal-policlonales con una 
gran variedad de modos de detección. Este tipo de ensayos (ELISA, 
EIA, etc.) en general, son más sensitivos y precisos. Los últimos inmu-
noensayos desarrollados son altamente específi cos y pueden excluir 
algunas isoformas de interés. Por ello, en ocasiones, es preferible un 
ensayo basado en anticuerpos policlonales específi cos que pueden 
detectar los diferentes isotipos de la hormona en cuestión. A pesar de 
las ventajas que ofrecen los inmunoensayos respecto a otros sistemas 
de medición, todavía hay una considerable variabilidad entre los resul-
tados de diferentes ensayos para gonadotrofi nas. Las razones de tales 
variaciones se han atribuido a diferencias en la calibración, actividad 
cruzada entre subunidades gonadotropas, falta de linearidad entre es-
tándares disponibles y variación de las características dosis-respuesta 
entre ensayos.

Ensayos con lectinas

Están basados en la capacidad de un grupo de proteínas, las lecti-
nas, para unirse de forma especifi ca y reversible a los hidratos de car-
bono, ya estén libres o formando parte de estructuras más complejas. 
La sustitución del anticuerpo detector en un formato ELISA por lectinas 
marcadas da lugar a ensayos que pueden detectar cambios en las es-
tructuras de los oligosacáridos. Esta metodología generalmente no es 
cuantitativa pero se ha usado para sondear diferencias cualitativas en-
tre diferentes preparaciones de GTHs. Por otro lado, la cromatografía 
de afi nidad con lectinas, en las que se aplica muestras de suero y se 
eluyen las gonadotrofi nas con concentraciones crecientes del azúcar 
adecuado, resulta muy útil para identifi car distintas isoformas de FSH o 
LH, aquellas isoformas que no se unen a la columna, las que lo hacen 
débilmente y las que se unen fuertemente, en función de su composi-
ción glicosídica. De esta manera se pueden detectar diferencias brutas 
en la composición de azucares de las gonadotrofi nas. 
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Ensayos con receptores específi cos

Estos ensayos consisten en la estimación de la unión de muestras 
desconocidas a receptores específi cos. Los primeros ensayos con recep-
tores se basaron en el uso de preparaciones solubilizadas de membra-
nas de testículo de ternero. Estos ensayos son muy robustos y todavía 
se usan, con algunas modifi caciones, para cuantifi car gonadotrofi nas 
en el suero sanguíneo. Variantes del ensayo utilizan líneas celulares 
transfectadas con receptores recombinantes. Los resultados obtenidos 
en ensayos con receptores son bastante consistentes en comparación 
con los ensayos in vitro.

Una combinación de receptor y anticuerpo en un formato tipo ELISA 
podría dar lugar a un ensayo útil y práctico que estimaría tanto carac-
terísticas funcionales como estructurales inmunológicamente reactivas. 
(Rose et al., 2000).

2.3.  LOS RECEPTORES 
DE LAS GONADOTROFINAS

Las GTHs ejercen su acción uniéndose a receptores de membrana 
específi cos localizados en la superfi cie de las células diana. En los ver-
tebrados superiores se han descrito dos tipos de receptores específi cos 
para las gonadotrofi nas uno que liga la FSH (FSHR) y otro que liga la LH 
(LHR). En los primates y equinos, el LHR también une la gonadotrofi na 
coriónica (CG), una hormona placentaria, estructuralmente similar a la 
LH (Bousfi eld et al., 1994). 

Los primeros estudios relativos a los receptores de gonadotrofi nas 
en peces (GTHRs) no dejaban clara su dualidad (Bieniarz y Kime, 1986; 
Breton et al., 1986; Kanamori et al., 1987; Kanamori y Nagahama, 
1988). Los estudios de Yan et al. (1992) en el salmón plateado (Oncor-
hynchus kisutch) demostraron claramente, por primera vez, que en los 
ovarios de los peces teleósteos existían dos tipos de GTHRs, el tipo I y 
el tipo II. Posteriormente Miwa et al. (1994) localizaron ambos tipos de 
receptores en ovarios y testículos de salmón plateado en varios estados 
de recrudescencia gonadal. Al mismo tiempo Quesnel y Breton (1993) 
identifi caron un receptor para la LH en el ovario de la trucha común 
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(Salmo trutta trutta). El tipo I (FSHR) interactuaba con ambas GTHs 
pero con mayor afi nidad por la FSH y el tipo II (LHR) se unía específi ca-
mente a la LH (Yan et al., 1992). Desde que se estableció la dualidad 
de los GTHRs en los peces, el esfuerzo dedicado a su caracterización ha 
sido razonable, pero bastante menor que el dedicado a sus ligandos, 
lo que ha difi cultado la comprensión de las acciones biológicas de las 
GTHs en los peces. A continuación, se revisa la información disponible 
en lo que respecta la estructura, expresión y función de los GTHRs de 
los peces.

2.3.1. Clonación de los receptores de las gonadotrofi nas

En 1989, de forma simultanea, McFarland et al. y Loosfelt et 
al., aislaron por primera vez el cDNA del LHR de rata y de cerdo, 
respectivamente. La disponibilidad de la secuencia de estos cDNAs 
permitió deducir los cDNAs homólogos en numerosas especies de 
mamíferos. En peces, Dittman et al. (1995) aislaron, por primera vez 
en el salmón plateado, un cDNA que presentaba funciones de LHR 
pero estructura de TSHR y en 1999 Bogerd et al. lo hicieron con un 
receptor de hormonas glicoproteicas (GPHR) de identidad dudosa 
en el pez gato (Clarias gariepinus). Posteriormente y por primera vez 
en los teleósteos, Oba et al., (1999ab) lograron aislar y caracterizar 
funcionalmente, en ovario y testículo del salmón «amago» (Oncor-
hynchus rhodurus), las secuencias completas de los cDNA que co-
difi can tanto el LHR como el FSHR, demostrando defi nitivamente la 
dualidad de los GTHRs al menos en los salmónidos. En la actualidad, 
mediante clonación de los respectivos cDNAs codifi cantes, también 
se ha demostrado la existencia de estos dos tipos de receptores en 
Perciformes: la tilapia del Nilo (Oreochromis niloticus) (Oba et al., 
2001), la dorada Europea (Sparus aurata) (Wong et al., 2004) y la 
lubina (Dicentrarchus labrax) (Rocha et al., 2007); en Siluriformes: 
el pez gato (Ictalurus punctatus) (Kumar et al., 2001a, b) y el pez 
gato Africano (Clarias gariepinus) (Bogerd et al., 2001; Vischer y 
Bogerd, 2003); en Cipriniformes: el pez cebra (Danio rerio) (Laan et 
al., 2002; Kwok et al., 2005) y en otras especies de Salmoniformes: 
el salmón del Atlántico (Salmo salar) (Maugars y Schmitz, 2006) y la 
trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss) (Sambroni et al., 2007). 
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2.3.2.  Principales atributos de los receptores 
de las gonadotrofi nas deducidos a partir de 
sus secuencias de cDNA

Los GTHRs, FSHR y LHR, junto con el receptor de la hormona esti-
mulante del tiroides (TSHR), constituyen la familia de los receptores 
de las hormonas glicoproteicas, una subclase de la gran superfami-
lia de receptores acoplados a proteínas G (GPCRs) que actúan como 
transductores de señales a través de la membrana celular (Vassart et 
al., 2004). Los GPHRs están constituidos por una sola cadena proteica 
en la que se pueden identifi car tres dominios: un largo dominio N-
terminal expuesto en la cara extracelular de la membrana, una región 
de plegamiento con siete hélices α transmembranales (7TM) conecta-
das por tres asas intracelulares y tres asas extracelulares y un dominio 
intracelular C-terminal (Fig. 4). Una de las principales características de 
los GPHRs es su dominio extracelular que constituye más de la mitad 
de la totalidad de la proteína y contribuye al reconocimiento y a la 
especifi cidad de unión de la hormona al receptor (Dias et al., 2002; 
Ascoli et al., 2002).

El análisis de las secuencias de aas de los dominios extracelulares 
de los GPHRs muestra una porción central compuesta por nueve re-
peticiones ricas en leucinas (LRR), fl anqueadas por regiones ricas en 
cisteínas que protegen del solvente al núcleo hidrofóbico de las LRR. 
La región C-terminal, rica en cisteínas, es a veces denominada como 
región bisagra o como dominio de especifi cidad de la señalización. Se 
ha visto que esta región tiene un papel muy importante en el recono-
cimiento especifi co de la hormona por su receptor y en la transducción 
de la señal (Vassart et al., 2004). Los motivos LRR se han descrito en 
un gran número de proteínas y comprenden aproximadamente 20-
24 residuos de aas, formados por unidades estructurales hoja β corta/
hélice α conectadas entre si por un giro β. Todas las hojas β y hélices 
α son paralelas a un eje común dando como resultado una molécula, 
con una curvatura en forma de herradura de caballo, en cuyo interior 
se alinean las hojas β (Kobe y Kajava, 2001). En base a la estructura 
de proteínas con motivos LRR, se han creado modelos de los dominios 
extracelulares de los receptores de la LH y TSH (Kajava et al., 1995; 
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Región rica en cisteínas
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FIGURA 4.  
Representación esquemática de la estructura generalizada de los GTHRs, ilustrando el 
dominio extracelular N-terminal, las siete hélices transmembrana y la cola intracelular 

C-terminal. El dominio extracelular comprende repeticiones ricas el leucinas fl anqueadas 
por regiones ricas en cisteínas. La línea negra representa un puente disulfuro 

formado por dos residuos de cisteína, sumamente conservados, presentes en las alas 
extracelulares uno y dos del dominio transmembrana. La capa bilipídica de la membrana 

celular está representada por dos barras grises. El extremo C-terminal de la octava 
hélice transmembrana posee una cisteína conservada, potencialmente implicada en 
palmitoilación, anclando esta parte de la cola intracelular a la membrana plasmática 

(indicado por una barra en zigzag). Adaptado de Vassart et al. (2004).

Jiang et al., 1995; Bhowmick et al., 1996). A partir de ellos se ha pre-
dicho que la unión de la LH y TSH a sus respectivos receptores, implica 
múltiples puntos de contacto con la región cóncava de sus dominios 
extracelulares. La reciente publicación de la estructura cristalina de 
la FSH humana (hFSH), unida al dominio extracelular (aas 1-268) del 
FSHR humano (hFSHR) (Fan y Hendrikson, 2005), ha permitido corregir 
y perfeccionar los modelos existentes. Sus principales atributos son la 
existencia de nueve hojas β paralelas que forman una molécula con 
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una curvatura menos pronunciada de lo esperado y la presencia de una 
décima hoja β en la región N-terminal rica en cisteínas.

Las secuencias de cDNA de los GTHRs de peces, conocidas hasta el 
presente, codifi can proteínas que oscilan entre 658 y 704 aas en los 
FSHRs y 693 y 728 aas en los LHRs. Los primeros 16 a 20 aas corres-
ponden al péptido señal, ausente en la proteína madura. Al igual que 
en los mamíferos (Dias et al., 2002; Ascoli et al., 2002), aves (You et 
al., 1996; Mizutani et al., 1998), reptiles (Borrelli et al., 2001; Bluhm et 
al., 2004) y anfi bios (Nakayama et al., 2000), los GTHRs de los peces 
pertenecen a la superfamilia de los GPCRs. La estructura primaria de 
estos receptores, es decir las secuencias de aas deducidas a partir de 
sus cDNAs, muestran las características típicas de los GPHRs: un largo 
dominio extracelular compuesto por series de repeticiones ricas en leu-
cinas (LRR) fl anqueadas por regiones ricas en cisteínas a ambos lados 
proximal y distal, un dominio TM y un dominio intracelular C-terminal. 
El porcentaje de identidad entre las secuencias completas de aas de 
los FSHR de las diferentes especies de peces es aproximadamente del 
71,5%. Respecto al LHR, el porcentaje de identidad esta alrededor del 
68%. Estos valores aumentan cuando comparamos las secuencies de 
los GTHRs de peces pertenecientes al mismo orden. El dominio TM 
presenta una similitud más elevada mientras que el dominio con mayor 
variabilidad es la cola intracelular. 

Pese a que existe una elevada similitud estructural entre los GTHRs de 
los peces y sus homólogos en mamíferos, se pueden observar diferencias 
importantes sobre todo en los FSHRs. Contrariamente a lo observado 
en el FSHR y LHR de mamíferos y en otras proteínas con dominios LRR, 
el FSHR de salmón no presenta una región rica en cisteínas bordeando 
el extremo N-terminal del dominio LRR (Oba et al., 1999 ab; Maugars y 
Schmitz, 2006; Sambroni et al., 2007) (Fig. 5.). En los salmónidos, esta 
región solo tiene un residuo de cisteína que se alinea con la última cis-
teína del grupo de cisteínas N-terminal de los GPHRs de los mamíferos. 
En los mamíferos esta región posee cuatro residuos de cisteínas (Vassart 
et al., 2004), en las aves tres (You et al., 1996; Mizutani et al., 1998) y 
en los teleósteos dos o uno. Además, los FSHRs de los perciformes (tila-
pia, dorada y lubina), tienen una inserción de nueve aas en esta región, 
concretamente donde se encuentra uno de los dos residuos de cisteína 
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FIGURA 5.  
Alineamiento múltiple de las secuencias de aminoácidos de FSHRs mostrando la región 

N-terminal rica en cisteínas y parte de la región LRR del dominio extracelular. Números de 
acceso del GenBank: humano (Hum) AY429104, lubina (Sbs) AY642113, tilapia del Nilo (Til) 
AB041762, dorada (Sb) AY587262, salmón «amago» (As) AB030012, salmón Atlántico (Ats) 

AJ567667, trucha arco-iris (Rtr) AF439405, pez cebra (Zbf) AY278107, pez gato Africano (Ac) 
AJ012647, pez gato (Cc) AF285182. Los números a la derecha se refi eren a la posición de los 
aminoácidos en la proteína. La secuencia del sbsFSHR está destacada en negrita. Aquellos 

residuos conservados en todas las secuencias se encuentran en un recuadro gris. Las barras 
negras encima de la secuencia indican el motivo (X-L-X-L-X) de la hoja β de las LRRs. 
Se indica la posición de los intrones amplifi cados en esta región del FSHR de lubina.

(Fig.5). Se ha demostrado, por cristalografía, que las cuatro cisteínas del 
grupo N-terminal del FSHR humano forman dos puentes disulfuro entre 
si y se piensa que este grupo es preciso para el plegamiento correcto 
de la proteína (Fan y Hendrickson, 2005). Considerando las diferencias 
existentes, tanto en la distribución espacial como en el número de los re-
siduos de cisteínas, entre los FSHRs humano y de peces se supone que el 
plegamiento de las cadenas polipeptídicas de los FSHRs de peces puede 
ser distinto al descrito para el hFSHR. En el dominio extracelular de los 
LHRs de peces, se pueden identifi car nueve motivos LRR, ubicados en las 
posiciones correspondientes a los nueve LRR descritos para los LHRs de 
mamíferos. En el dominio extracelular de los FSHRs de gran parte de las 
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especies de peces, al igual que ocurre en los LHRs, se pueden identifi -
car nueve motivos LRR que corresponden a repeticiones descritas en el 
hFSHR (Fan y Hendrickson, 2005). No obstante, los FSHRs de los perci-
formes poseen una LRR adicional codifi cada por una inserción de 25 aas 
(Fig. 5). En este grupo de peces la presencia de esta LRR extranumeraria 
podría indicar que en este receptor el dominio de unión al ligando, a pe-
sar de presentar una misma confi guración, tiene un tamaño y curvatura 
distintos a los descritos para el hFSHR y ello podría afectar a la unión de 
la hormona. 

Los dominios TM de los GPHRs de peces están extremadamente 
conservados. En ellos se pueden identifi car varios motivos típicos de los 
GPCRs implicados en la activación del receptor. La primera y segunda 
asas extracelulares incluyen dos cisteínas que virtualmente forman un 
enlace intramolecular por puente disulfuro que sujeta la proteína (Gu-
dermann et al. 1995). 

Los dominios intracelulares de los GPHRs de peces, al igual que 
los demás GPCRs, son ricos en serinas, treoninas y tirosinas que son 
aas potenciales de sitios de fosforilación. Esto es importante ya que 
los procesos de fosforilación del dominio intracelular constituyen un 
mecanismo de regulación, a corto plazo, del número de receptores 
presentes en la membrana celular. Además, el dominio intracelular de 
los LHRs de peces posee dos cisteínas adyacentes muy conservadas 
que potencialmente podrían estar implicadas en palmitoilación y aco-
plamiento a la membrana como ocurre en el LHR de rata (Kawate y 
Menon, 1994). 

Glicosilación de los receptores de las gonadotrofi nas

En el dominio extracelular de los GPHRs de peces existen varios sitios 
potenciales de N-glicosilación que no están estrictamente conservados, 
aunque uno de ellos (191NGT en el FSHR humano), se ha conservado en 
el FSHR, LHR e incluso en el TSHR. La glicosilación del receptor no es 
importante para la vida media de la proteína en circulación, dado que 
esta no es secretada como ocurre con las GTHs. Se ha sugerido que 
el grado de glicosilación de los GPHRs podría afectar a la unión de la 
hormona, aunque los estudios mas recientes indican que en la interfaz 
de unión hormona-receptor no hay carbohidratos (Fan y Hendrickson, 
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2005). Seguramente la glicosilación estaría relacionada con la estabili-
dad y con el plegamiento adecuado de la proteína (Davis et al. 1995; 
Davis et al. 1997).

2.3.3.  Estructura y organización de los genes 
de los receptores de las gonadotrofi nas 

Los genes de los GTHRs de mamíferos son genes de copia única y 
comparten una elevada similitud estructural. Los genes del FSHR están 
constituidos por diez exones y nueve intrones mientras que los genes 
del LHR tienen once exones (Atger et al., 1995; Gromoll et al., 1996). 
El exón adicional que presentan los LHRs respecto a los FSHRs está in-
sertado entre el exón nueve y diez. Los exones 2-8, que codifi can LRRs, 
tienen tamaños y secuencias muy similares. Cada uno de estos exones 
está interrumpido por un intrón en una posición homóloga de cada 
motivo LRR. En comparación con cada uno de los exones 2-8, el exón 
9 les duplica en tamaño y codifi ca dos LRRs consecutivas. El último 
exón de cada gen de estos receptores codifi ca una pequeña fracción 
del dominio extracelular y la totalidad de los dominios transmembra-
na e intracelular. En peces, solo se conoce la organización estructural 
completa del gen del LHR en la lubina (A Rocha, S Zanuy, M Carrillo, A 
Gómez, por publicar). El número y distribución de sus exones, es ho-
mologa a la descrita en los mamíferos. Sin embargo, el análisis parcial 
de la estructura del gen de FSHR de la misma especie, demostró la pre-
sencia de tres intrones en su dominio TM (A Rocha, S Zanuy, M Carrillo, 
A Gómez, por publicar). En la tilapia y en el salmón amago también se 
ha descrito presencia de intrones en la región codifi cadora de la TM. En 
genes homólogos de invertebrados se ha visto una organización similar 
en la localización de los intrones descritos en los genes del salmón, tila-
pia y lubina. Por lo tanto, los peces representan una etapa de transición 
en la pérdida de intrones en la región que codifi ca los dominios TM e 
intracelular. Finalmente, este análisis de la estructura primaria del FSHR 
de lubina mostró la presencia de un motivo LRR adicional, codifi cado 
por una inserción de 25 aas, en el dominio extracelular. Según la orga-
nización estructural de los genes de FSHR de rata y humano, cada mo-
tivo LRR interno corresponde a un intrón. Esta organización estructural 
se ha preservado en el FSHR la lubina ya que en su dominio extracelular 
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se ha identifi cado un intrón extra, justo en la secuencia que codifi ca la 
inserción de 25 aas. Al comparar los genes del FSHR de lubina y huma-
no, se puede identifi car fácilmente la presencia de un exón extra de 75 
pb (pares de bases) en el gen de la lubina. Dados la fase y posición de 
los intrones amplifi cados y en base al modelo de evolución propues-
to para proteínas constituidas por motivos LRR (Fedorov et al., 1998; 
Haigis et al., 2002), se cree que la presencia de este exón extra es el 
resultado de la duplicación de un exón interno. Así mismo, teniendo 
en cuenta que este exón extra no existe en los FSHRs de los salmones, 
pez cebra y pez gato, esta duplicación habría ocurrido después de la 
diversifi cación de los Euteleostei, en los tres superórdenes Ostariophy-
si, Protacanthopterygii y Acanthopterygii, pero antes de la divergencia 
de los linajes de los Perciformes, Beloniformes y Tetraodontiformes, 
ya que este exón extra también existe en los FSHRs del fugu rubripes 
y medaka (EnsEMBL release 42; Takifugu rubripes scaffold_7634 and 
Oryzias latipes chromosome 19 11454591:11468192).

2.3.4. Interacción hormona-receptor

Unión del ligando

Desde principios de la década de los 90 se cree que las LRRs, pre-
sentes en el dominio extracelular de los GTHRs, son las estructuras 
implicadas en la especifi cidad de la unión del ligando al receptor. Sin 
embargo, el mecanismo de unión de la hormona y consecuentemente 
el modo de activación del receptor, no estuvo claro hasta que se pu-
blicó la estructura cristalina de la hFSH unida al dominio extracelular 
(aas 1-268) del hFSHR (Fan y Hendrickson, 2005). Según este estudio, 
la totalidad de las 10 hojas β, que forman el dominio LRR del hFSHR, 
está implicadas en las interacciones hormona-receptor. Las hojas β del 
receptor interactúan con los segmentos C-terminal de ambas subu-
nidades FSHα y β y también con sus lazos αL2 y βL2. La orientación 
de la hormona respecto al dominio de unión del ligando del hFSHR, 
faculta el establecimiento de contactos que estabilizan la hormona en 
una posición que permite que la FSHα. establezca contactos con los 
lazos extracelulares de la TM. El potencial electroestático de las super-
fi cies en la interfaz hormona-receptor es predominantemente positivo 
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y negativo, respectivamente, indicando que hay interacciones directas 
entre residuos con cargas complementarias. En los FSHR de los peces 
prácticamente ninguno de los residuos sumergidos por la FSHβ en la 
interfaz hormona-receptor humana, están conservados. De entre los 
que están sumergidos por la FSHα humana o por ambas FSHα y β hu-
manas, menos de la mitad están conservados en los peces. La única ex-
cepción son los residuos pertenecientes a la LRR 4 (LRR 5 en los peces 
perciformes) que presentan un grado de conservación más elevado y 
se creé que interactúan, principalmente, con residuos de la FSHα.

Aunque en la especifi cidad de la unión podrían contribuir varias 
superfi cies de contacto, el análisis detallado de la estructura del com-
plejo hFSH-hFSHR ha mostrado que en el hFSHR existe un número 
pequeño de residuos que potencialmente determinan la especifi cidad. 
Estos residuos son la Leu55, Lys179 y la combinación de Glu76 y Arg101 y 
se localizan en la interfaz en la que el «seat-belt» (ver 2.2, mas arriba) 
de la hormona contacta con el receptor. No obstante, algunos de estos 
residuos no están conservados en los FSHRs de los peces. Otros se han 
conservado o han sido substituidos por residuos con características que 
permiten establecer las interacciones descritas en el caso del hFSHR, 
como es ejemplo la Leu55. Una segunda característica de especifi cidad 
en el hFSHR es la formación de puentes de hidrógeno entre la Lys179 y 
dos residuos de la FSHβ. La interacción de estos residuos origina un ca-
nal cuyos lados están formados por dos aas de la FSHα, que establecen 
enlaces con dos residuos del receptor. Con la excepción de la tilapia y 
de la dorada, los residuos que ocupan posiciones homólogas a los de 
humano en los FSHRs y subunidades FSH.α y β de los peces, están con-
servados o han sido substituidos por aas que siguen posibilitando las 
mencionadas interacciones. El tercer determinante de especifi cidad en 
el hFSHR implica aas que no están conservados en los peces y se basa 
en interacciones de dos residuos de la FSHβ humana con dos residuos, 
Glu76 y Arg101, del hFSHR. En el receptor humano estos dos residuos son 
estructuralmente adyacentes (uno al otro); sin embargo, en los peces 
perciformes la presencia de una inserción de 25 aas que codifi ca una 
LRR extra, originaría un giro adicional que separaría espacialmente es-
tos dos residuos y por lo tanto, imposibilitaría la formación de enlaces 
equivalentes. Pese a las modifi caciones estructurales de sus dominios 
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LRR, los FSHRs de estos peces responden a la FSH de mamíferos (ver 
a continuación), sugiriendo que esta interfaz hormona-receptor no es 
estrictamente necesaria para la activación del receptor.

Todavía no se conoce la estructura cristalina del LHR, pero se sabe 
que en rata seis aas del dominio extracelular del LHR que están in-
volucrados en la unión al receptor (Bhowmick et al., 1999), están con-
servados en los LHR de los peces, o han sido substituidos por aas de 
tamaño, forma y composición química parecidas. Otros estudios han 
demostrado que la hoja β de la tercera LRR de LHR humano que con-
tiene determinantes de especifi cidad (Leung et al., 2006), en particular 
la Asn104, también se encuentra conservada en los LHR de los peces 
(Vischer et al., 2003).

Especifi cidad de los receptores de las gonadotrofi nas

Contrariamente a los GTHRs de los mamíferos, que son altamente 
específi cos para sus ligandos afi nes (menos de 0,1% de actividad cru-
zada; Braun et al., 1991; Moyle et al., 1994), en los peces teleósteos 
la dualidad funcional y especifi cidad de los receptores de la FSH y de 
la LH parece ser menos aparente. Los ensayos in vitro con receptores 
recombinantes de dos especies de pez gato Clarias gariepinus y Icta-
lurus punctatus y del pez cebra Danio rerio, sugieren que los FSHRs 
no son selectivos para la FSH, aunque la FSH es ligeramente más po-
tente que la LH como ligando, mientras que los LHRs son altamente 
selectivos para la LH (Bogerd et al., 2001; Vischer y Bogerd, 2003; 
Kumar et al., 2001a, b; Kwok et al., 2005). Anteriormente se habían 
observado resultados similares en el salmón plateado, donde el FSHR 
no fue capaz de distinguir entre la FSH y la LH, mientras que el LHR 
apenas unió la LH (Yan et al., 1992; Miwa et al., 1994). No obstante, 
estos datos contrastan con los resultados obtenidos en otras especies 
de salmónidos. Por ejemplo, la estimulación del FSHR de salmón «ama-
go» con FSH y LH purifi cadas de salmón «chum» (Oncorhynchus keta), 
dio lugar a una activación específi ca al no observase ningún efecto 
con la LH de salmón «chum». Sin embargo, células transfectadas con 
el LHR respondieran con una elevada sensibilidad a la LH y en menor 
magnitud, también a la FSH (Oba et al., 1999ab). En la trucha arco-iris 
se observaron resultados similares, aunque en este caso, fueron nece-
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sarias dosis supra-fi siológicas de FSH purifi cada de trucha arcoiris para 
activar el LHR recombinante de la misma especie, lo cual cuestiona la 
relevancia de esta interacción (Sambroni, et al., 2007). Sin embargo, 
en un estudio también reciente (Ko et al., 2007), los receptores del 
salmón «amago» respondieron de forma especifi ca a la estimulación 
con hormonas recombinantes de la trucha Brachymystax lenok. En la 
carpa Labeo rohita la situación es aun más complicada, los dos GTHRs, 
purifi cados a partir de células foliculares de ovario, reconocieran la FSH 
y LH de salmón en ensayos de unión receptor-ligando, aunque con 
preferencia por sus ligandos afi nes (Basu y Bhattacharya 2002). Estos 
resultados, sin embargo, hay que interpretarlos con mucha precaución 
ya que se emplearon hormonas heterólogas. Pese a lo descrito ante-
riormente, estudios preliminares demuestran que los receptores de la 
FSH y de la LH de la lubina presentan especifi cidad de unión por sus 
ligandos afi nes (Rocha et al., 2007). La estimulación de células que 
expresan de forma estable cada uno de los receptores con FSH y LH 
recombinantes de lubina, dio lugar a una activación específi ca dosis-
dependiente, de cada uno de los receptores. A pesar de ello, se ha 
visto que el LHR de lubina también se activa cuando se estimula con 
LH y FSH bovinas, mientras que el FSHR apenas se activa en presencia 
de FSH bovina (Rocha et al., 2007). Los receptores del pez cebra y sal-
món «amago» tuvieron un comportamiento similar. Tanto la LH como 
la FSH bovinas activaron sus LHRs, pero los FSHRs apenas respondie-
ran a la estimulación con FSH bovina (Kwok et al., 2005; Oba et al., 
1999a,b). Numerosos estudios demuestran que las hormonas de ma-
míferos pueden actuar de diferentes formas sobre los GTHRs de peces. 
En el pez gato (Ictalurus punctatus), la hFSH estimula preferentemente 
el FSHR con efectos muy reducidos sobre el LHR. Sin embargo, la hCG 
activa ambos receptores (Kumar et al., 2001a,b). No obstante, en el 
pez gato Africano (Clarias gariepinus) la hFSH estimula ambos FSHR y 
LHR, mientras que la LH y la hGC apenas activan el LHR (Bogerd et al., 
2001; Vischer y Bogerd, 2003). 

En acuicultura, con frecuencia se usan hormonas de mamíferos con 
el objetivo de solucionar disfunciones fi siológicas originadas por el 
confi namiento de los animales. No obstante, la complejidad observa-
da, como consecuencia de la activación cruzada de los GTHRs, aconse-
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ja prudencia en el uso de hormonas gonadotropas heterólogas, para el 
tratamiento de reproductores, en la práctica del cultivo de peces.

2.3.5. Expresión de los receptores de las gonadotrofi nas

Expresión tisular selectiva

Tras la clonación de los cDNAs de los GTHRs de peces, se desarrolla-
ron las herramientas moleculares necesarias para estudiar la expresión 
tisular de ambos receptores. Así, mediante RT-PCR, se observó que en 
el salmón «amago» la expresión de ambos receptores era muy espe-
cífi ca ya que se detectaron exclusivamente en las gónadas (Oba et al., 
1999a,b). En contraposición, la expresión de estos transcritos en el 
pez gato Africano, el salmón del Atlántico y en la lubina se asemeja a 
la descrita en mamíferos ya que el FSHR se expresa exclusivamente en 
las gónadas, mientras que el LHR también lo hace en diferentes tejidos 
somáticos (Bogerd et al., 2001; Vischer and Bogerd, 2003; Maugars y 
Schmitz, 2006; Rocha et al., 2007) (Fig. 6). Se han encontrado niveles 
bajos de expresión extragonadal del FSHR en el bazo del pez gato y 
en el riñón del pez cebra (Kumar et al., 2001b; Kwok et al., 2005). En 
lo que respecta al LHR, se han localizado transcritos de este gen en 
el riñón cefálico, músculo, cerebro, vesícula seminal, riñón, hígado, 
corazón, estomago y branquias de diferentes especies de peces (Oba 
et al., 1999a; Kumar et al., 2001b; Vischer y Bogerd, 2003; Kwok et 
al., 2005). En el pez gato Africano y en la lubina, la expresión extrago-
nadal del LHR en el riñón cefálico es notable, incluso más elevada que 
en las gónadas.

Localización celular

Mediante estudios auto-radiográfi cos y previo a la clonación de los 
cDNAs de los GTHRs de peces, Miwa et al. (1994) observaron que en 
el folículo vitelogénico el FSHR se localizaba en las células de la teca, 
pero sobre todo en las de la granulosa y a su vez no se detectaba pres-
encia del receptor del LHR. En el folículo pre-ovulatorio el FSHR estaba 
presente en las células de la teca, pero no en las de la granulosa que 
expresaban el LHR en gran cantidad. Durante la espermatogénesis el 
FSHR se localizo en las células de Sertoli y durante la espermiación se 
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observo la presencia del LHR en las células de Leydig (Miwa et al., 1994). 
Hibridaciones in situ realizadas en el salmón «amago» y en la tilapia 
(Oba et al., 2001) mostraron que el FSHR se expresa en las células de la 
granulosa de los oocitos en vitelogénesis temprana y en las células de 
Sertoli. Por su parte, el LHR esta presente en las células de la granulosa 
de los oocitos maduros y en las células de Leydig confi rmando, en parte, 
lo que ya había sido observado anteriormente por Miwa et al., (1994). 
Según un estudio inmunocitoquímico reciente, el FSHR está presente 
en el tejido testicular de la anguila japonesa durante todo el proceso 
de espermatogénesis, principalmente en las células de Leydig que son 
productoras de esteroides sexuales y en las células de Sertoli que rodean 
las espermatogonias del tipo A y las espermatogonias del tipo B en sus 
fases tempranas de desarrollo (Ohta et al., 2007).

FIGURA 6.  
Análisis de la expresión del FSHR (A) 
y del LHR (B) de lubina en tejidos de 
peces adultos mediante RT-PCR. La 
integridad de los RNAs utilizados se 
verifi có mediante amplifi cación uniforme 
del transcrito del 18S rRNA de lubina. 
(C) Análisis Northern blot. Hibridación de 
RNA poly (A)+ de ovario de lubina (línea 
1) y RNA total de testículo (líneas 2 y 3) y 
ovario (línea 4) de dos animales adultos 
con el cDNA completo del sbsFSHR usado 
como sonda (panel de la izquierda). 
Hibridación de RNA poly (A)+ de ovario 
con el cDNA completo del sbsLHR usado 
como sonda (panel de la derecha). El 
RNA en esta membrana es idéntico al de 
la línea 1 en el panel de la izquierda. Las 
fl echas indican la posición de dos mRNAs 
del sbsFSHR de 1,8 y 3 kb, y un transcrito 
del sbsLHR de aproximadamente 3 kb. 
(Según Rocha et al., 2007).



131

REGULACIÓN Y CONTROL HORMONAL DEL PROCESO…

Expresión de los receptores de las gonadotrofi nas 
y el desarrollo gonadal

En las hembras de los vertebrados superiores, los niveles de expresión 
del FSHR incrementan durante la maduración folicular y disminuyen 
drásticamente en el folículo postovulatorio, tras el pico de LH. Los nive-
les de expresión del LHR son mínimos en la fase folicular, incrementan 
en el folículo pre-ovulatorio y se mantienen elevados durante la fase de 
cuerpo luteo. En los machos, los niveles de expresión del FSHR varían 
de forma cíclica, según los estadios del ciclo del epitelio seminífero. 
En el momento de la espermiación la expresión de este receptor es 
mínima (Rannikko et al., 1996). Los niveles elevados de expresión del 
LHR se corresponden con la presencia de células de Leydig maduras en 
el testículo. 

En los teleósteos el conocimiento de los perfi les estaciónales de ex-
presión de los GPHRs está limitado a un número muy reducido de es-
pecies. En hembras, los perfi les de expresión de los GPHRs, durante 
el desarrollo gonadal, solo se ha estudiado en el pez gato (Ictalurus 
punctatus) (Kumar et al., 2001a, b) y en el pez cebra (Kwok et al., 
2005). Aunque estas dos especies presentan un tipo de desarrollo ová-
rico diferente (síncrono por grupos y asíncrono, respectivamente), los 
perfi les de sus respectivos GPHRs se parecen y recuerdan a lo observado 
en mamíferos. Ambos receptores se expresan de forma diferencial de-
pendiendo del estadio de desarrollo del ovario; así pues, en el estadio 
de crecimiento primario tanto FSHR como LHR se expresan muy poco. 
La expresión del FSHR aumenta, de forma considerable, en el estadio 
de alvéolo cortical o previtelogénesis coincidiendo con la aparición y 
acumulación de los gránulos corticales en el citoplasma de los oocitos. 
Sin embargo, este aumento de la expresión del FSHR no va acompa-
ñado por un aumento del LHR. Durante la vitelogénesis se observa un 
incremento continuado de la expresión de FSHR que alcanza un pico 
de expresión máximo. En esta fase se empieza a detectar expresión del 
LHR. Al fi nal del crecimiento del oocito o post-vitelogénesis, tiene lugar 
una disminución importante de la expresión del FSHR. En contraste, 
la expresión del LHR llega a su nivel máximo (Kumar et al., 2001a, b; 
Kwok et al., 2005). Estos perfi les de expresión implican al FSHR en los 
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procesos de la vitelogénesis y al LHR en los de maduración del oocito 
y/o ovulación. Los patrones de expresión de las subunidades FSH-β y 
LH- β en el pez gato (Ictalurus punctatus), son muy similares a la ex-
presión ovárica de sus respectivos receptores (Kumar y Trant, 2004). 
Sin embargo, durante el desarrollo ovárico del pez cebra los patrones 
de expresión de la FSHβ y LHβ se solapan (So et al., 2005). Además, el 
FSHR del pez cebra se comporta de forma promiscua (ver más arriba) 
(Kwok et al., 2005) por ello, para comprender el papel de las GTHs en 
el desarrollo y función ovárica de esta especie es preciso conocer los 
perfi les plasmáticos de cada una de las hormonas, los mecanismos de 
señalización activados por cada uno de los receptores y el efecto o efec-
tos interactivos resultantes de la activación/ coactivación de los mismos. 
Recientemente, se ha estudiado la expresión temporal de los GTHRs 
en el ovario del salmón plateado (Campbell et al., 2006) y de la trucha 
arcoiris (Bobe et al. 2004), aunque solo durante la fase de crecimiento 
previtelogénico y la de adquisición de capacidad madurativa del folículo 
ovárico y maduración, respectivamente. Al contrario de lo descrito en 
el pez gato y en el pez cebra, durante el periodo de acumulación de 
los gránulos corticales en el citoplasma de los oocitos, la expresión del 
FSHR en las gónadas de salmón plateado no varió en relación a los 
perfi les de la FSH en la pituitaria y en el plasma, que registraron un 
aumento signifi cativo. Durante este periodo el LHR también se expresó, 
aunque a niveles muy bajos (Campbell et al., 2006). En la trucha, se ob-
servó un aumento de la expresión del FSHR hacia el fi nal del proceso de 
adquisición de la capacidad madurativa del folículo ovárico (Bobe et al. 
2004). Esta expresión siguió siendo importante durante la maduración 
del oocito, lo cual sugiere que el FSHR podría intervenir en la madura-
ción y posiblemente en la ovulación (Bobe et al. 2004). Este perfi l con-
cuerda con un aumento de los niveles circulantes de FSH observados en 
la trucha  arcoiris antes de la maduración de los oocitos (Planas et al. 
2000). En cambio, los niveles de expresión del LHR bajaron ligeramente 
durante la maduración del oocito, aunque esta variación no fue signi-
fi cativa respecto a los niveles registrados durante la adquisición de la 
capacidad madurativa del folículo ovárico (Bobe et al. 2004). 

Todavía se sabe poco acerca de la expresión temporal de los re-
ceptores de las gonadotrofi nas durante la espermatogénesis. En la 
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trucha arcoiris, los niveles del FSHR aumentan, de forma signifi cativa, 
en el momento de la aparición de las espermátidas y del esperma y 
fl uctuan durante el resto del ciclo sexual sin que se registren cambios 
signifi cativos de expresión (Kusakabe et al., 2006). Por el contrario, la 
expresión del LHR presenta un incremento continuado desde el inicio 
de la espermatogenesis media, alcanzando su máximo a mitad de la 
espermatogénesis tardía. Los niveles de este transcrito bajan ligera-
mente cuando el esperma es dominante en el testículo (Kusakabe et 
al., 2006). Así pues, en la trucha, los incrementos de la LH en plasma, 
durante la espermatogénesis, ocurren de forma paralela a los incre-
mentos de transcripción del LHR. En los salmónidos durante la espe-
rmatogénesis los niveles de la FSH en plasma son substancialmente 
más elevados que los de la LH. A pesar de ello, se baraja la posibilidad 
de que el principal factor que regula la producción de esteroides, por 
parte del testículo, sea un aumento de la señalización del LHR presente 
en las células de Leydig. 

El estudio de la expresión de los GTHRs, llevado a cabo en la lubina, 
sugiere que en hembras los perfi les de expresión de ambos receptores 
son muy parecidos aunque, la presencia de transcritos del FSHR se 
anticipa ligeramente a la de los de LHR. En machos, ambos receptores 
muestran un perfi l bimodal de expresión y el pico máximo del FSHR se 
anticipa respecto al del LHR (Rocha et al., 2009). Dado que no se vis-
lumbran diferencias importantes en los perfi les de expresión del FSHR 
y del LHR, se podría pensar que ambos receptores están implicados en 
la totalidad del proceso de desarrollo gonadal de esta especie. Estudios 
de hibridación in situ, en ovarios de lubina, mostraron una elevada 
expresión del FSHR en las células foliculares de oocitos en previtelo-
genesis y en estadios tempranos de la vitelogénesis. Sin embargo, los 
folículos maduros mostraron muy poca o ninguna expresión (Rocha et 
al., 2007). La lubina presenta un desarrollo ovárico del tipo sincronía 
por grupos, es decir desova tres a cuatro tandas de gametos, en rápida 
sucesión y el reclutamiento de las sucesivas tandas ocurre a partir de 
oocitos en varios estadios de la fase de crecimiento secundario. Por lo 
tanto, el perfi l de expresión de cualquier gen refl eja el promedio de la 
población de los folículos existentes en el ovario, en el momento del 
muestreo ya que es posible encontrar una mezcla de oocitos en dife-
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rentes estadios de desarrollo folicular. Este hecho justifi ca el que no 
haya diferencias entre los perfi les de expresión de los dos receptores 
en las hembras de esta especie (Rocha et al., 2009).

2.4. LAS GÓNADAS

2.4.1. Origen y organización anatómica

En todos los vertebrados las gónadas se forman a partir del desarro-
llo coordinado de dos linajes celulares distintos: las células germinales 
también conocidas como células germinales primordiales (PGC) y el 
mesodermo gonadal somático que las rodea. En los mamíferos y otros 
tetrápodos las glándulas adrenales y las gónadas se desarrollan a par-
tir de un primordio común situado cerca del lado dorsal del epitelio 
celómico, en la región donde se desarrolla el tejido del mesonefros. 
La proliferación más lateral o córtex da lugar al ovario y la porción 
medular da origen a los testículos y al tejido adrenocorticotropo. En 
estado indiferenciado las mencionadas formaciones coexisten y en un 
momento determinado, una de ellas empieza a desarrollarse mientras 
la otra se inhibe. En peces teleósteos la gónada deriva de un solo pri-
mordio germinal desarrollándose directamente de la parte correspon-
diente al córtex de los vertebrados. Los estudios más claros y recientes 
acerca de la formación de las gónadas se han realizado en la medaka 
japonesa (Oryzias latipes) donde se ha corroborado que básicamente, 
las gónadas se forman sin que en ello contribuya signifi cativamente el 
mesonefros. En esta especie, durante la gastrulación tardía, unas pocas 
células germinales situadas alrededor de la región posterior del esbozo 
embrionario migran, después del alineamiento bilateral, hasta formar 
un primordio en la región dorsal del epitelio celómico. Posteriormente 
se formaran dos grupos, uno a cada lado, que darán lugar a las gó-
nadas. Este tipo de organización tan particular podría ser responsable 
de la gran diversidad de patrones sexuales existentes entre los peces 
teleósteos. Para mayor información acerca del origen de las gónadas 
y diferenciación sexual de los teleósteos son recomendables Devlin 
and Nagahama 2002, Nakamura et al., 2006, Piferrer (Capítulo V, este 
volumen).
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En la gran mayoría de peces las gónadas, testículos y ovarios son 
órganos pares situados en posición dorso-lateral, una a cada lado del 
mesenterio dorsal, en la cavidad peritoneal. Los testículos de los teleós-
teos son dos órganos alargados y unidos por la pared dorsal de la ca-
vidad corporal. El espermiducto sale de la superfi cie medio dorsal pos-
terior de cada testículo y desemboca en la papila urogenital, situada 
entre el recto y los ductos urinarios. El ovario de los teleósteos puede 
ser un saco cerrado que comunica con la cloaca mediante el oviducto 
o un conjunto de folículos que se abren a la cavidad corporal. Está 
constituido por muchos septos de tejido conectivo o laminillas ováricas 
que se proyectan hacia el lumen, donde se desarrollan los oocitos. En 
los apartados posteriores se describen más al detalle el desarrollo testi-
cular y ovárico y su control endocrino.

2.4.2. Estructura y desarrollo testicular

Según Billard (1986) en los peces teleósteos existen dos tipos de es-
tructura testicular: la tubular y la lobular. En la primera el testículo posee 
una cavidad central desde la que irradian túbulos hacia la periferia. En 
este tipo de estructura, las espermatogonias primarias están situadas en 
el apex o extremo ciego de los túbulos y la espermatogénesis progresa 
hacia el extremo abierto de la cavidad central del testículo, donde se 
encuentran los espermatozoides. El tipo lobular es el más común entre 
los teleósteos Perciformes y es al que nos referiremos en esta revisión, 
porque muchas de las especies importantes en piscicultura marina perte-
necen a este grupo. Este tipo de estructura testicular consiste en lóbulos, 
ramifi cados y anastomosados entre si, donde se encuentran los esper-
matocistes, que son las unidades funcionales estructurales del testículo 
donde tiene lugar la espermatogénesis (Fig. 7A). 

El testículo de los peces teleósteos está constituido por dos compar-
timentos, el lobular y el intersticial; en un principio el primero contiene 
espermatogonias y células somáticas asociadas a ellas o células de Ser-
toli. Un lóbulo testicular esta constituido por varios espermatocistes. El 
espermatociste más simple lo constituye una sola espermatogonia (pri-
maria) rodeada por una o unas pocas células de Sertoli (Fig 7A). Las es-
permatogonias primarias, tras las divisiones, subsiguientes dan lugar a 
las secundarias y estas por meiosis a los espermatocitos, espermátidas 
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y espermatozoides (Fig 7B-F). Los espermatocistes están rodeados por 
las células de Sertoli quienes llevan a cabo una función de atención y 
mantenimiento que es crucial para la espermatogénesis. Estas células, 
a su vez, están en contacto con la membrana basal que separa el com-
partimiento lobular del intersticial. Durante la espermiación las células 
de Sertoli se separan y el espermatociste libera los espermatozoides a 
la luz del lóbulo, desde donde van al espermiducto. 

En el compartimiento intersticial, situado entre los lóbulos, hay fi -
broblastos, vasos sanguíneos y linfáticos y las células de Leydig que son 
de origen somático. Estas células son la fuente principal de esteroides 
testiculares, como se demuestra tanto por inmunohistoquímica, en re-
lación con la presencia de varios enzimas responsables de la síntesis de 
hormonas esteroides, como por su ultraestructura típica propia de las 
células productoras de esteroides (Nagahama 1994; Yaron and Sivan 
2006). 

Una diferencia importante entre los vertebrados amniotas y los pe-
ces teleósteos es el tipo de espermatogénesis. En los amniotas, en un 
momento preciso, una célula de Sertoli contacta con varios clones de 
células germinales a la vez, pero solo puede mantener un cierto nú-
mero de ellas que es característico de cada especie y que en última 
estancia, determina el tamaño del testículo y la cantidad de esperma 
producido (Petersen and Söder 2006). En los peces teleósteos la esper-
matogénesis es cística y ello implica que todas las células germinales de 
un espermatociste determinado deriven de una sola espermatogonia 
primaria. Esta, al dividirse sincrónicamente, constituye un clon de cé-
lulas germinales isogénicas bordeadas por extensiones cioplasmáticas 
de las células de Sertoli que les acompañaran durante todo el proceso 
de espermatogénesis (Schulz et al., 2005). Durante la fase mitótica, las 
células germinales de un espermatociste aumentan en número al igual 
que las células de Sertoli asociadas y a diferencia de lo que ocurre en 
los mamíferos, con la fase meiótica la proliferación de estas no cesa 
pero se reduce considerablemente (Schulz et al., 2005). La barrera de 
células de Sertoli, regula y proporciona la entrada de nutrientes, fac-
tores de crecimiento y de diferenciación y de mitógenos apropiados a 
las células germinales, a la vez que las protege de agentes dañinos y 
de su propio sistema inmune. En los peces los cambios morfológicos 
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FIGURA 7.  
Microfotografías del testículo de lubina mostrando los diferentes tipos de células 

germinales. [A] Testículo inmaduro en el que se observan tres lóbulos testiculares con 
espermatogonias primarias (SgA) que se renuevan por mitosis (M), células de Sertoli 

(S) bordeando los espermatocistes de espermatogonias A y fi broblastos ( ) en el tejido 
intersticial interlobular. [B] Testículo iniciando la espermatogénesis. Se observa la presencia 

de diferentes generaciones de espermatogonias A y espermatocistes de espermatogonias 
secundarias (SgB, ) que proliferan por mitosis (M). Se observa bien la diferencia de 

tamaño y morfología entre las espermatogonias A y B. Cada espermatogonia da lugar a 
un clon de células germinales isogénicas que a su vez dará lugar a un espermatociste de 
espermatozoides. [C] Ciste de espermatocitos primarios (Sct I) en fase de Leptonema – 

Zigonema de la primera división meiótica (L-Z). [D] Espermatocistes en las tres fases de la 
primera división meiótica (L-Z, P, D) y espermátidas primarias (Std I). E] Espermatocitos 

de segundo orden Sct II y espermatozoides (SZ). [F] Los tres tipos de espermátidas, 
redondas, tipo croissant y alargadas (Std I, Std II, Std, respectivamente). Barra 50 mµ. 

(Lámina modifi cada de O. Yilmaz, Master de Acuicultura; Universidad de las Palmas de 
Gran Canaria, Instituto de Ciencias Marinas y CIHEAM-IAMZ).
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y fi siológicos del testículo, observados durante el proceso reproductor, 
están asociados al ciclo de espermatogénesis que según Miura y Miura 
(2003) esta dividido en los siguientes estadios: renovación de las es-
permatogonias, proliferación de las mismas hasta la meiosis, divisiones 
meióticas, espermiogénesis y maduración del esperma. Cada uno de 
ellos, esta regulado hormonalmente de forma diferente.

2.4.3. La espermatogenésis y su regulación endocrina

Para un mejor seguimiento de este apartado, en la Figura 8 se mues-
tra un esquema que sintetiza, de forma resumida, los diferentes meca-
nismos regulados por las gonadotrofi nas y los esterides gonadales que 
confi guran el posible control endocrino de la espermatogenesis en la 
anguila japonesa. 

Las espermatogonias se renuevan por mitosis dando lugar a otras 
espermatogonias o células madre (espermatogonias primarias) pero 
quienes a su vez, también son objeto de una proliferación espermato-
gonial que desemboca en meiosis (Fig 7A-B). Las ultimas investigacio-
nes en teleósteos demuestran que ambos eventos se regulan de ma-
nera diferente (Miura y Miura, 2003). En la anguila japonesa (Anguilla 
japonica) y en Hucho perryi, el 17β-estradiol (E2) promueve la renova-
ción de las espermatogonias primarias (Miura et al., 1999 y Amer et 
al., 2001), pero no la proliferación espermatogonial responsable de la 
meiosis (Miura et al., 2003). Algo parecido se ha visto en ratas donde 
el E2 induce la proliferación de los gonocitos testiculares debido a su 
acción estimuladora de la secreción del factor de crecimiento de las 
plaquetas (PDGF; platelet derived growth factor) (Li et al., 1997; Thui-
llier et al., 2003). En los machos de los teleósteos se ha detectado tanto 
la presencia de E2 en plasma (Amer et al., 2001), como la expresión de 
receptores de estrógenos en el testículo (Halm et al., 2004) y además, 
en la anguila japonesa, dicha expresión fue muy notable en las células 
de Sertoli (Miura et al., 1999). Paralelamente, en esta misma especie, 
se identifi co un clon de cDNA inducido por efecto del E2, denominado 
eSRS34 (sustancia 34 relacionada con la espermatogenesis de la angui-
la) que se expresa en las células de Sertoli y cuya forma recombinante 
induce la renovación de las espermatogonias madre, pero no la pro-
liferación espermatogonial dirigida hacia la meiosis. Dicha sustancia 
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comparte cierta homología con el factor de crecimiento celular endo-
telial derivado de las plaquetas (PD-ECFG), lo cual sugiere una cierta 
similitud con el mecanismo observado en mamíferos y comentado en 
líneas anteriores (Miura et al., 2003). 

En el momento en que se secreta GTH desde la pituitaria, las mitosis 
espermatogoniales ya no dan lugar a espermatogonias madre y la pro-
liferación cambia de sentido hacia la meiosis iniciándose así la esper-
matogénesis (Miura et al., 2003). Cuando esta se inicia, el número de 
espermatogonias incrementa en progresión geométrica y el número de 
ciclos celulares mitóticos que tienen lugar, antes de la primera meiosis, 
es característico de cada especie. Por ejemplo en el guppy son catorce, 
en la anguila japonesa diez, en el pez cebra cinco o seis (Schulz and 
Miura 2002) y en la lubina ocho (Yilmaz, Carrillo y Zanuy datos no 
publicados). Cada generación de espermatogonias se distingue de la 
otra por un conjunto de diferencias morfológicas de entre las cuales el 
incremento de la heterocromatina y la disminución del tamaño celular 
y nuclear son las más evidentes (Fig 7B). En peces no hay una termi-
nología unifi cada para denominar a cada una de las generaciones de 
espermatogonias, pero parece adecuada la de As para las esperma-
togonias primarias y A1-n para las sucesivas generaciones. La última 
generación se designa como espermatoginias B, estas experimentan la 
última mitosis que dará origen a los espermatocitos primarios quienes, 
tras la primera división meiótica, dan lugar a los espermatocitos secun-
darios (Fig 7C-E). Estas últimas células son de vida muy corta y después 
de la segunda división meiótica se convierten en espermátidas que 
durante la espermiación sufren una serie de transformaciones que las 
convierten en espermatozoides (Fig. 7D y F). Cuando se ha completado 
la espermiogénesis los espermatozoides son liberados a la luz tubular 
y de allí al conducto deferente desde donde son emitidos al exterior. 
En algunas especies como la lubina, salmón o anguila, los espermato-
zoides intratesticulares tienen una capacidad fertilizadora nula o muy 
reducida y solo tras pasar por el canal deferente alcanzan esta com-
petencia (Schulz y Miura, 2002, para una información más detallada). 
Como ya mencionábamos anteriormente, el cambio de sentido de la 
proliferación mitótica de las espermatogonias hacia la meiosis, es decir 
el inicio de la espermatogénesis, depende de la estimulación gona-
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dotropa. En diversas especies de peces la ablación de la hipófi sis y en 
particular la ausencia de gonadotrofi nas, bloquea el desarrollo de las 
últimas generaciones de espermatogonias y ciertas etapas de la meio-
sis y de la espermiogénesis (Schulz y Miura 2002). Estudios «in vitro» 
muy recientes demuestran que de entre las dos GTHs hipofi sárias, la 

FIGURA 8.  
Esquema que muestra el posible mecanismo de control endocrino del proceso de 

espermatogénesis en Anguilla japonica (según Miura et al. 1991, 1999, 2003, 2006 y 2007, 
Miura y Miura 2003 y Ozaki et al., 2006). Los recuadros naranja y azul representan los 

compartimentos somático y germinal del testículo, respectivamente. Las fl echas y líneas 
de distinto color, simbolizan distintos mecanismos de control endocrino. En el recuadro 

amarillo se muestra el mecanismo mediante el cual (Ozaki et al., 2006) la DHP, bajo niveles 
óptimos de cortisol, acentúa la acción de la 11KT al inducir la actividad 11-HDS que 

convierte el cortisol (glucocorticoide activo) en cortisona (glucocorticoide inactivo). CAII, 
anhidrasa carbónica; DHP, 17α, 20β-dihidroxi-4-pregnen-3-ona; E2, 17β Estradiol; eSRS 

(21, 22 y 34) sustancias descubiertas mediante rastreo de expresión de genes relacionadas 
con la espermatogenesis de la anguila; FSH, hormona folículoestimulante; 11-HDS, 11β. 

Hidroxiesteroide deshidrogenasa; IGF, factor de crecimiento de tipo insulina tipo I; 11KT, 
11-cetotestosterone. (modifi cado de Yaron y Sivan, 2006). 
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FSH parece ser la mas importante en la regulación tanto de la esteroi-
deogénesis, como de la espermatogénesis en el testículo inmaduro de 
la anguila japonesa (Kazeto et al., 2008). 

En los mamíferos la LH actúa a través de su receptor (LHR) estimu-
lando la producción de andrógenos por las células de Leydig. Estos di-
funden hacia los túbulos seminíferos donde dirigen la espermatogénsis 
y además, participan en los mecanismos de retroalimentación positiva 
y negativa en el cerebro e hipófi sis. La FSH estimula directamente a su 
receptor (FSHR) en las células de Sertoli que a su vez, son responsables 
de la supervivencia y desarrollo de las células germinales. En los peces 
aparentemente la situación es más complicada ya que ambas gona-
dotrofi nas estimulan la esteroideogénesis (Planas y Swanson 1995; y 
revisiones de Schulz y Miura, 2002 y Yaron y Sivan, 2006 para mas 
detalle). Hasta hace poco se creía que al igual que en los mamíferos, 
en los peces las células de Leydig expresaban el LHR y las de Sertoli 
el FSHR. No obstante, los últimos estudios en anguila japonesa (Ohta 
et al.,2007), bagre africano y pez cebra (García-López et al., 2009) 
demuestran que el FSHR se expresa tanto en las células de Sertoli que 
rodean a las espermatogonias A y las B tempranas, como en las de 
Leydig, responsables de la producción de esteroides. Así pues, la admi-
nistración de FSH recombinante (rFSH), in vitro, indujo la espermatoge-
nesis completa desde la proliferación espermatogonial hasta la esper-
miogénesis. A su vez la espermatogénesis fue inhibida por la adición 
de trilostano (un inhibidor de la 3β-hidroxi-esteroid-deshidrogenasa), 
pero no en presencia de 11KT (Ohta et al., 2007). En los peces este 
andrógeno esta considerado como el regulador más importante de la 
espermatogenesis, al menos desde la proliferación espermatogonial 
hasta la espermiogénesis. El estudio de Ohta et al. (2007) demuestra 
que en la anguila japonesa una de las principales funciones de la FSH 
es inducir la espermatoogénesis vía estimulación de andrógenos. Por 
otra parte, la administración de FSH recombinante in vivo a anguilas 
inmaduras indujo el incremento de los niveles de 11KT en plasma y la 
espermatogenesis (Kamei et al., 2006). Mas recientemente se ha visto 
que en la lubina, un teleósteo perciforme, la FSH nativa no solo estimu-
la la liberación in vitro de 11KT, de manera tiempo y dosis dependiente, 
sino que su capacidad estimuladora es más elevada en testículos pro-
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cedentes de machos en recrudescencia temprana (inicio espermatoge-
nesis) (Molés et al., 2008). Resumiendo, las gonadotrofi nas (casi con 
toda seguridad la FSH) provocan un incremento súbito en la secreción 
de 11KT por parte de las células de Leydig. Este andrógeno, a su vez, 
estimula a las células de Sertoli para que produzcan otros mediadores, 
posiblemente factores de crecimiento como la activina B y o el factor 
de crecimiento de tipo insulina tipo I o somatomedina (IGF-I) (Miura y 
Miura, 2003). Además, así mismo en la anguila japonesa, se ha demos-
trado que los testículos inmaduros expresan una sustancia que pre-
viene la espermatogenesis. Esta sustancia, inicialmente denominada 
eSRS21 (sustancia 21, relacionada con la espermatogénsis de la angui-
la), presenta una gran similitud con la hormona anti-Mulleriana (AMH) 
que ha sido identifi cada recientemente en peces (Halm et al., 2007). 
La eSRS21 se expresa en las células de Sertoli de la anguila japonesa 
inmadura, pero desaparece ante la estimulación de la gonadotrofi na. 
Además, la 11KT inhibe su expresión in vitro pero, si al cultivo se aña-
de el péptido recombinante, la proliferación espermatogonial inducida 
por la 11KT no tiene lugar. Estas y otras evidencias (Miura et al., 2002 
y Miura y Miura, 2003) indican que esta sustancia previene la esper-
matogenesis. Por tanto todos los indicios sugieren que la FSH estimula 
la producción de 11KT y que además, la activina B (y posiblemente 
otros factores de crecimiento) y la eSRS21 juegan papeles opuestos en 
el inicio de la espermatogenesis. Mientras que la activita B la iniciaría, 
la eSRS21 evitaría que este inicio tuviera lugar (Miura y Miura, 2003, 
Yaron y Sivan, 2006). 

Aparte de este mecanismo, ligado a factores de crecimiento, existe 
otro mecanismo dependiente de la esteroideogénsis gonadal dirigido, 
muy probablemente, en primer término por la LH. Además de su reco-
nocido papel en el proceso de maduración del folículo (Ver J. Cerdá, 
Capítulo VII, este mismo volumen) y en la espermiación y maduración 
del esperma (ver más abajo), recientemente se ha demostrado que la 
17α, 20β dihidroxi-4-pregnen-3-ona (DHP) es un factor fundamental 
en la espermatogenesis temprana puesto que es esencial para el inicio 
de la meiosis de la última generación de esermatogónias (Miura et al, 
2006). Así pues, la proliferación espermatogonial se iniciaría por ac-
ción de la 11KT, después la DHP, producida como respuesta a la 11KT, 
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induciría las divisiones meióticas. A su vez, esta progestina, también 
ejercería un control de retroalimentación positiva de la producción de 
11KT, a partir de niveles óptimos de cortisol, mediante inducción de 
la expresión de la 11-beta-hidroxiesteroide deshidrogenasa (11-HDS) 
(Ozaki, et al., 2006), promoviendo así la progresión de la espermato-
génesis hasta la producción del esperma. 

En muchas especies de peces el esperma presente en el testículo, tras 
completarse la espermiogénesis, no es motil y tampoco lo es cuando 
está en el espermiducto. El esperma solo adquiere motilidad y capacidad 
para fecundar una vez diluido en agua dulce o marina, según se trate de 
especies dulceacuícolas o marinas. Ello indica que, una vez fi nalizada la 
espermiogénesis, el esperma pasa por un proceso de capacitación que 
implica a una serie de cambios fi siológicos que tienen lugar en el esper-
miducto (Miura y Miura, 2003). En salmónidos, uno de estos cambios 
fi siológicos que culminará con la maduración del esperma es el incre-
mento del pH del plasma seminal en el espermiducto que, a su vez, se 
traduce en un incremento de los niveles de cAMP intra-espermático. 
También se han observado resultados similares, de forma experimental, 
en la anguila japonesa (Miura y Miura, 2003).

Al igual que las otras etapas de la recrudescencia testicular, la ma-
duración del esperma esta regulada por el sistema endocrino y existen 
pruebas claras de que los progestágenos DHP y/o 17α, 20β-21-trihidroxi-
4-pregnen-3-ona (20β-S) podrían ser mediadores de esta función. Se ha 
sugerido que los espermatozoides poseen receptores para estos proges-
tágenos (Thomas et al., 1997, Miura y Miura, 2003), también conocidos 
como esteroides u hormonas inductoras de la maduración (MIS o MIH, 
respectivamente). De hecho se ha propuesto que la mediación de los 
progestágenos se haría a través de su acción sobre una anhidrasa car-
bónica (CA), también denominada eSRS22 en la anguila, implicada en 
la regulación iónica y balance acido base. El mecanismo que se sugiere 
seria el siguiente el DHP o MIH actuaría directamente sobre el esper-
matozoide e induciría la activación de la CA/eSRS22 (anguila) (Miura y 
Miura 2003). Esta activación enzimática sería responsable del aumento 
del nivel de cAMP del esperma y del incremento del pH del plasma semi-
nal. Como consecuencia de ello, el esperma adquiere motilidad como se 
ha comprobado experimentalmente en el salmón masu (Miura y Miura, 
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2003). La capacitación del esperma esta acompañada por la producción 
de fl uido en el espermiducto y es conocido como proceso de hidratación 
testicular que como hemos visto esta regulado por las gonadotrofi nas 
(probablemente LH) y los esteroides gonadales. 

La mayoría de mecanismos expuestos anteriormente han sido demostra-
dos, mediante estudios in vitro, en la anguila japonesa y sin duda son extra-
polables a otras especies de teleósteos. De hecho, algunos de ellos han sido 
probados experimentalmente in vivo en algunas especies de salmónidos. 
No obstante, el número de especies de teleósteos es altísimo y en algunas 
de ellas los machos poseen estrategias reproductivas muy peculiares. Por 
tanto, sería deseable que estudios similares se extendieran a otras especies, 
muy particularmente a peces marinos de interés para la acuicultura. 

2.4.4. Estructura del ovario y tipos de desarrollo ovárico

El ovario de los teleósteos puede variar desde un simple saco a un 
órgano complejo con funciones tales como producción de oocitos, al-
macenaje de esperma y lugar de fertilización y alimentación para el de-
sarrollo del embrión. En la Figura 9 se muestra un ovario al inicio de la 
diferenciación en la que se puede ver claramente como se estructurara 
posteriormente. El ovario de los teleósteos posee un epitelio germinal 
derivado de una extensión del peritoneo que da lugar a los folículos ová-
ricos. Justo por debajo del epitelio germinal se extiende la túnica albu-
gínea que es una capa muy densa de tejido conectivo con músculos de 
fi bra lisa y vasos sanguíneos. Los folículos formados a partir del epitelio 
germinal, que recubre toda la parte interna del ovario, están embebidos 
en el estroma ovárico que se extiende a partir de la túnica albugínea 
hacia el interior de la glándula. A su vez, la parte interna del epitelio se 
pliega dando lugar a las laminillas ováricas, en las que se disponen los 
folículos constituidos por el oocito y las envolturas foliculares (Fig. 10).

Atendiendo al ritmo de desarrollo de los oocitos intraováricos se han 
distinguido tres tipos de ovarios (Zanuy y Carillo, 1987): 

a) Sincronismo. La sincronía ovárica implica que todos los oocitos de 
un mismo ovario estén en el mismo estado de desarrollo. Es propio de 
aquellas especies que ponen una sola vez en la vida como los salmones 
del pacífi co. Al salmón del Atlántico y a la trucha se les considera den-
tro de este grupo, aunque se suelen reproducir anualmente.
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FIGURA 9.  Microfotografía de un ovario de un 
alevin de lubina diferenciándose. Se observan 
claramente las laminillas ováricas (fl echas), 
formadas por el repliegue del epitelio germinal 
que recubre la parte interna del ovario, que serán 
el soporte y lugar de desarrollo de de los folículos 
ováricos. Se observa la túnica albugínea (ta) y 
diversas oogonias, inmersas en el estoma ovárico, 
( ) que al individualizarse y entrar en la profase 
de la primera meiosis dan lugar a los folículos 
perinucleolares (opn). Barra 50 mµ.

FIGURA 10.  Microfotografía mostrando un ovario 
en inicio de la segunda fase de desarrollo. Se 
observan numerosos oocitos previtelogénicos en 
distintos estadios de desarrollo folicular primario 
(opn, oocito perinucleolar) y unos pocos al inicio del 
crecimiento secundario (opnt, oocito perinucleolar 
tardío), dispuestos en el interior de las laminillas 
ováricas. co, cavidad ovárica; fl echa, nido de 
oogonias; punta de fl echa blanca, capas foliculares y 
zona radiata. Barra 25 mµ.

b) Sincronismo por grupos. En este caso el ovario posee, al menos, 
dos grupos de oocitos en estado de desarrollo distinto. Los peces que 
pertenecen a este grupo ponen entre una y 4-5 veces por época de 
puesta y su intervalo de puesta es relativamente corto. Las diferentes 
especies de mugiles y lubinas o el bacalao y la merluza pertenecen a 
este grupo y muestran un pico claro de puesta anual. 

c) Asincronismo. Este tercer grupo se caracteriza porque el ovario en 
recrudescencia posee oocitos en todos los estados de desarrollo. Los peces 
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de este grupo se caracterizan porque ovulan y emiten oocitos en repetidas 
ocasiones durante la época anual de puesta que suele ser muy dilatada. La 
dorada, el lenguado y el rodaballo pertenecen a este tercer grupo. 

Como en la mayoría de los vertebrados inferiores, el crecimiento del 
oocito es largo y el aumento de tamaño, desde las primeras fases de su 
desarrollo hasta lo ovulación, es considerable. En los teleósteos, excepto 
en aquellas especies que desovan una sola vez en su vida, cada año se 
forman nuevos oocitos como consecuencia de las divisiones oogoniales. 
Estos oocitos de nueva formación no maduraran hasta la próxima época 
de puesta. Durante el proceso de recrudescencia ovárica tienen lugar 
una serie de acontecimientos que se describen a continuación. 

2.4.5. Previtelogénesis y su control endocrino

Durante el proceso de diferenciación ovárica de los teleósteos las PGC 
indiferenciadas dan lugar a las oogonias que generalmente están agru-
padas en nidos. Estas, tras varias divisiones mitóticas, inician su primera 
división meiótica dando lugar a los oocitos primarios que se aíslan y rodean 
de una capa plana de células somáticas epiteliales especializadas o células 
de la granulosa. Estas células secretan la membrana basal y alrededor de 
ella se organiza otra monocapa de células somáticas procedentes del teji-
do conectivo del estroma o teca. Durante la profase de la primera división 
meiótica el núcleo de los oocitos pasa a través de cinco estados sucesivos: 
leptoteno, zigoteno, paquiteno, diploteno y diacinesis. El oocito y sus co-
rrespondientes envolturas foliculares forman el folículo por lo que a partir 
de ahora lo denominaremos así ya que constituye la unidad ovárica esen-
cial (Fig. 10). El crecimiento primario del folículo tiene lugar durante los tres 
primeros estados de profase de la primera división meiótica. Esta se para al 
fi nal de la profase, en el estado de diploteno, durante un tiempo determi-
nado que en los teleósteos puede variar entre unos pocos días y algunos 
meses. En esta parada meiótica tiene lugar la segunda fase de crecimiento 
del folículo que a su vez, atendiendo a los acontecimientos que tienen lu-
gar, se puede subdividir en previtelogénesis media y tardía y vitelogénesis. 
Durante la segunda fase de crecimiento folicular, el oocito acumula mR-
NAs, reservas nutricionales y diversos componentes que servirán para que, 
cuando se reinicie la meiosis, o proceso de maduración, este se desarrolle 
correctamente. A la vez también se utilizarán para que posteriormente, 
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culminen con éxito el proceso de fertilización y el desarrollo embrionario 
y larvario. A medida que se va desarrollando el folículo, durante el creci-
miento previtelogénico (Fig. 10), el oocito aumenta extraordinariamente 
de tamaño y en el núcleo tienen lugar toda una serie de transformaciones 
que están asociadas a la profase de la primera meiosis (Le Menn et al., 
2007, para una descripción más detallada). A estos folículos se les deno-
mina en estado perinucleolar por la presencia, en la periferia del núcleo, de 
numerosos nucleolos que producen ribosomas. En este período tiene lugar 
una activa e intensa síntesis de RNA ribosómicos (rRNA) y RNA mensajeros 
(mRNAs), que son transportados al ooplasma. Una vez allí, estos mensaje-
ros codifi caran proteínas relacionadas o necesarias para los acontecimien-
tos posteriores propios de la vitelogénesis, como por ejemplo los recepto-
res de vitelogenina y los enzimas proteolíticos responsables de procesar 
el vitelo (catepsinas). Se cree que prácticamente todo el RNA presente en 
el oocito y necesario para el desarrollo posterior, se sintetiza durante este 
período, (Song y Wessel 2005 y Le Menn et al., 2007). Por ejemplo, recien-
temente, en los oocitos en previtelogenesis del salmón coho, se han identi-
fi cado mediante hibridación reciproca sustractiva (SSH) y PCR cuantitativo 
(qPCR) una serie de genes que tienen un papel muy importante durante la 
oogénesis (Luckenbach et al., 2008). Estos genes codifi can proteínas rela-
cionadas con el desarrollo de la zona radiata, el secuestro y proceso de las 
lipoproteínas, el control del ciclo celular y la respuesta de fertilización, entre 
otras. Durante el crecimiento medio y tardío del folículo en previtelogéne-
sis, o inicio del crecimiento secundario folicular (Fig. 11 izquierda), el oocito 
sintetiza grandes cantidades de glicoproteínas que son incorporadas en los 
alvéolos corticales (anteriormente impropiamente denominados vesículas 
de vitelo) (Fig. 13, inserto). Al inicio, los alvéolos corticales están situados 
en la periferia del oocito y a medida que progresa el desarrollo folicular se 
van acumulando centripetamente hacia el núcleo.

Estas estructuras son muy importantes por su participación en la reac-
ción cortical que tiene lugar en el momento de la fertilización del oocito 
y por su papel durante la embriogénesis temprana. Después de la ferti-
lización, los alvéolos corticales se funden con la membrana del oocito y 
sus glicoproteínas son descargadas en el espacio pèrivitelino, evitando 
así la polispermia y la entrada de patógenos. Durante la fase inicial del 
crecimiento secundario del oocito también hay una cierta deposición 
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de lípidos, aunque limitada (Fig. 11 izquierda). Recientemente, se ha 
demostrado la presencia de transcritos de lipoproteinlipasa (una enzima 
que se piensa tiene un papel importante en proveer de ácidos grasos 
al oocito) en oocitos de lubina en previtelogenesis tardía (Ibañez et al., 
2008). Por tanto, al inicio del crecimiento secundario, el oocito posee to-
das las estructuras y moléculas citoplasmáticas precisas para llevar a cabo 
con éxito la segunda etapa del crecimiento secundario o vitelogénesis. 
Finalmente, al fi nal de la previtelogenesis también se observan cambios 
estructurales en la periferia del folículo ovárico (Fig. 10 y 11 izquierda). El 
corion o zona radiata (ZR) empieza a depositarse en la periferia del ooci-
to y a medida que esta se engrosa, las microvellosidades (Fig 12), que 
conforman una conexión íntima entre el oocito y las células foliculares, 

Zr

gv

Zr

N N
n cf

FIGURA 11.  
Folículos en segunda fase de crecimiento. El oocito de la izquierda 
(inicio del crecimiento secundario; previtelogenesis tardía) muestra 

inclusiones lipídicas (l) en el ooplasma, situadas alrededor del 
núcleo (N) que posee numerosos nucleolos (n). Así mismo se 

observan los alvéolos corticales (puntas de fl echa), dispuestos en el 
ooplasma periférico, inmediatamente por debajo de la zona radiata 
(zr). El oocito de la derecha, en vitelogénesis temprana, aparte de 
las inclusiones lipídicas y alvéolos corticales muestra la presencia 

de gránulos de vitelo (gv), distribuidos a modo de corona en el 
ooplasma periférico. Así mismo, muestra una zona radiata mucho 

más engrosada. Se observa como ambos oocitos están rodeados por 
las correspondientes capas foliculares. Barra 100 mµ.
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se alargan para mantener el contacto con las células de la granulosa, vía 
pequeños canales que atraviesan el corion (zona radiata). 

La información acerca del control hormonal de la primera fase de creci-
miento es escasísima, pero hay unos pocos estudios que demuestran que 
el E2 regula las divisiones mitóticas de las oogonias y que la 20β-dihydroxy-
4-pregnen-3-ona (DHP) estaría relacionada con el inicio de las divisiones 
meióticas (Miura et al., 2007). También se ha sugerido que la 11KT podría 
desempeñar un papel importante en la deposición de lípidos en oocitos en 
crecimiento primario de Anguilla australis y que determinadas hormonas 
del eje metabólico podrían participar en la regulación de esta fase de cre-
cimiento (Lokman et al, 2007). Pero en realidad, las evidencias aceptables 
acerca del control hormonal de la fase de crecimiento primario del folículo 
son muy escasas. Por su parte el crecimiento tardío del folículo en previte-
logenesis, o inicio del crecimiento secundario, se piensa que está regulado 
por las gonadotrofi nas. Específi camente, se sabe que la producción de la 
formación de la envoltura vitelina esta controlada por el estradiol y este a 
su vez, es producido por el folículo bajo la acción de las gonadotrofi nas 
principalmente por la FSH (Patiño and Sullivan, 2002). 

2.4.6. La vitelogénesis y su control endocrino

El almacenaje de cantidades importantes de vitelo es una mane-
ra muy efi ciente de proveer los elementos necesarios para el mante-
nimiento del desarrollo embrionario y larvario. En los peces la incor-
poración de vitelo dentro del oocito es un proceso extremadamente 
importante para que la reproducción tenga lugar con éxito y de una 
extraordinaria trascendencia en las especies cultivadas por su estrecha 
relación con las características productivas de la progenie. Al proceso 
de la incorporación del vitelo se le conoce como vitelogénesis y esta 
acompañado por un crecimiento importante del oocito debido a la 
incorporación, desde el plasma, de las proteínas precursoras del vitelo, 
principalmente vitelogenina (Vtg) y posiblemente también lipoproteí-
nas de muy baja densidad (Babin et al., 2007).

En la Figura 12 se muestra un diagrama que resume, de forma es-
quemática, el control hormonal de la vitelogenesis para una mejor 
comprensión de este proceso. La Vtg es una fosfoglico-proteína muy 
grande y compleja que liga calcio y que se sintetiza en el hígado bajo 
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la estimulación del E2. A su vez, la producción de este por parte del 
folículo es inducida por niveles crecientes de FSH plasmática (Patiño y 
Sullivan, 2002). En la lubina se ha demostrado, recientemente, que la 
FSH homóloga estimula la liberación de E2 por fragmentos de ovario 
de manera dosis y tiempo dependiente. Además, esta estimulación es 

FIGURA 12.  
Control hormonal de la vitelogénesis. La FSH hipofi sária actúa sobre sus receptores 

específi cos en las células foliculares provocando la secreción de 17β estradiol. Este, a su 
vez, actúa sobre el hígado induciendo la síntesis de vitelogenina que es transportada, por 

la sangre, hacia el folículo e incorporada por el oocito mediante receptores específi cos 
situados en la superfi cie del mismo. En los salmónidos la síntesis de 17β estradiol es 

consecuencia de la cooperación entre la teca y la granulosa. La FSH actúa sobre las dos 
capas foliculares estimulado la producción de Testosterona (T) por parte de la teca y su 

difusión y aromatización a 17β estradiol en la granulosa. En teleósteos no salmónidos, las 
pocas evidencias existentes indican que la síntesis de esteroides foliculares la realizan las 
células de la granulosa (Nagahama et al., 1993). La formación del corion (zona radiata o 
envoltura vitelina) tiene lugar durante la vitrelogénesis y también esta regulada por el 

17β estradiol. (Modifi cado de Nagahama et al., 1995).

Pituitaria

Gonadotrofi na (FSH)
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mas elevada en hembras que se encuentran en vitelogenesis temprana 
y media (Molés et al., 2008) y coincide con niveles altos de expresión 
del FSHR en los folículos ováricos (Rocha et al., 2009). También se ha 
demostrado que este papel es específi co puesto que la FSH estimula la 
actividad aromatasa (citocromo P450; responsable de la conversión de 
la T en E2) de folículos ováricos de la trucha común in vitro (Montserrat 
et al., 2004). Además, la FSH parece estimular la incorporación de Vtg 
dentro de los oocitos de la trucha arcoiris (Jalabert, 2005). Por regla 
general a la FSH se le ha sugerido un papel predominante durante la 
oogénesis temprana (vitelogénesis) en peces que poseen un tipo de 
desarrollo ovárico síncrono (una sola puesta). Sin embargo, en espe-
cies que ponen varias veces (desarrollo ovárico síncrono por grupos 
y asincrónico) el papel de la FSH es menos claro y también se le ha 
atribuido una posible función a la LH. En parte, porque se han obser-
vado fl uctuaciones paralelas de las subunidades βFSH y βLH de manera 
concomitante al desarrollo folicular de estas especies (Rosenfeld et al., 
2007) y en parte, porque el control gonadotropo de la vitelogenesis 
es parcialmente dependiente de la producción de E2 por el folículo 
y se sabe que tanto la LH como la FSH son capaces de estimular su 
síntesis in vitro. Además del control gonadotropo, se ha sugerido, en 
varias especies de teleósteos, que en la incorporación de Vtg por par-
te de los folículos en crecimiento podrían cooperar otras hormonas 
y factores paracrinos (revisiones de Jalabert, 2005; Hiramatsu, et al., 
2006; Polzonetti-Magni et al., 2004). La Vtg es secuestrada de la cir-
culación, selectivamente por los oocitos, vía receptores específi cos de 
vitelogenina (VtgRs) mediante pinocitosis (Fig. 13). A continuación es 
agrupada (empaquetada) en pequeñas vesículas recubiertas de clatrina 
quienes luego, al fusionarse, darán lugar a vesículas más grandes que 
se mueven desde la periferia hacia el oolema periférico. Las vesículas 
se fusionan con lisosomas dando lugar a la formación de los cuerpos 
multivesiculares (MVB), de mucho mayor tamaño, que gradualmente 
se transforman en gránulos de vitelo quienes, a su vez, dan lugar a los 
grandes glóbulos de vitelo (Le Menn et al., 2007). Los MVB contienen 
enzimas lisosomales, tales como la catepsina D que rompe la Vtg en los 
diferente polipéptidos derivados del vitelo. La participación de esta en-
zima y hasta cierto punto otra proteasa, la catepsina B, en el procesado 
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de la Vtg se ha observado tanto en peces marinos como dulceacuícolas 
(Cerdá et al., 2007 y Cerdá este volumen Capítulo VII).

Como en otros vertebrados, el precursor de la molécula completa 
de Vtg de los teleósteos consiste, empezando por el extremo termi-
nal, en un péptido señal, una cadena de lipovitelina pesada (LvH), la 
fosvitina (Pv), una cadena ligera de lipovitelina (LvL) y un factor von 
Willebrand con dominio tipo D (Vwfd) que en los teleósteos se dividide 
en dos, el componente beta (β-c) y la región codifi cadora C-terminal 
[NH2-(LvH-Pv-LvL-beta‘-CT)-COO-]. Una vez ensambladas las Vtgs son 

FIGURA 13.  
Microfotografía al electrónico mostrando la incorporación de 

vitelogenina en un oocito de lubina en vitelogénesis. La vitelogenina 
es secuestrada de la circulación a través de receptores de membrana 

específi cos y empaquetada en pequeñas vesículas recubiertas de 
clatrina (vc). Estas se fusionan entre si y dan lugar a otras mas grandes 

para formar los cuerpos multivesiculares (cmv) que gradualmente 
se transforman en gránulos de vitelo (gv). Se observan también las 
microvellosidades (mvoo) emitidas por el oocito que atraviesan la 

zona radiada (o corion) (ZRI) para ponerse en contacto con las células 
foliculares. En el inserto se muestra un alveolo cortical (ac). Barra 1mµ.
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glicosiladas y fosforiladas post-traducción y secretadas como dímeros 
en el plasma (Finn, 2007).

Hasta mediados de 90, en los teleósteos, solo se había identifi cado un 
tipo de vitelogenina, pero actualmente se han evidenciado múltiples ge-
nes de Vtg en varias especies (Hiramatsu et al., 2002, 2006, Sawaguchi 
et al., 2006, Finn 2007). Es más, se observó que existían un importante 
número de genes de Vtg en la trucha y en el pez cebra. En la primera 
especie, la identidad de los diferentes genes que codifi caban Vtg era 
muy alta y por tanto, los productos de la traducción probablemente eran 
muy similares (Hiramatsu et al., 2006). No obstante, entre los genes de 
vitelogenina del pez cebra (Danio rerio), se vio que existía una nueva 
vitelogenina caracterizada por la pérdida del dominio fosvitina. A esta 
nueva forma de vitelogeniina (PvlVtg; NH2-LvH-LvL-COOH) se la deno-
mino como «incompleta» y también se identifi co en dos especies de 
tilapia. Recientemente se han identifi cado tres formas de vitelogenina 
[VtgA, VtgB and VtgC (PvlVtg)] en la lubina blanca (Morone americana), 
gobio extranjero (Acanthogobius fl avimanus), gambusino (Gambusia 
affi nis), Sebastes taczanowskii, fúndulo (Fundulus heteroclitus), dorada 
japonesa (Pagrus major) y lisa común (Mugil cephalus) (Hiramatsu et al., 
2006; Sawaguchi et al 2006; Amano et al., 2008). En general se cree 
que los teleósteos de los superórdenes Paracanthopterigii y Acanthop-
terigi expresan dos vitelogeninas VtgA y VtgB y además parece que la 
VtgC estaría ampliamente representada entre los Teleósteos (Matsubara 
et al., 2003, Finn and Kristoffersen, 2007).

Igual que en otros organismos ovíparos, en los teleósteos la fragmen-
tación enzimática de la vitelogenina da lugar a la típica serie de proteínas 
del vitelo que incluyen la lipovitelina (Lv), la fosvitina (Pv) y el componente 
b (β´-c). La Lv es una proteína del vitelo con un alto contenido en lípidos 
formada por dos polipéptidos, una cadena de Lv pesada (LvH) y una de 
Lv ligera (LvL). La Pv es una proteína pequeña en la cual más de la mi-
tad de los residuos aminoacídicos poseen dominios poliserina, altamente 
fosforilados, que confi eren a la vitelogenina su alta afi nidad para ligar 
calcio. El β´-c es la tercera proteína del vitelo y no contiene ni fósforo ni 
lípidos (Hiramatsu et al. 2002, 2006). Se piensa que la Lv es una proteína 
del vitelo que básicamente sirve como fuente nutritiva de aminoácidos 
y lípidos para el embrión en desarrollo; mientras que la Pv provee de los 
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minerales necesarios para el desarrollo del esqueleto y de las funciones 
metabólicas. Todavía no se conocen las funciones fi siológicas o nutritivas 
del β´-c o del péptido C-terminal (Hiramatsu et al., 2006).

Como hemos explicado antes, la acumulación de las proteínas del vitelo 
y de los mRNAs (RNA mensajeros) necesarios para el desarrollo embrionario 
y otras funciones, tiene lugar en la profase I del ciclo mitótico. Después 
del crecimiento del oocito (vitelogénesis), el cambio en la estimulación hor-
monal permite que el oocito reanude la meiosis y proceda a la metafase 
II o maduración fi nal del oocito (FOM). En esta fase la meiosis se detiene 
nuevamente; se reactiva después de que la FOM tenga lugar y se completa 
en el momento de la fertilización. El proceso de maduración tiene lugar 
como consecuencia de un cambio hormonal propiciado por la LH bajo cuya 
acción, el folículo sintetiza y secreta la hormona inductora de la madura-
ción (MIH) que en los salmónidos y algunas especies de agua dulce es una 
progestina, el 17,20β-dihidroxi-4pregnen-3ona (17, 20βP; DHP). En varias 
especies marinas se ha identifi cado otra progestina, derivada de la DHP, 
como MIH: el 17α, 20β, 21-trihydroxy-4-pregnen-3-one (20βS) (Jalabert 
2005; Suwa and Yamashita, 2007). El control molecular y hormonal de la 
maduración, así como el procesado de las proteínas del vitelo durante la 
maduración y su papel en los procesos de hidratación del oocito, se describe 
detalladamente en este volumen por lo que aquí no nos extenderemos más 
en ello (ver J.Cerdá este mismo volumen, capítulo VII). 
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Resumen
La reproducción es un proceso esencial para la perpetuación de las espe-

cies, cuyo objetivo es generar gametos viables que permitan la fertilización 
y soporten la embriogénesis. Esta culmina con la eclosión de los huevos 
generando larvas y alevines que se desarrollarán hasta adultos cerrando así 
nuevamente el ciclo reproductor. La reproducción, al ser un proceso cíclico, 
está integrada básicamente de ritmicidades fi siológicas diarias y anuales que 
necesitan sincronizarse muy estrechamente con las variaciones periódicas 
del medio ambiente exterior. De esta forma los organismos hacen coincidir 
sus puestas con el periodo del año más favorable para la supervivencia de 
la especie. El estudio de la infl uencia de estos factores ambientales y muy 
particularmente del fotoperiodo y la temperatura sobre el proceso repro-
ductor de los teleosteos en general y de la lubina (Dicentrarchus labrax L) 
en particular, será el objetivo principal de esta revisión. Además, se revisa el 
estado actual de la regulación hormonal y ambiental de la pubertad de los 
teleósteos y la importancia que tiene su control para la acuicultura.
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REPRODUCCIÓN DE LOS PECES 
CON ESPECIAL REFERENCIA 
AL CONTROL DEL CICLO SEXUAL, 
DE LA PUBERTAD Y DE LA 
PRECOCIDAD

M. Carrillo*, S. Zanuy, M. J. Bayarri

Instituto de Acuicultura de Torre de la Sal (CSIC)
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Abstract
Reproduction is an essential process for the perpetuation of the species. 

The main goal of reproduction is to produce viable gametes that can be fertili-
zed to further support the embryogenesis, culminating at hatching to generate 
larvae and juveniles which fi nally will be converted into adults that will be 
able to re-start the reproductive cycle. The cyclic nature of the reproductive 
events is based on the daily and annual rhythms of reproduction which in 
turn, are in close synchrony with the periodic environmental factors. This 
synchrony will allow the organisms to reproduce at the most favourable pe-
riod of the year which in turn guarantees the surviving of the progeny. The 
study of these environmental factors and mechanisms that affect the repro-
ductive events in teleost fi sh will be the main goal of this review and more 
specifi cally the photoperiod and temperature. Sea bass, a valuable species 
for aquaculture will be used as a model fi sh for these studies. Besides, the 
state of the art of the hormonal and environmental regulation of puberty in 
teleost fi sh will be reviewed, stressing the fundamental and applied aspects 
for aquaculture.

3.1. INTRODUCCIÓN

Como en el resto de los vertebrados, en los peces la función repro-
ductora es esencial para la perpetuación de las especies y se puede 
defi nir como la capacidad de generar un número óptimo de gametos 
viables que promuevan la fertilización, soporten la embriogénesis y 
culminen con la eclosión de los huevos que a su vez, generarán la fu-
tura progenie. El proceso reproductor está regulado por una numerosa 
red de señales tanto internas como externas que inciden sobre el eje 
cerebro-hipófi sis-gónada, cuya estructura y control serán objeto de la 
presente revisión.

Los peces, al ser animales poiquilotermos, muestran adaptaciones 
fi siológicas muy estrechas con el medio donde viven, exhibiendo rit-
mos biológicos diarios y estacionales que suelen estar en fase con los 
factores ambientales que también varían de forma diaria y estacional. 
Entre estos factores están la luz, la temperatura, los fenómenos gravita-
cionales, la disponibilidad del alimento, la presencia de predadores, los 
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compuestos químicos, etc. La plasticidad adaptativa que exhiben los 
peces con su medio ambiente sólo es posible gracias a la mediación 
del cerebro que en primer lugar, integra la información que llega des-
de el exterior y en segundo lugar, la de las señales hormonales que 
tienen su origen en los órganos periféricos. En respuesta a estas seña-
les periódicas, provenientes tanto del medio externo como interno, el 
cerebro sintetiza y libera neurohormonas hipofi sotropas (que también 
siguen unos patrones rítmicos bien defi nidos) que primero controlan la 
actividad de la glándula hipófi sis y a través de ella al resto del sistema 
endocrino. De esta manera se establece un doble diálogo temporal, 
primero entre el cerebro y el medio ambiente externo y luego entre 
el cerebro y el medio ambiente interno del animal. El resultado fi nal 
de este diálogo es una respuesta fi siológica de carácter periódico que 
afecta a los ritmos del animal tales como su actividad motora, nutricio-
nal y reproductora. En general, la actividad reproductora esta restringi-
da a épocas muy concretas del año que suelen ser las más favorables 
para la supervivencia de la especie. ¿Como integran los peces esta in-
formación, proveniente del exterior, para medir el tiempo y sincronizar 
su actividad reproductora produciendo los gametos en la época más 
favorable para la supervivencia de la progenie? Este será uno de los 
aspectos que desarrollaremos en esta revisión. También se presenta-
rán las rutinas y manipulación artifi cial, más comunes, utilizadas en el 
control de los ciclos reproductores y su aplicación en acuicultura. Otro 
de los aspectos importantes que abordaremos será el de la pubertad 
y su control intentando responder a las siguientes preguntas: ¿Cuales 
son los cambios funcionales del eje cerebro-hipófi sis-gónada durante 
la pubertad?; ¿Qué determinantes internos podrían estar implicados 
en el inicio de la misma?; ¿Cómo se puede controlar artifi cialmente la 
pubertad y que benefi cios obtendría la industria acuícola?

3.2. ORIGEN DE LAS PERIODICIDADES

3.2.1. Generalidades

La vida en nuestro planeta ha evolucionado bajo la infl uencia de tres 
periodicidades ambientales fundamentales: ciclos diarios, ciclos anua-
les y ciclos lunares. Los primeros se producen como consecuencia de 
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la rotación de nuestro planeta alrededor de su eje polar, cada 23 horas 
56 minutos y 4 segundos, dando la alternancia regular de los días y las 
noches. Los segundos por la revolución de la tierra alrededor del sol, 
una vez cada 365,26 días, dando origen a las estaciones consecuen-
cia de los cambios progresivos del ángulo de inclinación del eje polar 
terrestre con respecto al sol. La tercera por la de la luna alrededor de 
la tierra cada 29,53 días solares que presenta un retraso de 50 minu-
tos, a su paso por el meridiano terrestre, debido a que su movimiento 
está dirigido hacia el este. Cada día hay aproximadamente dos mareas 
bajas y dos altas debidas a la rotación de la tierra sobre su eje y las 
posiciones relativas del sol y de la luna. Cuando la luna y el sol entran 
en oposición (luna llena) suman sus fuerzas gravitatorias y se originan 
las mareas vivas que ocurren cada 14,77 días. Las mareas muertas se 
suceden durante el cuarto creciente y el último cuarto menguante.

Desde sus inicios en el mar, los seres vivos se han debatido en estos 
ambientes cíclicos de luz y temperatura impuestos por las periodicida-
des de los astros. Cuando los seres vivos invadieron los bordes mari-
nos, inducidos por las periodicidades de las mareas y posteriormente 
conquistaron la tierra, se sumaron otras periodicidades a las antiguas 
de luz y temperatura, como las lluvias, las inundaciones, la presión 
atmosférica, etc. Los organismos han tenido que adaptarse a estas 
variaciones cíclicas medioambientales desarrollando mecanismos bio-
químicos, fi siológicos o conductuales, también de naturaleza rítmica, 
exhibiendo ritmos biológicos con fases de variación diarias, anuales 
o lunares. Estas periodicidades han constituido el marco ambiental 
donde ha actuado la selección natural, permitiendo la supervivencia 
sólo de aquellos organismos que restringían sus actividades biológicas 
a los períodos más favorables para su supervivencia. Por otro lado, 
la predicción de las periodicidades físicas permite que los organismos 
desarrollen una programación anticipada que se convierte en una es-
trategia viable, favoreciendo a aquellos que poseen programas tem-
porales innatos de reproducción, crecimiento, metabolismo, desarrollo 
o de comportamiento en general. La ejecución de estos programas 
innatos se lleva a cabo en una época muy restringida del ciclo externo 
o del cambio físico que les es más favorable para el desarrollo de sus 
funciones biológicas. Por ejemplo, la primera alimentación de las larvas 
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de especies de peces de latitudes medias y altas se produce cuando el 
fotoperiodo y la temperatura se incrementan en primavera, pero en las 
áreas tropicales y subtropicales esta se da con la estación de lluvias o 
con las corrientes oceánicas.

3.2.2. Factores próximos

La gametogénesis, desde su inicio hasta su culminación, supone un 
crecimiento gonadal muy signifi cativo (en algunas especies de salmóni-
dos hasta un 20-30 % de su peso corporal). Además, a ésta le sigue el 
desarrollo embrionario hasta la eclosión y el desarrollo larvario hasta la 
apertura de la boca de las larvas y la reabsorción de la bolsa de vitelo. 
Todos estos eventos tardan un tiempo considerable en completarse (en 
algunas especies hasta más de medio año) por lo que parece evidente 
que la recrudescencia gonadal se inicie con la sufi ciente antelación 
(típicamente varios meses) para que la presencia de la larvas o alevines, 
coincida con situaciones ambientales favorables para su superviven-
cia. Estas pueden ser, por ejemplo, un clima adecuado, ausencia de 
depredadores y disponibilidad de nutrientes. Los peces, como ocurre 
en otros vertebrados de puestas estacionales, dependen de las seña-
les ambientales para sincronizar los eventos reproductores, como la 
maduración y la puesta, con los cambios de estación. Además en ge-
neral, se puede asumir que el ajuste de los individuos con su entorno 
aumenta en la medida que estos son capaces de obtener información 
sobre la estación venidera con la sufi ciente antelación. Baker (1983) 
llamó a estas señales ambientales causas próximas y Thomsom (1950) 
factores próximos y se defi nen como aquellos que controlan los ciclos 
anuales de las especies afectando a sus procesos biológicos. De entre 
la multitud de factores ambientales existentes que se podrían conside-
rar como próximos y por tanto responsables del cálculo y la medida del 
tiempo por parte de los animales, el fotoperiodo es el más importante 
y en general se considera que es el determinante principal de la ma-
duración de la mayoría de las especies de teleósteos cultivadas. Incluso 
en especies tropicales y subtropicales que parecen estar regidas por la 
temperatura o el régimen de lluvias, se estima que el fotoperiodo es la 
señal ambiental más fi able para los ajustes diarios o estacionales de las 
funciones biológicas, dado que esta señal está libre de ruido ambien-



180

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

tal, permanece constante a través de los años y refl eja la estacionalidad 
dependiendo de la estación (fi g. 1).

3.2.3. Factores últimos

Aquellas variables ambientales que durante el curso de la evolución, 
han ejercido una presión de selección para restringir una actividad a 
un tiempo determinado del año fueron llamadas causas últimas por 
Baker (1939) y factores últimos por Thomson (1950). Por ejemplo, en 

FIGURA 1.  
Evolución de los factores ambientales infl uenciados por las periodicidades anuales, 

diarias y lunares que permiten predecir eventos reproductores y que están implicados 
en la regulación del crecimiento gonadal (factores próximos, línea continua) 

y de los factores que regulan el esfuerzo reproductor de la puesta y que favorecen 
la supervivencia de la progenie (factores últimos, línea discontinua). Los factores 

próximos generalmente no coinciden con los últimos y están separados en el tiempo.
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algunas especies de peces marinos, la época de puesta está restringida 
hacia fi nales de invierno cuando las temperaturas del agua de mar 
son bajas y en los meses subsiguientes hay alimento abundante para 
los futuros alevines. La temperatura y la disponibilidad de alimento 
son consideradas factores últimos, dado que condicionan la época del 
año en que tiene que reproducirse el animal. Una actividad estacional 
particular puede estar condicionada por más de un factor último. Por 
ejemplo, a la temperatura y disponibilidad de alimento pueden su-
marse otras como la presencia de predadores, la competición, etc. De 
todas maneras, parece ser que el factor último más importante es la 
disponibilidad de alimento. Además, en todas las especies estudiadas, 
la estación reproductora coincide con la máxima abundancia del ali-
mento preferido (fi g 1). 

Las actividades estacionales dirigidas por los factores próximos, no 
pueden iniciarse a la vez que aquellas controladas por los factores últi-
mos. De manera general, las condiciones (factores últimos) que favore-
cen la puesta, no favorecen las etapas tempranas de la recrudescencia 
gonadal (factores próximos). Por tanto, el valor crítico de los factores 
próximos está bastante separado en el tiempo del valor crítico de los 
factores últimos y la relación temporal existente entre ellos es carac-
terística de una especie determinada y del ecosistema donde habita 
(fi g.1).

3.3.  ADAPTACIÓN FISIOLÓGICA 
A LOS CAMBIOS AMBIENTALES 
MEDIANTE EL DIÁLOGO ENDOCRINO 
ENTRE EL MEDIO AMBIENTE EXTERNO 
E INTERNO DEL ANIMAL 

La sucesión de los días y de las noches, de las estaciones del año 
y de los cambios gravitacionales provocan cambios periódicos de luz, 
temperatura, lluvias, presión atmosférica, corrientes y mareas, llevan-
do también consigo, la aparición cíclica de nutrientes en el medio 
natural. Estas periodicidades condicionan la densidad de las poblacio-
nes y la inevitable aparición de depredadores que ejercen una fuerte 
presión sobre supervivencia de una especie determinada. En conse-
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cuencia, estas periodicidades son responsables de la presión de se-
lección sobre aquellos complejos genéticos de los reproductores que 
determinan la sincronización de sus puestas con las épocas en que las 
larvas y alevines, encuentran mayor disponibilidad de alimento y las 
condiciones climáticas y sociales más adecuadas para su superviven-
cia. La captación efi caz de estas señales ambientales, su correcta in-
terpretación y sobre todo la respuesta fi siológica que desencadenan, 
son indicadores del grado de adaptación de los animales con su en-
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FIGURA 2.  
Variaciones cíclicas de los factores ambientales que modifi can la amplitud y la fase de los 

ritmos biológicos en los teleósteos, induciendo respuestas hormonales de naturaleza periódica 
que fi nalmente producen alteraciones en la época de puesta, en la calidad de los huevos y en la 
fecundidad. El cerebro integra y coordina tanto las provenientes del medio ambiente externo, 
como las del interno que se transmiten a través del eje cerebro-hipófi sis-gónadas (CHG). Se 

ilustra, además, la producción de GnRHs que inducen la secreción de FSH (hormona folículo 
estimulante) y LH (hormona luteinizante) hipofi sárias quienes, a su vez, son responsables de la 

producción de esteroides sexuales por parte de las gónadas.
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torno ambiental (fi g. 2). Los factores ambientales estimulan al sistema 
sensorial de forma periódica y a través de un mecanismo todavía poco 
conocido esta información es transducida, a nivel de los receptores 
sensoriales, e integrada por el cerebro. Éste produce neuropéptidos, 
generados también de forma rítmica, que luego serán transmitidos de 
forma jerárquica y siguiendo pautas circadianas de variación a través 
de un eje morfo-funcional conocido como el cerebro-hipófi sis-góna-
da (CHG). Mas específi camente, la luz estimula a los fotorreceptores, 
localizados en la retina de los ojos laterales y también en la pineal, 
inhibiendo la síntesis y la liberación de melatonina que además, a su 
vez, puede estar modulada por las variaciones periódicas de la tem-
peratura del agua (García-Allegue et al., 2001). Estas variaciones en la 
producción de melatonina, desempeñan un papel predominante en-
cauzando al sistema circadiano de los teleósteos y muy probablemen-
te actuando sobre la síntesis y liberación de las hormonas liberadoras 
de las gonadotrofi nas (GnRHs) como ocurre en los mamíferos (Gui-
llespie et al. 2003). Sin embargo y a diferencia de lo que se observa 
en estos, los teleósteos no poseen eminencia mediana y por ello, las 
fi bras que transportan GnRH entran directamente en la hipófi sis hasta 
las células gonadotropas donde se libera. El GnRH(s) a su vez, regula 
la síntesis y la secreción de las gonadotrofi nas (LH y FSH) en la hipó-
fi sis. Esta liberación y en concreto la de LH, se hace siguiendo unas 
pautas circadianas de variación que normalmente están en relación 
con los ritmos diarios del GnRH presente en la hipófi sis (Bayarri et al. 
2004). Finalmente las gonadotrofi nas, en las gónadas, regulan la es-
teroideogénesis y la gametogénesis, actuando a través de receptores 
específi cos. En general la FSH está implicada en los procesos tempra-
nos de la gametogénesis y la LH en las etapas fi nales de maduración, 
ovulación y puesta (Yaron y Sivan, 2006). Por otro lado, los esteroides 
sexuales también siguen patrones circadianos de liberación por parte 
de las gónadas (Matsuyama et al., 1990) y pueden presentar variacio-
nes estacionales en sus ritmos diarios (Carrillo, et al., 2006 en Bayarri 
et al., 2009). Éstos, a su vez, presentan efectos de retroalimentación 
con la hipófi sis y el cerebro modulando sus secreciones. El cerebro 
integra nuevamente estas señales internas estableciéndose un diálogo 
funcional entre este y los órganos periféricos. En consecuencia, cam-
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bios de fase en las variaciones periódicas medioambientales provocan 
cambios de fase en la secreción hormonal a lo largo del eje cerebro-
hipófi sis-gónada y estos cambios de fase de los ciclos hormonales, son 
responsables de una alteración en la fase del ritmo de la respuesta 
del evento reproductor. Más específi camente, la exposición a distintos 
regimenes de luz (fotoperiodo) en los que se ha modifi cado la fase del 
ritmo lumínico, modifi ca la época del inicio de la gametogénesis, de la 
maduración, de la ovulación o de la puesta de los peces (Carrillo et al 
1993, 1995a). Por otro lado, cambios en la composición de las dietas 
que se administran a los reproductores (Carrillo et al., 1995b, 2000), 
o alteraciones en los factores últimos como la temperatura, tienen 
incidencia sobre la fecundidad o la calidad de los huevos producidos 
(Zanuy et al. 1986) (fi g. 2). Generalmente, estos factores son capaces 
de alterar la amplitud de un ritmo endocrino, pudiendo llevar incluso 
a la desaparición de los mismos y por tanto a la pérdida de la función 
reproductora que controlan (Carrillo et al. 2007a). 

3.4.  LA FOTOPERIODICIDAD 
Y TEMPERATURA EN LOS TELEÓSTEOS

Algunos mamíferos y aves requieren de una longitud absoluta crítica 
del fotoperiodo para iniciar la gametogénesis. Por ejemplo, en algu-
nos roedores la reproducción y el metabolismo son activados por los 
días largos del verano (LD) e inhibidos por los días cortos del invierno 
(SD). La experimentación fotoperiodica reveló que existía un ritmo de 
sensibilidad a la luz que era encauzado por el fotoperiodo dominante. 
La luz incidente que coincidía con el período de máxima sensibilidad, 
provocaba una respuesta de activación positiva del proceso reproduc-
tor (respuesta tipo LD). Si la luz no coincidía con el periodo sensible 
el animal permanecía en reposo sexual. Además, esta respuesta de 
maduración gonadal a la luz podía variar entre las diferentes especies 
en función de su estrategia reproductora estacional (Hastings et al., 
1985). Esta teoría es conocida como la teoría del reloj de arena. En los 
peces teleósteos no es aplicable porque para iniciar los eventos repro-
ductivos estos no precisan de un fotoperiodo de una longitud crítica 
determinada. La gametogenesis, la maduración y las puestas se produ-
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cen igualmente en animales expuestos a fotoperiodos constantes, ya 
sean largos o cortos, e incluso bajo regimenes de luz o de oscuridad 
continua. Estos hechos indican que los teleósteos poseen mecanismos 
diferentes de respuesta a la luz con respecto a los mamíferos o a las 
aves. Estos aspectos serán desarrollados detalladamente en capítulos 
posteriores.

3.4.1.  Los efectos del fotoperiodo en la alteración 
de la época de puesta

Los peces, por su condición de animales poiquilotermos, son repro-
ductores estacionales y restringen sus períodos de puesta a momentos 
muy concretos del año en estrecha sincronía con las variaciones del 
fotoperiodo en la latitud donde se encuentran y de la temperatura 
del agua donde habitan. En la mayoría de teleosteos, de importancia 
para la acuicultura, particularmente los de latitudes medias y altas, las 
puestas suelen coincidir con temperaturas bajas y fotoperiodos cortos. 
Sin embargo, ante la gran diversidad de especies y estrategias repro-
ductoras existentes en peces, las puestas pueden darse en cualquier 
época del año y la duración de las mismas puede variar desde unas 
pocas semanas a varios meses. Un hecho común a todas las especies 
de teleósteos es que de un año a otro y a lo largo de todo su período 
reproductor la época de puesta coincide siempre en el mismo interva-
lo de tiempo que además, es característico de cada especie. La lubina, 
una especie de gran importancia en acuicultura y que emplearemos 
como modelo en esta revisión, en el Mediterráneo noroccidental (40 
°LN) presenta un periodo de puesta restringido a los meses de invierno, 
con temperaturas alrededor de 12 °C y fotoperíodos de 9-10 horas de 
luz: 15-14 horas de oscuridad (9-10 HL:15-14 HO). En años sucesivos 
las puestas ocurren invariablemente entre los meses de Enero-Marzo 
con pequeños adelantos o atrasos según las variaciones anuales tér-
micas del agua (Carrillo et al., 1995a; Prat et al. 1999). Esta sincronía 
de la función biológica de la especie con las condiciones medio-am-
bientales, representa una ventaja para su supervivencia porque ajusta 
una función biológica a un período del año que es el más favorable 
para su supervivencia. Sin embargo, lo que resulta benefi cioso para la 
especie, representa un problema para el acuicultor porque le obliga 
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a comercializar su producto en períodos del año muy restringidos. 
Además, no permite satisfacer las demandas, siempre crecientes, de 
la industria acuícola que necesita un suministro continuo de huevos y 
larvas a lo largo de todo el año. Los peces, gracias a su fl exibilidad de 
adaptación, son capaces de sincronizar sus ritmos biológicos con las 
fl uctuaciones periódicas ambientales para optimizar los recursos exis-
tentes. Sin embargo, una manipulación adecuada de los parámetros 
ambientales también puede alterar sus ritmos biológicos y ponerlos 
al servicio de la industria acuícola (Bromage et al., 2001; Imsland, et 
al., 2003; Begtashi et al., 2004; Norberg et al., 2004; Migaud et al., 
2006). 

3.4.2.  Respuesta a fotoperiodos 
y temperaturas naturales desfasados

El control ambiental mas generalizado de la reproducción de los pe-
ces mantenidos en criaderos industriales, está basado en simulaciones 
lo más ajustadas posibles, mediante el uso de relojes temporizadores, 
del fotoperiodo y de la temperatura a los de su hábitat natural. Estos 
criaderos disponen de un grupo de reproductores de referencia o con-
troles que están expuestos a temperatura y fotoperiodo naturales si-
mulados y que es el que proporciona las puestas en calidad y cantidad 
esperadas y en el período de tiempo propio de la especie. En general, 
el stock de reproductores debe estar estabulado en condiciones óp-
timas para poder evaluar los efectos de una manipulación ambiental 
sobre los parámetros reproductivos. Este stock de reproductores, pre-
via identifi cación del sexo, debe estar formado por animales en edad 
óptima para reproducirse, estabulados a bajas densidades (� 10Kg x 
m3) y con la proporción de sexos adecuada (generalmente 1:1). A partir 
de este momento, este grupo control se puede utilizar como modelo 
para establecer posteriores alteraciones experimentales, orientadas a 
modifi car la época de puesta natural de los animales. La estrategia 
utilizada por los criaderos para obtener desplazamientos signifi cativos 
de la época natural de puesta es la de administrar, a diferentes grupos 
de reproductores, regímenes fotoperiodicos y térmicos desfasados en 
uno o varios meses, pero siempre manteniendo amplitudes rítmicas si-
milares a la exhibidas por el grupo control (fi g. 3). Generalmente existe 



187

EL CONTROL AMBIENTAL DE LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES…

una correlación muy estrecha entre la magnitud del desfase fotoperio-
dico y la desviación del tiempo de puesta de los grupos experimentales 
con respecto al grupo control. Mientras mayor es el desfase existente 
entre los ciclos foto-térmicos, mayor será el retraso o adelanto que 
experimentan las puestas de los reproductores y a la inversa, cuanto 
menor sea este desfase ambiental, el período de puestas de los grupos 
experimentales tenderá a coincidir con las del grupo control. (Girin y 
Devauchelle, 1978; Bromage y Duston, 1986; Björnsson et al., 1998; 
Bon et al, 1999). El número de grupos experimentales puede ser tantos 
cuantos desfases se quiera obtener y teóricamente sería ilimitado. Sin 
embargo, la duración del período de puesta de la especie en cuestión 
es la que dicta el número de grupos experimentales que se deben or-
ganizar para obtener puestas todos los meses del año. 

Como se indicó anteriormente, la duración media del período de 
puesta de la lubina es de tres meses. Si el desfase de la exposición 
rítmica al fotoperiodo y a la temperatura también es de tres meses, 
sólo sería preciso organizar cuatro grupos experimentales para obtener 
puestas todos los meses del año. En efecto, cuatro grupos experimen-
tales expuestos a fotoperiodo y temperatura desfasados tres meses 
darían como resultado doce meses de puestas sin interrupción a lo 
largo de todo el año (fi g. 3). 

3.4.3.  Respuesta a fotoperiodos naturales 
comprimidos y expandidos

Otro tipo de manipulación de los factores ambientales utilizada en 
acuicultura para modifi car el tiempo del período de puesta del stock 
de reproductores de peces, ha sido la aplicación de ciclos de fotope-
riodo comprimido o expandido respecto a las variaciones naturales de 
luz. (fi g. 4C). Los fotoperiodos comprimidos son ciclos estacionales de 
luz comprimidos a períodos de tiempo más cortos de un año. Desde 
que Hoover (1937) demostró que los fotoperiodos comprimidos ade-
lantaban la puesta de la trucha de arroyo (Salvelinus fontinalis) se han 
venido utilizando ciclos comprimidos, típicamente de 6 o 9 meses, en 
varias especies de teleósteos como el salmón, la trucha, la lubina ame-
ricana y europea, el lenguado, el barbo, el bacalao y el fl etán, entre 
otros, con adelantos de puesta entre 2 y 6 meses (Bromage y Duston, 
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1986; Beacham y Murray, 1993; Poncin, 1989; Blythe et al., 1994; Bon 
et al., 1999; Rodríguez et al., 2000; Norberg et al., 2004) (fi g. 4C). En 
general, mientras más comprimido es el fotoperiodo mas se suele ade-
lantar la puesta. Los fotoperiodos expandidos son fotoperiodos cuyos 
ciclos tienen una duración mas larga de un año. Típicamente, se han 
utilizado fotoperíodos expandidos de una duración de 18 meses por 
ciclo, que han provocado retrasos de 3-6 meses en varias especies de 
teleósteos (Bromage y Duston, 1986; Norberg et al., 2004) (fi g. 4C). 

FIGURA 3.  
Aplicación de cuatro desfases correlativos de los ritmos naturales de fotoperiodo y 

temperatura a intervalos de tres meses cada uno. Los cambios de fase de los factores 
ambientales provocaron desplazamientos proporcionales de la época de la puesta 
a lo largo de las cuatro estaciones del año. Dado que la duración de la puesta de la 

lubina es aproximadamente de tres meses, se obtuvieron puestas todos los meses del 
año. (Según Carrillo, Crespo y Zanuy, datos no publicados).
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En reproductores expuestos a ciclos comprimidos o expandidos de luz, 
existe una diferencia relativa de la fase angular entre los tiempos de 
las puestas esperadas y las observadas. Esta diferencia entre la época 
de la puesta y el desfase fotoperiodico es mas acusada mientras mas 
expandido o contraído sea el ciclo de luz (Bromage et al., 1993).

FIGURA 4.  
Sustitución de los métodos de manipulación ambiental mediante cambios progresivos 

estacionales de luz por la aplicación de fotoperiodos constantes para alterar la época de puesta. 
A.Variación estacional natural del fotoperiodo (onda sinusoidal). B. Modifi cación de la fase de los 
ritmos naturales de luz sin alterar su duración. C. Contracción y expansión de los ciclos naturales 
de luz. D. Fotoperiodos largos y cortos constantes (onda cuadrada). E. Aplicación de fotoperiodos 

largos y cortos constantes solos o combinados. F. Aplicación de luz continua y fotoperiodos 
cortos constantes, solos o combinados. Las fl echas verticales indican la época de puesta.1) Girin y 
Devauchelle (1978); 2) Bromage et al.(1982); 3) Blythe et al.(1994); 4) Howell et al. (2003); 5) Zohar 

et al.(1995); 6) Björnsson et al.(1998); 7) Hoover (1937); 8 ) Pavlidis et al.(2001); 9) Vuthiphandchai et 
al., 2002; 10) Rodríguez et al.(2000); 11) Norberg et al.(2004); 12) Blyte et al.(1994); 13) Bromage 
et al.(1993); 14) Prat et al.(1999); 15) Bromage et al.(1984); 16) Franztzen et al.(2004); 17) Carrillo 

y Zanuy (resultados no publicados).

Onda sinusoidal de luz (Fotoperiodo natural)

Verano
A

B

C

D

E

F

Ho
ra

s 
de

 lu
z

Ho
ra

s 
de

 lu
z

Ho
ra

s 
de

 lu
z

Ho
ra

s 
de

 lu
z

Ho
ra

s 
de

 lu
z

Ho
ra

s 
de

 lu
z20

a

a

a a

a

a

a

m

m

m m

(puestas control)
(puestas control)

FL

FL

LL (Luz continuo)

LL

LL FC

FC

FL

FC
FC

FC

puestas 
(control)

retraso

retraso (14)

retraso (16, 17)

adelanto (16)

adelanto (16)

retraso (15)
adelanto (15)

retraso (14)

(5, 6, 7)
adelanto

adelanto

retraso

(1, 2, 3, 4)

m

m

m

j

j

j j

j

j

j

j

j

j j

j

j

j

a

a

a a

a

a

a

Meses

Meses

MesesMeses

Meses

Meses

s

s

s s

s

s

s

o

o

o o

o

o

o

n

n

n n

n

n

n

d

d

d d

d

d

d

e

e

e e

e

e

e

e

e

f

f

f f

f

f

f

f

f

m

m

m

m

m

m

m

m

m

m

m

20

16 16

12 12

8 8

Invierno

FL (Fot. largo)

FC (Fot. corto)

Manipulación con fotoperiodos naturales

Onda cuadrada de luz (Fotoperiodo constante)

Manipulación con fotoperiodos constantes



190

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

3.4.4. Respuesta a fotoperiodos constantes

La manipulación ambiental que emplea ciclos naturales de luz (o 
temperatura) desfasados, expandidos o comprimidos, aunque efecti-
va en alterar la época de puesta de los reproductores, necesita una 
programación un tanto compleja de los relojes temporizadores para 
regular, de forma precisa, las variaciones térmicas o fotoperiodicas del 
medio ambiente, especialmente en aquellas especies de teleósteos que 
presentan ciclos de maduración dilatados. No obstante, esta manipu-
lación se puede simplifi car en gran medida mediante la aplicación de 
ciclos foto-térmicos constantes sin que por ello se pierda efectividad en 
la regulación de los ciclos reproductores. Se ha comprobado que los 
incrementos o disminuciones progresivas de luz y temperatura, carac-
terísticos de las diferentes estaciones del año y que producen altera-
ciones profundas en la época de puesta, pueden ser reemplazados por 
ciclos foto-térmicos de longitud constante o por una combinación de 
ellos (Bromage et al., 1984, 1992; Carrillo et al., 1989, 1993; Zanuy et 
al., 1995; Amano et al., 1995; Prat et al., 1999; Hansen et al., 2001; 
Rodríguez et al., 2004) (fi g. 4A y 4D). Generalmente, se adoptan los 
valores máximos o mínimos de fotoperiodo alcanzados en los solsticios 
de verano o invierno, se asumen como fotoperíodos largos o cortos, 
respectivamente y se aplican a un supuesto experimental concreto para 
alterar la época de puesta de los peces. Por otro lado, también se han 
utilizado fotoperiodos constantes de 24 horas de luz en instalaciones 
acuícolas de latitudes extremas. Estos regímenes de iluminación se han 
usado, en principio, para compensar los crecimientos reducidos de 
los peces debido a la escasa iluminación reinante durante el otoño e 
invierno (Boeuf y Le Bail, 1999; Taylor et al., 2005), aunque también 
se han observado efectos sobre la maduración sexual (Oppedal et al., 
1997; Taranger et al., 1998, Endal et al., 2000; Porter et al., 1999; 
Schulz et al., 2006) (fi g. 4F). Los fotoperíodos, sean largos o cortos, se 
suelen administrar de forma ininterrumpida a lo largo de un período 
determinado. La administración de fotoperiodos cortos constantes a 
lo largo de todo el ciclo sexual, indujo un adelanto del período de pues-
ta y de su regulación hormonal, de alrededor de dos meses en la lubina 
y en el salmón masu. Por el contrario, la administración de fotoperío-
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dos largos constantes indujo un retraso de los ciclos madurativos, en 
estas mismas especies, también de alrededor de dos meses (Prat et al., 
1999; Bromage et al., 1984) (fi g. 4E). Es sabido que muchas especies 
de Salmoniformes y Perciformes efectúan sus puestas naturalmente a 
principios del invierno, cuando los fotoperiodos son los más cortos del 
año. Este hecho ayuda a explicar porque estas especies maduran y efec-
túan sus puestas en respuesta a la administración (durante un período 
determinado) de fotoperíodo largo constante, seguido luego de foto-
periodo corto constante. Si el cambio de fotoperiodo largo a corto se 
produce en épocas más tempranas del año, las puestas se adelantan y a 
la inversa, cuanto más tarde se aplica en el año, las puestas se atrasan. 
Más específi camente, los estudios realizados en la trucha por Bromage 
et al., (1984) demostraron que la administración de fotoperiodo lar-
go constante de 18HL: 6HO, hasta el mes de Octubre, seguido en los 
meses subsiguientes por fotoperiodo corto de 6HL:18HO de duración, 
determinó que las puestas sólo se adelantasen en quince días respecto 
a los controles. Sin embargo, cuando el cambio fotoperiodico se hizo 
en Mayo las puestas se adelantaron cuatro meses con respecto al grupo 
control (fi g. 4E). La combinación de luz continua (en lugar de fotope-
riodos largos) con fotoperiodo corto constante también fue efectiva 
en el adelanto de las puestas. En la trucha ártica la aplicación de luz 
contínua (24h luz x día-1) de Febrero a Junio, seguido por fotoperiodos 
cortos (6HL:18HO) de Junio en adelante, adelantó las puestas 7 sema-
nas respecto al grupo control. En cambio, la aplicación de luz contínua 
de Febrero a Mayo, seguido luego de fotoperidos cortos, adelantó la 
puesta en 10 semanas (Franztzen et al., 2004) (fi g. 4F). Se ha visto que 
el fotoperiodo largo, de apenas un mes de duración, precedido y segui-
do de fotoperiodo corto constante y aplicado en distintos periodos del 
ciclo sexual, es sufi ciente para provocar una alteración signifi cativa de 
la época de puesta (Bromage et al. 1984; Takashima y Yamada, 1984; 
Carrillo et al. 1989, 1991, 1993, 1995a) (fi g. 5). Estos trabajos demos-
traron que estas exposiciones cortas a fotoperiodo largo provocaban 
un adelanto de la época de puesta tanto mayor, cuanto más temprana 
era su aplicación durante el ciclo sexual. Si la exposición a fotoperiodos 
largos, de corta duración, se hacía en épocas más tardías del año, parti-
cularmente después del período en que se alcanzaban los máximos tér-
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micos del agua de mar (Agosto), las puestas se atrasaban en relación a 
las de los controles (fi g. 5). Una serie de trabajos realizados en la lubina 
(rev. Carrillo et al. 1995) acerca de los efectos negativos de la tempe-
ratura elevada sobre la puesta, demostraron la existencia de un umbral 

FIGURA 5.  
Manipulación fotoperiodica para alterar la época de puesta de la lubina mediante fotoperiodos 
largos (15HL:9HO), de 1-2 meses de duración, precedidos y seguidos por fotopepriodos cortos 

(9HL:15HO). La aplicación de fotoperiodos largos antes del período del máximo térmico 
anual de Agosto (línea vertical punteada gruesa) adelanto las puestas (barras horizontales) 
con respecto al grupo control (sombreado gris vertical). La exposición a fotoperiodos largos 

después del máximo térmico produjo retrasos. Las puestas ocurrieron espontáneamente 
entre 12 °C-17 °C. Sin embargo, por encima de 17 °C fue preciso administrar LHRHa (fl echas 

verticales negras) o reducir artifi cialmente la temperatura (fl echas verticales grises) para 
obtenerlas. En consecuencia, existe un umbral térmico de 17 °C (líneas punteadas fi nas) por 
encima del cual se bloquea la liberación espontánea oocitos en hembras de lubina maduras. La 
línea azul vertical de trazos indica el solsticio de verano. (Modifi cado de Carrillo et al., 1995)a.
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térmico que si se rebasaba producía una inhibición de la misma cuando 
la temperatura superaba los 17 °C. Estos aspectos serán tratados al 
detalle más adelante en la sección correspondiente. 

Existe una línea teórica que separa por un lado, los periodos del año 
foto-inducibles para obtener puestas adelantadas y por otro, aque-
llos que provocan puestas atrasadas con respecto al grupo control. La 
ubicación de ésta línea divisoria es específi ca de cada especie. Así por 
ejemplo, en los salmónidos (trucha) se ubica en la época coincidente 
con el solsticio de verano (Bromage et al., 1993) y en la lubina en la 
época de valores térmicos máximos (Carrillo et al. 1993) (fi g. 6).La 

FIGURA 6.  
Efectos de los fotoperiodos largos para encarrilar los ritmos endógenos implicados en el control 
de la maduración de la trucha y de la lubina. En la trucha, la aplicación de fotoperíodos largos 
antes del solsticio de verano, adelantó la fase del ritmo reproductor anticipando las puestas. Si 
la exposición fotoperiodica se hacía después del solsticio de verano las puestas se atrasaban. 

En la lubina, la línea divisoria de puestas adelantadas y atrasadas, con respecto al control, 
coincidió con el máximo térmico mensual antes que con el solsticio de verano.

(Modifi cado de Bromage et al., 1993)
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identifi cación de esta línea divisoria se ha realizado mediante rastreos 
temporales de los efectos de la aplicación de fotoperiodos largos cons-
tantes en la alteración del tiempo de las puestas. De esta manera, si la 
exposición a fotoperiodo constante se efectúa por detrás de esta línea 
divisoria se obtendrán adelantos en las puestas respecto a las del gru-
po control y si la aplicación fotoperiodica se hace por delante de esta 
línea se inducirán atrasos en las puestas. Estos resultados nos permiten 
concluir que el uso combinado de fotoperiodos constantes constituye 
una herramienta metodológica muy efectiva para alterar la época de 
puestas de varias especies de teleósteos, tomando muy en cuenta su 
momento de aplicación en un período determinado del año. 

3.4.5.  La temperatura como factor 
limitante de la puesta

Otra consecuencia derivada de estos estudios fue la demostración 
de que el efecto de la manipulación fotoperiódica en la alteración de 
las puestas estaba limitado por la temperatura. Los estudios en salmó-
nidos generalmente se hacían a temperatura baja constante propia de 
aguas de manantial (Bromage et al., 1984; Takashima y Yamada, 1984). 
En cambio, los de la lubina fueron realizados a temperatura ambiente 
siguiendo las fl uctuaciones naturales del agua de mar. Esto permitió 
confi rmar la existencia de un umbral térmico para que las puestas de la 
lubina tuvieran lugar de manera espontánea. Anteriormente ya se ha-
bía identifi cado este umbral (Zanuy et al. 1986; Devauchelle y Coves, 
1988) al constatar que las ovulaciones y las puestas sólo se producían, 
de forma espontánea, cuando el rango de temperatura era 9-17 °C. 
Por encima de 17 °C la puesta de las hembras se bloqueaba a pesar 
de haber alcanzado la maduración, de modo que esta sólo se obtenía 
tras administrar análogos de la hormona liberadora de la hormona 
luteinizante (LHRHa). Al reducir la temperatura del agua de mar por 
debajo de 17 °C (fi g. 5) se obtuvieron puestas espontáneas. Sin em-
bargo, los machos se mantuvieron espermiantes aún a temperaturas 
elevadas. La exposición a un régimen de fotoperiodo largo, de un mes 
de duración, en un régimen constante de fotoperiodo corto, aplicado 
en el intervalo de Agosto-Mayo, adelantó las puestas hasta tres meses 
con respecto a los controles. En efecto, las puestas de los grupos trata-
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dos con fotoperiodos constantes tuvieron lugar de forma espontánea 
entre Octubre-Diciembre, frente a los controles que se dieron entre 
Enero-Marzo. Las temperaturas naturales del agua de mar durante es-
tos meses se mantuvieron por debajo de los 17 °C. Las hembras, una 
vez alcanzada la maduración sexual, ovularon de manera espontánea 
efectuado sus puestas en el período esperado de acuerdo al tiempo de 
aplicación de los diferentes regímenes de fotoperiodo constante. Sin 
embargo, los grupos más extremos, es decir aquellos que recibieron 
fotoperiodo largo constante en los meses de Marzo o Abril, en los que 
se esperaba obtener puestas entre Octubre-Noviembre, no llegaron a 
poner a pesar de que sus gónadas tenían un porcentaje elevado de 
oocitos postvitelogénicos y en maduración. Probablemente la explica-
ción a este hecho está en que las temperaturas del agua de mar duran-
te Octubre y Noviembre estuvieron por encima de los 17 °C. En estos 
grupos las puestas espontáneas se obtuvieron tras la administración de 
LHRHa o la disminución de la temperatura hasta 15 °C. (fi g.5). Todos 
estos resultados apoyan la hipótesis del un posible papel permisivo de 
la temperatura, especialmente en las etapas fi nales de la reproducción 
y del más que posible papel directivo del fotoperiodo al alterar las fases 
rítmicas de las ondas reproductivas. 

3.4.6. Mecanismos de acción

La historia fotoperiodica es muy relevante para alterar la época de 
puesta de los peces teleósteos. Sin embargo, la longitud absoluta del 
fotoperiodo no parece ser importante en la sincronización de los even-
tos reproductivos. 

Más específi camente, los cambios relativos de fotoperiodo corto a 
largo y viceversa, son clave para el control de su temporalidad. Ade-
más, un supuesto fotoperiodo largo basado en la duración del día, 
podría ser considerado corto si éste estuviese precedido de un fotope-
riodo aún mas largo y viceversa, un supuesto fotoperiodo corto podría 
ser considerado largo si éste estuviera precedido por otro aún mas 
corto (fi g. 7A).

Expuestos así estos conceptos, llegamos a la conclusión de que la 
denominación de días largos o cortos, solamente es relativa y depende 
exclusivamente de su historia previa. En la fi gura 7B se ilustran más 
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claramente estos conceptos: fotoperiodos de longitudes absolutas di-
ferentes fueron considerados largos a pesar de tener longitudes de 
22HL,16HL o 12 HL, dado que éstos fueron precedidos por fotoperio-
dos aún mas cortos que ellos tales como 13,5HL, 7,5HL o 3,5HL, res-
pectivamente. Además, como en todos ellos el cambio de la longitud 
se realizó en la misma época (Mayo), el tiempo de puesta permaneció 
relativamente constante (de Agosto a Octubre). 

FIGURA 7.  
A) Importancia de la historia fotoperiodica capaz de relativizar la defi nición de los 
fotoperiodos largos y cortos. Un fotoperiodo considerado como largo (basado en su 

longitud absoluta), podría convertirse en corto si su historia previa indicase que provenía 
de otro fotoperiodo aún mas largo y viceversa. B) La longitud absoluta de un fotoperiodo 

no es relevante para modifi car la época de puesta, pero sí lo es el momento en el que se 
realiza el cambio de dirección fotoperiodica (p.ej., de largo a corto). Fotoperiodos con la 

misma dirección de cambio producen tiempos de puestas similares.
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3.4.7. Interacciones fotoperiodicas y térmicas

En determinadas especies de ciprínidos, carpas, bagres y otros pe-
ces subtropicales, las temperaturas elevadas y los fotoperíodos largos 
parecen ser muy relevantes para que se de la maduración fi nal de 
los oocitos, la ovulación y la ovoposición (Bromage et al., 2001). Sin 
embargo, es muy difícil discriminar claramente entre los efectos de la 
temperatura y los del fotoperíodo dado que en la naturaleza estos dos 
factores casi siempre suelen ir asociados. De todas maneras, en los 
peces y muy en particular en especies de latitudes templadas, el foto-
período parece ser determinante para el control de los ritmos endóge-
nos o relojes involucrados en la alteración del tiempo de maduración, 
mientras que la temperatura podría actuar de una manera permisiva 
en la entrada de estos procesos endógenos. Obviamente, se espera 
que la temperatura tenga un papel importante en las especies poiqui-
lotermas modulando todos los procesos fi siológicos y los mecanismos 
endócrinos. Es más, se ha sugerido, que la temperatura podría tener 
un efecto directo sobre las gónadas (Bromage y Cumaratunga, 1988). 
En general, la ejecución de la práctica totalidad de los eventos repro-
ductores y muy particularmente la maduración, ovulación o la libera-
ción de los gametos, requieren de temperaturas óptimas de ejecución 
para así lograr el éxito reproductor. En caso contrario las temperatu-
ras podrían actuar como un factor limitante del mismo. Además, los 
valores térmicos que bloquean determinados procesos reproductivos 
son específi cos de cada especie y hay que caracterizarlos cada vez 
que se estudia una nueva especie. Así por ejemplo, se han podido 
establecer umbrales térmicos específi cos, para algunas especies, por 
encima de los cuales la maduración y la ovulación resultan inhibidas: 
� 6 °C para el fl etán, Hippoglossus hippoglossus (Brown et al 1995); 
� 8 °C para el salvelino, Salvelinus alpinus (Gillet 1991); �10 °C para 
el arenque del Pacífi co, Clupea pallasi (Hay 1986); � 12 °C para el 
salmón del Atlántico, Salmo salar (Taranger and Hansen, 1993); � 
15 °C para el esturión blanco, Acipenser transmontanus (Webb et 
al. et al 1999) y trucha arcoiris, Oncorhynchus mykiss (Pankhurst et 
al., 1996); � 17 °C para la lubina, Dicentrarchus labrax (Zanuy et al., 
1986) y � 28 °C para la carpa herbívora, Ctenopharyngodon idella 
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(Glasser et al 2004). Tomando la lubina como especie modelo (Carrillo 

et al., 1995a) se puede ver este tipo de estudios con un poco más de 

detalle. La temperatura del agua durante la época de puesta de la 

lubina generalmente es baja, al coincidir con la época invernal. Si se 

produjera una elevación de la temperatura por encima de las habitua-

les de invierno (p.ej. inferiores a17 °C), se podría retrasar el periodo 

de puesta pero con reducciones importantes en la fecundidad y cali-

dad de puesta que, en el peor de los casos, podría verse inhibida. El 

estudio de series históricas acerca de las variaciones estacionales de 

la temperatura del agua de mar, en relación con los periodos de la 

puesta de esta especie, mostró que años particularmente calurosos 

provocaban un retraso de hasta un mes en la época normal de pues-

ta, que en el Mediterraneo Occidental (40 °LN) ocurre en los meses de 

Enero a Marzo. En cambio, los años que fueron particularmente fríos, 

mostraron un adelanto de las mismas de hasta un mes, con respecto 

a la de los años de temperaturas normales (fi g 8A). Con el fi n de veri-

fi car experimentalmente este comportamiento natural de las puestas 

respecto a los cambios térmicos ambientales, se estudio el compor-

tamiento de dos grupos experimentales, cada uno con un número 

signifi cativo de reproductores machos y hembras (n � 20/grupo; rela-

ción de sexos 1:1) y sus respectivos controles. A los reproductores del 

primer grupo se les sometió a un calentamiento artifi cial del agua de 

mar, por encima de los 17 °C, durante el otoño y principios de invier-

no hasta el mes de Febrero, fecha en la que se disminuyó, progresiva-

mente, la temperatura del agua de mar (fi g. 8B). Al segundo grupo se 

les enfrió el agua por debajo de 17 °C a partir de Septiembre (fi g. 8C). 

En el primer grupo la puesta se presentó dos meses mas tarde que el 

grupo control mostrando, además, tasas elevadas de atresia ovocita-

ria. Este grupo desovó espontáneamente a partir de Febrero cuando 

las temperaturas estuvieron por debajo de los 17 °C (umbral térmico 

para la lubina). En cambio, el grupo mantenido a temperaturas bajas 

adelantó el tiempo de puesta en dos meses y además, la calidad de 

las mismas fue semejante a la del grupo control. Por otro lado, el 

tratamiento combinado de temperaturas bajas con fotoperiodos ace-

leradores adelantó la época de puesta hasta en cuatro meses. 
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El uso de fotoperíodos constantes combinado con manipulaciones 
térmicas para alterar el tiempo de maduración, ovulación y ovoposi-
ción de los peces, puede ser muy efectivo y no alterar la calidad de 

FIGURA 8.  
Efectos de la manipulación térmica sobre la época de puesta de la lubina. A. Puestas 

retrasadas obtenidas en años considerados como calientes y adelantadas en años fríos. B.- 
Efectos del calentamiento artifi cial del agua de mar por encima de 17 °C, durante el otoño 
y principios de invierno, en el atraso de las puestas. C.- Efecto del enfriamiento del agua 

de mar por debajo de 17 °C, durante el otoño, en el adelanto de las puestas. Se indican los 
efectos de un tratamiento combinado de enfriamiento térmico y fotoperiodo acelerador 
en el adelanto de las puestas. En B y C se muestra el umbral térmico por debajo del cual 

se producen puestas espontáneas. (Modifi cado de Carrillo et al., 1995a).
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las puestas, si las variaciones de estos parámetros se hacen siguiendo 
los patrones existentes en la naturaleza. Una manipulación inadecua-
da tiene consecuencias negativas sobre el animal adulto, alterando su 
comportamiento y su fi siología, particularmente sobre la regulación 
endocrina del proceso reproductor. Ello puede llevar, inevitablemente, 
a una inhibición o retraso de las puestas o a un deterioro signifi cati-
vo de la calidad de las mismas. La estrecha sincronía del animal con 
su entorno ambiental le permite acoplar sus funciones biológicas a 
la presencia de los parámetros ambientales que son más favorables 
para su supervivencia. En el caso particular de la lubina, en condi-
ciones naturales del Mediterráneo occidental a 40 °LN, efectúa sus 
puestas entre Enero-Marzo. Durante este período, el fotoperiodo es 
corto (�121HL:13HO) y las temperaturas bajas (�14 °C) (fi g. 9A). En 
condiciones naturales, los reproductores hembra presentan un modelo 
unimodal de variación de los niveles de estradiol plasmático (E2) con 
valores máximos en Enero que varía, en paralelo, con las tasas de ooci-
tos en vitelogénesis. Un mes más tarde se observa un máximo en los 
niveles de LH y de esteroides inductores de la maduración (MIH), coin-
cidiendo con el periodo en que aparecen las ovulaciones y las puestas 
y alcanzando una fecundidad relativa de 257.000 huevos/Kg (Zanuy et 
al. 1995). Al igual que en los controles, en el grupo experimental de 
hembras expuestas a fotoperíodos cortos constantes y temperatura 
natural (fi g. 9B), durante el periodo de puesta, coincidieron tempera-
turas bajas (�14 °C) y fotoperiodo corto (9HL:15HO). Esta sincronía 
ambiental, aplicada a este grupo experimental, también se refl ejó en 
el perfi l hormonal de E2 que fue unimodal, a similitud con los contro-
les, con un máximo en Enero pero con un adelanto de un mes en la 
primera elevación signifi cativa de este esteroide. Este adelanto de los 
patrones hormonales produjo, también, un avance de la época media 
de puesta hacia mediados de Enero apareciendo, como era de esperar, 
un máximo de atresia una vez fi nalizadas las puestas. Este tratamiento 
no afectó ni a la calidad de los huevos, ni a la fecundidad que alcanzó 
los 230.000 huevos/Kg (fi g. 9B). En cambio, cuando se aplicaron ex-
perimentalmente fotoperiodos largos constantes en régimen de tem-
peraturas naturales, los efectos fueron muy distintos (fi g. 9 C). En este 
caso, durante la época de puesta, las condiciones ambientales fue-
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FIGURA 9.  
Efectos de la manipulación ambiental sobre la fi siología del reproductor y la calidad 

de las puestas. A.- Fotoperiodo y temperaturas naturales durante el periodo de puesta 
(Diciembre-Marzo, círculo punteado) coincidencia de temperaturas bajas (�14 °C) y 

fotoperiodos cortos (�12aHL:13HO) (ambas fl echas hacia abajo). Variación unimodal del 
estradiol con un pico en Enero en correlación con el porcentaje de oocitos vitelogénicos. 

Se indican los picos de LH y MIH en Febrero época media de puesta a fi nales de Febrero; 
fecundidad relativa (FR) y pico de atresia a fi nales de las puestas. B.- Fotoperiodo corto 

constante (9HL:15HO) y temperaturas naturales bajas durante el periodo de puesta 
(ambas fl echas hacia abajo). Incremento unimodal temprano del estradiol; adelanto 

de la época media de puesta hacia mediados de Enero; FR ligeramente reducida; 
pico de atresia al fi nal de las puestas. C.- Fotoperíodo largo constante (15HL:9HO) y 

temperaturas naturales durante la época de puesta (fl echas opuestas hacia arriba y hacia 
abajo); modelo bimodal del estradiol; gran cantidad de atresia con un máximo antes de 

las puestas; retaso de las puestas hacia Abril; disminución de la 
FR. (Modifi cado de Zanuy et al., 1995).
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ron opuestas a las que se dan naturalmente en invierno: fotoperiodos 
largos (15HL:9HO) y temperaturas bajas (�14 °C). En consecuencia, 
los perfi les hormonales resultaron alterados presentando variaciones 
bimodales de E2, con picos en Diciembre y Abril, generando una gran 
cantidad de atresia oocitaria que produjo una drástica disminución de 
la fecundidad (124.000 huevos/Kg) y retraso las puestas hasta el mes 
de Abril (fi g. 9C). 

3.4.8. Conclusiones

1.  Los peces muestran adaptaciones biológicas en estrecha sincro-
nía con los cambios cíclicos ambientales de luz y temperatura. Es-
tos, a su vez, generan patrones hormonales rítmicos que regulan 
efi cazmente los procesos reproductores. Como resultado de esas 
adaptaciones, las puestas se producen en la época del año más 
propicia para el desarrollo y supervivencia de la progenie, siendo 
la calidad de los huevos y larvas la óptima esperada.

2.  La manipulación inadecuada del fotoperiodo y de la temperatura 
puede tener consecuencias adversas en los modelos de ritmicidad 
hormonal del reproductor, afectando claramente a la época de 
puesta y a la fecundidad y calidad y de los huevos producidos.

3.5.  RITMOLOGÍA DEL PROCESO 
REPRODUCTOR EN TELEÓSTEOS

3.5.1. Ritmos endógenos

3.5.1.1.  Conceptos y requerimientos necesarios 
para su aceptación

La alternancia de los días y de las noches, en un ciclo de 24 horas de 
luz-oscuridad, es el sincronizador más efectivo para los ritmos diarios 
que presentan los organismos vivos. Estos ritmos no son entes mera-
mente pasivos en respuesta a estas variaciones, sino que las oscilaciones 
se mantienen, aún en ausencia de variaciones de la señal ambiental ex-
terna, con una periodicidad cercana pero signifi cativamente diferente a 
la de un ciclo de 24 horas con ritmos de libre recorrido (ritmos circadia-
nos), indicando de esta manera que existe un reloj endógeno o meca-
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nismos de cronometraje (Edmunds, 1988). De manera similar, los ritmos 
circa-anuales son ritmos endógenos que fl uctúan con una periodicidad 
cercana a la anual, pero con una fase signifi cativamente diferente a la 
del período de un año. Por tanto podemos concluir que a lo largo de la 
evolución, los seres vivos han desarrollado osciladores moleculares en-
dógenos o relojes biológicos como los circadianos o los circa-anuales y 
que gracias a ellos, son capaces de predecir y anticiparse a los cambios 
diarios o anuales de un determinado evento que ocurrirá, en un tiempo 
apropiado, como consecuencia de los cambios astrales (Schulz y Kay, 
2003). Los ritmos de maduración y puesta en los teleósteos se producen 
invariablemente en unas épocas muy concretas del año, dependiendo 
de la especie, y siempre en estrecha correlación con los factores ambien-
tales. Sin embargo, estos ritmos de reproducción no se pueden suprimir 
aún eliminando las variaciones ambientales que podrían infl uir sobre 
ellos, como por ejemplo si se los mantuviera en condiciones constan-
tes de luz, temperatura, alimentación, salinidad, etc., durante tiempos 
relativamente largos (p.ej. más de dos años). Los procesos reproducto-
res de los peces igualmente seguirán manifestándose pero mostrando 
recorridos libres, con periodicidades cercanas al año aunque signifi cati-
vamente distintas de éste. Con el transcurso del tiempo estos ritmos de 
recorrido libre ostentarían atrasos o adelantos progresivos, con respecto 
a los ritmos normales, pero podrían ser encarrilados nuevamente a las 
condiciones normales si se les expone a estímulos externos tales como 
el fotoperiodo. Los estudios destinados a verifi car la existencia de ritmos 
endógenos en los peces son largos, costosos y necesitan satisfacer una 
serie de criterios para su completa aceptación:

1.  Condiciones constantes de estabulación (fotoperiodo, tempera-
tura, alimentación, ruidos)

2.  Varios ciclos anuales de estudio (preferiblemente más de cuatro)
3.  Existencia de ritmos de recorrido libre con periodicidades cerca-

nas, pero signifi cativamente diferentes de un año.
4.  Estos ritmos tienen que ser encarrilados fácilmente ante la ex-

posición a una señal externa (p ej. administración de una señal 
fotoperiodica).

5.  Estos ritmos no deben ser excesivamente perturbados por la 
temperatura.
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6.  Deben presentar respuestas diferenciales ante distintos fotope-
riodos.

Los estudios que han podido identifi car ritmos endógenos de repro-
ducción en los peces son escasos. Así pués, sólo se han podido identi-
fi car ritmos endógenos que cumplan con todos estos requisitos en una 
media docena de especies; en el pez gato de la india, Heteropneustes 
fossilis (Sundararaj et al. 1982), en el espinoso, Gasterosteus aculeatus 
(Baggerman, 1980), en la trucha arcoiris Oncorhynchus mykiss (Bro-
mage et al., 1984; Duston y Bromage, 1991; Randall et al. 1999); en 
la lubina, Dicentrarchus labrax (Carrillo 1993; Prat et al., 1999); en 
el barbo, Barbus barbus (Poncin 1991) y en el fl etán, Hyppoglossus 
hyppoglossus, (Björnsson, et al., 1998).

3.5.1.2. Ritmos endógenos circa-anuales: un caso de estudio

La lubina es un reproductor estacional. A una latitud de 40° Norte, 
en esta especie los machos alcanzan la espermiación entre Noviembre 
y principios de Abril y las hembras efectúan sus puestas en invierno 
entre los meses de Enero a Marzo. Generalmente, en años sucesivos, 
la época de puesta se mantiene constante excepto cuando, ocasional-
mente, se dan alteraciones térmicas naturales que provocan pequeñas 
variaciones temporales de las mismas. Los perfi les de las hormonas re-
productoras también muestran cambios estacionales que siguen, es-
trechamente, las ondas reproductivas del animal que a su vez están en 
sincronía con las variaciones ambientales. Para averiguar si los ritmos 
reproductores de la lubina se presentaban aún en condiciones am-
bientales constantes, se mantuvieron tres grupos de reproductores, de 
20 individuos cada uno, en fotoperiodo corto constante (9HL:15HO; 
FC), fotoperiodo largo constante (15HL:9HO) y fotoperiodo natural 
simulado (40 °LN) o control, durante cuatro años consecutivos (Prat 
et al. 1999). El régimen de alimentación fue también constante, tres 
veces por semana a las 10h, a una tasa constante del 2,2% de la 
biomasa. Los ejemplares estuvieron aislados mediante toldos negros 
a prueba de luz y la temperatura del agua fue la natural. Los huevos 
se recogieron a través de mallas colocadas en un sumidero externo a 
los tanques que se revisaba diariamente. Los resultados se indican en 
la fi gura 10.
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Al primer año de tratamiento el fotoperiodo corto (FC) produjo un 
avance de las puestas de 53 días respecto al control, y el largo (FL) las 
retrasó 41 días. Estos resultados cumplen con uno de los requisitos 
mencionados anteriormente, los ritmos endógenos deben representar 
respuestas diferenciales ante diferentes fotoperiodos. Por otro lado, la 
demostración de la existencia de ritmos con periodicidad cercana pero 
signifi cativamente distinta a un año se tuvo con las puestas del FC. Este 
grupo, a lo largo de los cuatro años consecutivos de experimentación, 
manifestó periodos de recorrido libre; el primer año mostró un ade-
lanto de 53 días respecto a la época de puestas del grupo control, en 
el segundo el adelanto fue de 38 días, en el tercero de 27 días y en el 
cuarto de 9 días (fi g. 10A). De manera similar, aunque en un espacio 
de tiempo mas corto, el grupo FL al primer año presentó un atraso de 
41 días y al segundo de 48 días con respecto a las puestas del grupo 
control (fi g.10C). El encarrilamiento de los ritmos endógenos por una 
señal fotoperiodica se ilustra en la fi g. 10B. El fotoperíodo largo apli-
cado en Mayo, seguido y precedido por fotoperiodo corto, produjo un 
adelanto de dos meses, en la época de puesta, cuando se administró 
a los reproductores sujetos a fotoperiodo corto constante que presen-
taron ritmos de recorrido libre. El fotoperiodo largo aplicado en Abril 
o Marzo produjo mayores avances en las puestas que a su vez, fueron 
proporcionales a la exposición más temprana en el año al fotoperiodo 
largo. Finalmente, una nueva exposición del grupo, proveniente del 
fotoperiodo largo en Marzo, a fotoperiodo corto constante, indujo pe-
riodicidades de puesta de recorrido libre (fi g. 10B).

3.5.1.3. Mecanismos de acción

Cuando el reloj endógeno está gobernado y en fase con los ciclos 
naturales de luz, el animal percibe que la señal luminosa aparece en el 
momento más apropiado del ciclo para sincronizar los eventos repro-
ductivos cuando se espera que ocurran naturalmente. En la fi g. 11A, se 
muestra que en condiciones naturales de fotoperiodo y temperatura, 
el tiempo transcurrido desde el solsticio de verano hasta la aparición de 
las primeras puestas de la lubina es de seis meses. 

Si los reproductores se mantienen a fotoperiodos artifi ciales de ade-
lanto, es decir fotoperiodo largo de un mes de duración, aplicado en 
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Abril, precedido y seguido de fotoperiodo corto constante (fi g. 11 B), 
el animal percibe que la señal luminosa (fotoperiodo largo en Abril) 
aparece por detrás del tiempo real que es el solsticio de verano (21 
de junio). En consecuencia, el animal tiene que realizar avances co-
rrectivos, en la fase de los ritmos reproductores, para compensar este 
retraso de la señal inductora y el resultado fi nal es un adelanto real de 

FIGURA 10.  
A) Periodo de puesta de las hembras (barras negras horizontales) expuestas a 

fotoperiodo corto constante (FC; 9HL:15HO) durante 4 años consecutivos. B) Períodos 
de puesta de hembras expuestas a fotoperiodos aceleradores consistentes en un mes 

de fotoperiodo largo (FL; 15HL:9HO, en Mayo, Abril o Marzo), precedido y seguido de 
fotoperiodo corto. Aplicado a los grupos experimentales que exhibian ritmos endógenos 
de reproducción como señales inductoras para el encarrilamiento de los ritmos. Se indica 

también la época de puestas de los animales expuestos nuevamente a FC constante 
después del último tratamiento con fotoperiodos aceleradores. C) Periodo de puesta de 
hembras expuestas a FL constante durante dos años consecutivos. La época de puesta 

de los controles se representa con una barra vertical de color gris. 
(Modifi cado de Carrillo et al., 1995a).
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la época de puesta. En defi nitiva, se trata de conservar el intervalo de 
seis meses transcurridos entre la señal luminosa y el comienzo de las 
puestas. Cuando los reproductores se exponen a regimenes fotoperio-
dicos de retraso, es decir aplicación de fotoperiodos largos por delante 
de la época del solsticio de verano (p. ej. en Septiembre) precedidos y 
seguidos por fotoperiodos cortos constantes, se produce un retraso de 
las puestas (fi g. 11 C). El animal percibe que la señal luminosa aparece 
por delante del tiempo real (solsticio de verano) y por tanto, tiene que 
realizar atrasos correctivos de la fase del ritmo reproductor. 

FIGURA 11.  
Mecanismos de adiestramiento de los ritmos endógenos por el fotoperiodo. A) grupo 

control expuesto a fotoperiodo natural. El solsticio de verano se considera como la señal 
que encarrila los ritmos endógenos de reproducción y la señal de referencia hasta la 

aparición de las primeras puestas. B) Ritmos endógenos encarrilados por fotoperiodos 
largos aplicados antes del solsticio de verano. Las puestas se adelantan proporcionalmente 
al adelanto del fotoperiodo inductor. C) Ritmos endógenos encarrilados por fotoperiodos 

aplicados por delante del solsticio de verano. Las puestas se retrasan de forma 
proporcional al retraso inducido por el fotoperiodo.
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3.5.1.4.  Comprobación de estos mecanismos 
en un caso concreto

Los resultados que ilustran el adiestramiento de los ritmos endóge-
nos del comportamiento reproductor de la lubina por la aplicación de 
fotoperíodos constantes, provienen de Carrillo et al. a (1995) y Maña-
nós et al. (1997) y se indican a continuación: 

Se estabularon reproductores de lubina en tanques de 2000l de ca-
pacidad y se expusieron a fotoperiodo acelerador (fotoperiodo largo en 
Marzo; el resto del tiempo en fotoperiodo corto), fotoperiodo de retardo 
(fotoperiodo largo en Octubre; el resto del tiempo en fotoperiodo corto) 
y fotoperiodo natural simulado (40 °LN) o grupo control (fi g. 12). 

El grupo control mostró el periodo medio de puesta en el mes de 
Febrero y presentó un pico de E2 plasmático en Enero con niveles ele-
vados durante el periodo de puesta (mediados de Enero-principios 
de Marzo). La exposición a fotoperiodo acelerador, adelantó el per-
fi l de variación del E2 plasmático con un primer pico transitorio en 
Agosto y otro mayor y signifi cativo en Diciembre. La época de puesta 
también se adelantó de manera signifi cativa, mostrando la media a 
mediados de Noviembre, es decir, tres meses y medio antes que el 
grupo control. El grupo expuesto a fotoperiodo de retardo presentó 
un pico de E2 en Marzo y la época media de puesta a mediados de 
Marzo con un retraso de un mes y medio respecto a la media del 
grupo control. Estos resultados muestran claramente que los distin-
tos fotoperiodos, al actuar como dadores de señales ambientales, 
afectan a los niveles y a las fases de los ritmos hormonales que asi-
mismo, son de naturaleza endógena. En consecuencia, así se logra 
alterar la temporalidad de las fases fi nales del proceso reproductor 
como la maduración y la puesta.

3.5.1.5. Conclusiones 

1.  Los mecanismos endógenos subyacentes en los procesos repro-
ductores son responsables de la temporalidad de estos eventos 
dado que funcionan como relojes endógenos.

2.  El estímulo fotoperiodico actúa como sincronizador de las fases 
de los ritmos endógenos y no como un efecto inductor del pro-
ceso reproductor.
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3.  La existencia de los ritmos endógenos permite comprender me-
jor los mecanismos involucrados en el encarrilado de los ritmos 
biológicos inducidos por el fotoperiodo

3.5.2. Ritmos circadianos

Un reloj biológico para funcionar adecuadamente, necesita de un sistema 
de salida que lleve la señal a las zonas diana y gobierne de forma manifi esta 

FIGURA 12.  
Efecto de los fotoperiodos constantes aceleradores (FL en Marzo el resto del tiempo en FC) 

y los de retardo (FL en Octubre, el resto del tiempo en FC) sobre los niveles plasmáticos 
de 17 β-estradiol y la época de puestas de hembras de lubina. Las barras horizontales 

gruesas indican el periodo de puesta de los distintos grupos experimentales y las líneas 
verticales de trazos, el período medio de las mismas. La barra vertical gris, indica el 

periodo de puesta del grupo control. FL = Fotoperiodo largo; FC = fotoperiodo corto; FN = 
Fotoperiodo natural. (Modifi cado de Carrillo et al., 1995a y Mañanós et al., 1997).
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a los ritmos, una vía de entrada para la sincronización y el marcapasos. Todo 
esto constituye el sistema circadiano y su organización es específi ca de cada 
organismo. Los componentes clave en los vertebrados son los ojos laterales, 
el núcleo supra-quiasmático del hipotálamo y el órgano pineal (Takahashi, 
1995). En los peces, la existencia de una estructura centralizada a modo 
de reloj central neuronal, análogo al núcleo supra-quiasmático de los ma-
míferos, todavía no ha sido documentada. De todas maneras, la retina y la 
pineal también pueden contener osciladores circadianos. El órgano pineal 
posee células fotorreceptoras que desempeñan un papel importante en la 
ritmicidad circadiana vía secreción periódica de melatonina y la retina, que 
también produce melatonina, generaría más bien una señal local de tipo 
paracrino. En consecuencia, la retina y la pineal pueden concentrar todos 
los constituyentes necesarios de un sistema circadiano, esto es el reloj, las 
vías aferentes y las eferentes (Falcon, 1999). Para los peces la melatonina es 
un indicador fi able porque les permite averiguar en qué momento del día 
se encuentran, dado que producen melatonina durante la noche y dejan 
de hacerlo durante el día. Además, en los peces al ser poiquilotermos, la 
temperatura también modula la cantidad de melatonina producida durante 
la noche, liberándose más melatonina en verano que en invierno. De esta 
manera, la melatonina se convierte en una señal estacional para los peces 
pues en invierno, cuando las noches son largas y las temperaturas bajas, se 
produce melatonina durante más horas. Por el contrario en verano, al pre-
sentar noches cortas y temperaturas elevadas, se produce melatonina du-
rante menos horas. Datos recientes (M Bayarri, J Falcon, S Zanuy, M Carrillo, 
resultados no publicados) muestran que la lubina presenta una correlación 
inversa entre temperaturas y niveles de melatonina. De esta manera los pe-
ces disponen de un sistema muy efi ciente para medir el tiempo que les per-
mite distinguir las noches y los días y saber, con precisión, en que estación 
del año se encuentran. Estos aspectos han sido revisados recientemente de 
forma exhaustiva por Zhdanova y Reebs (2005).

3.6.  ENLACE FOTO-ENDOCRINO 
DEL PROCESO REPRODUCTOR

Veamos más en detalle los aspectos comentados anteriormente para 
esclarecer un poco mejor el enlace foto-endócrino del proceso repro-
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ductor. La transducción de la información lumínica procedente del foto-
periodo, considerado como un factor dador de tiempo (zeitgeber), es 
responsabilidad del sistema circadiano. Desgraciadamente, como ya se 
indicó anteriormente, la localización y caracterización de este sistema 
todavía no están del todo defi nidas en los teleósteos y entre ellos existen 
muchas diferencias específi cas. De todas maneras, este sistema podría 
estar formado por la retina, por un marcapasos central y por osciladores 
periféricos distribuidos en otros tejidos. Además, puede haber más de 
un marcapaso, aunque su localización también es imprecisa.

La pineal, considerada en la mayoría de especies como el órgano prin-
cipal del sistema circadiano, en vertebrados poiquilotermos (lampreas, 
peces y anfi bios) se sitúa en la parte superior del cerebro ya que posee 
capacidad fotorreceptora. Además, normalmente la parte del cráneo 
que la protege es más fi na que el resto para facilitar el paso de la luz. 
A medida que se avanza en la escala evolutiva, la pineal se va situando 
en una posición cada vez más interna del cerebro, hasta que fi nalmente 
en mamíferos aparece debajo del cuerpo calloso. Esta situación de la 
pineal, en una zona tan profunda del cerebro de los mamíferos, da idea 
de la pérdida de la capacidad fotorreceptora y la ganancia de la función 
glandular sufrida a lo largo de la evolución, mientras que ha cobrado 
importancia la información lumínica procedente de la retina.

En los peces, generalmente, la melatonina presente en plasma se 
produce en la pineal, aunque hay otros tejidos capaces de sintetizarla 
como son la retina o el tracto gastrointestinal, pero en la mayoría de 
especies estudiadas se considera que en estas áreas ejerce una función 
paracrina, sin llegar a abandonar el tejido productor.

3.6.1. Variación diaria y estacional de la melatonina

La melatonina procedente de la pineal se secreta al torrente sanguí-
neo únicamente durante la fase de oscuridad, por lo que actúa como 
reloj para el animal. De hecho, también se le conoce como «oscuridad 
química», ya que su presencia advierte de la llegada de la noche a 
aquellos tejidos sin capacidad fotorreceptora propia.

También se le atribuye función de calendario, ya que los animales 
son capaces de detectar, además de la duración, la amplitud del ritmo 
de melatonina, así como la dirección en los cambios de ambos paráme-
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tros. Es decir, cuando al acercarse el invierno se acorta el fotoperiodo y 
la temperatura desciende, la duración de la elevación de melatonina se 
prolonga, y la amplitud de su ritmo aumenta (Reiter, 1993). 

Como se apuntaba en el apartado anterior, las variaciones diarias y 
estacionales del fotoperiodo son las que inducen los ritmos circadianos 
y circanuales de melatonina, respectivamente. Gracias a la existencia 
de dichos ritmos, los reproductores estacionales programan el momen-
to idóneo para la reproducción, es decir, aquel en el que las condicio-
nes vayan a ser óptimas para la supervivencia de la progenie. 

3.6.2.  Modulación de la secreción de melatonina 
(orientación, espectro, intensidad 
de luz, temperatura)

Los factores ambientales infl uyen por tanto en el control del sistema 
circadiano de los peces, concretamente sobre la producción de melato-
nina. El ambiente fótico acuático es muy diferente al terrestre, ya que 
los rayos del sol se refl ejan parcialmente en la superfi cie, se refractan 
al penetrar en el agua, se dispersan y son absorbidos diferencialmente 
conforme pasan a través de la columna de agua. Como resultado, se-
gún aumenta la profundidad, la composición espectral de la luz solar 
se va alterando y atenuando en intensidad (Nicol, 1989). Las aguas 
oceánicas claras son mayoritariamente transparentes a la luz azul de 
460-475 nm, y absorben los fotones de mayor y menor longitud de 
onda, que son además absorbidos y dispersados por los pigmentos 
disueltos y las partículas en suspensión de las aguas costeras, donde el 
máximo de transmisión de la luz aparece desplazado hacia longitudes 
de onda mayores (Nicol, 1989). Curiosamente, los fotopigmentos de 
los peces que habitan en diferentes ambientes fóticos (aguas profun-
das, costeras o continentales) muestran adaptaciones, de forma que la 
máxima sensibilidad se encuentra hacia las longitudes de onda dispo-
nibles en cada ambiente, aunque la respuesta está desplazada hacia 
longitudes de onda más cortas para las especies costeras y de aguas 
continentales (Lythgoe, 1980). Por lo tanto, la profundidad a la que 
se encuentra el hábitat de cada especie es un factor defi nitorio de los 
umbrales de intensidad y espectro lumínico necesarios para la síntesis 
de melatonina. Se han realizado pocos estudios acerca de cómo infl uye 
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la calidad de la luz en la secreción de melatonina en peces. El método 

más utilizado con este fi n ha sido el de la aplicación de pulsos de luz 

de una hora de duración en mitad del periodo de oscuridad, de inten-

sidades decrecientes, simulando profundidades crecientes. Este tipo 

de experimentos se ha llevado a cabo en una especie de teleósteo de 

agua dulce, el salvelino (Salvelinus fontinalis; Zachmann et al., 1992a), 

y en uno de agua marina, la lubina (Dicentrarchus labrax; Bayarri et 
al., 2002). En ambos trabajos se observó que conforme aumentaba la 

intensidad de luz del pulso aplicado, menor era la concentración de 

melatonina plasmática, encontrándose el umbral en una intensidad de 

aproximadamente 6 µW/cm2, equivalentes a unos 10 lux. Empleando 

el mismo sistema, se observó que la lubina es más sensible a la luz azul, 

predominante en su entorno (Bayarri et al., 2002). 

Por otra parte, la penetración de la luz del día en el mar es máxima 

en la dirección del sol (luz cenital), por lo menos en aguas someras, 

donde la luz aplicada hacia abajo no se distribuye igualmente en todos 

los azimut debido a la dispersión (Nicol, 1989). Las luces sumergibles 

pueden utilizarse en jaulas fl otantes para aplicar fotoperiodos artifi -

ciales, pero se conoce muy poco acerca de la efectividad de dicha dis-

tribución angular de la luz. La mayor parte de los rayos solares llegan 

a la cabeza del pez dorsalmente (excepto los que se dispersan, que le 

pueden llegar lateralmente), ya que la pineal está localizada en la parte 

superior del cerebro y por lo tanto recibe la luz dirigida hacia abajo. El 

efecto de la orientación de la luz en la producción de melatonina tam-

bién se ha estudiado en la lubina (Bayarri et al., 2002), observando que 

únicamente la luz dirigida hacia abajo (imitando la forma en que incide 

la luz solar), consigue inhibir la secreción de melatonina plasmática tras 

un pulso nocturno de una hora de duración.

La temperatura del agua también infl uye en la producción de esta 

hormona, como se ha comentado anteriormente. Mientras que el 

fotoperiodo controla la duración de la elevación nocturna de mela-

tonina, la temperatura controla la amplitud de dicha elevación. Esto 

se ha comprobado en varias especies, como lubina (García-Allegue et 
al., 2001) y salmón del Atlántico (Randall et al., 1995). Sin embargo, 

la pineal para poder ejercer correctamente su función de calendario 
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necesita disponer, en cada momento del año, de una combinación de 
información sobre ambos parámetros (fotoperiodo y temperatura).

3.6.3.  Posible existencia de ritmos endógenos 
de melatonina

Cuando se realiza un estudio con el objetivo de investigar la posible 
existencia de ritmos endógenos de melatonina, los individuos se some-
ten a condiciones de oscuridad constante y se determina la concentra-
ción de melatonina cada cierto número de horas. Al llevar a cabo este 
estudio in vivo, aparece la problemática de que cada animal puede 
mostrar una periodicidad (tau) diferente, por lo que las posibles osci-
laciones rítmicas podrían estar enmascaradas por el efecto grupo. Por 
tanto, la manera alternativa de estudiar el caso sería mediante cultivo 
in vitro. La pineal de la mayoría de peces, mantenida en condiciones de 
oscuridad constante en cultivo in vitro, presenta oscilaciones rítmicas 
de liberación de melatonina que aunque no ocurran con un tau de 24 
horas exactas, como sucede cuando se mantienen bajo ciclos de 12L: 
12D, sí se les puede llamar circadianas (tau cercano a 24 horas). Esto se 
ha comprobado en varias especies, como el carpín dorado (Carassius 
auratus) (Iigo et al., 1991), matalote (Catostomus commersoni) (Zach-
mann et al., 1992b), aligote (Plecoglossus altivelis) (Iigo et al., 2003) 
y lubina (Bayarri et al., 2004a). Sin embargo, hay especies, como los 
salmónidos, en los que la liberación de melatonina se mantiene eleva-
da a lo largo de todo el periodo de oscuridad, independientemente de 
la duración de éste (Gern y Greenhouse, 1988). Por tanto, el que en 
la pineal exista o no un marcapasos es un factor especie-dependiente.

3.6.4.  Evidencias recientes del papel 
de la melatonina en la reproducción de 
los teleósteos

Todos los procesos de comportamiento diario en peces como la 
alimentación, actividad motora y consumo de oxígeno, por ejemplo, 
vienen determinados por la infl uencia de los factores ambientales. 
La alternancia del día y la noche desempeña un papel crucial en la 
sincronización de estos ritmos. Los peces también se han adaptado a 
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los cambios anuales de estos factores externos, de manera que fun-
ciones fi siológicas como el crecimiento o la reproducción muestran 
una periodicidad anual (Falcón et al., 2007). La pineal es el órgano 
responsable de la transducción de la información lumínica en melato-
nina. Esta hormona viaja, siempre durante la fase de oscuridad, por 
el torrente sanguíneo hasta sus tejidos diana, distribuidos por todo el 
organismo, además de ejercer su acción en partes concretas del cere-
bro. En especies como la lubina la presencia de una alta densidad de 
receptores de melatonina en aquellas áreas cerebrales con un papel 
relevante en la función de reproducción, como el hipotálamo, donde 
residen las neuronas productoras de GnRH, da idea de la estrecha re-
lación entre ambas (Bayarri et al., 2004c). Sin embargo curiosamente, 
no se han encontrado sitios de unión de melatonina en el techo óp-
tico, hipotálamo y cerebelo de Coryphaenoides armatus, una especie 
de teleósteo de aguas profundas que no recibe ninguna señal de la 
luz solar (Smith et al., 1996). Por otra parte, al someter a grupos de 
lubinas a un fotoperiodo largo (18HL: 6HO), se han observado ritmos 
diarios de hormonas como la sbGnRH hipofi saria y la LH plasmática, 
dependientes del fotoperiodo (Bayarri et al., 2004b). De esta manera 
queda patente la existencia de una infl uencia más o menos directa de 
la melatonina en la parte superior del eje hipotálamo-hipófi sis-gónada 
de los peces teleósteos. Una información más detallada de todos es-
tos aspectos la proporciona J. A. Muñoz Cueto en el capítulo 1 de este 
mismo libro.

3.7.  APLICACIONES DEL FOTOPERIODO 
A LA ACUICULTURA

3.7.1.  Manipulación de la época de puesta 
para obtener puestas todo el año

La aplicación más obvia del uso del fotoperiodo en acuicultura es la 
capacidad de alterar la época natural de puesta de los peces de importan-
cia comercial (generalmente restringida a periodos muy cortos de tiempo), 
para alcanzar una producción continua a lo largo del año. Los criaderos 
necesitan producir de forma continua huevos y larvas de peces para satis-
facer las demandas, siempre crecientes de las piscifactorías, quienes nece-
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sitan producir peces de talla comercial a lo largo del año para el consumo 
humano. Con el fi n de desarrollar un diseño fotoperiodico apropiado para 
modifi car el tiempo de puesta, de una especie en particular, se necesita dis-
poner de información del momento del año en el que se inicia el proceso 
reproductor y ocurre la puesta. Los estudios con stocks de reproductores 
de una variedad determinada, realizados en condiciones naturales de foto-
periodo y temperatura, en una latitud específi ca, han permitido correla-
cionar los diferentes estadios de maduración gonadal con las diferentes 
fases de un ciclo anual de luz y así, sentar las bases de la manipulación 
fotoperiodica. Por otro lado, es muy importante implementar los materiales 
y dispositivos adecuados para el éxito de la inducción fotoperiodica. Uno 
de los aspectos esenciales de la manipulación fotoperiodica, en granjas 
acuícolas, es el ajuste del tiempo para producir gametos fuera de la época 
natural de puesta. Para ello se precisan instalaciones protegidas que eviten 
fi ltraciones de luz y provistas de iluminación artifi cial controlada por relojes 
temporizadores. Generalmente se pueden usar lámparas de tungsteno o 
fl uorescentes que emitan un espectro lumínico similar a la luz natural, con 
intensidades de al menos 100 lux en superfi cie, en todas las áreas de la 
instalación, evitando utilizar intensidades menores. Aunque, los incremen-
tos o disminuciones progresivas de luz no son esenciales para la respuesta 
fotoperiodica, si lo son para reducir el estrés que provoca el encendido o 
apagado brusco de las luces. En consecuencia, para un control integral del 
proceso inductor, es preciso implementar reóstatos en los relojes tempori-
zadores que controlan las luces incandescentes, para simular crepúsculos 
o auroras. Para el caso de las lámparas fl uorescentes, es importante añadir 
un segundo sistema de luces más atenuadas que se enciendan poco an-
tes o después del encendido o apagado de éstas lámparas. Finalmente, la 
manipulación fotoperiodica debe acompañarse de la manipulación térmica 
correspondiente simulando las temperaturas naturales que varían a lo largo 
del año, utilizando generalmente sistemas de intercambiadores de calor.

3.7.2.  Ejemplo del control ambiental de la reproducción 
de la lubina en una empresa acuícola

Algunas piscifactorías utilizan pozos de agua marina que les propor-
ciona agua fi ltrada a temperatura constante. En este tipo de instalacio-
nes, el uso de intercambiadores de calor, para calentar o enfriar el agua 
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a voluntad es ideal, pues permite ahorrar energía ya que el salto térmico 
es menor que cuando se trata de calentar o enfriar artifi cialmente agua 
procedente del medio natural, sujeto a mayores variaciones estacionales 
de temperatura. Generalmente, se adecuan tanques de fi bra de vidrio 
u otros materiales con capacidad superior a 3.000 l a circuito abierto, 
dotados con lámparas reguladas por relojes temporizadores y aislados 
lumínicamente. Una vez dispuestos los sistemas físicos de estabulación, 
los pasos siguientes son la selección y organización del stock de re-
productores en función de su origen, edad (la óptima, p.e. 4-6 años), 
proporción de sexos, previamente identifi cados y marcados individual-
mente a ser posible con pit-tags y fi nalmente el diseño experimental. En 
este caso particular que nos ocupa, se organizaron doce grupos de 30 
individuos cada uno, expuestos a fotoperiodos y temperaturas constan-
tes, convenientemente desplazados, para conseguir puestas a lo largo 
de todo el año. La experiencia duró tres años consecutivos manteniéndo 
las mismas condiciones iniciales de trabajo. En teoría, las puestas se 
esperaban seis meses después de la administración del cambio fotope-
riodico (de largo a corto constante), coincidiendo con la bajada artifi cial 
de temperaturas (�15 °C), que generalmente se iniciaba un mes antes 
de que tuvieran lugar las primeras puestas. Más específi camente, si el 
cambio fotoperiodico se administraba en Abril, la puesta se esperada 
en el mes de Octubre con temperaturas por debajo de los 15 °C ad-
ministradas en Septiembre y así sucesivamente a lo largo del año. Con 
ello se esperaba obtener puestas todos los meses, provenientes de cada 
uno de los doce grupos experimentales. En un principio, al primer año, 
los resultados mostraron que aproximadamente un poco menos de la 
mitad de los grupos respondieron a los tratamientos con una fecundi-
dad y calidad de huevos muy irregular. Al segundo año, prácticamente 
la totalidad de los grupos respondieron, pero la fecundidad y calidad de 
los huevos también fue muy variable. Finalmente al tercer año, todos 
los grupos sin excepción pusieron, regularizando notablemente los va-
lores de la fecundidad y supervivencia de huevos y larvas. Respecto a la 
época de puesta también se observaron diferencias entre la esperada y 
la observada, que se fueron reduciendo con el transcurso de los años. 
Desde el punto de vista de la producción, la cantidad de huevos produ-
cida el primer año alcanzó los 20 millones de huevos viables, doblando 
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la producción al tercer año. Igualmente las tasas de eclosión que en 
el primer año alcanzaron el 30 % doblaron sus valores al tercer año. 
Finalmente, la producción de larvas de lubina que empezó con 10,6 
millones al primer año, aumentó en 2,4 veces en el segundo año (25,2 
millones) (fi g. 13).

FIGURA 13.  
Efecto de la aclimatación a largo plazo de varios grupos de reproductores de lubina, 

sometidos a fotoperiodos y termoperiodos desfasados, sobre la producción de larvas en 
condiciones industriales. Los meses representan la época en que se obtuvieron las puestas 

y los meses en paréntesis la época en que se aplicó el cambio fotoperiodico (de largo a 
corto). (Carrillo, Zanuy, Crespo, Dos Santos, Vidaurreta. Resultados no publicados).
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3.7.3. Conclusiones

1.  La exposición a cambios fotoperiodicos realizada en momentos de-
terminados del año permite sincronizar, de manera muy sensible y 
precisa, la temporalidad de los ciclos reproductores logrando alterar 
los procesos de maduración y puesta de los peces. De esta manera, 
se pueden obtener puestas todos los meses del año.

2.  Para alcanzar una producción óptima de huevos y larvas a lo lar-
go del año, en grupos de reproductores expuestos a regimenes 
combinados de luz y temperatura constantes, se necesita que es-
tén adaptados a estas condiciones, al menos, durante tres años 
consecutivos. Los parámetros investigados que sufrieron más va-
riaciones fueron los siguientes:
•  Una reducción signifi cativa de la desviación temporal entre las 

puestas observadas y esperadas
•  Un incremento de la fecundidad
•  Una mejora sensible de la calidad de los huevos y de las larvas
•  Un incremento neto de la producción masiva de larvas viables
•  Una mejora general del comportamiento reproductor. 

3.7.4.  Inhibición o retraso del proceso reproductor 
para mejorar el crecimiento

Ante la provisión limitada de recursos energéticos, los organismos 
no pueden diversifi carlos para satisfacer dos o más funciones a la vez, 
como sucede con la reproducción o el crecimiento. En consecuencia, el 
organismo deja de crecer cuando se reproduce y viceversa. De esta ma-
nera se ha comprobado en muchas especies de teleosteos cultivados 
que el inicio de la maduración conlleva una disminución importante de 
la tasa de crecimiento que se mantiene durante el período reproductor. 
Esta reducción del crecimiento durante la época de puesta alarga el 
tiempo requerido para alcanzar el tamaño comercial. Este principio ha 
sido el referente en acuicultura para buscar metodologías capaces de 
inhibir o retrasar artifi cialmente el proceso reproductor para de favore-
cer el de crecimiento. La administración de fotoperiodos artifi ciales en 
instalaciones en tierra, provistas de cerramientos, ha sido muy efi caz 
en el control de la época de puesta. Por ejemplo, la administración de 
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fotoperíodos largos constantes a lubinas mantenidas en tanques con 
aislamiento lumínico provocó un retraso de la onda madurativa gona-
dal y un aumento signifi cativo del peso y talla corporales respecto al 
control (Rodríguez et al. 2001b). Sin embargo, para los grandes estan-
ques en tierra o para las jaulas fl otantes el aislamiento lumínico no es 
posible. Los trabajos pioneros de Bromage (Bromage et al. 2001) utili-
zaron regímenes de luz continua (LL), súper-impuestos al fotoperiodo 
natural, para retrasar las puestas de truchas mantenidas en tanques sin 
aislamiento lumínico. Posteriormente se aplicaron regímenes similares 
a salmones (Hansen et al., 1992) y bacalaos (Taranger et al., 2006) 
mantenidos en jaulas fl otantes. Generalmente, la aplicación de LL a 
partir del verano en adelante causa un retraso del desarrollo gonadal y 
un incremento del crecimiento somático.

3.8. CONTROL DE LA PUBERTAD

3.8.1. Introducción y conceptos

Uno de los grandes misterios de la biología de los vertebrados es 
conocer las causas responsables del inicio de la pubertad. La pubertad, 
un proceso que en los teleosteos se produce algún tiempo después 
de la diferenciación sexual, es la causante de que un animal inmaduro 
adquiera la capacidad de reproducirse. Al inicio de este proceso apa-
recen, por primera vez, espermatocitos en los machos y oocitos vite-
logenéticos en las hembras, culminando al fi nal con la primera esper-
miación y ovulación en los machos y en las hembras, respectivamente 
(Strüssmann y Nakamura 2002; Schulz y Miura 2002; Patiño y Sullivan 
2002). En muchas especies de teleósteos se ha observado maduración 
prematura de los machos un año antes de alcanzar la verdadera puber-
tad. Esta maduración prematura se caracteriza por una gametogénesis 
incompleta o desarrollo gonadal tentativo (Begtashi et al., 2004) y ni-
veles elevados de GnRH en cerebro e hipófi sis y LH en hipófi sis y plas-
ma durante la época de puesta (Amano et al., 1997). En la fi gura 14 
se ilustra, de manera esquemática, la cronología de la pubertad en la 
lubina y de sus defi niciones, que también podría aplicarse como mo-
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delo para aquellas especies gonocoristas en las que el macho alcanza 
la pubertad antes que la hembra. 

3.8.2. Importancia

En los peces, como en otros vertebrados, los mecanismos que sub-
yacen a la pubertad y más concretamente a su inicio, no están del todo 
claros. Por ello el conocimiento adquirido con el estudio del proceso de 

FIGURA 14.  
Representación esquemática de la cronología de la pubertad y sus defi niciones en teleósteos, 

con especial referencia a las especies en las que el macho alcanza la pubertad antes que la 
hembra. En los machos el inicio de la pubertad se caracteriza por la puesta en marcha de la 
espermatogénesis y comprende una fase inicial en la que aparecen los espermatocitos y una 

fase avanzada en la que tiene lugar la espermiogénesis (formación del espermatozoide) y 
la espermiación (liberación del esperma). En varias especies de teleósteos se produce una 

activación temporal del eje cerebro-hipófi sis un año antes de la pubertad que da origen a una 
maduración tentativa o parcial de los machos, apareciendo los precoces (dummy run). 
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pubertad y su control es muy importante, tanto en biología básica de 
la reproducción de los peces, como aplicada a su cultivo. En este último 
aspecto, por ejemplo, en el caso de los esturiones, meros y atunes que 
necesitan varios años para alcanzar la pubertad, si se acelerara el inicio 
de la misma para obtener huevos en el tiempo deseado, los costes de 
estabulación de los ejemplares en las piscifactorías se reducirían. A la 
inversa, un desarrollo gonadal precoz conlleva crecimientos pobres y 
un deterioro de la calidad de la carne como ocurre en salmónidos, 
carpas, lubina y bacalao. En estas especies es conveniente suprimir o 
retrasar la pubertad para permitir un crecimiento somático adecuado 
del animal. Los mecanismos y factores que regulan la pubertad en los 
teleósteos han despertado gran interés entre los investigadores y han 
sido objeto de varias revisiones y estudios (Goos, 1993, Dufour et al., 
2000; Schultz y Goss, 1999; Cavaco et al., 2001a, b, Zanuy, et al., 
2001; Okuzawa, 2002; Cambell et al.,2003; Rodríguez et al. 2005; 
Nocillado y Elizur, 2007; Carrillo et al. 2007a; 2008c). A pesar de ello, 
todavía son más los interrogantes que las respuestas obtenidas para 
esclarecer la regulación y el control de la pubertad en los teleósteos.

3.8.3.  Cambios en el eje cerebro-hipófi sis-gónadas 
durante la pubertad 

Cada vez se tiene más evidencias de que el inicio de la pubertad 
no es consecuencia de un factor único, sino que la puesta en marcha 
de este proceso podría ser la consecuencia de la contribución de un 
conjunto de factores genéticos, señales metabólicas (p.ej. estatus ener-
gético) y estímulos ambientales (Parent et al., 2003; Ojeda et al., 2005; 
Nocillado et al., 2007). Cualesquiera que sean los factores últimos de-
terminantes del inicio de la pubertad, la señal integradora derivada de 
ellos sería la liberación de GnRH a cargo de las neuronas hipotalámi-
cas. En los teleósteos, como ocurre en otros vertebrados, el proceso 
reproductor incluyendo la pubertad, está regulado por una cascada 
hormonal a lo largo del eje CHG. Esto hace suponer que el inicio de la 
pubertad está acompañado por una activación de todo este eje. En los 
mamíferos, el inicio de la pubertad está caracterizado por una secre-
ción pulsátil de la GnRH que activa la biosíntesis y secreción, también 
pulsátil, de las gonadotrofi nas (LH y FSH). Éstas, a su vez, estimulan 
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la función gonadal incluyendo la gametogénesis y la síntesis de este-
roides gonadales. Como consecuencia, durante la pubertad las góna-
das alcanzan una maduración y funcionalidad completas (Grumbach, 
2002; Ojeda y Skinner, 2005). En los teleósteos, no hay información 
sobre los modelos de secreción de GnRH a pesar de que éste juega un 
papel clave en la coordinación de los eventos reproductores ya estable-
cido desde hace algunas décadas (Schally et al., 1973). Ello es debido 
a la difi cultad inherente de medir los perfi les de secreción de GnRH 
ya que no existe un sistema portal como en los mamíferos. En con-
secuencia, en los teleósteos, todavía se desconocen muchos detalles 
del mecanismo exacto, responsable del inicio de la pubertad en el eje 
CHG. De todas maneras, lo que si parece probable es que la activación 
del sistema GnRH, al igual que sucede en los mamíferos, podría estar 
controlada por una red jerárquica de genes extraordinariamente sensi-
ble a las diferentes señales endógenas y ambientales que interacciona 
con los reguladores centrales para defi nir con exactitud el inicio de la 
pubertad. La comprensión de los mecanismos responsables del control 
fi siológico del eje reproductor y en particular de la pubertad recibió un 
impulso considerable a partir de 2003 (de Roux et al., 2003; Seminara 
et al., 2003) con la identifi cación del papel fundamental de las kispep-
tinas (productos peptídicos del gen Kiss-1 tales como la kispeptinas 
54, 14, 13 o la 10) y de su receptor putativo, el GPR54. Actualmente 
el sistema Kiss-1/GPR54 se considera como el custodio de la función 
de la GnRH que permite la integración de las señales centrales y peri-
féricas. En consecuencia, este sistema desempeña un papel central en 
el control de la función reproductora, incluyendo la habilidad de las 
kispeptinas de activar directamente a las neuronas GnRH para inducir 
la secreción de GnRH y potenciar la liberación de las gonadotrofi nas 
en varias especies de vertebrados superiores (Tena-Sempere, 2006). 
Las neuronas kispeptina podrían actuar como procesadores centrales 
para retransmitir las señales provenientes de la periferia a las neuronas 
GnRH. De esta manera, las neuronas kispeptina podrían ser la dia-
na directa de los esteroides gonadales, estando involucradas en la re-
gulación de los mecanismos de retroalimentación positiva o negativa 
de la secreción de gonadotrofi nas. También se considera que podrían 
recibir información de la disponibilidad de las reservas energéticas 
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a través de la leptina, una citoquina secretada por el tejido adiposo 
(Smith, 2008). Finalmente, además, podrían recibir estímulos prove-
nientes del eje hipotálamo-hipófi sis-adrenal y de las señales ambienta-
les como el fotoperiodo vía núcleo supraquiasmático del hipotálamo 
(Dungan et al. 2006). A pesar de la importancia del sistema KiSS-1 y 
de ser considerado como el activador más potente del eje CHG con 
un papel central en la regulación de la pubertad en mamíferos, su 
papel sobre el control de la reproducción en vertebrados inferiores es 
casi desconocido. Sólo muy recientemente se han identifi cado las se-
cuencias de cDNA del gen kiss-1 en seis especies de teleósteos: Te-
traodon, fugu, medaka, lamprea, pez cebra (vanAerle et al., 2008) y 
lubina (Felip et al., 2008a) así como la distribución de las neuronas que 
expresan KiSS-1 mRNA en el cerebro de medaka (Kanda et al., 2008). 
En otras especies como tilapia, mujil, cobia, lenguado, pez zebra, cor-
vina, Pimephales y lubina (Parhar, et al., 2004; Nocillado et al., 2007; 
Mohamed, et al., 2007; Filby et al., 2007; Mechaly et al., 2007; Felip 
et al., 2008b) se ha clonado el receptor del las kisspeptinas el GPR54. 
Estos resultados muestran que existe un alto grado de conservación en 
las secuencias aminoacídicas, que apoya que el sistema Kiss-1/GPR54 
está conservado a lo largo de la evolución de las especies. El hecho de 
que en tilapia, cobia, mugil y Pimephales se haya observado una va-
riación conjunta de la expresión del GPR54 y de las diferentes formas 
de GnRH, particularmente de la forma GnRH 3 (considerada como la 
forma hipofi sotropa en peces), durante la pubertad apoyan el papel 
preponderante que tiene el sistema Kiss-1/GPR54 sobre este proceso, 
al igual que en mamíferos (Mohamed et al., 2007; Nocillado et al., 
2007; Filby et al., 2007; Martínez-Chávez et al. 2008). 

Además, se ha observado que los mecanismos de transcripción que 
regulan la expresión del GPR54 en teleósteos podrían estar infl uenciados 
por la luz (Parhar et al., 2004), abriendo la posibilidad de que el sistema 
Kiss-1/GPR54 mediase en el control fotoperiodico de la reproducción 
como se ha sugerido en los mamíferos (Roa et al., 2007) (fi g. 15).

 En la lubina, el análisis de dos secuencias completas de cDNA obte-
nidas de una librería de cDNA de cerebro, mostró que existen dos ge-
nes kiss en esta especie. Los estudios funcionales mostraron que am-
bas kispeptinas (Kiss-1 y Kiss-2) estimulan la secreción de LH y FSH en 
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la hipófi sis, siendo el Kiss-2 quien presenta una mayor actividad. Ade-
más, ambos genes mostraron una marcada expresión en el tejido go-
nadal y en el cerebro de la lubina púber (Felip et al. 2008a).Todos es-
tos estudios ponen en evidencia que el sistema Kiss-1/GPR54 tiene 
papel central en el control de la pubertad de los teleósteos (Carrillo 

FIGURA 15.  
Modelo teórico para el papel de las neuronas Kiss-1 como integradoras de la red 
central que controla la secreción de GnRH y el eje gonadotropo, en peces macho 

que alcanzan la pubertad y su relación con el medio ambiente externo e interno. Se 
indican las posibles interacciones con la melatonina, como mediadora de los cambios 

fotoperiodicos y térmicos ambientales y con la leptina y esteroides sexuales como 
indicadores del status metabólico y gonadal de los peces pre-púberes. Se destaca la 

regulación de la gonadogénesis, en particular el papel de la FSH en las etapas iniciales 
de la proliferación celular e inicio de las divisiones espermatogoniales y de la LH en las 
etapas fi nales de la maduración. Se sugiere una acción directa de los esteroides sexuales, 
de la leptina y posiblemente de la melatonina sobre el sistema hipotalámico Kiss-1, que 

a su vez estimula la secreción de GnRH. 
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et al., 2009). Además, estos mismos autores lograron clonar y caracteri-
zar dos receptores GPR54 acoplados a la proteina G (Felip et al., 2008b). 

3.8.4.  Determinantes internos para el tiempo 
del inicio de la pubertad

Los teleósteos, al ser animales poiquilotermos presentan funciones 
biológicas marcadamente estacionales, tales como el crecimiento y 
la reproducción. Generalmente, determinados períodos del año son 
propios de una ingesta alimenticia máxima que habitualmente coinci-
de con los periodos de crecimiento rápido. Las tasas de ingesta y por 
tanto de crecimiento somático generalmente disminuyen durante el 
período de desarrollo gonadal, para llegar a sus valores mínimos du-
rante la época de puesta. Este modelo inverso de la distribución anual 
de la ingesta y de la reproducción, común para la gran mayoría de los 
teleósteos, sugiere que el estatus nutricional podría estar involucrado 
en la modulación del eje reproductor. Recientemente, en mamíferos, 
se han descrito nuevas señales que integran el balance energético y 
la reproducción. Éstas son enviadas al cerebro a través de hormonas 
periféricas originadas desde el tejido adiposo, tracto gastrointestinal 
y el páncreas, así como por los factores metabólicos y nutricionales 
(Fernández-Fernández et al., 2006). La leptina, una hormona secretada 
por los adipocitos, en proporción a la cantidad de reservas energéticas 
(grasa) y que funciona como un factor de saciedad en la regulación del 
peso, parece tener un papel importante en la señalización del inicio de 
la pubertad (Spicer, 2001; Tena-Sempere y Barreiro, 2002). Esta hor-
mona no sólo indica el estado en que se encuentran las reservas ener-
géticas del animal a los centros cerebrales que gobiernan la ingesta del 
alimento, sino también a los centros que rigen la función reproductora. 
La leptina ha sido caracterizada en endodermos desde hace mucho 
tiempo y sólo muy recientemente en ectotermos por lo que la evolu-
ción de su función en los teleósteos todavía casi es desconocida. De 
todas maneras, se ha sugerido que la leptina podría ser un regulador 
muy importante del sistema reproductor de los peces, al encontrar que 
tenía acción directa sobre la liberación de la LH a nivel hipofi sàrio en la 
lubina y en la trucha (Peyon et al.2001, Weil et al. 1999a). En cuanto 
a su caracterización molecular, Johnson et al. (2000) sugirieron que en 
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los peces podría estar presente un gen homólogo al de la leptina. Mas 
tarde, Kurokawa et al. (2005) identifi caron un cDNA que codifi caba 
un gen homólogo a la lepina humana en Takifugu rubipes y Yacovitch 
et al. (2008) purifi caron y caracterizaron una leptina recombinante de 
esta misma especie. Por otro lado, Murashita et al. (2008) produjeron 
leptina recombinante en la trucha y fi nalmente, Wong et al. (2007) 
caracterizaron por primera vez en medaka, el cDNA del receptor de 
leptina que responde a la hipoxia. Además, se ha demostrado una 
relación clara entre la leptina inmunoreactiva y los niveles de estradiol 
durante la maduración sexual de Plecoglossus altivelis al tiempo de la 
pubertad (Nagasaka et al. 2006). Todos estos resultados apoyan fi rme-
mente el papel preponderante que podría tener la leptina al tiempo de 
la pubertad en los teleósteos. Este compuesto podría actuar como una 
molécula señal asociada por un lado, al estatus crecimiento/energía del 
animal y por otro permitiendo la puesta en marcha del proceso de la 
pubertad, en estrecha similitud con lo descrito en mamíferos (fi g. 15). 

En la dorada, se han descrito secreciones pulsátiles pre-ovulatorias 
de LH (Zohar et al., 1988) y recientemente se han visto elevaciones 
nocturnas de los niveles plasmáticos de LH durante la pubertad tem-
prana de la lubina (Bayarri et al., 2004b). Estas señales hormonales 
fueron consideradas como anunciadoras de la puesta venidera. Sin 
embargo, cuando se aplica un tratamiento fotoperiódico inhibidor (p. 
ej. luz continua en el período sensible a la luz), los picos nocturnos de 
LH desaparecen y el proceso reproductor se inhibe (fi g.16) (Bayarri et 
al., 2008, 2009). 

Todos estos resultados sugieren que la secreción pulsátil de LH po-
dría ser importante para iniciar el proceso de la pubertad en la lubina. 
Estas secreciones nocturnas de LH en plasma se podrían comparar 
a las observadas en humanos, donde la secreción pulsátil de LH co-
mienza siendo basal no pulsátil, pasa a un tren de pulsos nocturnos 
durante la pubertad temprana y media y desaparece al fi nal de este 
período (Wu 1995). Se ha sugerido que la FSH podría tener un pa-
pel predominante en la diferenciación sexual y en etapas tempranas 
del desarrollo gonadal en la lubina pre-púber (Molés et al. 2007). La 
reciente purifi cación y caracterización de las acciones biológicas de 
la FSH de la lubina (Molés et al. 2008) han proporcionado un fuer-
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te apoyo a la idea de que esta hormona podría estar actuando en 
etapas tempranas de la gametogénesis, promoviendo la síntesis de 
esteroides sexuales involucrados en la proliferación espermatogonial 
en los machos (Schultz y Miura 2002; Otha et al. 2007) y la progre-
sión de la vitelogénesis en las hembras (Patiño y Sullivan, 2002). Sin 
embargo, los factores y mecanismos que regulan la señalización del 
incremento de FSH tanto a nivel cerebral, como hipofi sário y que se 
suponen estar asociados con la iniciación de la gametogenesis toda-
vía se desconocen.

FIGURA 16.  
Efecto de la administración de luz continua (LL) en diferentes épocas del año sobre la 
aparición de picos nocturnos de LH y el estado de desarrollo gonadal en lubinas pre-

púberes. Los efectos fueron particularmente relevantes durante los meses de Noviembre 
(espermatogénesis) y Febrero (espermiación completa). Origen de los datos Bayarri et al., 
(2004, 2008). Spg A: Espermatogonia A; spg B: Espermatogonia B, spc1: Espermatocitos 1, 

spz: Espermatozoides. 
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Se ha comprobado que la testosterona (T) regula negativamente la libe-
ración de FSH de la hipófi sis y actúa en las gónadas estimulando la renova-
ción de las células germinales madre, a través de su conversión a E2 en los 
machos (Miura et al, 1999; Amer et al. 2001) y la proliferación de las oogo-
nias en las hembras (Miura et al. 2007). Por su parte la 11-KT, el andrógeno 
más importante producido por los testículos de los teleósteos, estimula la 
producción de factores del crecimiento por las células de Sertoli y promueve 
la proliferación de las espermatogonias que conducirán a la meiosis y a las 
últimas etapas de la espermatogénesis (Miura et al., 1991). Se ha sugeri-
do también que la 11-KT podría ejercer una regulación efectiva sobre los 
mecanismos de retroalimentación positivos de los niveles de expresión del 
sbGnRH en el cerebro de la dorada japonesa, desempeñando un papel im-
portante en los ciclos reproductores de los machos (Okuzaba 2002). Estos 
hechos apoyarían la posibilidad de que los esteroides sexuales actúen como 
reguladores del sistema neuronal GnRH en los teleósteos. Además, hay una 
serie de evidencias que sugieren la posibilidad de considerar a la 11-KT 
como un candidato fi rme en la regulación del inicio de la pubertad de los 
teleosteos (Cavaco et al., 1998; Rodríguez et al. 2005). Mas específi camen-
te, la 11-KT (no la T) fue capaz de re-iniciar la espermatogéneis y promover 
la espermiación en machos pre-púberes de lubina expuestos a fotoperiodos 
inhibidores de la gametogénesis (LL). Además, éstos animales mostraron 
aumentos signifi cativos de la expresión génica de las sub-unidades de las 
dos gonadotrofi nas y de los niveles de LH plasmático, sugiriendo que la 11-
KT juega un papel clave en el control de la pubertad de la lubina (Carrillo 
et al., 2007b). Otros factores tales como el factor I del crecimiento similar 
a la insulina (IGF-I), también podrían mediar la acción de la 11-KT (LeGac 
et al., 1996; Nader et al., 1999), así como ejercer una regulación efectiva 
de la GnRH (Huang et al., 1998; Weil et al., 1999b). Todo ello pondría de 
manifi esto la complejidad de los mecanismos que regulan el proceso de la 
pubertad en los teleósteos y la necesidad de llevar a cabo investigaciones 
más detalladas y completas para esclarecer estos mecanismos. 

3.8.5. El control ambiental de la pubertad

Dado que actualmente no se dispone de estudios previos sobre la 
manipulación hormonal de la pubertad en especies de teleósteos cul-
tivados, esta revisión se centrará únicamente, en su control ambiental 
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y más concretamente en el fotoperiodico. El fenómeno de la pubertad 
se puede considerar como un caso particular del proceso reproductor 
de los teleósteos juveniles que entran en su primera maduración. Se 
podría asumir que los mecanismos de acción y las vías neuro-endocri-
nas por donde circulan los impulsos provenientes del medio ambiente, 
presumiblemente, podrían ser las mismas que las de los adultos, ya 
descritas en secciones anteriores. Dicho esto, en similitud con la altera-
ción de las puestas en los reproductores, puede ser necesario adelantar 
o retrasar artifi cialmente el inicio de la pubertad mediante el control 
ambiental, en función de la conveniencia del acuicultor, pero tomando 
siempre en cuenta la estrategia reproductora de la especie. Estudios 
pioneros mostraron que era posible adelantar, de manera efectiva, la 
época de puesta en hembras de truchas pre-púberes utilizando fotope-
ríodos comprimidos en tres meses, con respecto al fotoperiodo natural 
(Bromage, 1987). Se obtenía un efecto parecido cuando se adminis-
traban fotoperiodos largos constantes desde principios de año hasta 
Mayo, seguidos luego de fotoperíodos cortos constantes (Duston y 
Bromage, 1987). En lubinas macho prepúberes, también se ha podido 
comprobar que la administración de fotoperiodo comprimido en seis 
meses, respecto al fotoperiodo natural, adelantaba la primera madura-
ción sexual (Rodríguez et al., 2001a) y la exposición a fotoperiodo lar-
go constante la retrasaba (Rodríguez et al., 2001b; Carrillo et al. 2008) 
Actualmente, la manipulación del fotoperiodo y muy especialmente 
la exposición a luz continua (LL), esta convirtiéndose en una práctica 
operacional estándar para la industria acuícola de numerosas especies 
tales como el salmón del Atlántico (Opedal et al., 1997; Porter et al., 
1999; Endal et al., 2000; Taranger et al., 1998; Schultz et al., 2006), 
la lubina (Begtashi et al., 2004; Rodríguez et al., 2005), el lenguado 
Senegalés (García López et al., 2006) o el bacalao (Dahle et al., 2000; 
Hansen et al., 2001; Davie et al., 2003, 2007; Taranger et al., 2006). 
Estos resultados sugieren que la señal responsable para el reclutamien-
to de los individuos que entran en el ciclo de maduración sexual es la 
disminución otoñal del fotoperiodo. Si esta señal se enmascara con la 
administración de luz continua, como han demostrado recientemente 
Davie et al. (2007) con el bacalao, se obtiene una inhibición signifi ca-
tiva de la actividad reproductora. Sin embargo, parece que existe un 
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período crítico, todavía por localizar, más sensible a la administración 
de luz continua (LL) capaz de inhibir el inicio del proceso reproductor 
de los peces. En otras especies, incluida la lubina, este período podría 
estar comprendido en algún punto entre el solsticio de verano y el de 
invierno e incluye toda la bajada fotoperiodica, a partir del menciona-
do solsticio de verano, sobre la que se centraron todos los tratamientos 
de LL (fi g. 17). Los resultados obtenidos a partir de las experiencias con 
machos de lubina demostraron que la exposición de alevines de 4 me-
ses a iluminación continua (LL), durante un ciclo completo de 12 me-

FIGURA 17.  
Rastreo del intervalo de tiempo crítico para inhibir la pubertad anticipada de la lubina 

mediante la aplicación de ventanas de luz de distinta duración. El periodo seleccionado de 
rastreo estuvo comprendido entre el solsticio de verano y el de invierno. En la parte derecha de 
la fi gura se presenta el porcentaje de maduración obtenido por los diferentes tratamientos que 
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ses, produjo una inhibición drástica del desarrollo gonadal prematuro 
(al primer año de vida). Por lo que las tasas de machos precoces dis-
minuyeron de un 22%, observado en los controles, a valores de 0-3% 
presentado por los tratados con LL (Begtashi et al., 2004). Felip et al. 
(2008c) aplicaron tratamientos de luz continua más cortos, de cuatro 
y seis meses de duración cada uno, durante la pre-gametogénesis (Ju-
nio-Septiembre) y la gametogénesis (Octubre-Mayo), respectivamente. 
Ambos tratamientos fueron efectivos en reducir el número de machos 
precoces que fue similar al obtenido por Begtashi et al. (2004). 

Este estudio sugiere que existe un período foto-lábil que podría estar 
ubicado en algún lugar del punto de intersección de los dos tratamien-
tos. Además, estos tratamientos provocaron una disminución de los 
niveles plasmáticos de la 11-KT y de la expresión de las subunidades de 
las gonadotrofi nas hipofi sárias, muy particularmente alteraron la expre-
sión génica de la subunidad β. de la FSH. La producción desequilibrada 
de este andrógeno, regulado por la FSH., podría ser limitante en la esti-
mulación de la proliferación de las espermatogonias hacia la meiosis, a 
nivel testicular y así detener la pubertad temprana de la lubina. 

Actualmente se está acotando aún mas el supuesto período fotosensi-
ble utilizando ventanas de luz contínua de tres meses de duración con re-
sultados muy relevantes (Carrillo et al., 2008). Los resultados preliminares 
apuntan a que el período fotosensible podría estar localizado hacia fi nales 
de verano-principios de otoño, coincidiendo con la preparación e inicia-
ción de los procesos gametogénicos de la lubina. Además, se ha podido 
establecer que si la señal luminosa no incide plenamente sobre el período 
sensible, ésta no es capaz de inhibir el proceso madurativo aunque puede 
modifi car la fase del ritmo (Carrillo et al., 2008). Estos resultados propor-
cionan un apoyo adicional al hecho de que la 11-KT sea una hormona 
clave para el control del inicio de la gametogénesis en la lubina. Además, 
indican que bajo el infl ujo de la luz se podría actuar en un período muy de-
limitado del ciclo sexual coincidente con el período crítico ya mencionado. 
El acotamiento de este periodo permitirá desarrollar investigaciones más 
precisas para estudiar qué genes se activan o se silencian por acción de la 
luz y cuales están implicados en la proliferación de las células madre esper-
matogoniales, en la multiplicación de las espermatogonias o en el inicio de 
las divisiones meióticas que llevarán a la espermatogénesis y a las etapas 



233

EL CONTROL AMBIENTAL DE LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES…

fi nales de la maduración. En el aspecto práctico, permitirá manipular con 
mayor efi cacia el fotoperiodo para lograr una inhibición completa de la 
maduración precoz de los peces que están sujetos a cultivos intensivos. 
Esto podría dar lugar a una mejora importante del crecimiento de los ani-
males pre-púberes que no necesitarían diversifi car sus reservas energéticas 
para el desarrollo precoz de las gónadas dirigiéndolas, únicamente, hacia 
el crecimiento somático como se ha verifi cado recientemente (Felip et al., 
2006). Esta intervención ambiental permitirá que prácticamente el 100% 
de la población de juveniles no desarrollen prematuramente sus gónadas y 
alcancen los crecimientos esperados al tiempo de su comercialización que, 
en ocasiones, coincide con el tiempo en que éstos alcanzan la pubertad. 
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Resumen
Los peces son el grupo más numeroso y diverso de vertebrados y 

presentan tres tipos de reproducción: gonocorismo, hermafroditismo y 
unisexualidad. La determinación sexual es el proceso mediante el cual 
se hereda el sexo y que establece el género masculino o femenino de 
un individuo. Normalmente es genotípica y puede implicar cromosomas 
sexuales con uno o varios factores principales, o varios factores menores 
distribuidos en los autosomas. Los genes relacionados con la determi-
nación del sexo han evolucionado independientemente varias veces. En 
algunas especies, la determinación del sexo puede ser ambiental en res-
puesta a cambios de una variable como la temperatura. Por otro lado, la 
diferenciación sexual es el proceso mediante el cual una gónada indife-
renciada se transforma en un ovario o testículo, dando lugar al sexo feno-
típico. Los cambios morfológicos y genes implicados en la diferenciación 
sexual están evolutivamente bastante conservados. Sin embargo, este 
proceso es muy lábil en los peces, por lo que a veces según cuáles sean 
las condiciones ambientales el sexo fenotípico puede no coincidir con el 
genotípico. La determinación y diferenciación sexual son responsables 
de la proporción de sexos en las poblaciones, un parámetro demográfi co 
que condiciona su estructura y capacidad reproductora. El estudio de la 
determinación y diferenciación sexual de los peces es de interés bási-
co ya que permite entender cómo estos mecanismos han evolucionado. 
Asimismo, también tiene un claro interés para la acuicultura debido a la 
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existencia de dimorfi smo sexual en algunos caracteres importantes para 
la producción, tales como el crecimiento y el tiempo hasta la maduración 
sexual. Recientemente, se ha sugerido un método basado en el control 
del genotipo y las proporciones de sexos para la gestión de poblaciones 
naturales y la erradicación de especies invasoras. 

Abstract

Fish are the most numerous and diverse group of all vertebrates and exhibit 
three types of reproduction: gonochorism, hermaphroditism and unisexuality. 
Sex determination is the process by which sex is inherited and establishes the 
masculine or feminine gender of an individual. Sex determination is usually 
genotypic and can involve sex chromosomes, with one or several major sex fac-
tors or several minor factors distributed throughout the autosomes. The genes 
responsible have evolved independently several times. In some species, sex is 
instead determined according to changes of an environmental variable such as 
temperature. On the other hand, sex differentiation is the process by which an 
undifferentiated gonad is transformed into an ovary or testis, establishing the 
phenotypic sex. The morphological changes and the genes involved in sex di-
fferentiation are evolutionarily well conserved. However, this process is quite 
labile in fi sh and therefore at times, depending upon environmental conditions, 
phenotypic sex may not coincide with genotypic sex. Together, sex determina-
tion and differentiation are responsible for population sex ratios, a demographic 
parameter that infl uences their structure and reproductive capacity. The study 
of sex determination and differentiation allows the understanding of how the-
se mechanisms have evolved. Likewise, it also has a clear applied interest for 
aquaculture due to the existence of a sexual dimorphism in some characters such 
as growth and time to maturity that are important for production. Recently, a 
method based on genotype and sex ratio control has been suggested for the ma-
nagement of natural populations and the eradication of invasive species. 

4.1. INTRODUCCIÓN

De los cinco grandes grupos tradicionales de vertebrados (peces, an-
fi bios, reptiles, aves y mamíferos), los peces constituyen el grupo más 
numeroso y diverso, representando más del 50% de todas las especies 
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de vertebrados. La cantidad de especies de peces conocidas aumenta 
progresivamente y actualmente el número de identifi cadas es cercano 
a las 28.000 (Nelson, 2006). Esta gran diversidad biológica es evidente 
no sólo en los aspectos morfológicos, tipos de hábitat, alimentación, 
comportamiento, etc. que muestran los peces, sino que se manifi esta 
también en lo que concierne a su reproducción.

4.1.1. La proporción de sexos o el sex ratio

La proporción de sexos es el número de machos y de hembras en 
una población, siendo un parámetro demográfi co básico en ecología y 
el concepto sobre el cual giran buena parte de los aspectos que a conti-
nuación se tratan. Infl uye en la estructura de las poblaciones y determina 
su potencial reproductivo y, por tanto, de supervivencia de la especie 
(Hardy, 2002). La proporción de sexos es resultado de la existencia de 
los mecanismos de determinación y diferenciación sexual, de los que se 
ocupa este capítulo. Darwin (1871) reconoció que su estudio constituía 
un problema más complejo de lo que parece a primera vista y en «El 
Origen del Hombre y la Selección en Relación al Sexo» escribió:

«Hay ciertos animales (por ejemplo, peces y cirrípedos) en los 

cuales dos o más machos parecen ser necesarios para la fecunda-

ción de la hembra; y consecuentemente los machos predominan, 

pero de ninguna forma es obvio como esta tendencia a producir 

un exceso de machos pudo ser adquirida. Inicialmente pensé que 

cuando una tendencia a producir ambos sexos en la misma canti-

dad era provechosa para la especie, sería una consecuencia de la 

selección natural, pero ahora veo que el problema entero es tan 

complejo que es más seguro dejar la solución para el futuro».

Posteriormente, ya en el primer cuarto de s. XX, con la teoría de 
la evolución por selección natural afi anzada, la herencia mendeliana 
fi rmemente establecida y la base cromosómica de la recombinación 
génica descubierta por T.H. Morgan, se dió un paso importante en la 
confi guración de lo que se conoce como teoría sintética o neodarwi-
nismo. Ello fue debido a la incorporación de la genética de poblaciones 
gracias en buena medida a las contribuciones de Fisher. En su obra «La 
Teoría Genética de la Selección Natural», Fisher (1930) demostró que 
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las propias presiones de la selección hacen que en la mayoría de los 
casos la proporción de sexos en las poblaciones naturales tienda a ser 
1:1 (50% machos y 50% hembras). Más tarde se demostró que una 
proporción de sexos equilibrada constituye lo que se conoce como una 
estrategia evolutivamente estable (Maynard Smith, 1978). 

Dos contribuciones posteriores terminaron de establecer el marco 
conceptual en donde se lleva a cabo hoy en día la investigación de los 
mecanismos de determinación y diferenciación sexual en vertebrados. 
La primera de ellas fue aportada por Charnov (1982) en su obra «La 
Teoría de Asignación de Sexos». Esta teoría trata de las causas últimas, 
el «por qué» de la evolución de las proporciones de sexos, y se con-
centra principalmente en dos aspectos: 1) la abundancia relativa de los 
diferentes tipos de reproducción o sexualidad, es decir, qué presiones 
evolutivas favorecen la aparición del gonocorismo vs. el hermafrodi-
tismo, y 2) cómo se determina en los hermafroditas la asignación de 
recursos a la producción de cada uno de los dos tipos de gametos 
(huevos vs. esperma) y la dirección o polaridad del cambio de sexo. De 
acuerdo con la mencionada teoría, la selección natural actúa sobre la 
proporción de sexos. La presión selectiva sobre la proporción de sexos 
es la fuerza que modela la evolución de los mecanismos de determina-
ción sexual responsables de la existencia de dicha proporción. 

La otra contribución la aportó Bull (1983) en su libro «Evolución 
de los mecanismos de determinación sexual», en donde explicó los 
distintos sistemas que los animales usan para establecer la proporción 
de sexos y mostró cómo por evolución se puede pasar de uno a otro. 
Estos mecanismos constituyen las causas próximas, el «cómo», que 
producen la proporción de sexos. Así, pues, la proporción de sexos es 
el punto de unión entre la teoría de asignación de sexos y la evolución 
de los mecanismos de determinación sexual que la producen.

La proporción de sexos depende entonces de la combinación de 
determinación y diferenciación sexual. En su tratado «Biología del De-
sarrollo», Gilbert (1991) afi rmó que dentro de los mecanismos bioló-
gicos esenciales el determinismo del sexo y su variación con la evolu-
ción constituye uno de los problemas más fascinantes de la biología. 
Además, las gónadas embrionarias son el único órgano animal que 
partiendo de un rudimento común es capaz de desarrollarse en dos 
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órganos adultos distintos: ovarios y testículos, y cambios a nivel mole-
cular en los procesos de determinación y diferenciación sexual afectan 
la estructura demográfi ca de las poblaciones (Hardy, 2002). 

4.1.2. Estudios previos y enfoque

El conocimiento de la determinación y diferenciación del sexo en 
peces fue exhaustivamente revisado por Devlin y Nagahama (2002). 
El impulso que parece haber dado esta revisión, junto con el descu-
brimiento del primer y hasta ahora único gen determinante del sexo 
en peces en el mismo año (Matsuda et al., 2002; Nanda et al., 2002), 
probablemente explica el gran número de trabajos publicados a partir 
de dicha fecha, con varios descubrimientos signifi cativos. 

Las últimas revisiones disponibles pero focalizadas en aspectos con-
cretos del estudio de la determinación y diferenciación sexual de los 
peces incluyen, tanto las de carácter básico como aplicado: Baroiller et 
al. (1999) y Baroiller y D'Cotta (2001), sobre las infl uencias ambientales 
sobre la proporción de sexos; Beardmore et al. (2001) y Piferrer (2001), 
sobre la masculinización y feminización hormonal, respectivamente, y 
sus aplicaciones en acuicultura; Strüssmann y Nakamura (2002), sobre 
diferenciación gonadal; Schartl (2004a, 2004b), sobre la evolución de 
cromosomas sexuales; Nagahama (2005), sobre algunos genes impli-
cados; y Volff et al. (2007), sobre evolución de genes determinantes 
del sexo. 

El estudio de la determinación y diferenciación sexual de los peces 
se ha convertido en un área muy activa de investigación. Este trabajo 
es deliberadamente superfi cial en la exposición, por lo que está enfo-
cado a, por un lado, defi nir algunos conceptos esenciales y términos 
que con demasiada frecuencia se usan mal. Por otro, a dar una visión 
de conjunto y a dirigir a los que necesiten una información más deta-
llada hacia una serie de trabajos publicados en revistas internacionales, 
que incluyen tanto investigaciones originales como revisiones, las cua-
les permitirán conocer el estado actual de nuestro conocimiento sobre 
la determinación y diferenciación sexual de los peces. En este sentido, 
los estudios publicados fundamentalmente en revistas internacionales 
desde la revisión de Devlin y Nagahama (2002) hasta la fecha han sido 
resumidos y discutidos en revisiones recientes y más detalladas, tanto 
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en lo que concierne a la determinación (Penman y Piferrer, 2008) como 
a la diferenciación sexual (Piferrer y Guiguen, 2008), a las que se re-
mite al lector que quiera profundizar más. Este capítulo está dirigido a 
alumnos de cursos de doctorado y máster en temas relacionados con 
la fi siología animal, genética, acuicultura, gestión de recursos, medio 
ambiente, etc., así como a investigadores en áreas afi nes que quieran 
actualizar sus conocimientos sobre este tema. 

Asimismo, sin poder evitar una cierta repetición con algunas partes 
del contenido de las citadas revisiones, se discuten algunos temas que 
cara a investigaciones futuras se consideran interesantes bajo la opi-
nión personal del autor. Al fi nal se encontrará un glosario que ayudará 
a comprender el signifi cado de algunas defi niciones esenciales en este 
tema. Para algunos términos problemáticos se ha recurrido a la defi ni-
ción empleada por Atz (1964).

Para evitar confundir al lector con siglas que en la lengua castellana o 
bien no existen, y por lo tanto se tendrían que inventar, o, caso de existir, 
prácticamente no se usan, en todo el trabajo se emplean las abreviacio-
nes comúnmente utilizadas en inglés. Los nombres comunes utilizados 
en la denominación de las especies corresponden a los nombres ver-
naculares utilizados en sus respectivas áreas de distribución y han sido 
obtenidos fundamentalmente a través de Fishbase (www.fi shbase.org).

4.2. TIPOS DE REPRODUCCIÓN

Los peces presentan todos los tipos de reproducción conocidos en 
vertebrados: gonocorismo, hermafroditismo y unisexualidad (Price, 
1984). Asimismo, exhiben una amplia gama de modos de reproduc-
ción, que conciernen fundamentalmente el comportamiento sexual 
durante la freza, la presencia o ausencia de caracteres sexuales secun-
darios, el tipo de apareamiento, la fabricación de nidos para las pues-
tas y el cuidado parental de los huevos. Los modos de reproducción de 
los peces fueron exhaustivamente revisados por Breder y Rosen (1966) 
en una obra de casi mil páginas, aún no superada, y no serán tratados 
aquí, menos aún al no estar relacionados con la determinación y dife-
renciación del sexo. Los distintos tipos de reproducción presentes en 
los peces se muestran en la Tabla 1.
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4.2.1. Gonocorismo

El gonocorismo es con creces el tipo más abundante de reproduc-
ción sexual en los peces, y el único presente en anfi bios, aves y mamí-
feros. Se caracteriza por la existencia de dos sexos separados, de forma 
que cada individuo produce o bien esperma y es un macho, o bien 
huevos y es una hembra. Su predominancia en los vertebrados refl eja 
las ventajas de la reproducción sexual en los grupos más derivados de 
animales. En los peces, más del 90% de las especies para las que se 
conoce su tipo de reproducción son gonocoristas, las cuales incluyen 
a la mayoría de especies de interés comercial tanto para pesquerías 
como para la acuicultura, y no es de extrañar que la gran mayoría de 
investigaciones se ha llevado a cabo con este tipo de especies.

4.2.2. Hermafroditismo

El hermafroditismo es un tipo de reproducción sexual en el que cada 
individuo funciona como macho y hembra a lo largo de su vida. El 
hermafroditismo es muy habitual en las plantas e invertebrados pero 
en los vertebrados está presente exclusivamente en los peces. Para que 
una especie pueda ser clasifi cada como hermafrodita, es necesario que 

TABLA 1.  
Tipos de reproducción en los peces y ejemplos de especies representativas.

Tipo de reproducción Subtipo Especies representativas

Gonocorismo1

Diferenciado
Lubina (Dicentrarchus labrax)
Salmón Atlántico (Salmo salar)

Indiferenciado2
Anguila europea (Anguilla anguilla)
Pez cebra (Danio rerio)

Hermafroditismo
Secuencial

Proterándrico Dorada (Sparus aurata)

Proterogíneo Pajel (Pagellus erythrinus)

Bidireccional Trimma okinawae (góbido tropical)

Simultáneo Besugo (Pagellus bogaraveo)

Unisexualidad
Ginogénesis

Topote amazona (Poecilia formosa)
Pez rojo (Carassius auratus gibelio)

Hibridogénesis Guatopote (Poeciliopsis monacha-lucida)

Notas: 
1 Llamado a veces sexos separados o bisexualidad.
2 Llamado a veces falso hermafroditismo o (de forma incorrecta) hermafroditismo juvenil.



256

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

el tipo habitual de reproducción de la mayoría de sus individuos sea 
el hermafroditismo. Por tanto, especies en las que muy raramente, o 
sólo bajo ciertas condiciones excepcionales (por ejemplo, tras la expo-
sición a contaminación química o térmica), se encuentran individuos 
con ambas gónadas, con gónadas conteniendo tanto tejido masculino 
como femenino, o bien con una gónada claramente de un sexo pero 
con algunas células germinales propias del sexo contrario, no pueden 
clasifi carse como hermafroditas. Ni siquiera como falsas hermafroditas, 
que es otro concepto (ver sección 4.4.2.3). Los criterios para la asig-
nación de una especie como hermafrodita pueden consultarse en más 
detalle en Sadovy y Shapiro (1987).

La incidencia del hermafroditismo en los peces sólo había sido mo-
tivo de especulación, sin datos que avalasen un punto de vista en 
particular. Investigaciones recientes muestran que el total de especies 
hermafroditas ronda las 400 (Piferrer, Maynou, Ospina-Álvarez, Messe-
guer y Lloris, datos no publicados), lo que signifi ca menos de el 1.5% 
de las 27.977 especies de peces identifi cadas hasta la fecha (Nelson, 
2006). Sin embargo, si se atiende al número de especies hermafroditas 
respecto al número de especies para las que se conoce su modo de 
determinación sexual, unas 7.000, entonces el porcentaje de especies 
hermafroditas se acerca al 6% del total. 

Aunque el hermafroditismo presenta, en teoría, una serie de ven-
tajas sobre el gonocorismo y, como se ha mencionado antes, es muy 
frecuente en las plantas y en los invertebrados –lo que podría hacer 
pensar en un carácter ancestral–, lo cierto es que en los peces repre-
senta un carácter derivado que ha evolucionado independientemente 
varias veces. Nuestro estudio muestra que está presente en más de 
30 familias, exclusivamente marinas. En un estudio reciente, aplicando 
de forma rigurosa los criterios de Sadovy y Shapiro (1987), Sadovy y 
Liu (2008) confi rman el hermafroditismo funcional en 27 familias de 
peces y también una incidencia del 6% respecto al total de familias de 
teleósteos.

Las especies hermafroditas se dividen en secuenciales y simultáneas. 
Éstas últimas, como su nombre indica, producen gametos masculinos 
y femeninos al mismo tiempo, o en un periodo muy breve de tiempo, y 
aunque la autofertilización es teóricamente posible, en la práctica la 



257

DETERMINACIÓN Y DIFERENCIACIÓN SEXUAL EN LOS PECES

fertilización se lleva a cabo con gametos producidos por individuos 
distintos para evitar los problemas derivados de la consanguinidad. Las 
especies hermafroditas simultáneas (llamadas también hermafroditas 
sincrónicas) son un caso único dentro de los eucariotas con reproduc-
ción sexual, en tanto que todos los individuos de la población generan 
progenie (en el resto sólo las hembras lo hacen).

Las especies hermafroditas secuenciales (llamadas a veces también 
consecutivas) maduran primero como un sexo, al menos una vez, y 
después como el sexo opuesto el resto de las veces. Según sea la po-
laridad del cambio, se dividen en proterándricas (llamadas también 
protándricas) si primero maduran como machos, o proterogíneas (pro-
togíneas) si lo hacen al revés (Lacadena, 1998). Últimamente, se ha 
descubierto que algunos góbidos tropicales y hermafroditas secuen-
ciales son capaces de cambiar muchas veces de un sexo al otro si-
guiendo simples estímulos ambientales, y se los ha bautizado como 
hermafroditas secuenciales bidireccionales (Sunobe y Nakazono, 1993; 
Manabe et al., 2007). La proterogínia es el tipo de hermafroditismo 
más común, comprendiendo aproximadamente dos tercios del total 
de todas las especies hermafroditas, seguido por la proterándria y el 
hermafroditismo simultáneo, sin duda el más minoritario (Piferrer, Ma-
ynou, Ospina-Álvarez, Messeguer y Lloris, datos no publicados).

Las especies proterogíneas pueden ser monándricas si todos los ma-
chos se originan a partir de hembras funcionales que experimentan el 
fenómeno de cambio de sexo y a estos machos resultantes se les llama 
machos secundarios; o bien diándricas, en las que existen dos tipos 
de machos: machos primarios, que maduran como tales por primera 
vez, es decir, el animal pasa de indiferenciado a macho primario sin ex-
perimentar jamás el cambio de sexo, y machos secundarios, originados 
por el proceso de cambio de sexo. Igualmente, en los hermafroditas 
protrándricos hay dos tipos de especies, las monogíneas, sólo con la 
existencia de hembras secundarias, y las digíneas, con hembras prima-
rias y secundarias (Sadovy y Liu, 2008). 

El fenómeno del cambio de sexo se da por tanto sólo en los herma-
froditas secuenciales y puede tener lugar en respuesta a la aparición 
de factores estimulantes o a la desaparición de factores inhibidores 
(Warner, 1988; Ross, 1990). En cualquier caso, el cerebro integra los 
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estímulos ambientales que dirigen el cambio de sexo en las gónadas 
(Francis, 1992). El mecanismo de señalización endocrino que transfi ere 
a las gónadas la información integrada por el cerebro no ha sido aún 
descubierto, pero muy probablemente implica a las gonadotrofi nas hi-
pofi sarias (FSH y LH) y a sus respectivos receptores en las gónadas.

En los últimos años se ha observado un progreso signifi cativo en el 
conocimiento de los mecanismos hormonales intragonadales que go-
biernan la reestructuración de la gónada durante el proceso de cambio 
de sexo (Frisch, 2001; Nakamura et al., 2005), siendo, en resumen, 
una variante de los que operan en la regulación de las gónadas de es-
pecies gonocoristas con los mismos componentes. Una breve discusión 
sobre estos aspectos se encuentra en la sección 4.4.3.2.1

4.2.3. Unisexualidad

Las especies que tienen la unisexualidad como tipo de reproduc-
ción sólo contienen hembras que se reproducen por partenogénesis 
en algunas de sus variantes, ginogénesis e hibridogénesis, y han sido 
tratadas extensamente por Devlin y Nagahama (2002). 

En la ginogénesis se produce descendencia a partir de huevos par-
tenogenéticos que, sin embargo, precisan ser activados por el esperma 
de un macho de una especie próxima, aunque este esperma no con-
tribuye genéticamente en la descendencia. Este es el caso del topote 
amazona, Poecilia formosa, una especie híbrida formada a partir del 
topote del Atlántico, P. mexicana, y del topote velo negro, P. latipina. 
P. formosa produce huevos en los que se suprime la primera división 
meiótica, y por tanto la recombinación, dando lugar a una progenie 
clonal formada exclusivamente por hembras que son genéticamente 
idénticas a sus madres. Otros casos de reproducción unisexual inclu-
yen los de algunas poblaciones de pez rojo, Carassius auratus, en las 
que coexisten formas gonocoristas y ginogenéticas de ploidía varia-
ble: C. auratus gibelio, gonocorista o bien triploide sólo hembras; C. 
auratus lagsdorfi , triploides sólo hembras, etc. Otras especies en las 
que coexisten líneas unisexuales incluyen híbridos entre Phoxinus eos 
y P. neogaeus, especies del género Cobitis, Menidia, Fundulus y Rutilus 
(Devlin y Nagahama, 2002). Los aspectos ecológicos y evolutivos de la 
ginogénesis han sido revisados por Schlupp (2005).
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En la hibridogénesis las hembras se reproducen con un macho de 
una especie relacionada que sí contribuye con su esperma a la dota-
ción genética de la descendencia. Cuando las hembras resultantes de 
dicho cruce producen sus propios huevos el conjunto de cromosomas 
homólogos de origen paterno se pierde, por lo que pasan a la descen-
dencia sólo los cromosomas maternos. En este caso la reproducción 
no es completamente asexual sino hemi-clonal ya que el genoma ma-
terno se transmite intacto junto a nuevo material genético aportado 
por el padre. El caso mejor estudiado es de un pequeño pez del género 
Poeciliopsis que vive en arroyos de zonas desérticas del sur de EE.UU. 
y Méjico. Hembras de guatopote del Mayo, P. monacha, se reprodu-
cen con machos de una especie simpátrica, guatopote del mocorito, P. 
lucida, y producen híbridos P. monacha-lucida que son todo hembras 
(Schulz, 1967) –lo que indica que en este caso la infl uencia materna 
en la determinación del sexo es más fuerte que la paterna– y que 
muestran características fenotípicas de ambas especies. Las hembras 
de P. monacha-lucida producen huevos que sólo contienen el genoma 
de P. monacha. Estos huevos se fertilizan por retrocruzamiento con 
esperma de P. lucida, con lo que la especie unisexual híbrida se per-
petúa. Hay que señalar que estas especies son de fertilización interna 
y ovovivíparas.

La unisexualidad es el tipo menos frecuente de reproducción y se 
ha descrito bien sólo en unas pocas especies, representando menos 
del 1% para las que se conoce su tipo de reproducción. Sin embargo, 
su incidencia global no ha sido específi camente evaluada. Además, 
si se tiene en cuenta que las especies asexuales son crípticas por na-
turaleza e incluyen especies híbridas de ploidía variable, su número 
podría superar el centenar (Vrijenhoek et al., 1989). Muchas de estas 
especies se originan por multiplicación de juegos enteros de cromo-
somas como consecuencia de hibridaciones intra- o interespecífi cas 
(auto- y alopoliploidía, respectivamente). Un ejemplo en la península 
ibérica es el ciprínido Iberocypris (antes Squalius) alburnoides (Alves 
et al., 2001). La incidencia de especies auto- y alopoliploides en po-
blaciones naturales de peces así como los mecanismos que hacen 
posible su aparición han sido revisadas recientemente por Piferrer et 
al. (2009).
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4.3. DETERMINACIÓN SEXUAL

4.3.1. Defi nición y mecanismos

La determinación del sexo es el proceso genético o ambiental me-
diante el cual se establece el género (macho, hembra) de un indivi-
duo (Bull, 1983). Esta defi nición no parece muy buena, puesto que 
«determinar» y «establecer» pueden ser sinónimos, pero es la mejor 
que se ha encontrado, quizá un poco mejor que otras como aquella 
que postula que la determinación del sexo es «cualquier de los varios 
mecanismos por el cual el sexo de un animal (o planta) se determina» 
(Uller et al., 2007). Lo importante es darse cuenta que la determinación 
del sexo es un proceso (conjunto de acciones que tienen un resultado 
observable) que, por cierto, puede involucrar a distintos mecanismos, 
y que estas acciones pueden venir controladas por la información ge-
nética que hereda el individuo o en respuesta a cambios en las condi-
ciones ambientales.

Los peces y los reptiles, en los vertebrados, pueden tener dos ti-
pos de determinación sexual: 1) En la determinación sexual genotí-
pica (GSD) el sexo se establece en el momento de la concepción (o 
transcurrido muy poco tiempo después de ella) y existen diferencias 
genéticas entre los sexos. 2) Determinación ambiental del sexo (ESD), 
en donde entre sexos no existen diferencias genéticas consistentes y 
el sexo se determina transcurrido un tiempo (del orden de días o se-
manas) tras la fertilización (Bull, 1983; Valenzuela et al., 2003; Sarre 
et al., 2004). La relación entre determinación y diferenciación sexual, 
y también con el fenómeno del cambio de sexo en las especies que 
lo presentan, aparece relacionado en un contexto ontogenético en 
la Figura 1.

La herencia del sexo está basada en tres efectos principales: 1) fac-
tores sexuales principales, 2) factores sexuales menores y 3) diferencias 
ambientales. Los dos primeros casos corresponden a GSD, mientras 
que el último corresponde a ESD. Las unidades que se segregan y que 
son la base hereditaria de las diferencias en determinación del sexo se 
llaman factores sexuales. En un sistema simple como el de los mamífe-
ros, los factores sexuales que se segregan son el cromosoma X e Y. En 
los sistemas múltiples hay varios factores sexuales (siendo su número 
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FIGURA 1.  
Esquema de la determinación y diferenciación sexual y del cambio de sexo en relación 
al desarrollo de los peces. La fl echa horizontal gruesa indica el tiempo y junto a ella se 
representan las distintas fases del desarrollo, comenzando por la formación del cigoto 

hasta que los animales llegan a adultos y se reproducen. La determinación sexual puede 
ser genotípica, en cuyo caso se establece en el momento de la formación del cigoto tras 
la fertilización, o ambiental, actuando más tarde durante la embriogénesis, desarrollo 

larvario o etapa juvenil, dependiendo de las especies. Sin embargo, los efectos ambientales 
acostumbran a ser más pronunciados (+) cuando más indiferenciada está la gónada, 

disminuyendo su efecto (-) con el tiempo. En cualquier caso, la determinación sexual actúa 
sobre gónadas ya formadas pero aún sexualmente indiferenciadas, dirigiendo el proceso 
de diferenciación sexual (fl echas gruesas hacia abajo) hacia la formación de un ovario o 

testículo. Producto de la determinación y diferenciación sexual es la proporción de sexos 
resultante (sex ratio). En las especies hermafroditas del tipo secuencial se da, además, 

el fenómeno del cambio de sexo, que puede verse como una rediferenciación sexual de 
adultos que ya se han reproducido. Para cada evento asociado a una fase del desarrollo, 
por ejemplo, la formación del cigoto tras la fertilización, se indica también el tipo de sex 

ratio resultante (ver discusión de este concepto en el texto). Modifi cado de Piferrer (2007).
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conocido y sus efectos medibles) y en los sistemas polifactoriales hay 
muchos factores involucrados, pero difíciles de cuantifi car y de medir 
su efecto individual. Dentro de los factores sexuales, los principales 
tienen efectos importantes y claros, mientras que los menores tienen 
efectos pequeños sobre la determinación del sexo. Las transiciones 
evolutivas de un sistema a otro son posibles (Bull, 1983; Ezaz et al., 
2006). Para una especie, o incluso población dada dentro de una espe-
cie, la determinación del sexo se puede explicar por una combinación 
de los tres tipos de efectos citados. 

4.3.2. Determinación sexual genotípica

La determinación sexual genotípica (GSD) se basa en la herencia 
y segregación durante la formación de gametos de factores sexuales 
mayores y menores y es el tipo de determinación sexual predomi-
nante en los peces, mientras que ESD es un sistema muy minoritario 
en comparación. La herencia del sexo basada en factores sexuales 
mayores se conoce también con el nombre de herencia cromosómica 
y comprende sistemas monofactoriales1, con un par único o múlti-
ples cromosomas sexuales, y sistemas multifactoriales (ver la Tabla 
2). En los sistemas cromosómicos el sexo puede ser predecido en 
función del genotipo de cigoto, y las proporciones de sexos resul-
tantes normalmente se ajustan a 1: 1. Dentro de GSD, el mecanismo 
más común es el de un sistema monofactorial con un par único de 
cromosomas sexuales del tipo XX/XY o WZ/ZZ. En este sistema y en 
el de cromosomas sexuales múltiples el sexo homogamético puede 
ser el masculino o el femenino. A su vez, los cromosomas sexuales 
en los peces pueden ser homomórfi cos o heteromórfi cos (ver a con-
tinuación). En los sistemas cromosómicos multifactoriales cada indivi-
duo tiene un único par de cromosomas sexuales pero hay tres o más 
factores principales determinantes del sexo, por lo que ambos sexos 
son heterogaméticos. 

1 Según lo que se considere por factor (el elemento que se segrega y que 
constituye la herencia del sexo) el sistema XX/XY se llama sistema bifactorial o 
de dos factores (el X y el Y) por algunos autores, mientras que otros lo llaman 
monofactorial, por la herencia del gen Sry.
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4.3.2.1. Cromosomas sexuales en peces y su evolución 

Los cromosomas sexuales se llaman heterocromosomas, un nom-
bre que, como es habitual, está tomado prestado de la nomenclatura 

TABLA 2.  
Tipos de determinación sexual en los peces gonocoristas 

Determinación 
del sexo 

genotípica1 
o ambiental

Herencia del 
sexo basada en 

Tipo de 
mecanismo de 
determinación 

del sexo

Número de 
cromosomas 
sexuales en 
un individuo

Sexo 
heterogamético

Genotipo 
de las 

hembras

Genotipo 
de los 

machos

Cromosomas 
sexuales 

heteromórfi cos
Especies representativas Referencias

Determinación 
del sexo 

genotípica
(GSD)

Factores sexuales 
principales 
(sistemas 

cromosómicos)

Sistema 
monofactorial2

Par único 

Macho
XX XY

No Medaka (Oryzias latipes) 1

Sí Trucha arco iris 
(Oncorhynchus mykiss)5 2

XX XO Sí Triacanthus brevirostris 3

Hembra

WZ ZZ
No Tilapia azul (Oreochromis 

aureus)6 4

Sí Leporinus sp. 5

WZ ZO Sí Lepidocephalichthys guntea 6

Cromosomas 
sexuales 
múltiples

Macho

X1X1X2X2 X1X2Y Sí Eigenmannia sp.

7
XX X1X2Y Sí Hoplias sp.

Hembra W1W2Z ZZ Sí Apareiodon affi nis

Multifactorial Par único Ambos XX, WX, 
WY XY, YY No4 Platyfi sh (Xiphophorus 

maculatus) 8

Factores sexuales 
menores Polifactorial 

Cromosomas 
sexuales 
ausentes

n/a n/a n/a n/a Espada (Xiphophorus helleri) 8

Determinación 
del sexo 

ambiental 
(ESD)

Diferencias 
ambientales

Determinación 
del sexo 

dependiente de 
la temperatura3

Cromosomas 
sexuales 
ausentes

n/a n/a n/a n/a Pejerrey del Atlántico 
(M. menidia)7 9

Determinación 
del sexo 

dependiente 
del pH

Cromosomas 
sexuales 
ausentes

n/a n/a n/a n/a Apistogramma sp. 10

Notas: 
1 Llamada a veces determinación genética del sexo. 
2 Llamado a veces bifactorial o sistemas de dos factores. 
3 Referido como TSD en la literatura en inglés. 
4 Cromosomas sexuales diferenciados sólo en algunas poblaciones (Nanda et al., 1992). 
5 Sólo en algunas poblaciones (Thorgaard, 1977). 
6 Un locus secundario y modifi cador opera al menos en algunas poblaciones. 
7  Sólo en algunas poblaciones (Lagomarsino y Conover, 1993).
n/a, no aplicable.
Referencias: 1, Aida (1921); 2, Thorgaard (1977); 3, Choudhury et al. (1982); 4, Campos-Ramos et al. (2001); 5, Solari (1994); 6, Sharma 
y Tripathi (1988); 7, Almeida Toledo y Foresti (2001); 8, Kallman (1984); 9, Conover y Kynard (1981); 10, Römer y Beisenherz (1996).



264

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

empleada en mamíferos, en los que dichos cromosomas son distintos. 

De hecho lo son en los machos pero no en las hembras. En los machos 

se distinguen porque el X y el Y tienen forma y tamaño distinto. En 

los peces, en cambio, aunque su número modal puede ser parecido o 

superior al de los mamíferos, los cromosomas son, en general, de un 

tamaño reducido en comparación (e.g., Bouza et al. 1994) y aunque 

existan los cromosomas sexuales sensu stricto, lo cierto es que en la 

mayoría de casos tienen la misma forma en ambos sexos, es decir, son 

homomórfi cos. Los cromosomas sexuales que son distintos se llaman 

heteromorfos y aunque algunas especies los poseen, no es lo habi-

tual. Además, los heteromórfi cos pueden recibir este nombre por ser 

realmente distintos en tamaño o por serlo tras la aplicación de técni-

cas citogenéticas para establecer sus patrones de tinción (Bouza et 
al., 1994), por el análisis del complejo sinaptonémico (Carrasco et al., 
1999) o por la hibridación con sondas fl uorescentes (FISH) (Iturra et al., 
1998). La existencia de cromosomas sexuales homomórfi cos, los más 

habituales como se ha señalado, se evidencia entonces por métodos 

indirectos, tales como el estudio de la proporción de sexos en distintas 

familias, la inducción a la ginogénesis, que debería dar en teoría una 

progenie 100% hembra en los sistemas cromosómicos tipo XX/XY, o el 

empleo de individuos tratados con hormonas (ver sección 4.5.1.2).

La formación de cromosomas sexuales se produce por duplicación 

o translocación de fragmentos de los cromosomas, de forma que se 

crean zonas en las que se va eliminando progresivamente la recombi-

nación durante la meiosis. Bajo estas circunstancias es como evolucio-

nan las secuencias y genes ligados al sexo, alguno de los que llegan 

a devenir determinantes del sexo. Este proceso ha sido descrito por 

Schartl, 2004a) y aparece ilustrado en la Figura 2A. 

En los sistemas multifactoriales hay tres o más cromosomas sexua-

les, pero con la particularidad de que su número y efecto en el fenotipo 

puede caracterizarse con precisión. En los peces el caso mejor cono-

cido es el de Xiphophorus maculatus en los que hay tres cromosomas 

sexuales W, X e Y. Sin embargo, cada individuo posee sólo dos de ellos, 

por lo que algunos autores ven el sistema multifactorial como un caso 

particular de sistema monofactorial. 
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FIGURA 2.  
Esquema de la evolución de cromosomas sexuales y genes determinantes del sexo en los peces. 

A) Evolución del cromosoma Y de medaka (Oryzias latipes). Un segmento de un cromosoma 
autosómico (A) del grupo de ligamiento 9 (LG9), que contiene varios genes tales como dmrt1 y 

dmrt3, se duplica y se inserta en un cromosoma distinto, perteneciente a otro grupo de ligamiento 
distinto (LG1), el cual devine el proto-Y cromosoma. En el segmento insertado se acumulan 

transposones, lo que da lugar a una región que no se recombina con la correspondiente de su 
cromosoma homólogo. Posteriormente, todos los genes excepto dmrt1bY (DMY) devienen no 

funcionales por mutación. Modifi cado de Schartl (2004a). B) Cambios en los genes implicados en 
la determinación del sexo. Cada gen activa la transcripción del gen siguiente en la cascada por 
encima de un cierto umbral, lo que activa la transcripción del siguiente gen por debajo (a). La 

duplicación del gen B genera una segunda copia con un nivel basal de expresión (b). Los niveles 
basales de las dos copias del gen B son sufi cientes para activar a C sin necesidad del concurso de 
A, que deviene obsoleto (c). Una mutación en una de las copias de B (B') hace que su expresión 

sea sufi ciente para activar a C (d). Un gen nuevo se añade a la cascada y es capaz de regular todo 
el proceso, deviniendo el nuevo gen determinante del sexo. Modifi cado de Scahrtl (2004b).
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La gran diversidad de los peces se refl eja en los mecanismos de deter-
minación sexual, que pueden ser distintos incluso en especies del mismo 
género e incluso dentro de poblaciones de la misma especie (Tabla 2). La 
determinación del sexo en grupos de especies de de gran importancia en 
acuicultura, como salmónidos y tilapias, ha sido revisada recientemente 
por Woram et al. (2003) y Cnaani et al. (2008), respectivamente.

4.3.2.2. Genes determinantes del sexo y loci ligados al sexo

En los mamíferos existe un gen principal único determinante del 
sexo llamado Sry y lo poseen esencialmente todos los miembros de 
este grupo. Además, con la excepción de los monotremas, que tie-
nen cromosomas sexuales múltiples, todos los mamíferos determinan 
el sexo por un sistema XX/XY (hembras:machos) (Ezaz et al., 2006). A 
pesar de un intenso esfuerzo de investigación, en las aves, con un úni-
co sistema determinante del sexo del tipo WZ/ZZ (hembras:machos), 
todavía no se ha descubierto ningún gen determinante del sexo, y es 
posible que el día que se descubra se evidencie que está presente en 
todos los miembros de este grupo. Los anfi bios tienen ambos sistemas, 
XX/XY y WZ/ZZ, con posibilidad de cromosomas múltiples, y los reptiles 
también, además de ESD, pero en ninguno de estos dos grupos de 
vertebrados se conoce tampoco cual es el gen determinante del sexo y 
no se sabe si es único o hay varios. 

En general, los genes implicados en la determinación del sexo en los 
mamíferos o bien no se encuentran en los peces o, si lo hacen, no están 
asociados a ningún sexo en particular (Husebye et al., 1994). El único 
gen determinante del sexo conocido en vertebrados distinto a Sry fue 
descubierto en los peces, concretamente en la especie Oryzias latipes 
de forma independiente por dos equipos en 2002 y, fi el a la tradición 
que parece empeñada en confundir a los lectores, recibe tres nombres 
distintos: DMY, DMRT1Y o dmrt1bY (Matsuda et al., 2002; Nanda et al., 
2002; Schartl, 2004a). DMY es un gen de reciente evolución (< 10 mi-
llones de años) (Zhang, 2004). Su función parece estar relacionada con 
la inhibición de la proliferación celular de las células germinales (Herpin 
et al., 2007). En estudios posteriores se determinó que otras especies 
del mismo género no poseían este gen (Kondo et al., 2003; Volff et 
al., 2003), por lo que se llegó a la conclusión de que en los peces los 
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genes determinantes del sexo han evolucionado muchas veces distintas 
y su número o formas de presentarse puede ser muy elevado. Estudios 
recientes por pérdida (Paul-Prasanth et al., 2006) o ganancia de función 
(Matsuda et al., 2007) han demostrado fi rmemente que DMY es el gen 
«máster» determinante del sexo en Oryzias latipes.

Los genes determinantes del sexo pueden evolucionar de varias for-
mas (Matsuda, 2003; 2005; Woram et al., 2003), siendo una de ellas 
por mutaciones en alguno de los componentes de la cascada de genes 
implicados en la determinación del sexo (Schartl, 2004b; Fig. 2B). En 
resumen, para ninguna especie de pez de importancia para la acui-
cultura se conoce cual es el gen determinante del sexo. Visto en pers-
pectiva, el único gen determinante del sexo conocido en peces hasta 
la fecha está presente en… sólo dos de las cerca de 28.000 especies 
de peces!

Sin embrago, ello no ha sido obstáculo para que la región deter-
minante del sexo o ligada al sexo empieza a ser conocida en algunas 
especies modelo: Xiphophorus maculatus (Froschauer et al., 2002), 
Gasterosteus aculeatus (Griffi ths et al., 2000; Peichel et al., 2004) y Ta-
kifugu rubripes (Cui et al., 2006; Kikuchi et al., 2007), así como espe-
cies interesantes para la acuicultura tales como el salmón del Pacífi co, 
Oncorhynchus tshawytscha (Devlin et al, 1991; Stein et al., 2001), pez 
gato, Ictalurus punctatus (Liu et al., 1996), tilapia del Nilo, Oreochro-
mis niloticus (Lee et al., 2003) y trucha arco iris, Oncorhynchus mykiss 
(Felip et al., 2005). 

Como se ha visto, muchas especies de peces están en los primeros es-
tadios de la diferenciación de los cromosomas sexuales y muchas tienen 
un sistema monofactorial de determinación del sexo tipo XX/XY o WZ/
ZZ. Esta situación es propicia para la identifi cación de marcadores liga-
dos al sexo y eventualmente los propios genes determinantes del sexo. 

Se da una paradoja en cuanto a la difi cultad de aislar secuencias es-
pecífi cas de cada sexo y eventualmente el gen determinante del sexo. 
En especies con una avanzada o marcada diferenciación de cromoso-
mas sexuales existe una importante cantidad de secuencias repetidas 
que se han ido acumulando alrededor del gen determinante del sexo, 
lo que hace muy difícil y laborioso su aislamiento fi nal (Li et al., 2002). 
Sin embrago, las especies con poca diferenciación de sus cromosomas 
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sexuales porque están todavía en un estadio temprano de evolución 
parecen ser más favorables al aislamiento de marcadores sexo-específi -
cos. Así, puede ser más fácil aislar los genes determinantes del sexo en 
especies con sistemas monofactoriales pero sin cromosomas sexuales 
heteromorfos (Penman y Piferrer, 2008).

4.3.2.3. Sistemas polifactoriales

En los sistemas polifactoriales el sexo se determina por el efecto 
de muchos factores menores, algunos estimulando la diferenciación 
del sexo femenino y otros la del masculino (Fig. 3). El sexo resultante 
depende de la combinación de dichos factores.

Estos factores están distribuidos en todo en genoma y son difíciles 
de caracterizar, cada uno con pequeño efecto aditivo, quizá con algu-
no actuando de forma epistática sobre los otros. En estos casos no hay 
cromosomas sexuales como tales. Dependiendo de la segregación de 
estos factores sexuales durante la meiosis, cada gameto será porta-
dor de una dotación particular, por lo que en las especies que poseen 
este tipo de determinación sexual es característica la fl uctuación de las 
proporciones de sexos en distintas puestas originadas de los mismos 
reproductores, así como la existencia de efectos parentales y de inte-
racciones genotipo-ambiente. Algunos autores consideran los sistemas 
polifactoriales como los más primitivos en peces, a partir de los que 
evoluciona en una dirección ESD y, en la otra, sistemas GSD basados 
en factores principales (Bull, 1983; Rice, 1986).

4.3.3. Determinación sexual ambiental

En la determinación ambiental del sexo (ESD) cambios en una varia-
ble ambiental determinan el sexo de los individuos, la variable ambien-
tal pudiendo ser cualquiera. La principal diferencia con GSD es que en 
la ESD no hay diferencias genéticas consistentes entre los sexos, y que 
la primera diferencia entre sexos viene dada por diferencias en el valor 
de una variable ambiental. En este caso el sexo no se determina hasta 
después de la eclosión de los huevos durante un periodo del desarro-
llo que es distinto para cada especie pero que acostumbra a coincidir 
con los estadios larvarios y postlarvarios de estos animales. Comparado 
con GSD, ESD ha sido mucho menos estudiada aunque constituye un 
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claro caso de plasticidad fenotípica en animales (distintos fenotipos 
a partir de un mismo genotipo). En los vertebrados se da sólo en los 
peces y reptiles. Se ha afi rmado que los factores ambientales capaces 
de determinar el sexo incluyen la temperatura, pH, fotoperiodo y sali-
nidad (Devlin y Nagahama, 2002), pero como se verá a continuación 
en muchos casos la evidencia es muy circunstancial y con razonable 

FIGURA 3.  
Esquema de un sistema mixto en el que se combina la determinación del sexo por factores 

principales presentes en los cromosomas sexuales (XX/XY) junto con factores menores 
presentes en los autosomas (AA). Si la suma de los efectos de factores determinantes 

del sexo femenino (H) es mayor que la de los determinantes del sexo masculino (M) se 
produce la síntesis de un ginoinductor (hormonas femeninas) y se desarrollan ovarios, y 
en caso contrario testículos. La línea vertical de puntos indica el umbral que separa a los 
dos sexos fenotípicos. Obsérvese que hay una zona de solapamiento en los efectos de los 

factores, lo que posibilita la existencia de individuos con sexo fenotípico distinto a su sexo 
genotípico. Este esquema puede aplicarse también a un sistema polifactorial sin infl uencias 

de factores principales. Adaptado de Yamamoto (1969). 
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certeza sólo se han podido verifi car efectos de la temperatura y, en 
menor grado, del pH.

La aparición de ESD precisa de una serie de condiciones conoci-
das como el modelo de Charnov y Bull (Charnov y Bull, 1977). Según 
este modelo, el mecanismo de determinación del sexo de una especie 
devendrá ESD si se cumplen las siguientes condiciones: 1) Ambien-
te desigual durante las etapas tempranas de la vida, de forma que 
variaciones del ambiente afectan de forma distinta las posibilidades 
de supervivencia y reproducción («fi tness») de machos y hembras, 2) 
Pequeño o ningún control de los padres y las crías sobre la selección 
del ambiente en donde se desarrollarán, y 3) los adultos de distintos 
ambientes se cruzan al azar.

4.3.3.1.  Determinación del sexo dependiente 
de la temperatura

La determinación del sexo dependiente de la temperatura (TSD) es 
un caso particular de ESD en donde la temperatura ambiente durante 
periodos sensibles del desarrollo es capaz de determinar el sexo feno-
típico de forma irreversible. Siguiendo investigaciones en reptiles, en 
donde este tipo de determinación sexual es muy común (Pieau, 1996), 
se llevaron a cabo estudios en peces y se encontró que TSD estaba 
presente en al menos 8 familias de peces gnatóstomos y una especie 
de agnato (Devlin y Nagahama, 2002). Se afi rmó también la presencia 
de TSD en algunas especies de peces cultivadas (Baroiller y D'Cotta, 
2001). Hasta la fecha, TSD se había señalado de forma implícita o ex-
plícita en 59 especies de peces. La primera evidencia se encontró en el 
pejerrey del Atlántico, Menidia menidia (Conover y Kynard, 1981), en 
donde altas temperaturas durante el periodo termosensible resultan 
en una mayor proporción de machos. 

En los peces, además, son frecuentes las interacciones genotipo-
ambiente en lo que se refi ere a la determinación sexual. En M. me-
nidia, por ejemplo, distintas poblaciones poseen un sistema GSD sin 
infl uencia del ambiente, mientras que en otras TSD llega a representar 
el 70% de la variación observada en proporciones de sexos (Lagomar-
sino y Conover, 1993). Cambios en la sensibilidad o respuesta a la 
temperatura han sido observados también en especies con sistema de 
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determinación polifactorial con infl uencia del ambiente, tal y como es 
el caso de la lubina (Mylonas et al., 2005).

Similar a la situación en los reptiles, en los peces se habían descrito 
tres normas de reacción o patrones de cambios en las proporciones 
de sexos en respuesta a la temperatura (Strüssmann y Patiño, 1999; 
Baroiller et al., 1999; Baroiller y D'Cotta, 2001; Devlin y Nagahama, 
2002; Godwin et al., 2003; Conover, 2004): el número de machos, 1) 
aumenta con la temperatura, 2) disminuye con la temperatura y 3) au-
menta en los extremos de temperatura y se aproxima a 1:1 a tempera-
turas intermedias. El número de especies de peces con TSD que había 
sido asignado a cada patrón era de 53-55, 2-4 y 2, respectivamente 
(Ospina-Álvarez y Piferrer, 2008). 

Una cuestión muy importante sobre TSD en los peces es su inciden-
cia. La opinión predominante hasta ahora era que TSD era muy común 
y que nuevas especies con TSD se irían encontrando a medida que 
nuevas observaciones se llevasen a cabo. (e.g., Hattori et al., 2007). 
Por otro lado, otros autores habían señalado que en la gran mayoría 
de casos la evidencia de TSD se había obtenido en experimentos de 
laboratorio con temperaturas que la especie en cuestión raramente 
experimenta en la naturaleza (Conover, 2004). Así, no todos los casos 
de TSD parecían reales (e.g., Tessema et al., 2006). Con la excepción 
de M. menidia y M. peninsulae, toda la evidencia sobre TSD ha sido 
obtenida en el laboratorio. Algunas investigaciones de laboratorio con 
especies relacionadas tales como el pejerrey de Argentina, Odontes-
thes bonariensis, establecieron fehacientemente la presencia de TSD 
en dichas especies (Strüssmann et al., 1996).

Valenzuela et al. (2003) propusieron un método para evaluar la pre-
sencia de TSD en peces. Este método recientemente ha sido modifi ca-
do para incorporar también los criterios de Conover (2004) (Fig. 4A) 
y ha sido aplicado en un estudio que incluye las citadas 59 especies 
para las que se había supuesto la presencia de TSD. En esencia, se 
determinó si existían evidencias directas o indirectas de la presencia de 
cromosomas sexuales, que caso de existir son refl ejo de que la especie 
posee GSD y no TSD, y ver si las temperaturas usadas para obtener una 
respuesta son ecológicamente relevantes. Los resultados muestran en 
primer lugar que TSD es claramente la excepción en peces. Es decir, un 
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mecanismo derivado que ha aparecido algunas veces de forma inde-
pendiente, pero que en cualquier caso es minoritario y comprende a 
40 especies (Ospina-Álvarez y Piferrer, 2008). Si se tiene en cuenta que 
de éstas, 33 pertenecen al mismo género (Apistogramma, unos Cícli-
dos sudamericanos), entonces es evidente que en la mayoría de casos 
en donde se había supuesto TSD lo que en realidad está operando es 
un mecanismo de GSD. El uso de temperaturas fuera del rango que la 
especie experimenta durante el periodo termosensible había llevado a 
postular la presencia de TSD en especies que en realidad no lo tienen. 
Por otro lado, se demostró que sólo existe en peces el patrón 1 de res-
puesta de la proporción de sexos a la temperatura, es decir, un mayor 
número de machos con el aumento de temperatura (Ospina-Álvarez 
y Piferrer, 2008). La fi gura 4B ilustra el cambio en la proporción de 
sexos en especies con GSD, GSD+TE y TSD. Puede observarse que para 
que una especie posea TSD el cambio en la proporción de sexos debe 
producirse en el rango de temperaturas que dicha especie experimenta 
normalmente en la naturaleza. Además, se calculó que cambios de 
entre 1.5 y 4°C en la temperatura del agua, tal y como están revistos 
que ocurran a lo largo de este siglo como consecuencia del cambio 
climático, son capaces de modifi car la proporción de sexos hasta 3:1 
(machos:hembras) en algunos casos (Ospina-Álvarez y Piferrer, 2008). 
Estos resultados modifi can algunas especulaciones realizadas anterior-
mente sobre la evolución de los mecanismos de determinación sexual 
en los peces (Mank et al., 2006).

Otra cuestión importante es esclarecer el mecanismo molecular me-
diante el cual la temperatura afecta a la proporción de sexos dentro del 
contexto de la preocupación de cómo el ambiente controla y regula la 
expresión génica (Gilbert, 2005). Este mecanismo muy probablemen-
te afecta a la aromatasa, el enzima que convierte a los andrógenos en 
estrógenos (ver sección 4.4.3.2.1), y es aplicable no sólo a peces sino, 
como mínimo, a reptiles, los otros vertebrados que junto con los peces 
presentan TSD. Se ha visto que exposición a temperaturas más altas de 
lo normal aumentan la proporción de machos (de acuerdo al patrón 1 
observado) en un número variado de especies y que esta respuesta tie-
ne en común una inhibición de la expresión de la aromatasa. Ello, por 
ejemplo, se ha observado en el fl etan japonés, Paralychthis olivaceus 
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(Kitano et al., 1999), tilapia del Nilo (Kwon et al., 2000; D'Cotta et al, 
2001a), pez cebra, Danio rerio (Uchida et al., 2004) y lubina (Blázquez et 
al., 2009). Investigaciones recientes en nuestro laboratorio indican que 
el mecanismo molecular podría involucrar un silenciamiento del gen de 

FIGURA 4.  
Determinación del sexo dependiente de la temperatura (TSD). A) Algoritmo para esclarecer 
si el mecanismo de determinación sexual de una especie es genotípico (GSD), dependiente 
de la temperatura (TSD) o genotípico con infl uencias ambientales (GSD + TE). *Indica que 
los cromosomas pueden ser homomórfi cos o heteromorfos; **RTD, rango de temperatura 
en el medio durante el periodo termosensible. B) Normas de reacción de la proporción de 

sexos (aquí expresado como proporción de machos) en función de la temperatura en especies 
con GSD, GSD + TE y TSD. El área sombreada indica el rango de temperaturas en el medio 

natural que el animal experimenta durante la etapa del desarrollo que comprende el periodo 
termosensible (RTD). Para que el mecanismo de determinación sexual de una especie sea 

catalogado de TSD el cambio de la proporción de sexos en respuesta a la temperatura debe 
producirse dentro del RTD. Adaptado de Ospina-Álvarez y Piferrer (2008).
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la aromatasa originado por una metilación de dinucleótidos CG en su 
promotor, de forma que sería un mecanismo epigenético de interacción 
ambiente-genoma controlando un carácter fenotípico esencial como es 
el sexo (Navarro-Martín et al., 2007).

4.3.3.2. El pH y otros factores ambientales

Tras la temperatura, el pH del agua es el único factor para el que ha 
sido demostrada una infl uencia clara en la determinación del sexo en 
peces, aunque su efecto es menos pronunciado. La infl uencia del pH 
fue demostrada en varias especies tropicales de pequeño tamaño (Ru-
bin, 1985). En un estudio muy completo, Römer y Beisenherz (1996) 
mostraron una mayor producción de hembras a pH bajos en más de 
30 especies de Cíclidos del género Apistogramma. La respuesta en 
la proporción de sexos según el pH puede tener valor adaptativo en 
especies que están expuestas a fuertes cambios estacionales de preci-
pitación (por ejemplo, debido a los monzones en el SE asiático), como 
una estrategia para producir el sexo que puede sacar mejor partido a 
unas condiciones ambientales determinadas. 

Hay otras variables ambientales que se han estudiado por su posible 
infl uencia en la proporción de sexos, demostrándose normalmente la 
ausencia de tales efectos. Este es, por ejemplo, el caso del fotoperiodo 
en la lubina (Blázquez et al., 1998a) o la salinidad en la tilapia (Abucay 
et al., 1999) y lubina (Saillant et. al , 2003a). En otros casos, puntual-
mente se ha afi rmado la existencia de tal o cual factor ambiental sobre 
una especie dada. Sin embargo, sin estudios independientes y más 
detallados es demasiado arriesgado dar por establecida la existencia 
de dichos efectos. Es muy probable que, tal y como se ha comentado 
más arriba en relación a la temperatura, muchos de estos efectos se 
hayan obtenido sometiendo a las especies a condiciones que jamás 
o raramente experimentan en la naturaleza, por lo que su relevancia 
ecológica y, por tanto, su valor adaptativo, es más que discutible. 

4.3.4. Sistemas mixtos

Algunas especies parecen tener sistemas mixtos, consistentes en la 
combinación de GSD y TSD. Es más, algunas poblaciones de la misma es-
pecie pueden tener GSD, otras TSD y aún otras una mezcla de ambas. Este 



275

DETERMINACIÓN Y DIFERENCIACIÓN SEXUAL EN LOS PECES

escenario fue descrito para M. menidia (Lagomarsino y Conover, 1993). 
¿Es ello realmente posible? Hay un cierto debate sobre este punto. Así, 
por un lado, algunos autores consideran que GSD y TSD son dos extremos 
de un patrón continuo con muchas gradaciones y refl ejo de un proceso 
(la determinación del sexo) que también es continuo (Sarre et al., 2004). 
Otros, en cambio, están de acuerdo que el patrón observado es cierta-
mente continuo, pero que el proceso que lo origina (el mecanismo de 
determinación sexual) es o bien genotípico o ambiental (Valenzuela et al., 
2003) si uno se ciñe al signifi cado de la defi nición de determinación del 
sexo: la primera diferencia durante la ontogénesis entre dos sexos. Así, en 
una especie con GSD la primera diferencia entre sexos será la presencia en 
el cigoto de factores distintos (sistemas basados en la herencia de facto-
res sexuales mayores) o combinaciones de factores mayores con menores 
según el sexo (sistemas mono- o multifactoriales con infl uencias autosó-
micas), o bien diferencias de contenido en numerosos factores menores 
(sistemas polifactoriales). Por el contrario, la primera diferencia ontogené-
tica en una especie con TSD es la diferencia en factores ambientales. 

Un concepto distinto es la existencia de especies con un sistema GSD 
que por no ser sufi cientemente robusto esté expuesto a fl uctuaciones 
ambientales, de forma que la proporción de sexos secundaria o terciaria 
no coincida con la primaria, no por mortalidad o predación ligada al 
sexo, sino porque durante la diferenciación sexual ésta se ve afectada 
por el ambiente, lo que desemboca en la presencia de animales con sexo 
fenotípico distinto a su sexo genotípico. Estos casos se refi eren como 
especies GSD + EE (de GSD + environmental infl uences) porque a pesar 
de que el ambiente afecta a la proporción de sexos la determinación 
del sexo inicial sigue siendo GSD (Bull, 1983; Valenzuela et al., 2003). 
Este escenario es frecuente en especies con GSD polifactorial y un buen 
ejemplo de ello es la lubina, Dicentrarchus labrax (Saillant et al.; 2002; 
Piferrer et al., 2005; Saillant et al., 2006 Vandeputte et al., 2007).

4.3.5.  El sexo como una dicotomía marcada 
por el umbral de un carácter continuo

Si exceptuamos a algunos organismos unicelulares, en la mayoría de 
seres vivos hay sólo dos sexos y es bien conocido el hecho que la pro-
porción de sexos sigue una distribución binomial. Menos aparente es el 
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hecho de que ambos sexos puedan ser considerados el producto de un 
carácter continuo, de forma que los individuos que alcanzan un cierto 
umbral en un tiempo determinado se desarrollan como un sexo y los 
que quedan por debajo de dicho umbral lo hacen como el sexo opuesto. 
En particular, se hace énfasis en tasas de desarrollo asociadas a la deter-
minación de un sexo, normalmente los machos con mayores tasas de 
desarrollo. Esta visión ha sido propuesta con distintos matices y de forma 
independiente por varios autores, habiendo de destacar las contribucio-
nes de Bogart (1987), Kraak y De Looze (1993) y Mittwoch (2006).

Esta es una área que decididamente merece mucha más atención 
que la que ha recibido hasta ahora. Por su condición de animales 
poiquilotermos en los que con una simple manipulación de la tempe-
ratura se puede afectar el desarrollo, los peces proporcionan un campo 
de trabajo excelente para profundizar en estas cuestiones. En la lubina, 
por ejemplo, ya hace tiempo que se demostró una clara asociación 
entre el crecimiento –o, más estrictamente, el tamaño alcanzado a una 
determinada edad– y la diferenciación sexual, de forma que antes de 
llegar al año de edad los individuos más grandes suelen ser hembras 
y los más pequeños machos (Blázquez et al., 1999). De hecho, esta 
característica se ha explotado para la obtención de poblaciones enri-
quecidas con un determinado sexo para fi nes científi cos mediante la 
aplicación de clasifi caciones por talla (Papadaki et al., 2005). Reciente-
mente, se ha observado que distintas tasas de alimentación y, por tan-
to, de crecimiento infl uyen en la proporción de sexos en el pez cebra 
(Lawrence et al., 2008). Es posible que este fenómeno sea más extenso 
de lo que parece y resulta pues interesante dirigir investigaciones en 
este sentido.

4.3.6.  Esclarecimiento de los mecanismos 
de determinación sexual

Con la industrialización creciente del proceso de producción en 
acuicultura es necesario disponer de reproductores genotipados para 
poder desarrollar planes de mejora en los que, en primer lugar, la in-
formación del sexo de los animales antes de que sea aparente exter-
namente sirve para canalizar adecuadamente la selección. En segundo 
lugar, una adecuada gestión de la proporción de sexos operacional es 
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necesaria para optimizar los lotes de reproductores. Por otro lado, el 
aumento del número de especies de interés para la acuicultura hace 
necesario saber si una especie nueva es gonocorista o hermafrodita. En 
el primer supuesto es importante saber si existe un dimorfi smo sexual 
en crecimiento y edad de primera madurez sexual. En el segundo, co-
nocer la polaridad del cambio de sexo y la edad o tamaño en que 
éste se produce para anticipar como puede afectar a la producción y 
gestión de los lotes. De todo ello se deduce que el conocimiento de los 
mecanismos de determinación y diferenciación sexual es cada vez más 
importante en la acuicultura moderna. 

Existen una serie de métodos para esclarecer qué mecanismo de de-
terminación sexual posee una especie, que pueden agruparse en direc-
tos e indirectos. Los métodos directos incluyen el análisis citogenético, 
determinando si el número y forma de los cromosomas es igual entre 
los dos sexos. Caso de no serlo, ello sería muy probablemente indicativo 
de un sistema monofactorial con machos o hembras heterogaméticos. 
En el caso de no existir tales diferencias entre sexos, lo más esperable 
en peces, un sistema monofactorial no puede descartarse pero existe la 
posibilidad de la existencia de un sistema multi- o polifactorial. 

Otros métodos directos incluyen la identifi cación de bandas o se-
cuencias ligadas al sexo. Con métodos de tinción específi cos podría 
descubrirse la existencia de diferencias en el patrón de bandas entre 
sexos, lo cual ayudaría a su identifi cación. Finalmente, las sondas mo-
leculares pueden permitir identifi car secuencias determinantes del sexo 
o ligadas al sexo. Un marcador ligado al sexo es una secuencia locali-
zada en el mismo cromosoma en donde se encuentran el gen o genes 
que determinan el sexo y por lo tanto la recombinación puede todavía 
ocurrir entre los dos loci, alterando el patrón de ligamiento entre ale-
los. Por el contrario, un marcador específi co del sexo está tan próximo 
al gen determinante del sexo (puede incluso llegar a ser el mismo) que 
ya no ocurre recombinación y por lo tanto se asocia siempre a un sexo 
determinado. 

Por otro lado, los métodos indirectos incluyen el análisis de la pro-
porción de sexos en varias familias o el análisis de la progenie de fami-
lias obtenidas cruzando a un individuo tratado hormonalmente para 
cambiar su sexo fenotípico respecto a su sexo genotípico, así como la 
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inducción de la ginogénesis. Sexos variables entre distintas familias de 
la misma especie sugieren una componente parental en la determina-
ción del sexo, posiblemente refl ejo de un sistema de factores mayores 
con loci secundarios o de un sistema multifactorial con varios factores. 
Si, además, se observan diferencias en la proporción de progenies ori-
ginadas a partir de cruces sucesivos usando los mismos reproductores, 
ello es indicativo de la presencia de un sistema polifactorial con o sin la 
infl uencia del ambiente (Vandeputte et al. 2007). 

TABLA 3.  
Esclarecimiento de mecanismos de determinación sexual mediante la generación de familias y el 

sometimiento de una porción de los miembros de cada familia a distintas condiciones ambientales.

Resultados
observados

Efectos 
parentales

Efectos 
ambientales Mecanismo deducido

Todas o la mayoría de familias con 
proporciones de sexos cercanas a 1:1 en 
todas las temperaturas

No No GSD monofactorial 
(GSD pura)

Variación de las proporciones de sexos 
entre familias pero no de una familia 
bajo distintas condiciones ambientales 

Sí No GSD polifactorial

Variación de la proporción de sexos 
según las condiciones ambientales pero 
poca o nula variación entre familias bajo 
una misma condición ambiental

No Sí
ESD con baja infl uencia 
genética
(ESD pura)

Variación de la proporción de sexos 
entre familias y entre distintas 
condiciones ambientales dentro de una 
familia

Sí Sí
ESD con alto efecto genético 
y ambiental (interacción 
genotipo-ambiente)

Abreviaciones: GSD, determinación del sexo genotípica. ESD, determinación del sexo ambiental.

Para una especie en la que no se tengan indicios de cual puede ser 
el mecanismo de determinación sexual pueden tomarse reproductores 
de ambos sexos y generar cruces para crear varias familias, dividendo 
los miembros de cada una de ellas en tanques distintos sometidos a 
distintas condiciones ambientales, por ejemplo de temperatura. Una 
aproximación como la descrita puede generar varias posibilidades y 
según cual sea el resultado se puede deducir en que grado la deter-
minación del sexo es genotípica, ambiental o una mezcla de ambas 
(Tabla 3).
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4.4. DIFERENCIACIÓN SEXUAL 

4.4.1. Defi nición

La diferenciación sexual2 es el proceso mediante el cual un ru-
dimento gonadal ya formado pero sexualmente indiferenciado se 
transforma en un ovario o un testículo. Este proceso está controlado 
por una serie de mecanismos moleculares y fi siológicos que se tra-
ducen en los cambios morfológicos que pueden observarse. A nivel 
morfológico, la diferenciación sexual comienza con la aparición de la 
primera diferencia en gónadas rudimentarias que permita clasifi car a 
los individuos en dos grupos en función de estas diferencias. A nivel 
bioquímico o molecular, el concepto es el mismo aunque las diferen-
cias implican cambios en el contenido de alguna sustancia, por ejem-
plo, de los esteroides sexuales (ver sección 4.4.3.1), si se contempla la 
diferenciación desde un punto de vista bioquímico, o de la expresión 
de algún gen importante para el proceso como es la aromatasa (ver 
sección 4.4.3.2.1), si se hace desde un punto de vista molecular. Es 
difícil precisar cuando termina la diferenciación sexual, pero se pue-
de tomar como señal un testículo en el cual las células germinales 
son todas espermatogonias (no ha empezado aún la meiosis) y están 
perfectamente identifi cadas las células somáticas. Además, es posi-
ble empezar a distinguir la formación de los túbulos seminíferos. En 
las hembras, la entrada en meiosis es muy temprana, y es habitual 
observar las células germinales entrando en meiosis cuando el ovario 
todavía se está formando. 

La diferenciación sexual da como resultado la formación de un 
macho o de una hembra a partir de un cigoto de un genotipo de-
terminado producido por unos padres concretos en un ambiente 
dado (Bull, 1983). Junto con la determinación sexual, la diferen-
ciación sexual de todos los individuos de una población, unos en 
machos, otros en hembras, producen la proporción de sexos de la 
misma.

2 Aquí se refi ere a la gonadal, puesto que se puede hablar de la diferenciación 
sexual de cerebro, que no será tratada en este capítulo.
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4.4.2. Aspectos morfológicos

4.4.2.1.  Relación sistema excretor-reproductor 
y primeros estadios

Morfológica y embriológicamente el sistema reproductor está ínti-
mamente relacionado con el sistema excretor. Hay importantes dife-
rencias estructurales entre los distintos tipos de peces, considerando a 
los agnatos en un extremo y a los teleósteos en el otro. En los ciclósto-
mos (lampreas) el conducto de Wolff conduce la orina mientras que 
la gónada descarga directamente en el celoma y los gametos salen al 
exterior por un poro urogenital que conecta con el citado conducto. 
En los teleósteos hembra, el ovario descarga los gametos a través de 
un gonostoma hacia el conducto de Müller, el cual se junta con el 
conducto de Wolff en el seno urogenital. Sin embargo, el gonostoma 
está ausente en algunos teleósteos (anguila, salmónidos). Por el con-
trario, en los teleósteos macho el conducto de Müller ha desapareci-
do y los gametos masculinos se descargan por el conducto de Wolff, 
mientras que la orina se descarga por un conducto accesorio de nueva 
formación. Todos estos conductos convergen en una cloaca. Así, en los 
teleósteos, los conductos de Wolff transportan orina en las hembras 
pero mayoritariamente espermatozoides en los machos. Una descrip-
ción pormenorizada de estas relaciones morfológicas está fuera del 
ámbito de este capítulo, pero se puede encontrar en tratados de zoo-
logía (e.g., Grassé, 1957) o de anatomía comparada (e.g., Weichert y 
Presch, 1981).

4.4.2.2.  Etapas del proceso morfológico 
de la diferenciación sexual

El proceso de diferenciación sexual puede dividirse en dos grandes 
etapas: Etapa 1, gónada indiferenciada, que a su vez comprende dos 
periodos: Periodo 1, estadio pregonadal con las siguientes fases: a) 
Aparición de las células primordiales germinales (PGC), b) migración de 
las PGC a través del cuerpo hacia la región cercana del mesonefros, y 
c) concentración de las PGC en el epitelio celómico, alrededor del lugar 
donde se va a formar la futura cresta germinal. El proceso de diferen-
ciación sexual a partir de este momento está ilustrado en la fi gura 5. 
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La gónada se forma a la altura del mesonefros en un corte sagital 
(Fig. 5A). Periodo 2, formación de la gónada con las siguientes fases: 
a) Formación de las crestas germinales por proliferación del epitelio ce-
lómico hacia el interior de la cavidad celómica (Fig. 5B), y b) migración 
de las PGC al interior de las crestas germinales. Etapa 2, diferenciación 
propiamente dicha, que morfológicamente puede ser histológica o ci-
tológica. En la diferenciación sexual histológica la primera diferencia 
entre sexos se da por cambios en la apariencia la forma de la gónada 
o de alguna de sus partes (Fig. 5C). Por ejemplo, en la tilapia del Nilo 
las futuras hembras se distinguen porque empieza la formación de la 
cavidad ovárica por evaginación, mientras que en el mismo periodo en 
los futuros machos no hay cambio aparente. Los cambios histológicos 
de los futuros machos se observan muchas veces con la formación 
del sistema vascular del testículo, consistente en la arteria gonadal, la 
vena gonadal y el espemiducto. Por el contrario, en la diferenciación 
citológica las diferencias se observan en algún tipo celular particular. 
Por ejemplo, en el salmón del Pacífi co las hembras se distinguen de los 
futuros machos porque las células germinales entran en la profase de 
la primera división meiótica comenzando así la gametogénesis cuando 
la diferenciación sexual aún no ha terminado. Cuando están en esta 
fase las PGC reciben el nombre de gonocitos, es decir, las células ger-
minales ya no tienen las características morfológicas de primordiales, 
pero tampoco se pueden distinguir entre espermatogonias y oogonias. 
En los machos de otras especies como la tilapia, cambios citológicos 
observados mejor al microscopio electrónico incluyen la apariencia de 
células muy ricas en mitocondrias y retículo endoplasmático liso, indi-
cativo de que se trata de células esteroidogénicas.

Aquí es interesante señalar que en los vertebrados la gónada em-
brionaria consta de dos zonas: corteza y médula. La corteza represen-
ta la cresta gonadal acabada de mencionar, de naturaleza epitelial, 
mientras que la medula es parénquima de la zona entre la cresta y el 
mesonefros. En todos los vertebrados excepto los teleósteos (o sea, in-
cluyendo también a los elasmobranquios), el desarrollo de la corteza a 
expensas de la médula es señal de diferenciación ovárica, mientras que 
el desarrollo de la medula respecto al de la corteza lo es de diferencia-
ción testicular. En los peces teleósteos, tanto el ovario como el testículo 
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FIGURA 5.  
Esquema de la formación de las gónadas de los peces y su relación con el sistema excretor. 
A) Regiones del riñón embrionario de los peces en un corte sagital, indicando el pronefros 
(PrN), mesonefros (MsN) y metanefros (MtN). B) Formación de las crestas gonadales como 
una expansión del epitelio celómico en la proximidad del mesonefros. C) Diagrama en que 

se muestran dos formas de formación de la cavidad ovárica de los teleósteos: formación 
de la cavidad entovárica por invaginación (a) y formación de la cavidad provárica por 
evaginación (b). Abreviaciones: cl, celoma; ce, cavidad entovárica; cg, cresta germinal; 
cp, cavidad prosovárica ec, epitelio celómico; i, intestino; md, mesenterio dorsal; mo, 

mesovario; ov, ovario. En los machos el mesenterio gonadal se llama mesorquio y en las 
hembras mesovario. Modifi cado de Weichert y Presch (1981). 
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TABLA 4.  
Principales tipos celulares gonadales y diferenciación histológica vs. citológica.

Órgano
Línea somática

Línea germinal Diferenciación 
histológica

Diferenciación 
citológicaSoporte Esteroido-

génesis

Testículo Sertoli Leydig

Espermatogonia → 
espermatocito primario → 
espermatocito secundario → 
espermátida → 
espermatozoide

Formación del 
sistema vascular 

Aparición de células 
esteroidogénicas en 
la línea somática

Ovario Granulosa Teca
Oogonia → oocito 
primario → oocito secundario 
→ oótida → huevo

Formación de la 
cavidad ovárica

Células germinales 
en meiosis

derivan de la zona cortical de la gónada indiferenciada. Esta particu-
laridad se ha intentado relacionar con la labilidad sexual característica 
de estos animales, o bien con la existencia de un mayor número de 
especies protogíneas que proterándricas como refl ejo de este origen 
embriológico único de las gónadas de los teleósteos.

En algunas especies el crecimiento de las gónadas va en dirección 
cefalocaudal (e.g., salmónidos), mientras que en otras es caudocefáli-
co (e.g., lubina). Los principales tipos celulares gonadales de acuerdo 
a su función, así como la diferenciación histológica vs. citológica están 
resumidos en la Tabla 4. Actualmente, existe la metodología de abla-
ción de células y marcado específi co de una línea celular determinada, 
que permite su trazado durante el desarrollo (Nakamura et al., 2006), 
o comprobar los efectos de la eliminación de un tipo en particular 
(Slanchev et al.; 2005), lo que sin duda ayudará signifi cativamente a 
establecer la base molecular y celular de los cambios morfológicos ob-
servados durante la diferenciación sexual.

El ovario acostumbra a estar estructurado en láminas que dejan un 
espacio central hueco llamado cavidad ovárica. Ésta se puede formar por 
invaginación, dando lugar a un cavidad llamada entovárica, o por evagi-
nación, dando lugar a una cavidad llamada prosovárica (Fig. 5C). En algu-
nos peces tales como los salmónidos la cavidad ovárica está presente sólo 
durante la formación del ovario, siendo ausente en las hembras adultas, 
las cuales descargan los huevos dentro de la cavidad celómica.
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4.4.2.3. Patrones. Especies diferenciadas e indiferenciadas 

Las especies gonocoristas siguen dos patrones según como se for-
men las gónadas. En las gonocoristas llamadas diferenciadas la gónada 
indiferenciada se transforma directamente en ovario o testículo, según 
el animal sea hembra o macho, respectivamente. Ejemplos de ellas 
son la lubina, salmón y rodaballo. Por el contrario, en las especies go-
nocoristas llamadas indiferenciadas en todos los individuos la gónada 
indiferenciada pasa por una etapa de diferenciación pseudo-ovárica. 
Posteriormente, aproximadamente la mitad de ellos siguen la diferen-
ciación ovárica para convertirse en hembras, mientras que en la mitad 
restante el incipiente ovario se atrofi a por apoptosis (Uchida et al., 
2002) para dejar paso a la diferenciación testicular. Ejemplos de ellas 
son la anguila y el pez cebra. Debido a que existe un breve periodo de 
su desarrollo en el que en la gónada puede observarse tejido de am-
bos sexos, las especies gonocoristas indiferenciadas se llaman a veces 
falsos hermafroditas, falsos porque no cambian de sexo cuando son 
adultos y sólo producen gametos de un tipo durante toda su vida. A 
veces también se les llama hermafroditas juveniles (Maak et al., 2003). 
Este segundo término puede llevar a confusión, por lo que no se debe-
ría usar, de la misma manera que no se deberían llamar protogíneas. 

El proceso morfológico de la diferenciación sexual en una especie 
gonocorista diferenciada se ilustra tomando el salmón coho (Oncor-
hynchus kisutch) como ejemplo (Fig. 6).

La morfología de las gónadas de los teleósteos en un contexto fi lo-
genético ha sido revisada por Parenti y Grier (2004). Serían convenien-
tes más trabajos como este porque hace demasiado tiempo que hay 
conceptos que se van repitiendo sin actualizarse. Es plausible que la 
gran diversidad morfológica de los peces se manifi este también en la 
estructura de sus gónadas. Con el incremento del número de especies 
examinadas no es pues extraño que aparezcan «excepciones» a lo que 
se considera regla, que de hecho no hace sino refl ejar el aún limitado 
conocimiento que se tiene de aspectos básicos. Ejemplos de ello son la 
espermatogénesis semicística del lenguado (García-López et al., 2005), 
los patrones «atípicos» de proliferación de células germinales de Si-
ganus guttatus (Komatsu et al., 2006) o el gradiente cefalocaudal y la 
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FIGURA 6.  
Fotomicrografías del desarrollo gonadal y la diferenciación sexual del salmón del 
Pacífi co (Oncorhynchus kisutch). A) Sección transversal de la gónada indiferenciada 

1 día antes de la eclosión. La cresta genital se acaba de formar. B) Sección transversal de 
la gónada indiferenciada 6 días tras la eclosión (dph). El número de células de la cresta 

germinal ha aumentado y puede observarse la confi guración del tejido somático en 
estroma y epitelio germinal. C) Sección transversal de la gónada indiferenciada 

20 dph. El número de células germinales ha aumentado por mitosis y el órgano posee 
una forma característica de pera. Algunas células (fl echa) están a punto de entrar 

en meiosis. D) Sección longitudinal de la gónada indiferenciada 20 dph. La gónada 
es un fi lamento de unas 40 µm de grosor. E) Sección longitudinal de una gónada 27 
dph comenzando la diferenciación sexual hacia hembra. Pueden observarse células 

germinales en la profase de la primera división meiótica (leptoteno, paquiteno temprano 
y paquiteno tardío). Obsérvese la diferencia en la apariencia de la cromatina según la 
fase de desarrollo. El grosor de la gónada es de unas 60 µm. F) Sección longitudinal 
del ovario de una hembra 76 dph. Se pueden observar varios oocitos primarios de 

distinto tamaño en el estadio perinucleolar temprano, así como la formación de lamelas 
ováricas. Algunos oocitos contienen cuerpos de Balbiani rodeando al núcleo. G) 

Sección transversal de un ovario 104 dph. Obsérvese la forma triangular y el desarrollo 
sincrónico de los oocitos. Algunos cuerpos de Balbiani aún pueden distinguirse en 

algunos oocitos. H) sección transversal de un testículo 130 dph lleno de espermatogonias 
y con el sistema vascular desarrollado. Abreviaciones: a, arteria gonadal; bb, cuerpo 
de Balbiani; bc = cavidad visceral; gc = gonocito; ge, epitelio germinal; lt, leptoteno; 

ms, mesorquio; nc, nucleolo; oc, oocito primario; ol, lamela ovárica; pc, paquiteno; rd, 
mesonefros; sb, vejiga natatoria; sd, espermiducto; sp, espermatogonia; st, estroma; v, 

vena gonadal; zge, zigoteno temprano; zgl, zigoteno tardío; La escala de magnifi cación 
representa 20 µm en A-E; 100 µm en F y G, y 40 µm en H. Tomado de Piferrer (1990). 
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asimetría en el desarrollo de las gónadas del pejerrey, Odontesthes bo-
nariensis (Strüssmann y Ito, 2005). Además, cambios morfológicos de 
la gónada durante la diferenciación sexual particulares según la cepa 
considerada han sido identifi cados en el pez cebra (Maak et al. 2003).

4.4.2.4. Intersexos

Un elemento recurrente en la diferenciación sexual de los peces es 
la aparición de intersexos en especies que normalmente son gonoco-
ristas. Estos animales se caracterizan por poseer gónadas con tejido 
ovárico y testicular o la presencia de unas pocas células germinales 
de un sexo dentro de una gónada del sexo contrario (normalmente 
oocitos dentro de un testículo). La incidencia de la intersexualidad fue 
ampliamente revisada por Atz (1964). En especies como la lubina, en 
la que su diferenciación sexual se conoce bien, se ha observado la pre-
sencia de oocitos intratesticulares («ovo-testis») en juveniles acabados 
de diferenciar sexualmente (Saillant et al., 2003b). Se desconoce si ello 
es refl ejo de la masculinización de hembras genotípicas debida a la alta 
temperatura del agua empleada en las hatcheries (Piferrer et al, 2005), 
si es refl ejo de la inestabilidad propia originada por tener un sistema de 
determinación sexual polifactorial (Vandeputte et al., 2007) o por una 
combinación de varios factores. 

Los intersexos pueden aparecer también en los peces como con-
secuencia de la exposición a contaminantes químicos presentes en el 
medio acuático. Estos contaminantes reciben el nombre de disruptores 
endocrinos (EDC en sus siglas en inglés) si son capaces de alterar de al-
guna forma el normal desarrollo y/o funcionamiento del sistema endo-
crino de los animales. Actualmente, una vez descubierta su existencia, 
hay una importante actividad investigadora en relación a su detección, 
efectos biológicos y consecuencia para los ecosistemas, aspectos que 
no serán tratados aquí. Simplemente añadir que el proceso de diferen-
ciación sexual de los peces, sujeto a una regulación hormonal concre-
ta, por su naturaleza lábil es un efecto biológico muy interesante para 
el estudio de los efectos de los disruptores endocrinos. Por ejemplo, 
carpas expuestas a contaminantes de origen antropogénico muestran 
una serie de alteraciones morfológicas y fi siológicas en las que se in-
cluye la presencia de intersexos (Solé et al., 2003). Recientemente, el 
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efecto de los disruptores endocrinos y su efecto particular sobre la aro-
matasa ha sido ampliamente revisado por Cheshenko et al. (2008).

4.4.3. Control endocrino de la diferenciación sexual

Al contrario de lo que acontece con la determinación sexual, los 
genes implicados en la regulación de la diferenciación sexual están 
razonablemente bien conservados en todos los vertebrados y, por su-
puesto, dentro e los propios peces (Place y Lance, 2004). Sin embrago, 
sigue existiendo la sufi ciente variabilidad como para que observaciones 
hechas en una determinada especie no sean necesariamente extrapo-
lables a otra, incluso dentro de las de un mismo tipo de reproducción. 
El proceso de la diferenciación sexual ha sido revisado con anterioridad 
por diferentes autores (Nakamura et al., 1998; Baroiller et al., 1999; 
Piferrer, 2001; Strüssmann y Nakamaura, 2002; Devlin y Nagahama, 
2002; Nagahama, 2005; Nakamura et al., 2005).

Avances importantes en la comprensión de la diferenciación sexual 
han sido posibles gracias a poder estudiar los cambios de los elemen-
tos reguladores de este proceso antes de que se manifi este el efecto 
de sus acciones, de forma que se pueda separar causa de efecto. Ello 
es posible mediante la creación de lotes de peces de sólo un sexo 
(monosexo) en los que su sexo genotípico es conocido (por ejemplo, 
mediante la creación de genotipos XX, XY e YY por cruces deliberados) 
ya en el momento de la fertilización. Comparando cambios observados 
durante la diferenciación sexual entre los distintos genotipos es luego 
posible relacionar fenotipo con genotipo. Para aquellas especies en 
las que no se puedan generar estos genotipos porque su mecanismo 
de determinación sexual no lo permite, existen estrategias como las 
basadas en la diferenciación sexual dependiente del crecimiento y ex-
plicadas en la sección 4.3.5.

4.4.3.1. Esteroides sexuales

En todos los vertebrados, los esteroides sexuales son uno de los 
productos o el producto de secreción más importantes de las gónadas 
si se atiende a la concentración que pueden alcanzar en el plasma 
(Borg, 1994). Los esteroides sexuales comprenden a los progestáge-
nos, andrógenos y estrógenos. Los más importantes para la diferencia-
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ción sexual son los dos últimos tipos mencionados. Su implicación en 
el citado proceso fue demostrado hace tiempo (Yamamoto, 1969), de 
forma que la aplicación de andrógenos resulta en la masculinización 
de una gónada indiferenciada, mientras que la de estrógenos en su 
feminización, independiente de su sexo genotípico. 

Los esteroides sexuales se sintetizan a partir del colesterol, el cual 
es trasladado al interior de la mitocondria de las células esteroidogé-
nicas gracias a la ayuda de una proteína transportadora llamada StAR 
(Arakane et al. 1997). La ruta sintética desde el colesterol hasta los 
andrógenos y estrógenos se muestra en la Figura 7 y las enzimas que 
los sintetizan reciben el nombre de enzimas esteroidogénicas. Bogart 
(1987) propuso que la diferenciación sexual mediada por esteroides 
sexuales dependía de la abundancia relativa entre andrógenos y es-
trógenos. Como se puede observar, dicha proporción relativa depende 
casi en exclusiva de la enzima citocromo P450 aromatasa, producto 
del gen cyp19a y abreviado de distintas formas en la bibliografía (aro-
matasa, P450arom, cyp19a, cyp19a1). Más tarde, se demostró que la 
actividad de esta enzima era esencial para la diferenciación sexual de 
las hembras (Piferrer et al., 1994a; Guiguen et al., 1999; Kwon et al., 
2000, 2002; Kitano et al., 2000; D'Cotta et al., 2001b; Nagahama, 
2005); Además, mientras que en los mamíferos el andrógeno principal 
es la testosterona (T), en los peces son los andrógenos con grupos 
oxígeno en el carbono 11 tales como la 11-cetotestosterona (11-KT), 
11β-hidroxiandrostenediona y 11β-hidroxitestosterona (11β-hidroxi-T), 
los más importantes para el desarrollo de los machos (Piferrer et al., 
1993; Baroiller et al., 1999). 

4.4.3.2. Enzimas esteroidogénicas

Como se ha visto en la sección anterior, los esteroides sexuales son 
sintetizados por enzimas esteroidogénicas. Al contrario de lo que ocu-
rre con otras muchas hormonas, los esteroides sexuales no se almace-
nan tras su síntesis sino que son liberados inmediatamente para ejercer 
sus acciones auto-, para- o endocrinas. Debido a esta propiedad, se to-
man los cambios en la expresión de los genes que codifi can los citados 
enzimas o la medida de su actividad catalítica como indicadores de la 
síntesis de esteroides que acontece en cada momento. Las principales 



289

DETERMINACIÓN Y DIFERENCIACIÓN SEXUAL EN LOS PECES

FIGURA 7.  
Ruta esteroidogénica (simplifi cada) desde el colesterol hasta los principales esteroides 
sexuales. Las elipses verdes representan las principales enzimas esteroidogénicas. Los 
progestágenos, esteroides sexuales de 21 átomos de carbono (C21) se representan en 

amarillo, los andrógenos (C19) en azul y los estrógenos (C18) en rojo. Diferencias en la 
saturación del color indican diferencias en potencia relativa de andrógenos y estrógenos 

estimulando la diferenciación sexual hacia machos y hembras, respectivamente, sin 
pretender ser proporcional. Obsérvese que la abundancia relativa entre andrógenos y 

estrógenos depende fundamentalmente de la actividad aromatasa. Abreviaciones: P540scc, 
citocromo P450 de escisión de la cadena lateral; 3β-HSD/4-isomerasa, 3β-hidroxiesteroide 

deshidrogenasa/4-isomerasa; 17α-OH, 17α-hidroxilasa; 17β-HSD, 17β-hidroxiesteroide 
deshidrogenasa; 11β-OH, 11β-hidroxilasa; 11β-HSD, 11β-hidroxiesteroide deshidrogenasa. 
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enzimas esteroidogénicas implicadas en la síntesis de los esteroides 
sexuales se muestran en la fi gura 7.

4.4.3.2.1. Aromatasa

La presencia de algunas enzimas esteroidogénicas como P450scc y 
P450c17, ya sea porque se detecta la proteína por inmunocitoquímica, 
la localización el mRNA mediante hibridación in situ (ISH) o su cantidad 
mediante PCR cuantitativa, indica la producción de esteroides sexua-
les (Morrey et al., 1998; Miura et al., 2008). Sin embrago, la presen-
cia de P45011β, y especialmente CYP19 (aromatasa) es indicativa de 
producción de andrógenos y estrógenos, respectivamente, hormonas 
importantes para la diferenciación sexual en peces. Como se ha visto 
anteriormente, la aromatasa determina la proporción relativa de an-
drógenos y estrógenos durante la esteroidogénesis.

Los peces tienen dos isoformas de la aromatasa, producto de dos 
genes distintos. La isoforma gonadal está codifi cada por el gen cyp19a 
y la otra isoforma, llamada cerebral o neuronal, está codifi cada por el 
gen cyp19b (e.g., Trant et al., 2001; Callard et al., 2001; Chang et al., 
2005; Dalla Valle et al., 2002; Piferrer y Blázquez, 2005). La estructura 
genómica de la isoforma gonadal puede observarse en la fi gura 8A. La 
aromatasa es una proteína de unos 505-520 aa localizada en el retículo 
endoplasmático de las células esteroidogéncias, particularmente las de 
granulosa en el folículo ovárico. La síntesis de estrógenos –estradiol-17β 
(E2) y estrona (E1)– a partir de andrógenos –testosterona (T) y andros-
tenediona (Δ4), respectivamente– implica la formación de metabolitos 
intermediarios. Este proceso aparece ilustrado en la fi gura 8B. 

En la aromatasa de peces, típicamente la constante de Michaelis-
Menten (Km), que indica la afi nidad del enzima por el sustrato, se sitúa 
en el rango nanomolar, y aunque la actividad catalítica máxima (Vmáx) 
puede ser considerable, niveles del orden de 1 pmol/mg proteína/hora 
proporcionan unos niveles de estrógeno fi siológicamente sufi cientes 
para las necesidades del animal (González y Piferrer, 2002; 2003).

La aromatasa importante para la diferenciación sexual es la isofor-
ma gonadal (Guiguen et al., 2009). Así, incremento de los niveles de 
su mRNA preceden o coinciden con la diferenciación sexual femenina 
en un variado número de especies (Guiguen et al., 1999; Chang et 
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FIGURA 8.  
La enzima esteroidogénica citocromo P450 aromatasa. A) Estructura genómica del 
gen cyp19a de la isoforma gonadal de la aromatasa en peces teleósteos. En la región 

codifi cadora se indican los exones I-IX y en la región promotor se indican los lugares 
de unión de varios factores de transcripción según su abreviación convencional. 

Abreviaciones: ARE, elemento de respuesta a andrógenos; CRE, elemento de respuesta 
a cAMP; Fox, elemento de respuesta a factores de transcripción Fox (forkhead); PPAR, 
elementos de respuesta a la proliferación de peroxisomas; SF-1, elementos de respuesta 
a SF-1; Sox, elementos de respuesta a factores de transcripción Sox; TATA, caja TATA. 

Según datos de Dalla Valle et al. (2002) para la región codifi cadora y de Galay-Burgos et al. 
(2006) para el promotor de cyp19a de lubina (Dicentrarchus labrax). B) Diagrama del anclaje 

del complejo citocromo P450 aromatasa y NADPH-citocromo P450 óxido-reductasa a la 
membrana del retículo endoplasmático. Se indican los grupos prostéticos: Flavín adenina 
dinucleótido (FAD) de la aromatasa y Flavín mononucleótido (FMN) de la reductasa, los 

electrones (e-) procedentes de la nicotinamida adenina dinucleótido fosfato (NADPH) 
reducida, así como el hierro (Fe) y el oxígeno molecular (O2) en el sitio de unión de la 

P450 aromatasa. Los metabolitos intermedios de la testosterona (T), 19OHT- y 19oxoT- se 
representan entre paréntesis. Según González (2003). 
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al., 1999; Kitano et al., 2000; Trant et al.; 2001; Kwon et al., 2000; 
Sudhakumari et al., 2005; van Nes et al., 2005; Matsuoka et al.; 2006; 
Blázquez et al., 2008, 2009), lo que indica que esta función es impor-
tante y está conservada probablemente en todos los teleósteos.

La isoforma cerebral controla la disponibilidad de estrógeno en el ce-
rebro durante etapas sensibles del desarrollo (Kishida y Callard, 2001; 
Callard et al., 2001; Kwon et al., 2000; Trant et al., 2001; Blázquez y 
Piferrer, 2004; Menuet et al., 2002; Jeng et al., 2005; Sudhakumari et 
al., 2005; Strobl-Mazzulla et al., 2005). El cerebro de los peces herma-
froditas integra la información ambiental (Francis, 1992). Sin embargo, 
aún no existe información sufi ciente que demuestre que la isoforma 
cerebral está implicada en la diferenciación sexual de las gónadas de 
peces gonocoristas (Blázquez et al., 2008). 

La inhibición de la aromatasa gonadal durante el periodo de diferen-
ciación sexual provoca que hembras genotípicas se desarrollen como 
machos fenotípicos, lo que indica la importancia del estrógeno para el 
desarrollo ovárico de los peces (Piferrer et al., 1994a; Guiguen et al., 
1999; Kwon et al. 2000; Kitano et al., 2000; Fenske y Segner, 2004; 
Bhandari et al., 2006; Guiguen et al., 2009). Asimismo, se ha observa-
do que temperaturas altas son capaces de inhibir la expresión de la aro-
matasa (D'Cotta et al., 2001a; Karube et al., 2007; van Nes y Andersen, 
2006), lo que provoca una masculinización de hembras genotípicas si-
milar a la obtenida con la administración de andrógenos, por lo que en 
algunos casos ya se está estudiando la aplicación de altas temperaturas 
para la producción de lotes monosexo (ver sección 4.5.1.3).

La aromatasa es importante también para el cambio de sexo de los 
hermafroditas (Nakamura et al., 2005), incrementando los niveles de su 
mRNA durante el cambio de sexo protándrico (macho → hembra) (Kro-
on et al. 2005) y disminuyéndolos con el cambio proterogíneo (hembra 
→ macho) (Bhandari et al. 2003; 2004; Nakamura et al., 2006). 

Debido a su posición central en la diferenciación ovárica, es posible 
usar los niveles de la expresión de cyp19a como marcador para deter-
minar el sexo de peces sexualmente indiferenciados (Vizziano et al., 
2007; Luckenbach et al., 2005; Matsuoka et al., 2006). En la lubina, 
las gónadas no se diferencian hasta que los animales llegan a los 8 cm 
de longitud estándar, pero a los 5 cm ya se pueden separar los anima-
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les en dos grupos: uno con niveles basales de expresión de aromatasa 
(futuros machos) y otros con niveles superiores a los registrados en 
animales de menos de 5 cm en longitud (futuras hembras) (Blázquez, 
et al. 2009). Ello requiere sacrifi car a algunos animales para determinar 
la proporción de sexos de un lote, pero vale la pena si ello contribuye 
a tomar decisiones en relación a rendimiento de los cultivos y planes 
de selección.

La región promotora del gen de la aromatasa está recibiendo actual-
mente la atención que merece (Tanaka et al. 1995; Khul et al. 2005; 
Callard et al. 2001; Tchoudakova et al. 2001; Kazeto et al. 2001; Ka-
zeto y Trant 2005; Tong et al. 2003; Chang et al. 2005; Wong et al., 
2006; Galay-Burgos et al. 2006), puesto que es muy importante co-
nocer cómo se regula la expresión de esta enzima (Piferrer y Blázquez, 
2005). La distribución de las dos isoformas de la aromatasa, la regu-
lación transcripcional y la modulación de esta enzima por medio de 
disruptores endocrinos ha sido revisado recientemente por Cheshenko 
et al. (2008). Asimismo, otras formas de regulación de la aromatasa, 
caracterizadas por cambios muy rápidos en la actividad enzimática y 
presentes en algunos tejidos relacionados con la reproducción, pero no 
descritas aún en peces, han sido discutidas por su posible implicación 
durante la diferenciación sexual (Piferrer y Blázquez, 2005). 

4.4.3.2.2. 11β-hidroxilasa 

Se puede considerar que tras la aromatasa el citocromo P450 
11β-hidroxilasa (11β-OH), codifi cado por el gen cyp11b, es la enzima es-
teroidogénica más importante. 11β-OH convierte androstenediona (Δ4) 
y T en 11β-hidroxi-Δ4, 11β-hidroxi-T y 11-KT, que son potentes andró-
genos en peces (Piferrer et al., 1993; Baroiller et al., 1999). Por lo tanto, 
no es de extrañar que un incremento de su expresión se asocie a la dife-
renciación testicular de la trucha (Liu et al., 2000), lubina (Socorro et al., 
2007; Blázquez et al., 2009) y tilapia del Nilo (D'Cotta et al., 2001b). 

4.4.3.3. Receptores de esteroides sexuales

Los receptores de esteroides sexuales son factores de transcripción 
que actúan tras la unión a sus ligandos correspondientes. En relación 
a la diferenciación sexual, son de interés el receptor de andrógeno 
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(AR) y el de estrógeno (ER). La poca información disponible sobre ARs 
concierne a un par de especies hermafroditas, donde se demostró que 
los niveles de mRNA de AR eran más altos en la fase transitoria y de 
macho que en la de hembra, sugiriendo que los andrógenos son im-
portantes para la función testicular (Kim et al., 2002; He et al., 2003). 
La misma información no está disponible para especies gonocoristas, 
aunque en la lubina niveles altos de AR podían estar relacionados con 
la maduración precoz de los machos más que con la diferenciación 
sexual propiamente dicha (Blázquez y Piferrer, 2005). Hasta reciente-
mente no se ha encontrado un receptor regulado por 11-KT, pero no el 
propio receptor de 11-KT (Olsson et al., 2005). Una posibilidad es que 
dicho receptor no existiera como tal y que los altos niveles de 11-KT 
registrados en plasma durante la reproducción sirviesen para desplazar 
T de la proteína transportadora de esteroides, SHBG (Miguel-Queralt et 
al., 2007), liberándola y poniéndola a disposición de su propio receptor 
(G. Hammond, com. pers.).

Los peces poseen tres receptores de estrógeno (ER) llamados ERα, 
ERβ1 y ERβ2 (o ERα, ERβ y ERγ en algunos casos) producto de duplica-
ción génica (Hawkins et al., 2000), con distinta secuencia nucleotídi-
ca, distribución tisular, regulación y una alta afi nidad por los ligandos, 
especialmente E2, etinilestradiol-17α (EE2) y dietilstilbestrol (DES) (Ba-
rrero-Gil et al., 2004). Algunos estudios han examinado su expresión 
durante el desarrollo temprano (Halm et al., 2004; Sudhakumari et 
al., 2005; Kawamura et al., 2003), y su implicación en el proceso de 
diferenciación sexual es esperable, aunque las evidencias directas no 
existen todavía.

Una visión sinóptica de los genes implicados en la regulación de la 
diferenciación sexual se encuentra en la fi gura 9. Independientemente 
de que la determinación sexual sea genotípica o ambiental, una de 
las primeras diferencias entre sexos durante la diferenciación sexual es 
una distinta dinámica en lo que concierne a la proliferación de células 
germinales. Así, mientras que en las hembras las mencionadas células 
empiezan inmediatamente su proliferación, la acción de un gen mas-
ter determinante del sexo como DMY en los machos –caso de que la 
determinación fuese genotípica– serviría para temporalmente prevenir 
la proliferación de las células germinales, lo que de alguna forma con-
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FIGURA 9.  
Diagrama de la diferenciación sexual mostrando las rutas de señalización implicadas, 
comenzando por la determinación sexual (A), ya sea genotípica o ambiental, la cual 

actuando sobre una gónada bipotencial provoca su diferenciación sexual (B). Esta fi gura 
no representa a ninguna especie en particular, sino que pretende ser un compendio de lo 
que actualmente se conoce. DMRT-1 podría estar situado por encima de aromatasa. En 
cualquier caso, aromatasa y DMRT-1 ocupan una posición central en la diferenciación 

de los peces, y su función parece estar conservada en muchas especies, pudiendo 
contraponerse mutuamente (indicado por los símbolos ). En hembras el estrógeno es 

esencial para el desarrollo ovárico, mientras que en los machos los andrógenos parecen ser 
un producto de la diferenciación testicular. Las fl echas verticales hacia abajo sólo indican el 

fl ujo de los eventos, sin denotar causalidad. Modifi cado de Piferrer y Guiguen (2008).
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duciría a su diferenciación posterior en espermatogonias y el desarrollo 
de la diferenciación testicular. En cualquier caso, parece previsible que 
los estudios encaminados a esclarecer la comunicación entre células 
somáticas y germinales durante estas fases críticas van a aportar cono-
cimientos muy interesantes.

4.4.3.4. Otros reguladores de la diferenciación sexual

Actualmente, existen un buen número de factores de transcripción y 
de crecimiento que están siendo estudiados por su posible implicación 
en la diferenciación sexual de los vertebrados. Los factores de trans-
cripción que han recibido mayor atención hasta la fecha son aquellos 
relacionados con el control de la expresión de aromatasa al ser este en-
zima una posición preeminente en el proceso de diferenciación sexual. 
Una lista de los factores citados con un resumen de su relación (fuerte 
o débil) con la diferenciación sexual se encuentra en la Tabla 5. Una 
descripción pormenorizada de su relación con dicho proceso puede 
encontrarse en Piferrer y Guiguen (2008). 

Según la información de la que se dispone actualmente, parece ser 
que los genes implicados en la diferenciación sexual están razonable-
mente bien conservados entre todos los vertebrados. Sin embargo, es 
posible que algunas funciones estén reguladas por genes específi cos 
en cada grupo o que algunos de los componentes citados hayan sido 
incorporados por evolución convergente. Además, debido a las sucesi-
vas duplicaciones genómicas que periódicamente han sufrido los peces 
a lo largo de su evolución, se han dado subfuncionalizaciones tras esas 
duplicaciones, lo que sin duda ofrece nuevas posibilidades al animal 
que posee la nueva variante y plantea retos al investigador que intenta 
descubrir la función de estos genes. 

Las nuevas tecnologías genómicas serán de gran ayuda en este 
campo de investigación (e.g., Wen et al., 2005). La secuenciación de 
insertos de gran tamaño (p. ej. genotecas de BACs) será útil en el 
aislamiento de genes determinantes del sexo o ligados al sexo. Por 
otro lado, el análisis transcriptómico gracias al empleo de microarrays 
contribuirá si duda al descubrimiento de patrones de expresión génica 
asociados a un determinado proceso o como respuesta a ciertas con-
diciones ambientales, lo que contribuirá a una mejor comprensión de 
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TABLA 5.  
Factores de transcripción, de crecimiento y otros elementos con diferentes grados 

de evidencia respecto a su implicación en la diferenciación sexual de los peces

ElementoElemento AccionesAcciones ReferenciasReferencias

Factores de transcripción

DMRT-1
Involucrado en la diferenciación testicular. Muy 
conservado en el reino animal. Posible inhibidor de 
aromatasa

Marchand et al. (2000); Deloffre 
et al. (2009)

Sox

Amplia familia de factores de transcripción 
involucrados en la organogénesis.
Sox24 en ovario de trucha; Sox17 en ovario de lubina; 
Sox9 en testículo de medaka

Galay-Burgos et al. (2004); 
Nakamoto et al. (2005); Kanda 
et al. (1998); Navarro-Martín et 
al. (2009a)

SF-1 /Ad4BP /
FTZ-F1

Regula la transcripción de enzimas esteroidogénicas
Estimula la transcripción de aromatasa

Yoshiura et al. (2003); 
Kobayashi et al. (2005)

DAX-1

Represor transcripcional involucrado en la 
diferenciación ovárica
Inicialmente considerado un represor del desarrollo 
testicular. 

Wang et al. (2002)

Foxl2
Uno de los marcadores de diferenciación ovárica mas 
tempranos
Estimula transcripción de la aromatasa

Wang et al. (2007); Yamaguchi 
et l (2007)

WT-1
Formación del sistema urogenital
Efectos aún no bien defi nidos en la diferenciación 
sexual

Lee y Kocher (2007)

Factores de crecimiento

AMH
Inhibe la formación del conducto de Müller
Mayor expresión en testículo que en ovario

Yoshinaga et al. (2004); Halm et 
al. (2007)

FGF
Antagonista de Wnt4
Estimula expresión de Sox9. Implicado en la 
proliferación de células de Sertoli

Kim et al. (2006)

IFG-1
Potente agente mitogénico
Implicado en proliferación celular y posiblemente en 
entrada en meiosis

Berishvili et al. (2006)

Otros elementos

SHBG
Transporta esteroides sexuales
Posible función en la diferenciación sexual desconocida

Baron et al. (2005); Miguel-
Queralt et al. (2007)

SCP3
Marcador meiótico
Posible uso como marcador de diferenciación ovárica

Kluver et al. (2007)

Figα
Marcador de células germinales
Usado para monitorizar el desarrollo de oocitos

Kanamori et al. (2006)

Vasa Marcador de células germinales Viñas y Piferrer (2008)
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la determinación y diferenciación sexual en los peces y permitirá esta-
blecer que cambios han sufrido los factores implicados. Una discusión 
sobre las perspectivas para la aplicación de estas nuevas tecnologías 
genómicas en el estudio de la diferenciación sexual en los peces puede 
encontrarse en Piferrer y Guiguen (2008).

4.4.4.  Cerebro y diferenciación sexual. 
Control neuroendocrino 

Si bien hay información que sugiere que en los peces el cerebro 
integra los estímulos ambientales que desencadenan en la gónada el 
cambio de sexo (Francis, 1992), en los gonocoristas, en cambio, esta 
información es muy escasa todavía. Es decir, no se tiene una idea clara 
de si el proceso de diferenciación sexual de las gónadas es autónomo, 
genéticamente programado o si, por el contrario, tiene lugar bajo la 
estimulación directa del cerebro. Por tanto, mientras está bien estable-
cido que existe el eje cerebro-hipófi sis-gónada controlando el ciclo re-
productor de los peces, actualmente aún no se puede hablar de dicho 
eje en lo que concierne al proceso de diferenciación sexual. Reciente-
mente, Moles et al. (2005) mostraron que en la lubina el cerebro pue-
de tener dicha función a través de secreciones de FSH hipofi saria tras 
la correspondiente estimulación por parte de las hormonas liberadoras 
de las gonadotrofi nas (GnRHs), particularmente en su variante sbGn-
RH, que mostró unos patrones de expresión sexo-dependientes. Estu-
dios futuros que incluyan la medida de FSH y LH en sangre así como la 
expresión de sus receptores en las gónadas serán de incalculable ayuda 
para comprender la posible función del cerebro en la diferenciación 
sexual de las especies gonocoristas. 

4.5.  APLICACIONES A LA ACUICULTURA 
Y GESTIÓN DE RECURSOS

Conocer la determinación y diferenciación sexual de los peces no 
sólo tiene interés académico sino que es muy importante para la ges-
tión de reproductores y el desarrollo de métodos de control de la re-
producción en acuicultura. Asimismo, es importante para comprender 
cómo se establece la proporción de poblaciones naturales sujetas a 
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cambios ambientales y a presión antropogénica mediante las pesque-
rías, especialmente en el contexto de cambio climático. Recientemen-
te, se ha sugerido explotar el conocimiento de los sistemas de determi-
nación sexual para el control de poblaciones naturales. A continuación 
se explican brevemente las aplicaciones en acuicultura y al control de 
poblaciones. La aplicación de las técnicas de control de sexo para más 
de 50 especies importantes en la acuicultura de varios países fue revi-
sada por Piferrer (2001). Además, las posibilidades para sus aplicacio-
nes concretas a las especies importante para la acuicultura española 
han sido recientemente discutidas (Piferrer, 2007). Aquí, por tanto, se 
da sólo una visión muy superfi cial del tema. 

4.5.1. Aplicaciones a la acuicultura y a la acuarofi lia

La existencia de un dimorfi smo sexual en cuanto al crecimiento y 
edad de primera maduración sexual es bastante común en los peces 
(Parker, 1992; Imsland et al., 1997; Saillant et al., 2001). Ello trae como 
consecuencia que la proporción de sexos infl uya en la distribución de 
tallas en una población, así como a su dinámica de crecimiento. Por lo 
tanto, es normal que en acuicultura se desee cultivar sólo el sexo de 
mayor crecimiento, para maximizar la producción, o bien aquel sexo 
que no madure sexualmente en plena fase de engorde, para evitar los 
problemas que ello comporta. Es por esta razón que se cultivan pobla-
ciones monosexo en acuicultura (Donaldson y Hunter, 1982; Cherfas et 
al., 1996; Beardmore et al., 2001; Piferrer, 2001). El control del sexo se 
aplica también para un mejor aprovechamiento de las consecuencias 
de inducción a la triploidía, que son más severas en las hembras (Ben-
fey, 1999; Piferrer et al., 2009). La producción de lotes monosexo tiene 
también interés en el cultivo de peces ornamentales para acuarofi lia, 
puesto que en estos peces, que son normalmente especies tropicales 
de agua dulce, existe un marcado dimorfi smo sexual, normalmente en 
forma de vistosos caracteres sexuales secundarios en los machos. En 
función de la presencia más o menos acusada de estos caracteres, el 
precio de venta de un macho puede ser varias veces superior al de una 
hembra, tal y como ocurre, por ejemplo, en muchos Poecílidos. Las 
perspectivas y primeros intentos del control del sexo en peces orna-
mentales fue discutida por Piferrer y Lim (1997).
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4.5.1.1.  Problemática en hatcheries 
y durante la fase de engorde 

En las hatcheries, la proporción de sexos de los reproductores es 
muy importante para obtener las puestas en número y volumen desea-
das. Un aumento del número de huevos obtenidos se puede conseguir 
con un aumento de la proporción de las hembras en los reproductores 
de una instalación, lo que permite un aumento de la producción de 
alevines o juveniles. De la misma forma, con un aumento de la pro-
porción de las hembras se puede obtener el mismo número de huevos 
aún reduciendo el número total de reproductores, lo que en este caso 
permite reducir el coste de mantenimiento de los mismos. Por tanto, 
en los peces de cultivo es muy conveniente poder controlar la propor-
ción de sexos en las hatcheries porque puede conllevar importantes 
ventajas de cara a aumentar su rentabilidad (Piferrer, 2007).

Por otro lado, la fase de engorde es muy importante para el rendi-
miento de los cultivos debido a su duración dentro del ciclo de pro-
ducción así como por la cantidad de recursos que se invierten en for-
ma de instalaciones, personal y alimento (Rizzo y Spagnolo, 1996). Es 
concretamente en esta fase cuando aparecen problemas derivados de 
dimorfi smo sexual en crecimiento y maduración sexual (Zanuy et al., 
2001). Aquí el control de la proporción de sexos permite el cultivo sólo 
de hembras, que en promedio crecen sobre un 30% más que los ma-
chos en muchas especies, por lo que es fácil deducir las ventajas que 
supone poder disponer de lotes monosexo. Además, con lotes de un 
solo sexo se reduce signifi cativamente la dispersión de tallas y la consi-
guiente necesidad de separar a los animales en grupos con tallas más 
uniformes para aprovechar mejor el alimento. 

En resumen, el control de la proporción de sexos de los peces es una 
opción muy interesante en acuicultura. Prueba de ello es que se aplica 
de forma rutinaria en el cultivo comercial de varias especies (Hulata, 
2001), principalmente de salmónidos. En estas especies se desarrolla-
ron en buena medida las técnicas de control de sexo en peces, gracias 
a poseer un mecanismo de determinación sexual que facilitó tal desa-
rrollo. Así, el cultivo de poblaciones formadas sólo por hembras se lleva 
a cabo en Europa en la producción de trucha arco iris, trucha común 
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y salvelino (Piferrer et al., 2009), así como en otros países del mundo, 
como Canadá, en donde se aplica al cultivo del salmón del Pacífi co 
(Solar y Donaldson, 1991), y en Japón, en donde se aplica al cultivo del 
fl etán de aquel país (Yamamoto, 1999).

4.5.1.2. Métodos para el control de la proporción de sexos

El control de la proporción de sexos en acuicultura puede conseguir-
se mediante varias aproximaciones. La más comúnmente utilizada es el 
control endocrino o hormonal del sexo, mediante feminización directa 
o indirecta (Beardmore et al., 2001; Piferrer, 2001). Otras aproxima-
ciones consisten en la inducción a la triploidía, de hecho para producir 
animales estériles y así evitar los efectos negativos de la maduración 
sexual (Benfey, 1999; Felip et al., 2001; Piferrer et al., 2009), y la mas-
culinización de hembras ginogenéticas en especies de determinismo 
sexual XX/XY (Piferrer et al., 2007).

En algunos casos se puede explotar los mecanismos de determi-
nación sexual para crear lotes monosexo mediante el cruzamiento de 
especies próximas. Este es, por ejemplo, el caso de los híbridos entre el 
rodaballo, Scopthalmus maximus, y el rémol (llamado también rombo 
o coruxo), S. rhombus. Los híbridos3 fruto de un cruce de rodaballo 
x rémol siempre son hembras, mientras que los de rémol x rodaballo 
siempre son machos. Por lo tanto, el sexo del híbrido corresponde con 
el sexo del rodaballo utilizado en los cruces, lo que sugiere que los fac-
tores determinantes del sexo del rodaballo son capaces de imponerse 
a los del rémol.

En otros casos es posible también explotar la creación de genotipos 
especiales, por ejemplo los llamados «supermachos» para crear lotes 
monosexo (Beardmore et al., 2001).

Sin embrago, los métodos más comunes para el control de la pro-
porción de sexos en peces son los hormonales. Ello se basa en el hecho 
de que, como se ha visto en la sección 4.4.3.1, la diferenciación sexual 
en los peces es muy dependiente de los esteroides sexuales («mas-
culinos»: andrógenos y «femeninos»: estrógenos), de tal forma que, 

3 Siguiendo la convención para la descripción de híbridos, siempre la primera 
especie parental que se nombra es la hembra.
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en general, los andrógenos masculinizan y los estrógenos feminizan 
cuando actúan sobre una gónada sexualmente indiferenciada y son 
aplicados en lo que se conoce como el periodo lábil (Piferrer, 2001). 
En la lubina, por ejemplo, este periodo comprende aproximadamente 
desde los 90 a los 120 días tras la fertilización (Blázquez et al., 2001). 
Es en esta propiedad en la que se basa la terapia endocrina o tra-
tamiento hormonal para conseguir el sexo deseado. Así, un macho 
genotípico sin tratar da lugar a un macho fenotípico, lo mismo que se 
obtiene si se trata con andrógeno. Sin embargo, el tratamiento con 
andrógeno puede resultar en la esterilización hormonal (Piferrer et 
al., 1994b) si la combinación de dosis y duración del tratamiento es 
superior a la requerida para la masculinización. El tratamiento de un 
macho genotípico con estrógeno da lugar a una hembra fenotípica 
(Blázquez et al., 1998b). Todo ello asumiendo que las dosis, tiempo de 
aplicación y otras variables han sido tenidas en cuenta. Por el contrario, 
normalmente una hembra genotípica da lugar a una hembra fenotí-
pica. El tratamiento de una hembra genotípica con andrógeno (Baron 
et al., 2008), un inhibidor de la aromatasa (Piferrer et al., 1994a) o 
alta temperatura (Uchida et al., 2004) da como resultado un macho 
fenotípico. Por lo tanto, por razones biológicas hay más posibilidades 
para masculinizar que para feminizar, a pesar de que la feminización es 
normalmente la estrategia preferida.

Dentro del control endocrino del sexo, la feminización directa consis-
te en la administración de estrógenos en lotes de peces indiferenciados. 
Este procedimiento está permitido por la legislación vigente en muchos 
países puesto que en él se usan tratamientos relativamente cortos con 
el estrógeno natural estradiol-17β durante las primeras fases del desa-
rrollo a bajas dosis (<10 mg/kg pienso). Los metabolitos resultantes se 
eliminan completamente en cuestión de unas pocas semanas (Piferrer 
y Donaldson, 1994), haciendo los peces tratados perfectamente aptos 
para el consumo. Sin embargo, la feminización directa no es aconseja-
ble según el criterio del sector productivo, que no le interesa mezclar 
su producto con este tipo de tratamientos, por lo que a la práctica este 
método no se emplea, al menos en países desarrollados.

Por el contrario, el método indirecto, que funciona mejor si el me-
canismo de determinación sexual es del tipo XX/XY, consiste en el uso 
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de esperma obtenido de hembras genéticas (XX) producidas por trata-
miento con andrógenos (llamados «neomachos») para la fertilización 
de huevos normales, siempre portadores del cromosoma X. (Fig. 10). 
Puesto que este método es tedioso, como alternativa se empieza en 
algunos casos con la masculinización de hembras genéticas obtenidas 
por ginogénesis tal y como se ha apuntado anteriormente (Piferrer et 
al., 2007). En cualquier caso, con el método indirecto se obtienen lotes 
todo hembras que jamás han sido expuestos a tratamiento alguno con 
esteroides (Piferrer, 2001). Este método está siendo empleado en pro-
ducción en algunas especies, fundamentalmente de salmónidos, por 
tener un sistema de determinación sexual compatible con su aplicación 
(Piferrer et al., 2009). 

El principal inconveniente del método indirecto, a parte del 
tiempo que requiere su implantación, es la necesidad de separar 

FIGURA 10.  
Método de feminización hormonal indirecta mediante tratamiento con andrógeno, 

aplicable a especies en las que las hembras son el sexo homogamético (XX). Los neomachos 
(XX) pueden distinguirse de los machos genotípicos (XY) mediante una prueba de 

progenie o con el empleo de sondas moleculares. Modifi cado de Piferrer (2001).
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a los machos normales de los neomachos. Para ello es necesaria 
una prueba de progenie que requiere de cruzamientos delibera-
dos, aislamiento de familias y análisis de la proporción de sexos 
de la progenie. Ello se puede obviar ya en algunos casos gracias al 
desarrollo de sondas moleculares basadas en secuencias ligadas al 
sexo (Brunelli y Thorgaard, 2004). Éstas permiten identifi car el sexo 
genotípico mediante el análisis del ADN genómico obtenido de un 
fragmento de tejido (p. ejemplo, de una escama o aleta), por lo que 
no es necesario el sacrifi cio del animal. Algunos de estos métodos 
basados en sondas moleculares ya se usan comercialmente (Devlin 
et al., 1994).

Para la producción de lotes formados solo por machos puede usarse 
un método indirecto parecido, consistente en el tratamiento con estró-
geno tanto si en una especie el sexo homogamético son las hembras 
(Piferrer, 2001) o los machos (George y Pandian (1995).

4.5.1.3. Control térmico de la diferenciación sexual

Como se ha visto en la sección 4.4.3.2.1, la exposición a temperatu-
ras altas durante las fases larvarias y postlarvarias de los peces resulta 
en muchos casos en una inhibición de la aromatasa y la consiguien-
te masculinización de hembras genotípicas, que se desarrollan como 
machos fenotípicos. Estas altas temperaturas usadas en producción 
durante la etapa de hatchery son las responsables de las altas pro-
porciones de machos que se observan normalmente en el cultivo de 
algunas especies tales como la lubina, en donde de promedio son del 
75%, alcanzando a veces la totalidad de los animales. Se sospecha que 
este efecto es también generalizado en otros casos como, por ejemplo, 
en el lenguado del Senegal, Solea senegalensis, aunque la incidencia 
de machos en los cultivos de esta especie aún no ha sido determinado 
con sufi ciente precisión. 

El uso de altas temperaturas es negativa porque si bien sirve para 
acelerar la fase de hatchery y así poder transferir a los animales cuanto 
antes a las jaulas para su engorde, resulta en la citada masculiniza-
ción y, como se ha visto, los machos generalmente crecen menos que 
las hembras. Recientemente, se ha desarrollado un método en el que 
jugando con los tiempos durante los cuales se aplican temperaturas 
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bajas para luego pasar a más altas, se consigue por un lado evitar la 
masculinización indeseada y por otro mantener las ventajas del creci-
miento rápido producto de las altas temperaturas (Navarro-Martín et 
al., 2009b).

4.5.1.4. Aplicaciones a especies importantes en acuicultura

Una lista de tratamientos hormonales efi caces para el control del 
sexo en más de 50 especies de peces de varias familias distintas puede 
encontrase en Piferrer (2001), así como unas indicaciones para el de-
sarrollo de estas técnicas nuevas especies. El estado actual del conoci-
miento de los mecanismos de determinación y diferenciación sexual así 
como de los métodos para su control en algunas especies importantes 
para la acuicultura española se ha discutido con más detalle en Piferrer 
(2007) y aquí se reproduce de forma resumida en la Tabla 6.

TABLA 6.  
Determinación sexual, diferenciación sexual y control de la proporción de sexos para las 
especies más importantes para la piscicultura mediterránea (tomado de Piferrer, 2007).

Especie Determinación sexual Diferenciación sexual Control de la proporción de sexos

Dorada 
(Sparus aurata)

Desconocida
Hermafrodita proterándrico 

(Zohar et al., 1978)
Feminización directa (Condeça y Canario, 

2001)

Lubina 
(Dicentrarchus 

labrax)

Propuesta como del tipo polifactorial con 
fuerte infl uencia ambiental (Vandeputte 

et al., 2007)

Gonocorista tipo diferenciado 
(Piferrer et al., 2005)

Feminización directa (Blázquez et al., 
1998b)

Rodaballo 
(Scophthalmus 

maximus)

Cromosómica monofactorial 
tipo XX/XY según datos de 

ginogénesis (Cal et al., 2006a).
Otros datos sugieren un sistema ZW/ZZ

Gonocorista tipo diferenciado 
(Piferrer et al., datos no 

publicados)

Feminización directa (Piferrer et al., datos 
no publicados), aumento de proporción 
de hembras en los triploides (Cal et al., 
2006b), feminización indirecta (Piferrer 

et al., datos no publicados) y a través de 
ginogénesis (Cal et al., 2006a)

Corvina
(Argyrosomus 

regius)
Desconocida

Gonocorista tipo aún 
desconocido

No disponible

Anguila (Anguilla 
anguilla)

Cromosómica monofactorial tipo ZW/ZZ 
(Passakas, 1981).

Gonocorista tipo indiferenciado 
(Colombo y Grandi, 1996)

Feminización directa (Colombo y Grandi, 
1995)

Besugo (Pagellus 
bogaraveo)

Desconocida
Hermafrodita simultáneo (Krug, 

1990)
No disponible

Lenguado 
(Solea 

senegalensis)

Probablemente cromosómica 
monofactorial tipo XX/XY, aunque S. 
solea parece tener el sistema ZW/ZZ 

(Howell et al., 1995)

Gonocorista tipo diferenciado 
(Viñas et al., datos no 

publicados)

Feminización directa e indirecta 
(Asensio et al., datos no publicados) y 

probablemente por ginogénesis (Navas et 
al., com. pers.)

Abadejo 
(Pollachius 
pollachius)

Desconocida
Gonocorista tipo aún 

desconocido
No disponible
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4.5.1.5. Percepción social 

Como se ha indicado más arriba, el método directo de control de la 
proporción de sexos es perfectamente legal en muchos países, puesto 
que varias investigaciones han demostrado que las dosis necesarias 
son muy bajas, que los residuos se eliminan en cuestión de unas tres 
semanas tras la fi nalización del tratamiento y que, si se tiene en cuen-
ta que dicho tratamiento tiene lugar al principio del desarrollo, ello 
signifi ca que los animales no son sacrifi cados para su consumo hasta 
pasados típicamente unos 20 meses o más tras el fi n del tratamiento 
(Piferrer y Donaldson, 1994). Sin embargo, hay una percepción social 
negativa al uso de esteroides sexuales en animales destinados al con-
sumo, percepción que frecuentemente responde más a una reacción 
emocional que no racional al tema. Es por esta razón que los métodos 
directos no tienen futuro al menos en países desarrollados, donde la 
consciencia social en temas de seguridad alimentaria es muy alta. 

En contra, es previsible que con un mejor conocimiento de los meca-
nismos de determinación de sexo y el desarrollo de sondas moleculares 
permita, por un lado, comprender mejor las claves de la regulación de 
la determinación y diferenciación sexual y, por otro, acortar los tiem-
pos de implantación de terapias hormonales por el método indirecto 
en el que los animales que van destinados al consumo jamás han sido 
tratados con hormonas. 

4.5.2.  Gestión de poblaciones naturales 
y control de especies invasoras

Recientemente, se ha propuesto un método basado en la manipula-
ción de los mecanismos de determinación y diferenciación sexual para el 
control y eventual extinción de poblaciones de especies ícticas invasoras 
o bien simplemente para el control de las poblaciones de ciertas especies 
muy prolífi cas (Gutiérrez y Teem, 2006). El método se basa en introducir 
hembras portadores de dos cromosomas Y (YY) en la población a extin-
guir El cruce de estos animales -cuyos cromosomas YY han sido bauti-
zados como cromosomas sexuales troyanos- con machos salvajes resulta 
en una progenie de 100% machos (XY e YY). Se ha calculado que con 
la introducción de un número de hembras YY que represente el 3% de 
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la población diana, se va generando una desproporcionada cantidad de 
machos y la consiguiente desaparición de las hembras hasta el colapso 
de la población. La generación de genotipos YY («supermachos») ya se 
había ensayado con anterioridad (Devlin y Nagahama, 2002) con motivo 
de estudios encaminados a esclarecer el mecanismo de determinación 
sexual de algunas especies. Sin embargo, el método que ahora nos ocu-
pa representa un paso más al feminizar estos supermachos. 

FIGURA 11.  
Producción de individuos portadores de cromosomas sexuales troyanos para el control de 
poblaciones en el medio natural mediante la generación de hembras YY por tratamiento 

con estrógeno de machos normales (XY) y de supermachos (YY). 
Adaptado de Cotton y Wedekind (2007a).
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Para la creación de hembras con cromosomas troyanos, en primer lu-
gar machos genotípicos (XY) se feminizan con estrógeno (Fig. 11). Las 
hembras XY resultantes cruzan con machos normales (XY), lo que da 
una progenie en la que un 25% de los animales son machos YY. Éstos se 
pueden distinguir de machos normales mediante el uso de sondas aso-
ciadas al cromosoma Y o bien por una prueba de progenie, puesto que 
estos machos dan una progenie 100% macho (XY) cuando se cruzan con 
hembras normales (XX). La obtención de hembras YY puede conseguirse 
con varias combinaciones, una de ellas se muestra en la Fig. 11. En teoría 
este método puede aplicarse no sólo a especies con sistemas XX/XY sino 
que, con ligeras modifi caciones, a especies con pocos factores determi-
nantes del sexo en cromosomas sexuales e incluso con loci secundarios 
en los autosomas (Cotton y Wedekind, 2007a). La aplicación en una si-
tuación real y los frutos de la misma están aún por comprobar.

Con un cambio en los tratamientos hormonales, el mismo princi-
pio puede usarse para el fi n opuesto, es decir, para aumentar las po-
blaciones en peligro o en vías de extinción. Puesto que la capacidad 
reproductora de las poblaciones está muy infl uida por el número de 
hembras, en este caso se trata de aplicar la metodología de cromoso-
mas troyanos para aumentar progresivamente el número de hembras 
de la población (Cotton y Wedekind, 2007b). 

4.6. CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS 

4.6.1. Tipos de reproducción

Respecto a la presencia y distribución de los tres tipos de reproduc-
ción presentes en los peces, gonocorismo, hermafroditismo y unisexua-
lidad, y dejando a un lado el primero de ellos como tipo mayoritario y 
más estudiado, parece razonable esperar que en los próximos años se 
producirán avances signifi cativos en el conocimiento probablemente 
en los tipos menos estudiados. Si contemplamos el pasado inmediato 
observamos el descubrimiento de los hermafroditas secuenciales bi-
direccionales y la publicación de un estudio afi rmando la presencia 
de partenogénesis facultativa en una especie de tiburón. A pesar de 
los numerosos estudios sobre el hermafroditismo en peces, el citado 
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tipo había pasado desapercibido. En el catálogo de los tipos de repro-
ducción de los elasmobranquios sólo aparecía el gonocorismo, y si el 
hermafroditismo bidireccional no se esperaba en los teleósteos, menos 
aún lo era la unisexualidad en los elasmobranquios. Este tipo de repro-
ducción puede ser una auténtica caja de Pandora, no sólo porque aho-
ra se va viendo que hay un mayor número de especies unisexuales de 
las que pensaba sino porque poco a poco se van comprendiendo mejor 
los mecanismos genéticos que las generan o que las mantienen. Estos 
son sólo casos que ilustran lo que pueden deparar los años venideros 
y recuerdan que en biología –y lo que concierne a la reproducción de 
los peces puede ser un buen ejemplo– no se puede dar casi nada por 
imposible, y que el dogmatismo no es buen compañero de poyata.

4.6.2. Determinación sexual

Con el descubrimiento en el 2002 del primer gen determinante del 
sexo en peces, DMY, y el primero distinto al Sry de los mamíferos, 
empezó una carrera para encontrar genes ortólogos en otras especies, 
carrera que duró muy poco al descubrirse que DMY lo poseían sólo 
un par de especies del género Oryzias muy próximas, mientras que 
otras igualmente próximas no lo poseían. Ello indicaba que los genes 
situados en lo más alto de la cascada reguladora de la determinación 
sexual eran muy variados y que podrían esperarse muchos de ellos en 
peces. Darse cuenta de esto no ha sido en vano, pues de momento 
aunque no hay otros genes determinantes del sexo identifi cados hasta 
ahora, al menos sí que muchas regiones relacionadas con la determi-
nación del sexo en especies importantes para la acuicultura han sido 
identifi cadas. Por clonación posicional tarde o temprano se dará con 
los correspondientes genes, especialmente si se han originado sobre 
la base de mutaciones por translocación. Todo ello permitirá conocer 
en mayor profundidad el grado de variabilidad en mecanismos de de-
terminación del sexo que existe en peces, servirá para comprender su 
evolución y quizá resolverá una de las grandes paradojas de la biología 
del desarrollo que estos genes presentan: si la reproducción sexual es 
tan importante para la especie y la determinación del sexo constituye 
una función biológica esencial, ¿cómo es posible entonces que, al con-
trario de lo que ocurre con todas las demás funciones biológicas de 
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importancia similar, los genes determinantes del sexo sean tan poco 
conservados? 

La determinación del sexo en especies hermafroditas prácticamente 
no ha sido abordada ni siquiera conceptualmente. El proceso en si de 
cambio de sexo no sólo empieza a estar razonablemente bien explica-
do a nivel morfológico, sino también a nivel bioquímico y molecular. 
Sin embargo, aparte del tipo de consideraciones propias de la teoría 
de asignación de sexos de Charnov (ver seción 4.1.1), para las cua-
les hay un corpus importante de información, brillan por su ausencia 
planteamientos tales como qué tipo de mecanismo de determinación 
sexual pueden poseer las especies hermafroditas, excepto por tímidos 
intentos de agrupar el hermafroditismo y el gonocorismo bajo un mis-
mo paraguas conceptual (Oldfi eld, 2005). Por ejemplo, parece poderse 
descartar un mecanismo de determinación sexual de tipo polifactorial 
(ver sección 4.3.2.3), al menos en la gran mayoría de casos, puesto 
que si lo fuera, en una misma especie podría haber individuos prote-
rándricos y proterogíneos, dependiendo de que combinación de genes 
determinantes del sexo se heredasen, y este fenómeno no se ha des-
crito. La excepción podría encontrarse en algunos góbidos tropicales 
(e.g., género Trimma), hermafroditas bidireccionales, si investigaciones 
más detalladas determinasen que el primer sexo funcional de algunos 
individuos es el masculino mientras que en el otro es el femenino. Un 
sistema monofactorial con factores principales puede descartarse por 
razones obvias. La aplicación de los conocimientos sobre genética mo-
lecular acumulados en los últimos años en estudios con especies gono-
coristas debería dar buenos frutos en especies diándricas y digíneas.

4.6.3. Diferenciación sexual

La diferenciación sexual empieza a estar razonablemente bien co-
nocida a nivel morfológico e incluso bioquímico y molecular porque, 
al contrario de lo que sucede con la determinación sexual, los genes 
implicados están más conservados, por lo que los descubrimientos en 
una especie son fácilmente exportables a otras especies. Los genes 
implicados el proceso empiezan a conocerse, aunque sin duda hay 
muchos aún por descubrir. Aquí la transcriptómica puede ser de gran 
ayuda. El uso de los microarrays para el estudio de la expresión de 
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un elevado número de genes puede ser también útil en el estudio de 
relaciones fi siológicas complejas tales como la correlación entre el cre-
cimiento y la reproducción. 

Previsiblemente la enzima aromatasa conservará su posición preemi-
nente en las investigaciones (Guiguen et al., 2009). En este sentido es 
muy importante comprender con mayor detalle los mecanismos mo-
leculares de su regulación, incluyendo tanto a las rutas de señaliza-
ción convencionales como a las no convencionales (Piferrer y Blázquez, 
2005), así como entender los efectos morfogénicos de los estrógenos 
en las gónadas de los peces.

Identifi car el o los mecanismos moleculares mediante los cuales el 
ambiente ejerce su infl uencia es fundamental, tanto para las especies 
con TSD como para las especies con GSD + EE. Aquí se aventura que 
los mecanismos epigenéticos se revelaran como muy importantes, con-
cretamente la modifi cación de la expresión génica por metilación de 
secuencias de DNA en las regiones reguladoras de genes clave. En este 
sentido el reciente descubrimiento de diferencias entre sexos en el gra-
do de metilación del promotor de la aromatasa gonadal de la lubina 
(Navarro-Martín et al., 2007) apunta directamente en esta dirección, 
lo que signifi ca la incorporación de los estudios de epigenética a la 
reproducción de los peces. 

4.6.4. Aplicación a la acuicultura y a la gestión de recursos 

La identifi cación de genes determinantes del sexo o ligados al sexo 
en las especies de mayor interés en acuicultura es requisito esencial 
para desarrollar métodos de identifi cación del sexo genotípico basados 
en sondas o marcadores moleculares. Éstos se pueden aplicar para la 
selección de los reproductores o para la selección temprana del sexo 
en especies donde un sexo en particular tiene un interés comercial es-
pecífi co. El reciente desarrollo de mapas genéticos en las especies más 
importantes para la acuicultura marina española: lubina (Chistiakov et 
al., 2005), dorada (Franch et al., 2006) y rodaballo (Bouza et al., 2007), 
representa un paso importante en esta dirección, ya que facilitará la 
identifi cación de loci de caracteres cuantitativos (QTL) relacionados 
con el sexo genético que eventualmente contribuirá al aislamiento y 
caracterización molecular del gen o genes responsables de la determi-
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nación sexual en estas especies. Esto permitiría el desarrollo de pruebas 
basadas en análisis de DNA genómico que serán muy útiles en los pro-
gramas de selección de rasgos particulares de interés y en la gestión 
de los reproductores, ya que no implican el sacrifi cio del animal. Ello 
contribuirá a la mejora de las prácticas de la acuicultura y por lo tanto 
de la producción. Por ejemplo, puede ayudar a comprender mejor el 
efecto de las condiciones de cultivo sobre la proporción de sexos, no 
sólo en lo referente a variables físicas como la temperatura, sino tam-
bién a biológicas, e.g., relación crecimiento-diferenciación sexual. Los 
mapas de ligamiento pueden utilizarse para la identifi cación de QTL 
que sean más adelante útiles para la selección de peces de un sexo en 
particular, es decir, aquel que exhibe tasa de crecimiento más rápido, la 
maduración retrasada, o la calidad del producto superior.

Actualmente, existe una presión considerable para maximizar el ren-
dimiento de los cultivos debido la cada vez mayor industrialización y 
competitividad del sector, refl ejo de la expansión a escala mundial de 
la acuicultura, tanto en volumen de producción como en número de 
especies cultivadas. Es por este motivo que existe un deseo por cono-
cer los mecanismos de determinación y diferenciación sexual de los 
peces para poderlos controlar como opción para un creciente número 
de especies. 
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GLOSARIO 

Autosomas.•  Cromosomas que no son cromosomas sexuales. Su 
número es igual en machos y hembras de una misma especie. 
Cambio de sexo («sex change»). • Proceso presente en los her-
mafroditas secuenciales mediante el cual los animales reorganizan 
sus gónadas para producir el tipo de gametos distinto al producido 
en la última maduración sexual. Según la polaridad del cambio de 
sexo, las especies que lo experimentan se clasifi can en proterándri-
cas (macho → hembra) o proterogíneas (hembra →macho).
Cromosomas sexuales• . Cromosomas que determinan el sexo de 
una especie. El sistema más común de determinación sexual presen-
ta machos heterogaméticos (XY) y hembras homogaméticas (XX). 
En los mamíferos los cromosomas sexuales son un único par y son 
heteromorfos, por lo que los cromosomas sexuales se llaman tam-
bién heterocromosomas, pero en los peces puede haber uno o más 
pares y lo más frecuente es que sean homomorfos. 
Cromosomas sexuales heteromorfos.•  Cromosomas sexuales dis-
tintos según el sexo. En el sistema XX (hembras) / XY (machos) las 
hembras poseen dos cromosomas sexuales idénticos mientras que 
en los machos son distintos en forma y tamaño (XY).
Cromosomas sexuales homomorfos.•  Cromosomas sexuales que 
tienen el mismo tamaño y forma en machos y hembras. Pueden dis-
tinguirse mediante métodos indirectos. Muy frecuentes en los peces.
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Determinación sexual.•  Proceso genético o ambiental mediante el 
cual se establece el género (macho, hembra) de un individuo. En 
la determinación del sexo siempre hay una componente genética, 
incluso en las especies que presentan determinación ambiental del 
sexo (ESD). En la mayoría de especies de vertebrados la determi-
nación del sexo depende del genotipo del cigoto recién formado, 
por lo que se habla de determinación genotípica (y no genética) 
del sexo (GSD). En otras, la determinación del sexo depende de las 
condiciones ambientales experimentadas durante el desarrollo tem-
prano (ESD).
Diferenciación sexual.•  Proceso mediante el cual una gónada for-
mada, aunque sexualmente indiferenciada, se desarrolla en ovario 
o testículo según la información genética del cigoto, la infl uencia 
del ambiente o ambas. La diferenciación sexual da el sexo gonadal 
o fenotípico.
Falso hermafroditismo.•  Llamado erróneamente también herma-
froditismo juvenil, es el nombre con el que a veces se denomina la 
diferenciación sexual de especies gonocoristas indiferenciadas. 
Gametogénesis.•  Proceso mediante el cual se forman, por medio 
de un tipo especial de división celular de las células germinales lla-
mado meiosis, los gametos masculinos (espermatogénesis) o feme-
ninos (oogénesis).
Ginogénesis.•  Tipo especial de partenogénesis en el que el huevo 
es activado por la penetración de esperma que, sin embargo, no 
contribuye con su dotación cromosómica a la del cigoto. Se cono-
ce también con el término de pseudogamia. Muy poco frecuente 
en vertebrados; presente sólo en algunas especies de peces y rep-
tiles.
Gonadogénesis.•  Literalmente, formación de las gónadas. Caso 
particular de la organogénesis que concierne a las gónadas. Térmi-
no con signifi cados variados pero que debe incluir a la determina-
ción y diferenciación sexual. A veces incluye también la maduración 
sexual.
Gonocorismo.•  El tipo de reproducción sexual mayoritario en los 
vertebrados. Existencia de sexos separados. Cada individuo funcio-
na sólo como macho o como hembra.
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Hermafroditismo. • Tipo de reproducción sexual en el que para la 

mayoría de los individuos de una especie la forma normal de re-

producirse consiste en producir ambos tipos de gametos, ya sea de 

forma secuencial o simultánea. Aunque es un tipo de reproducción 

muy común en las plantas y los invertebrados, en los vertebrados 

está presente únicamente en los peces.

Hermafroditismo juvenil.•  Véase falso hermafroditismo.
Heterocromosomas.•  Cromosomas que son distintos según el sexo 

que los posea. Término equivalente a cromosomas sexuales. En ma-

míferos, los cromosomas sexuales son siempre heteromorfos y de 

ahí el nombre de heterocromosomas. En los peces, sin embargo, 

hay muchas especies que poseen heterocromosomas, auque lo nor-

mal es que sean homomorfos. 
Hibridogénesis.•  Tipo especial de partenogénesis en el que dos es-

pecies se aparean dando lugar a híbridos fértiles. Durante la oogé-

nesis la hembra elimina uno de los dos genomas, que se recupera 

durante la fertilización 

Intersexo• . Animal que contiene testículos y ovarios o que con-

tiene una gónada con células germinales masculinas y femeni-

nas, ya sean segregadas espacialmente o mezcladas. Todos los 

hermafroditas son intersexos, pero no todos los intersexos son 

hermafroditas. De hecho, aunque esta defi nición sirve para un 

hermafrodita, este término se aplica normalmente a especies go-

nocoristas para defi nir a aquellos animales que por poseer las 

características citadas se apartan de lo habitual para la especie 

dada, o sus gónadas refl ejan un periodo muy concreto del de-

sarrollo. Muchos intersexos son resultado de la contaminación 

química de las aguas.

Maduración sexual.•  Proceso fi siológico controlado por el cerbero 

que hace que gónadas sexualmente diferenciadas que contienen 

células germinales en los estadios iniciales o intermedios de la meio-

sis se conviertan, a través de la gametogénesis, en gónadas que 

producen gametos.

Monosexo.•  Población en la que todos los individuos son del mismo 

sexo. 



335

DETERMINACIÓN Y DIFERENCIACIÓN SEXUAL EN LOS PECES

Neomacho.•  Macho fenotípico obtenido por la masculinización de 
una hembra genotípica. En especies cuyo sexo homogamético es el 
femenino, los neomachos producen esperma que cuando se utiliza 
para fertilizar a huevos de hembras normales genera poblaciones 
monosexo (todo hembras).
Partenogénesis.•  Desarrollo de un organismo exclusivamente a par-
tir de la información genética de la madre. En este modo de repro-
ducción una hembra genera progenie a través de cigotos provenien-
tes de huevos que, mediante distintos mecanismos, mantienen la 
condición diploide. En los partenogéneticos el desarrollo del cigoto 
puede tener lugar sin necesidad de fertilización.
Proporción de sexos («Sex ratio»). • Número de machos y de hem-
bras en una población. Un sex ratio de, por ejemplo, 64:25, signifi ca 
que de 89 individuos 64 son machos y 25 son hembras. Los ratios 
pueden expresarse también como fracciones, como 64/25 (machos/
hembras), 64/89 (machos/total), pero puesto que no es cómodo tra-
bajar con fracciones, las anteriores pueden expresarse como 2,56 y 
0,71, respectivamente. Los porcentajes, 71,9% machos en el ejem-
plo anterior, son también un tipo de ratio. El sex ratio primario se ob-
tiene una vez formado el cigoto tras la fertilización. Puede estimarse 
sólo en algunas especies de sistema genético monofactorial. El sex 
ratio secundario se da en el momento de la eclosión, el terciario es 
el de los adultos, una vez la diferenciación sexual ha fi nalizado, y el 
operacional es el de las poblaciones adultas que se reproducen.
Proterándrica.•  Especie hermafrodita en la que los individuos pri-
mero actúan como machos, produciendo esperma, y después, tras 
el cambio de sexo, actúan como hembras, produciendo huevos.
Proterogíniea.•  Especie hermafrodita en la que los individuos pri-
mero actúan como hembras, produciendo huevos, y después, tras el 
cambio de sexo, actúan como machos, produciendo esperma.
Sexo genotípico. • Llamado también sexo genético. Sexo que viene 
dado por el genotipo de un individuo, establecido tras la fertilización 
y la formación del cigoto. Se establece mediante la determinación 
sexual. Excepto en algunas especies con un sistema monofactorial 
simple de determinación del sexo o con marcadores moleculares 
bien defi nidos, el sexo genotípico normalmente no puede conocerse. 
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En especies con determinación del sexo ambiental, sin embargo, el 
sexo genotípico como tal no existe, puesto que el sexo del individuo 
depende de las condiciones ambientales experimentadas durante el 
desarrollo.
Sexo fenotípico• . Llamado también sexo gonadal. Sexo que vie-
ne determinado por la naturaleza de las gónadas de un individuo. 
Aquellos que producen esperma se llaman machos y los que pro-
ducen huevos hembras. Se establece con la diferenciación sexual, 
independientemente de que la determinación sexual sea genotípi-
ca o ambiental. Debido a la labilidad del proceso de diferenciación 
sexual de los peces, el sexo fenotípico no tiene que corresponder 
necesariamente con el sexo genotípico.
Sexo homogamético.•  En especies cuya determinación sexual se 
basa en la herencia de factores principales, el sexo que produce sólo 
un tipo de gametos en cuanto a la presencia de factores determi-
nantes del sexo.
Sexo heterogamético.•  En especies cuya determinación sexual se 
basa en la herencia de factores principales, el sexo que produce dos 
o más tipos de gametos en cuanto a la presencia de factores deter-
minantes del sexo. En especies de determinación sexual multifacto-
rial ambos sexos son heterogaméticos.
«Testis-ova».•  También llamado «ovotestis». En medicina, se refi ere 
a una gónada verdaderamente hermafrodita, con unas partes con-
teniendo tejido testicular y otras tejido ovárico. En los peces, este 
término se ha usado para referirse a machos de especies gonoco-
ristas que por la circunstancia que sea (tratamiento hormonal, alta 
temperatura, exposición a contaminantes, etc.) en sus testículos se 
aprecia la presencia de algunas células germinales femeninas, nor-
malmente oocitos previtelogénicos. Los «testis-ova» son un caso 
particular de intersexos.



5
EFECTOS DE LA DIETA 

DE LOS REPRODUCTORES 
SOBRE LA PUESTA

EFECTOS DE LA DIETA 
DE LOS REPRODUCTORES 

SOBRE LA PUESTA





5

339

Resumen
En muchos peces cultivados, especialmente en aquellas especies 

nuevas para la acuicultura, el comportamiento reproductor imprevi-
sible y variable es un importante factor limitante para la producción 
masiva de semilla. Una mejora en la alimentación y nutrición de los re-
productores no solo mejora la calidad de huevos y espermatozoides si 
no también la producción de semilla. Lípidos y ácidos grasos son algu-
nos de los componentes dietéticos que más infl uyen sobre la reproduc-
ción y calidad de las puestas. Los ácidos grasos altamente insaturados 
de cadena larga (HUFA) en las dietas de reproductores de peces están 
relacinados con el incremento de la fecundidad, la fertilización y la cali-
dad de los huevos. También la composición proteica de las dietas de los 
reproductores infl uye en gran medida en la calidad de la puesta y afecta 
notablemente la composición del saco vitelino. Así mismo, la eleva-
ción de los niveles dietéticos de α-tocoferol ha mostrado que reduce el 
porcentaje de huevos anormales e incrementa la fecundidad. El acido 
ascórbico igualmente juega un papel importante en la reproducción de 
los peces, como se ha visto principalmente en salmónidos. Otros in-
gredientes dietéticos como, carbohidratos, triptófano, taurina, nucleó-
tidos y minerales han sido utilizados en dietas para reproductores para 
mejorar la calidad de las puestas. Así mismo, diferentes componentes 
dietéticos tales como harinas de pota, calamar o krill son reconocidos 
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como importantes componentes en dietas para reproductores. Por otra 
parte, no solo las defi ciencias dietéticas afectan la calidad de las puestas 
sino también el tamaño de la ración. Finalmente, el periodo de alimen-
tación necesario para modifi car la calidad de las puestas depende de la 
duración del período vitelogenético. Así, mientras que en reproductores 
con periodos vitelogenéticos cortos y puestas continuas es posible me-
jorar la calidad de la puesta modifi cando la calidad nutricional incluso 
durante el periodo de puesta, en peces con periodos largos de vitelo-
génesis es necesario alimentar durante varios meses los reproductores 
con dietas de buena calidad.

Abstract
In many cultured fi sh species, particularly in those new for aquaculture, 

unpredictable and variable reproductive performance is an important limi-
ting factor for the successful mass production of juveniles. The improvement 
in broodstock nutrition and feeding has been shown to greatly enhance not 
only egg and sperm quality but also seed production. Lipid and fatty acid 
composition of broodstock diet have been identifi ed as major dietary factors 
that determine successful reproduction and survival of offspring. In some 
species, HUFA in broodstock diets increases fecundity, fertilization and egg 
quality. Protein composition of the broodstock diets has an infl uence on the 
spawning quality, regulating the composition of the yolk sac. Therefore, diffe-
rent feed ingredients such as, cuttlefi sh, squid and krill meals are recognized 
as valuable components of broodstock diets. Elevation of dietary a-tocopherol 
levels has been found to reduce the percentage of abnormal eggs and increa-
se fecundity. Ascorbic acid has also been shown to play an important role 
in salmonid reproduction. Other dietary ingredients such as, carbohydrates, 
tryptophan, taurine, nucleotides and minerals have been used in fi sh broods-
tock diets to improve spawning quality. Besides, not only the dietary defi cien-
cies affect spawning quality, but also food restriction has serious affects on 
reproduction. In species with continuous spawnings and short vitellogenetic 
periods, it is possible to improve spawning quality modifying the nutritional 
quality of the broodstock diets even during the spawning season. In fi sh with 
long vitellogenesis, the broodstock need to be fed with high quality diets, se-
veral months before the spawning season to be able to improve the spawning 
quality.
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5.1. INTRODUCCIÓN

Aunque hace tiempo que se reconoce la importancia de una ade-
cuada alimentación en la reproducción y calidad de las puestas en los 
teleósteos (Luquet y Watanabe, 1986), los requerimientos nutritivos de 
los reproductores sigue siendo una de las áreas menos estudiadas en el 
campo de la nutrición de los peces. Además, los escasos trabajos de los 
que se dispone están limitados a unas pocas especies (Brooks et al., 1997; 
Izquierdo et al., 2001). En gran medida, esto es debido a la necesidad 
de grandes instalaciones, interiores o exteriores, para mantener grupos 
numerosos de reproductores y al alto coste tanto para la construcción 
como para el mantenimiento de las instalaciones requeridas para realizar 
experimentos de alimentación de larga duración con peces de gran ta-
maño. Sin embargo, como ocurre en nutrición humana ó en ganadería 
(Leboulanger, 1977), es obvio que los requerimientos nutricionales de 
los reproductores se diferencian claramente de los que requieren los ani-
males jóvenes o los adultos fuera de la etapa reproductiva. Es más, como 
en otros animales, parece evidente que muchos de los problemas y defi -
ciencias que aparecen en las etapas tempranas del desarrollo de huevos 
y larvas están directamente relacionados con el régimen alimenticio de 
los reproductores. Así, por ejemplo, los componentes nutricionales de 
la dieta, la tasa de ingesta ó la duración del periodo de alimentación, 
afectan directamente la calidad de las puestas como sugieren las investi-
gaciones realizadas en algunas de las principales especies cultivadas: do-
rada (Sparus aurata) (Mourente y Odriozola, 1990; Fernández-Palacios 
et al., 1995, 1997, 2005), lubina (Dicentrarchus labrax) (Cerdá et al., 
1994 b; Carrillo et al., 1995; Navas et al., 1997), pargo japonés, (Pagrus 
major) (Watanabe et al., 1984 a, b, c, 1985 b, 1991 b), trucha arco 
iris (Oncorhynchus mykiss) (Washburn et al., 1990; Choubert y Blanc, 
1993; Blom y Dabrowski, 1995; Choubert et al., 1998; Pereira et al., 
1998), salmón Atlántico, (Salmo salar) (Eskelinen, 1989; Berglund, 1995; 
Christiansen y Torrissen, 1997), tilapia (Oreochromis niloticus) (De Silva 
y Radampola, 1990; Cumaratunga y Mallika, 1991; Santiago y Reyes, 
1993; Gunasekera et al., 1995, 1996 a, b, 1997; Siddiqui et al., 1998), 
carpa común (Cyprinus carpio) (Manissery et al., 2001) o rodaballo (Sco-
phthalmus maximus) (Lavens et al., 1999).
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5.2.  EFECTO DE LOS COMPONENTES 
DE LA DIETA

Los pioneros trabajos de Watanabe y colaboradores en el año 1984 
mostraron que la composición de las dietas para los reproductores del 
pargo japonés (Pagrus major) constituye un factor determinante de la 
calidad de sus puestas. Investigaciones posteriores indican que son va-
rios los tipos de nutrientes capaces de infl uir en la reproducción, tales 
como: los lípidos polares ó no polares (Watanabe et al., 1991a, b), los 
ácidos grasos esenciales (Harel et al., 1994; Fernández-Palacios et al., 
1995; Carillo et al., 1995; Bruce et al., 1999; Mazorra et al., 2003), los 
carbohidratos (Mangor-Jensen y Birkeland, 1993), las proteínas (Harel 
et al.,1995; Gunasekera et al, 1996 a, b), la vitamina E (Emata et al., 
2000; Fernández-Palacios et al., 2005), el ácido ascórbico (Dabroswki 
y Blom, 1994; Blom y Dabroswki, 1995), la vitamina A (Furuita et al., 
2003 a), los carotenoides (Vasallo-Agius et al., 2001a) ó los nucleóti-
dos (González-Vecino et al., 2004). 

5.2.1. Lípidos

Los lípidos constituyen el componente dietético mejor estudiado 
en nutrición de reproductores. Trabajos como los de Watanabe et 
al. (1984 a), Mourente et al. (1989), Dhert et al. (1991), Bruce et al. 
(1993), Fernández-Palacios et al. (1995), Navas et al. (1997), Rodrí-
guez et al. (1998), Lavens et al. (1999), Furuita et al. (2002, 2003 b), 
Mazorra et al. (2003) y Aijun et al. (2005) muestran que el contenido 
dietético en lípidos totales ó en de ácidos grasos esenciales constituye 
el factor nutricional que más infl uye en la calidad de las puestas, es-
pecialmente en aquellas especies de puestas continuas que presentan 
periodos vitelogenéticos cortos y que son capaces de incorporar estos 
componentes dietéticos en los huevos incluso durante el periodo de 
puesta (Fernández-Palacios et al., 1995). 

La elevación de los niveles de lípidos dietéticos de 12 % a 18 % en 
las dietas para reproductores del pez conejo (Siganus guttatus) produ-
ce una notable mejora en su fecundidad, determinada por el número 
total de huevos producidos (Duray et al., 1994). Aunque este efecto 
podría ser debido al incremento energético en la dieta, parece estar 
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estrechamente relacionado con un aumento gradual en los ácidos gra-
sos esenciales de la dieta. De hecho, uno de los factores nutritivos que 
más afectan la calidad de la puesta es el contenido en ácidos grasos 
esenciales (AGEs) de la dieta (Watanabe et al., 1984 a, b). En la dorada, 
Fernández-Palacios et al. (1995) indican que la calidad de la puesta, 
que constituye un factor limitante para la producción masiva de semi-
lla de esta especie, se ve directamente afectada por los niveles de n-3 
HUFA (ácidos grasos poliinsaturados con 20 o más átomos de carbono, 
esenciales para peces marinos) en las dietas de los reproductores (Fi-
gura 1). Así, por ejemplo, la fecundidad mejora signifi cativamente con 
un aumento en los n-3 HUFA dietéticos en la dorada (Sparus aurata) 
(Fernández-Palacios et al., 1995, 2005) y otros espáridos (Watanabe et 
al., 1984 a, b, c, 1985 a, b). En otras especies, como el bacalao (Gadus 
morhua), algunos autores (Lie et al., 1993) no han podido demos-
trar un claro efecto de los ácidos grasos esenciales sobre la fecundi-
dad utilizando dietas comerciales enriquecidas con diferentes tipos de 
aceites (soja, capellán o sardina). De hecho, ni siquiera la composición 
del huevo se vio marcadamente afectada cuando los reproductores de 
esta especie fueron alimentados con dichas dietas durante un largo 
periodo de tiempo (Lie et al., 1993). Éstos resultados, que parecen con-
tradictorios con los obtenidos en espáridos, podrían ser debidos a unos 
menores requerimientos de AGEs en los reproductores de bacalao que 
parecen ser cubiertos por los lípidos residuales presentes en la harina ó 
el aceite de pescado que contenía la dieta comercial basal a la que se 
añadieron los distintos tipos de aceites. 

Otros ácidos grasos distintos de los n-3 HUFA parecen jugar un 
papel importante en la producción de huevos en los peces. Así, la 
presencia de ácido araquidónico (20:4 n-6, ARA) en las dietas para 
reproductores de halibut (Hippoglossus hippoglossus) incrementa la 
fecundidad (Bruce et al., 1999). También en el lenguado del Pacífi co 
(Paralichthys olivaceus) el incremento dietético de ARA de 0,1 a 0,6 % 
(peso seco) mejora la fecundidad, mientras que elevaciones hasta el 
1,2 % inhiben esta mejora (Furuita et al., 2003b). Sin embargo, Ma-
zorra et al. (2003) no encuentran diferencias en la fecundidad de re-
productores de halibut alimentados con una dieta conteniendo aceite 
orbital de atún, muy rico en ARA y ácido docosahexaenoico (22:6 
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n-3, DHA) y otra dieta basada en harina de krill. Aunque la dieta aceite 
orbital de atún tiene un contenido en DHA signifi cativamente mayor 
que la dieta a base de krill, no aparecen diferencias signifi cativas en 
su concentración en los huevos, probablemente debido a una acumu-
lación selectiva del DHA independientemente de su nivel dietético. 
En especies de agua dulce, los ácidos grasos de la serie n-6 parecen 
jugar también un papel principal en la reproducción. Así, estudios en 
la reproducción de la tilapia del Nilo (Oreochromis niloticus) indican 
que el número de hembras que ponen, la frecuencia de las puestas, el 
número de larvas obtenido por cada puesta y la producción total de 

FIGURA 1.  
Producciones relativas (por kg de hembra y por puesta) de reproductores de dorada 

(Sparus aurata) alimentados con dietas conteniendo cantidades crecientes de n-3 HUFA.
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larvas tras 24 semanas, es mucho mayor en peces alimentados con un 
dieta basal complementada con aceite de soja, con alto contenido en 
ácidos grasos de la serie n-6 esenciales para estas especies de peces 
(Watanabe, 1982), que cuando la dieta se complementa con aceite de 
hígado de bacalao, rico en ácidos grasos de la serie n-3 (Santiago y 
Reyes, 1993). Sin embargo, los reproductores alimentados con aceite 
de hígado de bacalao mostraron una mayor ganancia de peso (San-
tiago y Reyes, 1993). Pero no solo el contenido total en ácidos grasos 
de la serie n-6, sino su proporción con respecto a los de la serie n-3 
parece ser importante para la reproducción en los peces de agua dul-
ce. Así, por ejemplo, Meinelt et al. (1999) señalan el incremento de la 
tasa de fecundación en puestas del pez cebra (Danio rerio) cuando la 
relación n-3/n-6 disminuye en la dieta de los reproductores. En otra de 
estas especies la catla (Catla catla) se ha demostrado que es esencial 
complementar las dietas de reproductores con ácidos grasos de ambas 
series para completar la maduración gonadal y obtener una buena 
calidad de puesta (Nandi et al., 2001).

En general, los n-3 HUFA parecen ser determinantes en la tasa de 
fecundación o fertilización de los huevos (Fernández-Palacios et al., 
1995; Izquierdo et al., 2001). En dorada (Sparua aurata), el porcentaje 
de fecundación es menor en una dieta defi ciente en n-3 HUFA (Rodrí-
guez et al., 1998). Esta reducción en la tasa de fecundación puede ser 
debida, al menos en parte, a una menor calidad del esperma (Wata-
nabe et al., 1984 d). Así, Vassallo-Agius et al. (2001c) encuentran una 
reducción en la motilidad de los espermatozoides de machos de trucha 
arco iris (Oncorhynchus mykiss) alimentados con una dieta defi ciente 
en n-3 HUFA asociada a una disminución en la tasa de fecundación al 
fertilizar con este esperma huevos procedentes de hembras alimenta-
das con una dieta control con n-3 HUFA. 

En particular, ciertos ácidos grasos como el ácido eicosapentaenoico 
(20:5 n-3, EPA) y el ARA muestran una marcada correlación positiva 
con la tasa de fecundación en la dorada, (Fernández-Palacios et al., 
1995, 1997, 2005, Figura 2). Igualmente, el contenido de ARA en die-
tas para reproductores de halibut (Hippoglossus hippoglossus) se en-
cuentra directamente relacionado con la tasa de fecundación (Mazorra 
et al., 2003).
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Dado que la composición en ácidos grasos del esperma depende 
de la composición en ácidos grasos esenciales en la dieta de los repro-
ductores (Leray y Pelletier 1985), en especies como la trucha arco iris, 
Oncorhynchus mykiss (Watanabe et al., 1984 d; Labbe et al., 1993) 
o la lubina, Dicentrarchus labrax (Asturiano, 1999), es posible que la 
motilidad de esperma y a su vez la fecundación se vean afectadas por 
el nivel dietético de estos ácidos grasos. Así, el contenido de EPA en el 
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FIGURA 2.   
Relación del EPA y del ARA contenido en dietas experimentales, 

para reproductores de dorada (Sparus aurata), 
con la tasa de fecundación.
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esperma regula la fl uidez de las membranas celulares y podría afectar 
directamente la actividad del espermatozoide y a su vez la tasa de 
fertilización (Watanabe et al., 1984d). Particularmente en salmónidos, 
dónde la criopreservación del esperma es empleada frecuentemente, 
la composición en ácidos grasos del esperma constituye un factor de-
terminante de la integridad de la membrana después de la desconge-
lación. Por otra parte, tanto EPA como ARA son precursores de eicosa-
noides, entre ellos prostaglandinas (PG) de las series III (Stacey y Goetz 
1982), una de las PG mayoritariamente sintetizadas por los peces mari-
nos (Ganga et al., 2005), y II (Bell et al., 1994), respectivamente. Puesto 
que estos ácidos grasos regulan la producción de eicosanoides, están 
indirectamente implicados en numerosos procesos reproductores (Mo-
ore, 1985), incluyendo la producción de hormonas esteroides, el desa-
rrollo gonadal y la ovulación. Los ovarios de los peces tienen una alta 
capacidad de generar eicosanoides, entre ellos, las prostaglandinas E 
(PGEs) liberadas por la acción de las ciclooxigenasas, y los leucotrienos 
LTB4 y LTB5, liberados por la acción de las lipooxigenasas (Knight et al., 
1995). Los inhibidores de esta última enzima reducen la maduración 
de los oocitos en lubina (Dicentrarchus labrax) inducida por la gona-
dotrofi na (Asturiano, 1999), sugiriendo que los productos derivados 
de la acción de las lipooxigenasas también pueden estar involucrados 
en la maduración de los oocitos. Este hecho se ha demostrado en los 
mamíferos dónde algunos leucotrienos (LTB4) mejoran la acción este-
roidogénica de la hormona luteinizante (LH) (Sullivan y Cooke, 1985). 
«In vitro» el ARA, pero no el EPA ni el DHA, estimula la liberación de 
testosterona en los testículos del carpín (Carassius auratus) a través 
de su conversión en prostaglandina PGE2 (Wade et al., 1994). Por el 
contrario, el EPA o el DHA bloquearon la acción esteroidogénica del 
ARA y de la PGE2. Así, ambos ácidos grasos, ARA y EPA modulan la es-
teroidogénesis en los testículos del carpín (Wade et al., 1994). Por ello, 
una defi ciencia o un desequilibrio de los AGEs en la dieta de los repro-
ductores puede ocasionar una cierta inhibición de la esteroidogénesis 
que retrase la espermiación, y como consecuencia reduzca las tasas de 
fecundación. Es más, también se conocen las prostaglandinas como 
importantes feromonas en algunos teleósteos (Mustafa y Srivastava, 
1989; Sorensen y Goetz, 1993; Rosenblum et al., 1995), estimulando 
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el comportamiento sexual masculino y sincronizando las puestas de la 
hembra y el macho, afectando directamente así al éxito de la fecunda-
ción (Sorensen et al., 1988).  

Varios autores (Sandnes et al., 1984; Craik 1985; Harel et al., 1992; 
Parrish et al., 1994; Bell et al., 1997; Almansa et al., 1999) han suge-
rido que la composición química de los huevos de peces está relacio-
nada con la calidad de las puestas, ya que la composición del huevo 
debe satisfacer las demandas nutritivas del embrión para su desarrollo 
y crecimiento. Fernández-Palacios et al. (1995) señalan que la compo-
sición en ácidos grasos de los huevos de dorada (Sparus aurata) está 
directamente afectada por el contenido en n-3 HUFA de la dieta de los 
reproductores. Los ácidos grasos de la serie n-3 y los n-3 HUFA conte-
nidos en los huevos de dorada se incrementan cuando se incrementan 
los n-3 HUFA de la dieta (Figura 3), debido principalmente al aumento 
de 18:3n-3 (ácido linolénico), 18:4n-3 (ácido estearidónico) y EPA. 

Sin embargo, un alto contenido de n-3 HUFA en el huevo no siem-
pre está asociado a una buena calidad de puesta (Izquierdo et al., 
2001). Además, la composición en ácidos grasos de los lípidos de 
los huevos de peces no sólo es determinada por la dieta de los re-
productores, si no que también esta relacionada con la especie y con 
diferentes lotes de la misma especie (Pickova et al., 1997), o con 
las condiciones ambientales en las que se produce la gametogénesis 
(Dantagnan et al., 2007). En trucha arco iris (Oncorhynchus mykiss), 
alimentada con una dieta defi ciente en ácidos grasos de la serie n-3 
durante los tres últimos meses de la vitelogénesis, se produce sólo 
una ligera reducción del contenido de DHA en el huevo, mientras 
que la concentración de EPA disminuye drásticamente en un 50 % 
(Fremont et al., 1984). Esta retención selectiva de DHA también se 
ha encontrado durante la embriogénesis (Izquierdo, 1996) y durante 
la inanición en los estadíos larvarios (Tandler et al., 1989) denotando 
la importancia de este ácido graso para el desarrollo del embrión y 
de la larva. 

La viabilidad de los huevos también se ve claramente afectada por el 
contenido en n-3 HUFA de las dietas de los reproductores. Fernández-
Palacios et al. (1995, 2005) indican que el porcentaje de huevos viables, 
defi nidos como huevos morfológicamente normales, aumenta con la 
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elevación de los niveles de n-3 HUFA en las dietas de los reproductores 
y con la incorporación de estos ácidos grasos en los huevos (Figura 4), 
lo que indica la importancia de estos ácidos grasos esenciales para el 
desarrollo normal de huevos y embriones de dorada (Sparus aurata). 
Resultados similares para esta especie han sido descritos por Domarco 
(2001), utilizando dos dietas comerciales y dos dietas húmedas (calamar-
gambas y calamar-caballa) encontró que el incremento de los niveles 

FIGURA 3.  
Relación entre los n-3 HUFA dietéticos y los niveles 

de ácidos grasos de las series n-3 y n-3 HUFA en los huevos.
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de n-3 HUFA en los huevos implicaba un aumento en el porcentaje de 
huevos viables, independientemente del ingrediente utilizado. 

Así, por ejemplo, la alimentación de reproductores de dorada (Spa-
rus aurata) con dietas defi cientes en AGEs ocasiona un aumento del 
número de gotas de grasa en el huevo (Fernández-Palacios et al., 1997, 
2005) como también se ha señalado en el pargo japonés, Pagrus major 
(Watanabe et al., 1984 a). Makino et al. (1999) observaron que era 
frecuente en las puestas del robalo japonés (Lateolabrax japonicus) la 

FIGURA 4.  
Relación entre el porcentaje de huevos viables con el nivel dietético 

de n-3 HUFA y el contenido en n-3 HUFA de los huevos.
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existencia de huevos con más de una gota de grasa y siguiendo su 
desarrollo comprobaron que la fusión en una sola gota lípidica, en la 
mayoría de las ocasiones, ocurría durante la formación de las cápsulas 
ópticas en el embrión en desarrollo, teniendo estos huevos altos por-
centajes de eclosión y de larvas normales. 

Así mismo, la mejora en la viabilidad de la puesta en lubina (Dicen-
trarchus labrax) alimentada con una dieta enriquecida con aceite de 
pescado de alta calidad ha sido asociada con un alto contenido en áci-
dos grasos de la serie n-3 (Navas et al., 1997). De manera semejante, 
la viabilidad de los huevos del cherne americano (Morone chrypsos), 
expresada en términos de altos porcentajes de eclosión, están asocia-
dos a un mayor contenido de n-3 HUFA en las dietas y en los huevos 
(Lane y Kholer, 2006). 

Por otra parte, la comparación entre huevos de bacalao (Gadus 
morhua) de agua salobre y agua marina muestran que el contenido 
en ARA y la relación DHA/EPA de la fracción polar de los lípidos de los 
huevos están correlacionados positivamente con la simetría del huevo 
y su viabilidad (Pickova et al., 1997). Estos ácidos grasos, en algunas 
especies, constituyen importantes fuentes de energía durante el de-
sarrollo embrionario temprano (Tocher et al., 1985 a, b; Falk-Petersen 
et al. 1986, 1989; Rainuzzo, 1993; Sargent, 1995). Además, tienen 
diferentes funciones en los peces, tales como su importante papel es-
tructural como componentes de los fosfolípidos en las biomembranas 
del pez, regulando la fl uidez de las mismas y su correcto funciona-
miento fi siológico (Bell et al., 1986, 1997; Takeuchi, 1997; Sargent, 
1995; Sargent et al., 1999). En concreto, la estructura particular del 
DHA confi ere a este ácido graso unas características físico-químicas 
muy particulares que le permiten jugar un papel esencial en diversos 
aspectos del metabolismo en los peces. Su incorporación a las mem-
branas en los distintos tipos celulares del organismo regula la integri-
dad y funcionamiento de las mismas, siendo un componente principal 
de los fosfoglicéridos, particularmente de las fosfatidiletanolaminas y 
fosfatidilcolinas. Este ácido graso es especialmente importante en el 
tejido neural, retina, nervio óptico y estructuras relacionadas con los 
órganos de los sentidos (Sargent et al., 1993, Benítez et al., 2007). 
Además puede ser un sustrato adecuado para las lipoxigenasas que 
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sintetizan eicosanoides (Asturiano, 1999) que regulan muchos aspec-
tos del metabolismo de los peces incluidos la esteroidogénesis (Ganga 
et al., 2006). En muchas especies marinas el DHA ha demostrado ser 
más determinante que el EPA como ácido graso esencial (Watanabe et 
al., 1989; Watanabe, 1993). Puesto que ambos ácidos grasos compi-
ten entre ellos por las enzimas que regulan la síntesis de eicosanoides, 
fosfoglicéridos, etc., la relación entre ambos en la dieta (EPA/DHA) será 
determinante para las distintas funciones fi siológicas que regulan, in-
cluida la reproducción. 

Algunos autores también han señalado la importancia de la rela-
ción ARA/EPA en el desarrollo larvario (Sargent et al., 1999; Koven et 
al., 2001). Esta relación es además importante para muchas funciones 
fi siológicas que dependen del estado evolutivo de la especie y de sus 
requerimentos (Pickova et al., 2007). Bell et al. (1997), Bruce et al. 
(1999) y Omnes et al. (2004) han sugerido la importancia de las rela-
ciones ARA/EPA y EPA/DHA contenidas en dietas para reproductores 
para mejorar la calidad de las puestas. Estos tres ácidos grasos ARA, 
EPA y DHA son importantes para el control de la ovulación (Mustafa 
y Srivastava, 1989) y están probablemente implicados en la embrio-
génesis, desarrollo del sistema inmune, eclosión y desarrollo larvario 
inicial. El ARA es un importante precursor de eicosanoides en las cé-
lulas de los peces (Bell y Sargent, 2003) en competencia con el EPA 
que parece ejercer una infl uencia moduladora sobre la producción de 
eicosanoides derivados del ARA. Puesto que estos eicosanoides juegan 
un papel fundamental en la regulación del desarrollo embrionario y 
larvario, del sistema inmune ó en la osmoregulación, entre otras mu-
chas funciones, pero presentan diferente actividad fi siológica según 
sean derivados del EPA ó el ARA, la relación dietaria, y por lo tan-
to tisular, ARA/EPA constituye un factor nutricional crítico en dietas 
para larvas y reproductores. Así, el incremento de la relación dietética 
ARA/EPA mejora los porcentajes de huevos viables, eclosión y super-
vivencia larvaria en la dorada (Sparus aurata) (Fernández-Palacios et 
al., 1995, 2005, Figura 5), de eclosión en lubina (Dicentrarchus labrax) 
(Navas et al., 2001) y de huevos viables y eclosión en puestas del ha-
libut (Hippoglossus hippoglossus) (Mazorra et al., 2003). Este último 
estudio sugiere tasas de 3-4:1 EPA/ARA como más adecuadas en las 
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FIGURA 5.  
Relación entre el nivel dietético de la proporción ARA/EPA 

y los porcentajes de huevos viables, eclosión y supervivencia larvaria.

%
 h

ue
vo

s 
vi

ab
le

s

ARA/EPA en las dietas

y = 141,34 + 23,16 ln (x)
 P < 0,05
 R = 0,89

86

81

76

71

66

61

56

0,03 0,04 0,05 0,06 0,07 0,08

%
 e

cl
os

ió
n

ARA/EPA en las dietas

y = 85,39 + 173,62 x
 P < 0,1
 R = 0,81

98

96

94

92

90

88

0,03 0,04 0,05 0,06 0,07 0,08

%
 s

up
er

vi
ve

nc
ia

 la
rv

ar
ia

ARA/EPA en las dietas

y = 12,96 + 317,89 x
 P < 0,01
 R = 0,97

40

37

34

31

28

25

22

0,03 0,04 0,05 0,06 0,07 0,08



354

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

dietas para reproductores de esta especie. Sin embargo, un exceso en 
ARA o en su relación con el EPA puede ocasionar efectos perjudiciales 
para la reproducción. En dorada (Sparus aurata), Fernández-Palacios 
et al. (2005) encuentran que un nivel dietario de ARA del 0,38 % 
mejora la calidad de las puestas, mientras que niveles superiores in-
fl uyen negativamente en dicha calidad, encontrando que la relación 
EPA/ARA mas adecuada para la mejora de la calidad de las puestas es 
de 13:1. También Furuita et al. (2003 b) señalan el efecto negativo de 
altos niveles de ARA en dietas para lenguado del Pacífi co (Paralichthys 
olivaceus) en la calidad de las puestas, posiblemente debido a un po-
tencial efecto inhibidor en la bioconversión del EPA. Por otra parte, de 
manera general, Sargent et al. (1999) indican que la relación EPA/ARA 
óptima en alimentos para larvas de lubina es de 1:1, mientras que para 
rodaballo ó halibut son de 10:1 o mayores. 

Pocos estudios han podido demostrar la mejora de calidad de la se-
milla a través de la dieta de los reproductores. En pez conejo (Signatus 
guttatus) se ha comprobado que es posible mejorar la supervivencia 
de las larvas de 14 días de edad incrementando los lípidos dietéticos 
en la dieta de los progenitores (Duray et al., 1994). También la eleva-
ción de los niveles dietéticos de n-3 HUFA (particularmente del DHA) 
en las dietas de reproductores de perca de río (Perca fl uviatilis) mejora 
signifi cativamente el peso de las larvas producidas y su resistencia al 
shock osmótico (Aby-Ayad et al., 1997). De una manera similar, el au-
mento en los niveles de n-3 HUFA en las dietas de reproductores de 
dorada mejora signifi cativamente la supervivencia de larvas con saco 
vitelino reabsorbido. Es más, el crecimiento, supervivencia e infl ación 
de la vejiga natatoria en larvas de dorada mejoran cuando se usa aceite 
de pescado, en lugar de aceite de soja, en las dietas para los reproduc-
tores (Tandler et al., 1995). En esta misma especie, la alimentación de 
los progenitores con niveles altos lípidos ocasiona un incremento en el 
peso y la talla de larvas de 28 días de edad (Bueno, 2001, Figura 6). 

No solamente las defi ciencias dietéticas de AGEs causan efectos ne-
gativos en la calidad de las puestas, sino que, en ciertas condiciones, 
su exceso también podría tener un efecto negativo sobre la misma. 
Por ejemplo, niveles altos de n-3 HUFA en la dieta de los reproductores 
de dorada acompañados de un aumento de su concentración en el 
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huevo, ocasionan una disminución en la cantidad total de huevos pro-
ducidos (Fernández-Palacios et al., 1995, 2005). Similares resultados, 
en cuanto a la producción de semilla, son encontrados en el espada, 
Xiphophorus helleri, por Ling et al. (2006). Li et al. (2005) encuentran 
en el crescent sweetlips (Plectorhynchus cinctus) que dietas tanto con 
exceso o defi ciencia de n-3 HUFA, tienen efectos negativos en la ca-
lidad de huevos y larvas. Furuita et al. (2002) señalan en el lenguado 
del Pacífi co, Paralichthys olivaceus, una disminución de los porcentajes 
de huevos fl otantes, eclosión y de larvas normales al aumentar los n-3 
HUFA dietéticos de 2,1 a 6,2 %. Esta inhibición en la producción de 
huevos podría ser debida a la acción directa de los niveles tisulares de 
n-3 HUFA en el eje endocrino cerebro-pituitario-gonadal. Por ejem-
plo, se ha encontrado que los ácidos grasos EPA y DHA reducen «in 
vitro» la acción esteroidogénica de la gonadotrofi na en el ovario de 
los teleósteos (Mercure y Van Der Kraak, 1995). Esto también ocurre 
en mamíferos en los que un alto nivel de ácidos grasos en la dieta 
retrasa la aparición de la pubertad (Zhang et al., 1992). Aunque este 
efecto negativo de un exceso de n-3 HUFA podría estar relacionado 

FIGURA 6.  
Crecimiento de larvas de dorada procedentes de reproductores 

alimentados con dietas con diferentes niveles de lípidos.
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con una carencia de antioxidantes en la dieta (Fernández-Palacios et 
al., 2005).

En general, los requerimientos en ácidos grasos esenciales para re-
productores de espáridos varían entre un 1,5 % y un 2,5 % de n -3 
HUFA en la dieta (Watanabe et al., 1984 a, b, c, 1985 a, b; Fernández-
Palacios et al., 1995, 2005), siendo más altos que los determinados 
para juveniles que varían entre el 0,5 % y el 0,8 % de n -3 HUFA en 
la dieta (Izquierdo, 1996). Estos valores son también más altos que los 
determinados para salmónidos, aproximadamente alrededor de 1 % 
de n -3 HUFA (Watanabe, 1990). 

5.2.2. Proteinas

La maduración ovárica en los peces implica cambios bioquímicos 
considerables que resultan en una masiva incorporación de lípidos y 
proteínas en los oocitos (Frémont et al., 1984) durante la vitelogénesis. 
En la dorada, que desova continuamente durante 3-4 meses, estos 
componentes bioquímicos deben proporcionarse continuamente a tra-
vés de dietas de alta calidad nutritiva. 

Las proteínas constituyen el componente más abundante de los 
nutrientes contenidos en los huevos de peces (Watanabe y Kiron, 
1994). Además, son la principal fuente de energía durante el desarro-
llo embrionario de muchas especies de teleósteos (Fynh y Serigstad, 
1987; Rønnestad et al., 1992; Sivaloganathan et al., 1998). Las pro-
teínas tienen un papel particularmente importante en la fecundación 
y desarrollo normal del embrión (Fynh y Serigstad, 1987; Srivastava y 
Brown, 1992; Srivastava et al., 1995). Por ejemplo, las proteínas que 
envuelven el vítelo desempeñan un papel muy importante durante la 
fecundación (Hart, 1990). La vitelogenina es la principal proteína pre-
cursora de vitelo en los teleósteos y su composición en aminoácidos se 
caracteriza por altos contenidos en alanina, ácido glutámico y leucina 
y bajos contenidos en serina. Por otra parte, la composición en ami-
noácidos de las proteínas que envuelven el vítelo en los huevos de la 
dorada está caracterizada por un alto contenido en prolina y en ácido 
glutámico y un relativamente bajo contenido en cistína (Hyllner et al., 
1995) (Cuadro 1). Los aminoácidos libres también aparecen en altas 
cantidades en los huevos de peces pelágicos, contabilizándose por 
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encima de 43 nmol por huevo en dorada (Sparus aurata), incluyen-
do leucina, lisina, valina, isoleucina, alanina y serina como principales 
aminoácidos (Rønnestad, 1992). 

CUADRO 1.  
Composición en aminoácidos del vitelo y de las fracciones proteicas del mismo, 

en huevos de dorada.

FRACCIONES PROTEICAS DEL VITELO

AMINOÁCIDO VITELO 75 kDa 50 kDa 48 kDa 44 kDa

A. ASPARTICO 7,5 8,8 7,8 10,0 9,0

SERINA 8,5 8,8 7,5 8,8 8,3

A. GLUTÁMICO 12,9 13,3 13,0 9,8 11,8

PROLINA 13,7 15,2 10,0 7,9 8,0

GLICINA 6,0 7,3 7,7 7,0 7,8

ALANINA 6,5 5,1 6,9 8,3 6,2

ARGININA 3,8 4,1 4,9 4,3 4,5

HISTIDINA 1,8 1,9 1,8 2,8 2,2

ISOLEUCINA 2,6 3,2 3,5 3,6 4,1

LEUCINA 5,9 5,6 7,6 8,1 8,5

LISINA 4,5 3,4 4,4 4,9 3,0

METIONINA 1,0 0,8 1,5 0,9 1,0

FENILALANINA 3,3 3,4 2,7 4,3 4,7

TREONINA 6,0 5,6 6,3 6,0 6,0

VALINA 7,4 7,7 7,6 7,7 8,7

CISTEINA 2,9 1,6 1,9 1,3 2,3

TIROSINA 5,6 4,0 4,9 4,4 3,9

* Los valores están expresados en % de moles del total de aminoácidos. El triptófano no fue determinado.

Por ello, no es de extrañar que la composición proteica de la dieta de 
los reproductores infl uya en la calidad de la puesta regulando la síntesis y 
selección de los componentes del saco vitelino. Así, en la dorada una dieta 
para reproductores bien equilibrada en aminoácidos esenciales mejora la 
síntesis de vitelogenina (Tandler et al., 1995). Estas proteínas constituyen 
una importante fuente de aminoácidos y de reserva energética utilizadas 
durante la intensa actividad biosintética en las etapas tempranas de la 
embriogénesis (Metcoff, 1986). Por ello, el correcto desarrollo embriona-
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rio en los peces depende en gran medida del contenido de aminoácidos 

presentes en el huevo (Fynh y Serigstad, 1987; Fynh, 1989). En estudios 

llevados a cabo en reproductores del pargo japonés (Pagrus major) se ha 

estimado que el nivel óptimo de proteínas en dietas, conteniendo harina 

de pescado como principal fuente de energía, está alrededor del 45 % 

(Watanabe et al., 1984a, b, d, e). Los reproductores alimentados por de-

bajo de ese nivel producen aproximadamente un 30 % menos de huevos. 

La fecundidad también se ve afectada por las proteínas dietéticas en los 

reproductores de lubina (Dicentrarchus labrax), que al ser alimentados con 

altos porcentajes de proteínas muestran una fecundidad 1,5 veces mayor 

que cuando la dieta es baja en proteínas (Cerdá et al., 1994 b). Es más, 

la reducción de los niveles de proteína dietética del 51 % al 34 % junto 

con un aumento de los niveles de hidratos de carbono del 10 % al 32 % 

produce un incremento en las deformidades larvarias en la lubina (Cerdá 

et al., 1994 b). Durante la puesta de los reproductores de lubina, estas 

dietas bajas en proteína alteran la secreción de GnRH (Kah et al., 1994) y 

de gonadotrofi na GtH II, que juegan un importante papel regulador de la 

maduración del oocito y la ovulación (Navas et al., 1996). La fecundidad 

de los reproductores también se ve afectada por el nivel de proteína die-

tética en otras especies como tilapia (Oreochromis niloticus) (Al Hafedh et 
al., 1999; El-Sayed et al., 2003) ó espada (Xiphophorus helleri) (Chong et 
al. 2004). Además, en esta última especie, la elevación de los niveles de 

proteína incrementa la producción total de larvas (Ling et al., 2006). En 

concordancia con estos resultados, la fecundidad de los reproductores del 

labeo roho (Labeo rohita) incrementa con la elevación de los niveles de 

proteína dietaria de 20 a 25 y 30 %, mientras que su incremento hasta el 

35 ó 40 % reduce la fecundidad (Khan et al., 2005). Los niveles óptimos 

de proteína dietética en las dietas para obtener la máxima fecundidad en 

reproductores del pez gato Mystus nemurus se sitúan entorno al 35 % 

de proteína (Abidin et al., 2006). En el caso del rodaballo (Scophthalmus 
maximus), parece ser necesario elevar los contenidos de proteína y lípidos 

por encima de 45 y 10 %, respectivamente, con contenidos de 2 % de 

HUFA para obtener las mayores fecundidades (Aijun et al., 2005). Así, 

vemos que los requerimientos de proteína encontrados en la bibliografía 

para las distintas especies estudiadas varían entre 30 y 45 % (Cuadro 2).
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CUADRO 2.  
Requerimientos de proteína en dietas para reproductores de diversas especies de peces.

ESPECIE *REQUERIMIENTO REFERENCIAS

Pagrus major 45 % Watanabe et al. (1984a, b, d, e)

Dicentrarchus labrax >34 % Cerdá et al. (1994b)

Labeo rohita 30 % Khan et al. (2005)

Mystus nemurus 35 % Abidin et al. (2006)

Scophthalmus maximus 45 % Aijun et al. (2005)

* % Peso seco de la dieta.

Pero no solamente el contenido total de proteínas dietéticas, sino 
también el tipo de fuente de proteína utilizada en las dietas para re-
productores parece ser determinante de la calidad de las puestas. Va-
rios estudios han puesto de manifi esto el efecto benefi cioso de la 
alimentación de los reproductores de espáridos con sepia, calamar o 
las harinas preparadas de estos cefalópodos (Watanabe et al., 1984 
a, b; Mourente et al., 1989; Zohar et al., 1995), sugiriendo que pre-
sentan componentes nutritivos esenciales para la reproducción. Por 
ejemplo, la alimentación de reproductores de pargo japonés (Pagrus 
major) con una dieta a base de harina de sepia, en lugar de harina de 
pescado, incrementa la producción total de huevos y la viabilidad de 
los mismos (Watanabe et al., 1984 a, b). Incluso la substitución parcial 
del 50 % de la harina de pescado por harina de sepia (Watanabe et 
al., 1984 a, b) mejora la viabilidad de los huevos, aunque sin alterar la 
tasa de fertilización de los mismos. Mourente et al. (1989) relaciona-
ron este efecto benefi cioso con el elevado contenido en ácidos grasos 
esenciales de la sepia, mientras que Watanabe et al. (1984 a) sugirie-
ron que el alto valor dietético de la sepia es debido principalmente a 
algún componente presente en la fracción hidrosoluble de la misma. 
De una manera similar, la sustitución del 50 % de la harina de pes-
cado por harina de calamar en dietas para el jurel dentón (Pseudoca-
ranx dentex) mejoró los porcentajes de huevos fecundados y eclosión 
aunque no incrementó el número de huevos producidos por hembra 
(Vassallo-Agius et al., 2001 b). Emata y Borlongan. (2003) señalan que 
los porcentajes de eclosión y de supervivencia larvaria mas altos, en 
puestas del (Lutjanus argentimaculatus), corresponden a los reproduc-
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tores alimentados con harina y aceite de calamar, en substitución de la 
harina y aceite de pescado. 

Fernández-Palacios et al. (1997) realizaron algunas experiencias en-
caminadas a discernir qué componentes de la harina de calamar son 
responsables de la mejor calidad nutritiva de esta harina en compa-
ración con la de pescado, una de las principales fuentes de proteína 
utilizadas para la alimentación de los reproductores de peces. Para ello 
alimentaron reproductores de dorada (Sparus aurata) con cuatro tipos 
de dietas basadas en harina calamar, harina de pescado, harina de ca-
lamar desengrasada con solventes orgánicos y completada con aceite 
de pescado o harina de pescado desengrasada con solventes orgánicos 
y completada con aceite de harina de calamar. Los resultados mostra-
ron una mejora signifi cativa en la calidad de las puestas cuando los 
reproductores eran alimentados con las dietas que contenían harina 
de calamar ó harina de calamar desengrasada, principalmente en tér-
minos de número total de huevos producidos por kg de hembra al día 
(Figura 7), y porcentajes de huevos viables y fertilizados. 

Por tanto, la proteína de la harina de calamar, como componen-
te principal tanto de la harina de calamar como, especialmente, de 
la harina de calamar desengrasada, parece ser el principal nutriente 
responsable del alto valor nutritivo de estos ingredientes para los re-
productores de distintas especies y la mejora que su inclusión dietética 
origina en la calidad de las puestas (Fernández-Palacios et al., 1997; 
Izquierdo et al., 2001). Puesto que los perfi les de aminoácidos fueron 
muy similares entre las distintas dietas (Cuadro 3), el valor superior de 
la proteína de calamar frente a la de pescado fue atribuido por dichos 
autores, al menos en parte, a la mejor digestibilidad que encontraron 
para la primera fuente de proteínas en comparación con la de la harina 
de pescado. De hecho, el contenido proteico de los huevos obtenidos 
de los reproductores alimentados con proteína de calamar fue ligera-
mente superior al de los alimentados con harina de pescado. 

Por otra parte, a pesar de que se había sugerido que el bajo con-
tenido en calcio de las harinas de calamar en comparación con las de 
pescado podría ser una característica de este ingrediente determinante 
de su gran valor nutritivo para los reproductores, la adición de calcio 
a una dieta basada en harina de calamar no afecta la calidad de la 
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CUADRO 3.  
Requerimientos calculados de aminoácidos para dorada (Sparus aurata) y perfi les teóricos 

de aminoácidos de las dietas experimentales (en g por 100 g de peso seco).

DIETA

AMINOÁCIDO REQUERIMIENTO* 1 2 3 4

ARGININA 2,39 3,17 3,23 3,72 3,69

HISTIDINA 1,00 1,84 1,87 1,16 1,15

ISOLEUCINA 2,07 3,64 3,71 2,08 2,07

LEUCINA 2,89 4,66 4,74 4,09 4,06

LISINA 3,02 4,95 4,94 4,11 4,08

METIONINA 1,10 1,62 1,65 1,68 1,67

FENILALANINA 1,39 2,52 2,57 1,89 1,87

TREONINA 2,03 3,23 3,29 2,47 2,45

VALINA 1,50 3,00 3,06 2,06 2,05

CISTÍNA 0,38 0,81 0,83 0,49 0,49

TIROSINA 1,18 1,97 2,01 1,91 1,90

* Requerimientos de aminoácidos esenciales calculados para la dorada (Sparus aurata) en base a la composicion corporal 
de la misma, Vergara (1992).
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FIGURA 7.  
Total de huevos producidos (por kg de hembra y por puesta) 

por reproductores de dorada (Sparus aurata) alimentados dietas 
basadas en harina de pescado (1 y 3) y harina de calamar (2 y 4).
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puesta de otro espárido, el pargo japonés (Pagrus major) (Watanabe 
et al., 1991b).

La substitución de la proteína o la grasa dietética proveniente de 
la harina de calamar por proteína ó grasa obtenida de la soja en las 
dietas para dorada (Sparus aurata) origina una reducción signifi cativa 
en los porcentajes de eclosión y de supervivencia al tercer día de vida 
de las larvas (Zohar et al., 1995). Pero este detrimento en la calidad de 
las puestas puede ser ocasionado no solo por la reducción en la can-
tidad de harina de calamar, sino que bien podría deberse a un efecto 
perjudicial de la harina de soja. Aunque varios autores (Robaina et al., 
1995) han señalado el interés de la harina de soja como fuente de pro-
teínas para el engorde de la dorada y este ingrediente es utilizado de 
forma generalizada en los piensos comerciales, la posible presencia de 
factores antinutritivos puede limitar su inclusión en altos niveles. Mas 
aún, un desequilibrio en la relación de ácidos grasos polinsaturados 
n-3/n-6 junto con la reducción en la disponibilidad del fósforo en las 
dietas para reproductores basadas en harina de soja podría directa-
mente reducir la calidad de las puestas, pues tanto los ácidos grasos 
como el fósforo son esenciales para la reproducción de los espáridos 
(Watanabe et al.,1984a; Watanabe y Kiron, 1995).

5.2.3.Vitaminas

Se reconocen 15 vitaminas establecidas como esenciales para los pe-
ces al igual que lo son para vertebrados terrestres (Woodward, 1994). 
Los requerimientos de vitamina A (retinol), vitamina D (colecalciferol), 
vitamina E (tocoferol), vitamina K (menadiona) y vitamina C (ácido as-
córbico), han sido determinados sólo para algunas especies de teleós-
teos (National Research Council, 1993, Cuadro 4) y su efecto sobre la 
reproducción y la calidad de las puestas ha sido poco estudiado. 

La vitamina E actúa como un potente antioxidante natural, previ-
niendo la degeneración peroxidativa de las grasas en las células ani-
males y la consecuente formación de radicales libres (Huber, 1988). 
Mediante la captura de radicales libres de oxígeno producidos habi-
tualmente por el metabolismo, la vitamina E repara la oxidación de 
las membranas celulares (Horton et al., 1996). Los radicales de oxí-
geno, en especial el radical hidroxilo, tienen gran afi nidad por los áci-
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CUADRO 4.  
Requerimientos de vitaminas A, D, E, K y C en las dietas de cinco especies de teleósteos.

ESPECIE

VITAMINAS Pez gato Trucha 
arcoiris

Salmón del 
Pacífi co Carpa Tilapia

A (IU/kg) 1,000-2,000 2,500 2,500 4,000 NE

D (IU/kg) 500 2,400 NE NE NE

E (IU/kg) 50 50 50 100 50

K (mg/kg) N NE N NE NE

C (mg/kg) 25-50 50 50 N 50

* N: necesaria en las dietas pero en cantidad no determinada; NE: no ensayada.

dos grasos poliinsaturados que forman parte de los fosfolípidos de las 
membranas celulares. Durante esta unión el radical hidroxilo sustrae 
un hidrógeno del ácido graso para dar lugar a la formación de un nue-
vo radical orgánico. Seguidamente este radical orgánico, en busca de 
una pareja para su electrón, ataca el lípido vecino y da lugar a un nue-
vo radical, y así sucesivamente, creándose una verdadera reacción en 
cascada que daña de manera prácticamente irreversible la membrana 
celular. La vitamina E, que normalmente se encuentra formando parte 
de las membranas biológicas, es un potente inhibidor de la lipoperoxi-
dación (Coelho, 1991; Chew, 1996). Además, la vitamina E juega un 
papel fundamental en la reproducción. Así, su defi ciencia causa tasas 
bajas de crecimiento muscular y degeneraciones en los embriones de 
vertebrados, bajas tasas de eclosión, y degeneración y expulsión de las 
células germinativas epiteliales de los testículos, esterilidad y descenso 
en la producción de prostaglandinas por los microsomas de los testícu-
los (Lehninger et al., 1993). 

Aunque los efectos negativos de la defi ciencia de la vitamina E en 
la reproducción de otros vertebrados se conocen desde principios del 
siglo pasado, la importancia de la vitamina E en la dieta para repro-
ductores de peces no se demostró hasta 1990. Defi ciencias de esta 
vitamina en dietas de reproductores de carpa común (Cyprinus carpio) 
y de ayu (Plecoglossus altivelis), inhiben la maduración de las gónadas 
y reducen las tasas de eclosión y de supervivencia larvaria en el ayu 
(Watanabe, 1990). También en pargo japonés (Pagrus major) la ele-
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vación de los niveles dietéticos de vitamina E (por encima de 2.000 
mg/kg) en las dietas de los reproductores incrementa la calidad de las 
puestas aumentando los porcentajes de huevos fl otantes con desarro-
llo normal, de huevos eclosionados y de larvas con desarrollo normal 
(Watanabe et al., 1991a), lo que mejora notablemente la superivencia 
larvaria. Esta mejora en el desarrollo normal del embrión y la larva está 
en concordancia con los resultados obtenidos en ratas diabéticas, don-
de se ha demostrado que los complementos de vitamina E en las dietas 
maternales reducen las malformaciones congénitas, incrementándose 
las concentraciones de tocoferol en los tejidos maternales, del embrión 
y del feto (Siman y Erikkson, 1997). Estos resultados parecen estar re-
lacionados con la función de vitamina E como antioxidante inter- e 
intra- celular para mantener la homeostasis de metabolitos lábiles en 
la célula y en el plasma tisular. 

En la actualidad se reconoce que la vitamina E es uno de los nutrien-
tes mas importantes para la reproducción de los peces (Izquierdo et al., 
2001), y se ha demostrado que su inclusión dietética mejora la calidad 
de las puestas en un amplio rango de especies como carpa común, 
Cyprinus carpio (Watanabe y Takashima, 1977; Watanabe,1990), ayu, 
Plecoglossus altivelis (Takeuchi et al., 1981a), carpín, Carassius auratus 
(Sutjaritvongsanon, 1987), pargo japonés, Pagrus major (Watanabe et 
al., 1985b; 1991a, b), pez gato, Heteropneustes fossilis (Dube, 1993), 
tilapia, Oreochromis niloticus (Schimittou, 1993), seriola coreana, Se-
riola quinqueradiata (Mushiake et al., 1993), pearlspot, Etroplus sura-
tensis (Shiranee y Natarajan, 1996), dorada Sparus aurata (Izquierdo 
et al., 2001) y mero de manchas naranjas, Epinephelus coioides (Xiao 
et al., 2003), así como en otras especies marinas (Verakunpiriya et al., 
1996). Así mismo, su exclusión, junto con la de la vitamina C, en dietas 
para trompetero australiano, Latris linneata, reduce de manera impor-
tante la calidad de las puestas (Morehead et al., 2001). 

En concreto, en la dorada, la alimentación con dietas defi cientes en 
vitamina E reduce los porcentajes de huevos fecundados (Fernández-
Palacios et al., 2005; Figura 8) lo cual podría estar relacionado con la 
reducción en el número y motilidad de los espermatozoides que ha sido 
descrita para otros vertebrados (Donnelly et al., 1999; Danikowski et al., 
2002) y en peces como el ayu, (Hsiao y Mak, 1978). 
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FIGURA 8.  
Relación entre el nivel dietético de vitamina E en dietas para 

reproductores de dorada y el porcentaje de huevos fecundados.

Lee y Dabrowski (2004) alimentando reproductores de perca ameri-
cana (Perca fl avescens) con dietas defi cientes en vitamina E encuentran 
que el nivel de tocoferol en el plasma espermático decrece signifi cati-
vamente y la viabilidad del esperma se ve seriamente comprometida. 
Además, la alimentación con niveles insufi cientes de vitamina E reduce 
el porcentaje de huevos viables con morfología normal en especies 
como trucha arco iris, Oncorhynchus mykiss (King, 1985), pargo japo-
nés Pagrus major, (Watanabe et al., 1991a, b), dorada Sparus aurata, 
(Fernández-Palacios et al., 2005) y, en el chano, Chanos chanos (Emata 
et al., 2000), cuando los niveles de vitamina C también son bajos. Así 
mismo, la supervivencia larvaria mejora signifi cativamente con al inclu-
sión de vitamina E en las dietas de reproductores de ayu (Plecoglossus 
altivelis, Takeuchi et al., 1981a), trucha arco iris (King, 1985) o seriola 
coreana (Seriola quinqueradiata, Mushiake et al., 1993). Las defi cien-
cias en vitamina E en la dieta para reproductores también ocasionan la 
perdida de la coloración sexual en especies como tilapia (Oreochromis 
niloticus) y reducen la actividad reproductora (Schimittou, 1993).

El contenido de vitamina E es generalmente alto en los huevos y 
bajo en los tejidos de los reproductores después del periodo de puesta 
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(Mukhopadhyay et al., 2003). Así, durante la vitelogénesis en rodaba-
llo Scophthalmus maximus, (Hemre et al., 1994) o salmón Atlántico, 
Salmo salar (Lie et al., 1993) la vitamina E es movilizada desde los teji-
dos periféricos hacia el ovario mediante lipoproteínas (Lie et al., 1993).
Por otra parte, Fernández-Palacios et al. (2005) encuentran un incre-
mento signifi cativo en la composición en lípidos totales en el huevo, 
cuando suplementan las dietas con niveles elevados de vitamina E, 
acompañado con un incremento en el contenido de EPA si esos niveles 
eran iguales o superiores a 125 mg/kg (Figura 9), en concordancia con 
la función protectora antioxidate de la vitamina E. También se encuen-
tran relaciones entre el contenido de ácidos grasos y vitamina E en los 
huevos de seriola (Seriola quinqueradiata) (Verakunpiriya et al., 1996) 
y róbalo japonés Lateolabrax japonicus (Chou y Chien, 2006). 

Por su función antioxidante sobre los lípidos corporales, y debido 
al incremento en la susceptibilidad a la oxidación ocasionado por el 
grado de insaturación de los ácidos grasos, los requerimientos de vi-
tamina E son dependientes del contenido dietético de ácidos grasos 
poliinsaturados, considerados como esenciales para los teleósteos. Así, 
un mayor contenido de ácidos grasos en la dieta require la inclusión 

FIGURA 9.  
Relación entre el nivel dietético de la vitamina E 

y el de EPA de los huevos.
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de niveles superiores de vitamina E (Watanabe et al., 1991a) y se ha 
sugerido que la presencia en la dieta de antioxidantes como la vitamina 
E es esencial para mantener la integridad estructural de los fosfolípidos 
en salmónidos alimentados con dietas ricas en n-3 HUFA (Cowey et 
al., 1983). Por ejemplo, mientras que la elevación de los niveles de n-3 
HUFA de 1,6 a 2,2 en dietas para reproductores de dorada (Sparus au-
rata), con 125 mg/kg de vitamina E, no solo no mejora la calidad de las 
puestas sino que además ocasiona un alto porcentaje de larvas defor-
mes con hipertrofi a del saco vitelino (Fernández-Palacios et al., 1995; 
Figura 10A), la elevación conjunta de los niveles de n-3 HUFA de 1,7 
a 2,5 y de vitamina E de 125 a 190 mg/kg, mejora signifi cativamente 
la calidad de las puestas y previene la formación de larvas deformes 
(Fernández-Palacios et al., 2005; Figura 10B). De manera semejante, 
los niveles altos de DHA en las dietas junto con bajos niveles de vita-
mina E causan anormalidades en larvas de bacalao del pacífi co (Gadus 
manocephalus) (Takeuchi et al., 1994). 

Koprucu y Seker (2003) encontraron que la suplementación de vi-
tamina E en dietas para reproductores de guppy (Poecilia reticulata) ó 
espada (Xiphophorus helleri) aumenta la fecundidad de las dos especies, 
obteniendo los mejores resultados con 150 mg/kg. Dube (1993) tam-
bién obtiene la mayor fecundidad en el pez gato Heteropneustes fossilis 
alimentando con dietas suplementadas con 150 mg/kg de vitamina E. 
En la dorada (Sparus aurata), la elevación del contenido de vitamina E 
en dietas prácticas para reproductores hasta 190 mg/kg mejora notable-
mente la calidad de las puestas (Fernández-Palacios et al., 1998, 2005), 
mientras que estos niveles aún son subóptimos para reproductores de 
rodaballo (Scophthalmus maximus) (Hemre et al.,1994).

El ácido ascórbico juega también un papel relevante en la reproduc-
ción de los peces, como se ha visto particularmente en los salmónidos 
(Eskelinen, 1989; Blom y Dabrowski, 1995) en donde se ha señalado 
su importancia en la esteroidogénesis y vitelogénesis (Sandnes, 1991). 
La función antioxidante de la vitamina C, junto con la vitamina E, es 
fundamental para la protección de las células del esperma durante la 
espermatogénesis y hasta el momento de la fecundación, reduciendo 
el riesgo de peroxidación de los lípidos que iría en detrimento de la 
motilidad del esperma. De hecho, el contenido de ácido ascórbico en 
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FIGURA 10.  
Producciones relativas (por kg de hembra y por puesta) de reproductores de dorada 
alimentados con dietas conteniendo diferentes niveles de n-3 HUFA y de vitamina E.
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la dieta de los reproductores afecta a la concentración de esta vitamina 
en el fl uido seminal y, aunque no ocurre así al principio de la puesta, 
está directamente relacionada con la concentración y motilidad del es-
perma producido al fi nal de la época de puesta (Ciereszco y Dabrowski, 
1995). También el contenido de vitamina C en los huevos de trucha 
arco iris (Oncorhynchus mykiss) refl eja el nivel de este nutriente en la 
dieta y está asociado con la mejora de la calidad del huevo (Sandnes 
et al., 1984). Así, el incremento en los niveles dietéticos de vitamina C 
hasta 1.200 mg/kg incrementa el porcentaje de eclosión de sus puestas 
(Ridelman, 1981). Sin embargo, en bacalao (Gadus morhua) no se pudo 
demostrar una relación entre los cambios en el contenido de vitamina 
C en el ovario y la calidad en términos de tasas de eclosión de los hue-
vos (Mangor-Jensen et al., 1993). Estos mismos porcentajes dietéticos 
en dietas para reproductores incrementan también el porcentaje de 
eclosión y de larvas normales en tilapia del Nilo (Oreochromis niloticus) 
(Soliman et al., 1986). De esta manera, la supervivencia del embrión se 
ve claramente afectada por el contenido en vitamina C de las dietas de 
los reproductores, siendo esta vitamina particularmente importante en 
la síntesis de colágeno durante el desarrollo del embrión. Los estudios 
sobre requerimientos específi cos de vitamina C son escasos y muestran 
grandes diferencias para las distintas especies. Así, mientras que en la 
trucha arco iris los requerimientos de vitamina C en los reproducto-
res son ocho veces superiores que los de juveniles (Blom y Dabrowski, 
1995), en otras especies, como bacalao, se han citado requerimientos 
menores (Mangor-Jensen et al., 1993). Además, la calidad de las pues-
tas en términos de fecundidad se ve afectada no sólo por el contenido 
dietético de vitamina C (Blom y Dabrowski,1995) o vitamina E (Izquier-
do y Fernández-Palacios, 1997; Fernández-Palacios et al., 1998, 2005) 
como se ha visto anteriormente, sino incluso por la relación entre am-
bas vitaminas (Silveira et al., 1996; Emata et al., 2000). 

La vitamina A es necesaria para el crecimiento, la reproducción y el 
desarrollo embrionario de los peces y éstos deben obtenerla de la dieta 
porque no son capaces de sintetizarla (Craik, 1985, Madden, 2001). 
La vitamina A esta presente en los peces en varias formas incluyendo la 
vitamina A1 o Retinol y la vitamina A2 o Dehydroretinol (Palace y Wer-
ner, 2006). A pesar de que los requerimientos de vitamina A durante la 
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maduración gonadal y la puesta son poco conocidos, esta vitamina es 
considerada importante para el embrión y el desarrollo larvario debido 
a su importante papel en el desarrollo del esqueleto, la formación de la 
retina y la diferenciación de las células del sistema inmune. En el hígado 
de rodaballo (Scophthalmus maximus) se ha observado un aumento de 
la concentración de retinol durante la maduración de las gónadas, lo 
cual sugiere la importancia de esta vitamina en la reproducción (Hemre 
et al., 1994). De hecho, Furuita et al. (2003a) señalan que la alimenta-
ción de reproductores de lenguado del Pacífi co (Paralichthys olivaceus) 
con vitamina A, aumenta la fecundidad, porcentaje de huevos viables 
y porcentaje de larvas normales obtenidas de dichos reproductores. Así 
mismo, la vitamina A, junto con la C, es importante para la fecundidad 
expresada en términos de producción de larvas de tres días en carpa 
cabezuda (Aristichtys nobilis) (Santiago y Gonzal, 2000), y junto con 
la C y la E para la maduración gonadal y la mejora del porcentaje de 
eclosión de esta misma especie. 

Finalmente, otro componente dietético que parece ser importante 
para el desarrollo normal del embrión y de las larvas, al menos en 
salmónidos, es la tiamina (vitamina B1). Por ejemplo, inyecciones de 
tiamina en hembras grávidas de salmón Atlántico (Salmo salar) redu-
cen la mortalidad de su descendencia (Ketola et al., 1998). También la 
concentración de tiamina en el huevo o en el saco vitelino de la larva se 
relaciona con la reducción del síndrome de mortalidad temprana en la 
trucha lacustre Salvelinus namaycush (Brown et al., 1998), trucha arco 
iris Oncorhynchus mykiss, salmón coho Oncorhynchus kisutch (Hor-
nung et al., 1998) y salmón Atlántico Salmo salar (Wooster y Bowser, 
2000). 

5.2.4. Carotenoides

Los carotenoides constituyen uno de los pigmentos más impor-
tantes en peces, con una amplia variedad de funciones incluyendo la 
protección frente a condiciones de iluminación adversas, la de actuar 
como provitamina A, la de regular la quimiotaxis en los espermatozoi-
des y la de constituir potentes antioxidantes. Por todo ello son muy 
importantes en la reproducción de los peces y en el desarrollo normal 
de embriones y larvas. Sin embargo, durante más de cinco décadas 
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ha habido una gran controversia sobre la relación entre el conteni-
do de carotenos del huevo y la calidad de los mismos en salmónidos, 
encontrándose en la bibliografía varias revisiones sobre este tema (Ta-
con, 1981, Craick, 1985, Choubert, 1986, Torrissen,1990 y Torrissen y 
Christiansen, 1995). Así, los trabajos publicados sobre el efecto de la 
concentración de carotenos en la calidad del huevo en salmónidos han 
sido frecuentemente contradictorios. Mientras que algunos autores 
señalan una relación positiva entre la pigmentación del huevo y la fe-
cundación ó la tasa de supervivencia en trucha arco iris, Oncorhynchus 
mykiss (Harris, 1984; Craik, 1985), otros no han encontrado eviden-
cias de esta relación (Torrissen, 1984; Craik y Harvey, 1986; Torrissen 
y Christiansen, 1995). Estas contradicciones parecen ser debidas a di-
ferencias en la metodología empleada por los distintos autores inclu-
yendo la edad de los reproductores, el contenido total de carotenoides 
de los huevos, el tipo de carotenoide (astaxantina, cantaxantina, etc.) 
utilizado en la dieta o determinado en el huevo, el tamaño de la mues-
tra e incluso diferencias en el indicador empleado en la determinación 
de la calidad huevo. 

La importancia de los carotenoides en la reproducción se puso cla-
ramente de manifi esto con los estudios controlados de alimentación 
de reproductores con distintos contenidos en carotenoides (Harris, 
1984; Choubert y Blanc, 1993; Watanabe y Kiron, 1995). Tveranger 
(1986) alimentando reproductores de trucha arco iris con dietas com-
plementadas con un 10 % de harina de krill encuentra una mejora en 
el porcentaje de fecundación en las puestas de estos reproductores 
comparadas con las de otros reproductores alimentados con una dieta 
no complementada, auque estas diferencias no son estadísticamente 
signifi cativas. En el pargo japonés (Pagrus major) la adición de astaxan-
tina purifi cada en las dietas de reproductores mejora notablemente los 
porcentajes de huevos fl otantes y de eclosión, así como el porcentaje 
de larvas normales (Watanabe y Kiron, 1995). También en especies 
de agua dulce, como la trucha arcoiris, la inclusión de astaxantina en 
dietas para reproductores tiene efectos positivos en los porcentajes 
de fecundación, de supervivencia del huevo y de eclosión (Ahmadi et 
al., 2006). Pero el efecto de los carotenoides parece depender de la 
especie en estudio. Así, Vassallo-Agius et al. (2001 a) muestran que la 
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astaxantina dietética aumenta la fecundidad pero no mejora la calidad 
del huevo del jurel dentón (Pseudocaranx dentex). Resultados similares 
se obtienen para la seriola coreana (Seriola quinqueradiata) por Ve-
rakunpiriya et al. (1997). 

Por otra parte, por su elevado poder antioxidante, el contenido ade-
cuado de carotenoides en las dietas para reproductores podría estar 
relacionado con los niveles dietéticos de otros nutrientes. En la dorada 
(Sparus aurata), el incremento conjunto de los niveles de n-3 HUFA de 
2.5 a 4 % junto con la elevación del contenido de carotenoides de 30 
a 60 mg/kg, mejora signifi cativamente la calidad de la puesta en térmi-
nos de producción relativa (Figura 11) y porcentajes de huevos viables, 
de eclosión y de supervivencia larvaria (Scabini et al., 2006). 

FIGURA 11.  
Producciones relativas (por kg de hembra y por puesta) de reproductores de dorada 

alimentados con dietas conteniendo diferentes niveles de carotenoides y de n-3 HUFA.
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También se han ensayado distintas fuentes de carotenoides, como el 
pimentón, cuya inclusión en dietas para reproductores de jurel dentón 
(Pseudocaraux dentex) mejora la fecundidad, fecundación, eclosión y 
supervivencia larvaria (Agius et al., 2001). Sin embargo, la inclusión de 
β-caroteno no parece ejercer un efecto importante sobre la reproduc-
ción. Es posible que la pobre absorción intestinal de β-caroteno compa-
rada con la de cantaxantina o astaxantina sea causante de la ausencia de 
efecto de este pigmento en la reproducción de los peces, ya que en es-
tos vertebrados se ha encontrado una absorción y deposición preferente 
de hidroxi y keto carotenoides (Torrissen y Christiansen, 1995). Además, 
Miki et al. (1984) demostraron que aunque la cantaxantina y la astaxan-
tina de la dieta de los reproductores se pueden incorporar a los huevos 
en el pargo japonés (Pagrus major), no se convierten en β-caroteno.

5.2.5. Otros nutrientes

Algunos ingredientes dietéticos han sido frecuentemente utilizados 
en la dieta para reproductores de peces por su alto valor nutritivo. 
Este es el caso del krill, cuya inclusión en las dietas para reproduc-
tores mejora notablemente la calidad de las puestas del pargo japo-
nés (Watanabe et al., 1991a). El estudio de los factores nutricionales 
responsables de esta mejora demostró que los lípidos que componen 
este ingrediente, tanto en su fracción polar como en la apolar tienen 
un gran valor nutritivo para los reproductores. Así, Watanabe et al. 
(1991a) identifi caron como principales nutrientes funcionales a la fos-
fatidilcolina y astaxantina presentes en las fracciones polar y apolar, 
respectivamente. Otras investigaciones con el pargo japonés también 
corroboran que los fosfolípidos dietéticos mejoran la calidad del huevo 
(Watanabe et al., 1991a, b). Los efectos benefi ciosos de los fosfolípi-
dos se han atribuido a su actividad inhibidora y a su capacidad para 
estabilizar los radicales libres (Watanabe y Kiron, 1995), teniendo una 
importante misión durante el desarrollo larvario (Izquierdo, 1996) y 
siendo catabolizados preferentemente después de la eclosión y antes 
del primer alimento exógeno (Rainuzzo et al., 1997).

El triptófano, precursor de la serotonina entre otras funciones, pue-
de afectar la maduración de las gónadas tanto en machos como en 
hembras. Dietas para reproductores del ayu (Plecoglossus altivelis) 
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complementadas con un 0,1 % de triptófano dan como resultado un 
aumento signifi cativo de los niveles de testosterona favoreciendo la es-
permiación en los machos e induciendo la maduración de las hembras 
(Akiyama et al., 1996). 

La taurina es uno de los aminoácidos libres mas abundantes en los 
tejidos de peces y mamíferos y está implicada en procesos de antioxi-
dación, osmorregulación y en modulación de neurotransmisores y de 
los niveles de calcio en las células, en la liberación de hormonas, y for-
mación de sales biliares (Huxtable, 1992). Aunque se sabe poco de su 
valor nutricional para los reproductores de peces, se ha determinado 
que la inclusión de al menos 1 % de taurina en dietas para reproduc-
tores de seriola coreana (Seriola quinqueradiata) mejora la calidad de 
las puestas en términos de fecundidad, porcentajes de huevos viables 
y de fecundación (Matsunari et al., 2006).

A pesar de no constituir nutrientes esenciales en la dieta, los car-
bohidratos realizan importantes funciones biológicas en los peces, 
constituyendo una fuente energética elemental en algunos tejidos. 
Por ello, su inclusión en la dieta para reproductores, dentro de niveles 
moderados que permitan su buena utilización por los peces, ha sido 
considerada interesante por algunos autores. Washburn et al. (1990) 
encuentran una reducción en la fecundidad relativa de trucha arco 
iris (Oncorhynchus mykiss) cuando los reproductores son alimentados 
con dietas bajas en carbohidratos. Sin embargo, la alimentación de 
reproductores de bacalao (Gadus morhua) con distintos niveles de car-
bohidratos en sus dietas tienen un efecto pobre o incluso nulo sobre la 
calidad de las puestas (Mangor-Jensen y Birkeland, 1993). 

Otros nutrientes que pueden afectar la calidad de la puesta son 
los nucleótidos. Así dietas enriquecidas con nucleótidos producen una 
mejora en la supervivencia de las larvas de eglefi no (Melanogrammus 
aeglefi nus) determinada diez días después de la eclosión, como re-
sultado de un mejor desarrollo del intestino y, en consecuencia, de 
la mejor utilización posterior del alimento exógeno (Gonzalez-Vecino 
et al., 2004). Además, los reproductores de halibut (Hippoglossus hi-
ppoglossus) y de eglefi no (Melanogrammus aeglefi nus) alimentados 
con dietas enriquecidas con nucleótidos tienen una fecundidad relativa 
mas alta (González-Vecino, 2005).
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Existen muy pocos trabajos publicados sobre el efecto de los mine-
rales en las dietas de reproductores sobre la calidad de la puesta. En el 
cuadro 5 se indican los requerimientos genéricos para reproductores 
de peces omnívoros (Tacon, 1989). Takeuchi et al. (1981 b) señalan 
que reproductores de trucha arco iris (Oncorhynchus mykiss) alimen-
tados con una dieta no complementada con minerales tienen puestas 
de peor calidad, en términos de bajos porcentajes de huevos viables y 
eclosión, que reproductores alimentados con una dieta complementa-
da con minerales. En concreto, Watanabe et al. (1984 a, b) señalan que 
defi ciencias en el contenido en fósforo de las dietas de reproductores 
de pargo japonés (Pagrus major) están relacionadas con una disminu-
ción de la fecundidad, los porcentajes de huevos viables y eclosión y 
un incremento del número de larvas anormales. En el mismo sentido 
Luquet y Watanabe (1986) correlacionan una menor fecundidad en el 
ayu (Plecoglossus altivelis) con una defi ciencia en fósforo en la dieta. 
Sin embargo, en otros estudios con el salmón coho (Oncorhynchus 
kisutch) Hardy et al. (1984) y con el salmón Atlántico (Salmo salar) 
Ketola (1985) no encuentran cambios en la calidad de las puestas de 
estas especies cuando suplementan con minerales las dietas de los re-
productores.

CUADRO 5.  
Requerimientos en minerales de reproductores de peces

PRINCIPALES MINERALES %

Calcio 2.00 máx.

Fósforo 0.80 min, disponible

Magnesio 0.07, disponible

MINERALES TRAZA ag/kg/min

Hierro 60.00

Zine 100.00

Manganeso 50.00

Cobre 6.00

Cobalto 1.00

Yodo 6.00

Cromo 0.50

Selenio 0.20
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5.3. EFECTO DEL NIVEL DE INGESTA

No solamente las defi ciencias dietéticas en los nutrientes que se han 
presentado ocasionan reducciones en la calidad de las puestas, sino que 
incluso la restricción del alimento afecta seriamente a la reproducción. 
Diversos estudios en el medio silvestre, han señalado que la disponibi-
lidad de alimento es el principal factor determinante de la fecundidad 
defi nida como el número de huevos maduros que son producidos por 
una hembra durante el ciclo anual de puesta (Wotton, 1979; Bromage 
et al., 1992). Algunos de los estudios realizados en el medio silvestre 
se han realizado en regiones con una baja disponibilidad de comida, 
como por ejemplo ciertos ecosistemas fl uviales, encontrándose que 
las especies que en ellas viven presentan menores fecundidades que 
en zonas con mayor cantidad de alimento. Esto se ha demostrado en 
especies como el rutilo, Rutilus rutilus (McKay y Mann, 1969; Kuznet-
zov y Khalitov, 1978), la brema, Abramis brama (Brylinska y Brylinski, 
1972), el charolito, Poeciliopsis occidentalis (Constanz, 1975), el espi-
nosillo, Gasterosteus acuelatus (Ali y Wooton, 2000), la trucha de río, 
Salmo trutta (Fry, 1949; McFadden et al., 1965), la trucha lacustre, 
Salvelinus namaycush (Martin, 1970) o el salmón coho, Oncorhynchus 
kisuth (Stauffer, 1976). Sin embargo, la mejora en las condiciones de 
alimentación adelanta la edad de la primera puesta e incrementa la 
fecundidad tal como se ha visto en el salvelino, Salvelinus fontinalis 
(Vladykov, 1956). Este tipo de estudios también se han realizado en 
especies marinas tales como la platija, Pleuronectes platessa (Bagenal, 
1966), eglefi no (Melanogrammus aeglefi nus) (Hodder,1963), faneca 
noruega (Gadus esmarkii) (Raitt, 1968) ó bacalao del báltico (Gadus 
morhua callaris) (Kraus et al., 2000 y Kraus, 2002) en donde se relacio-
naron las variaciones en la fecundidad de diferentes poblaciones con 
alteraciones en la ingesta de alimento.

De manera semejante, estudios realizados en cautividad demuestran 
que el tamaño de la ración afecta a la fecundidad y a otros parámetros 
determinantes de la calidad de la puesta. Así una tasa de alimenta-
ción insufi ciente inhibe la maduración de las gónadas, como se ha 
demostrado en varias especies tales como el carpín, Carassius auratus 
(Sasayama y Takahashi, 1972), la lubina, Dicentrarchus labrax (Cerdá et 
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al., 1994 a) y el salmón Atlántico, Salmo salar (Berglund, 1995). En lu-
bina, después de seis meses de alimentación de los reproductores con 
solo media ración, las tasas de crecimiento descienden, el periodo de 
puesta se retrasa y los huevos y larvas recién nacidas son más pequeñas 
que las obtenidas de peces comiendo la ración completa (Cerdá et al., 
1994a). En hembras de lubina, los efectos negativos de la restricción 
de comida están asociados, al menos en parte, con la reducción de los 
niveles de estradiol en el plasma (Cerdá et al., 1994b), mientras que la 
expresión de los genes GtH no se ve afectada por la reducción de la in-
gesta en hembras maduras de carpín (Sohn et al., 1998). También en la 
trucha arco iris, Oncorhynchus mykiss, la restricción en la dieta resulta 
en una reducción de la fecundidad total (Springate et al., 1985; Jones y 
Bromage, 1987), mientras que en otras especies eglefi no, Melanogra-
mmus aeglefi nus (Hislop et al., 1978; Robb, 1982), Clupea harengus 
(Ma et al., 1998), el guppy vivíparo, Poecilia reticulata (Hester, 1964; 
Dahlgren, 1980), tilapia, Tilapia mossambica (Mironova, 1977), rutilo, 
Rutilus rutilus (Kuznetsov y Khalitov, 1978), medaka, Oryzias latipes 
(Hirshfi eld, 1980), el cíclido cebra, Cichlasoma nigrofasciatum (Towns-
hend y Wootton, 1984), la platija (Pleuronectes platessa) (Horwood et 
al., 1989), el chano, Chanos chanos, (Emata et al., 1996) o el bacalao, 
Gadus morhua (Karlsen et al., 1995; Kjesbu et al., 1998) incluso se 
pudo determinar una correlación positiva entre los niveles de ingesta 
y la fecundidad. En la tilapia, Tilapia zillii, también se obtuvó una ma-
yor fecundidad cuando los reproductores eran alimentados con una 
ración mas elevada, aunque no se encontraron diferencias en el índi-
ce gonadosomático ni en el diámetro del huevo (Coward y Bromage, 
1999). Por el contrario Bromley et al. (2000) no encuentran diferencias 
en la fecundidad potencial de reproductores de rodaballo (Scophthal-
mus maximus) alimentados con raciones de distinto tamaño. En este 
mismo sentido Yoneda y Wright (2005) en un experimento realizado 
con bacalao (Gadus morhua) mantenido a diferentes temperaturas y 
regímenes de alimentación, indican que la fecundidad potencial está 
positivamente correlacionada con el tamaño corporal, pero que ni la 
temperatura ni el régimen de alimentación afectan a esta relación. En 
híbridos de tilapia (Oreochromis niloticus x Oreochromis aureus) tam-
bién se encontraron diferencias en las fecundidades de reproductores 
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alimentados con diferente tasa de alimentación, aunque este factor no 
afectó al porcentaje de eclosión ni al diámetro de los huevos (Siddiqui 
et al., 1997). Por el contrario en el espinosillo, Gasterosteus aculeatus, 
los niveles altos de ingesta además de aumentar la fecundidad incre-
mentan el tamaño del huevo y del cuerpo de las hembras (Fletcher y 
Wootton, 1995). En esta misma especie se demostró que la ingesta 
también afecta la duración del periodo de tiempo entre puestas suce-
sivas que es menor en peces alimentados con raciones mayores (Ali y 
Wooton, 1999). 

5.4.  PERIODO DE TIEMPO NECESARIO 
PARA QUE LA DIETA INFLUYA 
SOBRE LA CALIDAD DE LA PUESTA

En algunas especies de peces como la dorada (Sparus aurata) o el 
pargo japonés (Pagrus major) la composición del huevo se vé rápida-
mente afectada por la dieta tras pocas semanas de alimentación de 
los reproductores (Watanabe et al., 1985b; Fernández-Palacios et al., 
1995; Tandler et al., 1995). En estas especies, con puestas continuas 
y periodos cortos de vitelogénesis, es posible mejorar la calidad de la 
puesta modifi cando la calidad nutritiva de las dietas de los reproduc-
tores incluso durante la estación de puesta (Fernández-Palacios et al., 
1995, 1997, 1998, 2005; Tandler et al., 1995). En el pargo del golfo, 
Lutjanus campechanus, es necesaria la alimentación con dietas con 
aceites ricos en ácidos grasos poliinsaturados al menos dos meses an-
tes del periodo de puesta (Papanikos, 2005). Igualmente, es posible 
mejorar la calidad del huevo y el porcentaje de eclosión en puestas 
de lubina (Dicentrarchus labrax) alimentando los reproductores con las 
cantidades apropiadas de n-3 HUFA, durante el período de la vitelogé-
nesis que es ligeramente más largo que en los espáridos (Navas et al., 
1997). En peces con más de seis meses de vitelogénesis (Frémont et al., 
1984), como en salmónidos, los reproductores deben ser alimentados 
con una dieta de buena calidad, varios meses antes de la época de 
puesta, para mejorar la calidad de la misma (Watanabe et al., 1984d; 
Corraze et al., 1993). Aunque los perfi les de ácidos grasos en el mús-
culo del pez y en los huevos en desarrollo del salmón coho, Oncorhyn-
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chus kisutch (Hardy et al., 1990) refl ejen los ácidos grasos dietéticos 
después de dos meses de alimentación, en los espáridos, la composi-
ción en ácidos grasos de las gónadas de la hembra se vé rápidamente 
afectada por el contenido en ácidos grasos de la dieta, permitiendo 
modifi car la calidad del huevo en un período de tiempo corto. Harel et 
al. (1992) y Tandler et al. (1995) han demostrado que la composición 
lipídica de los tejidos de reproductores de dorada alcanza un equilibrio 
con los lípidos dietéticos después de sólo 15 días de alimentación.

Muchas especies de peces tienden a disminuir su tasa de ingesta du-
rante la maduración sexual. El mecanismo responsable de la reducción 
de la ingesta durante el periodo de puesta no esta claro, pero afecta 
también a los peces en el medio natural (Trippel et al., 1995; Link y 
Burnett, 2001). Quizás este relacionado con el hinchamiento de las 
hembras cuando comienzan la hidratación de los huevos en el ovario. 
Esto restringe espacio en la cavidad corporal y consecuentemente el 
volumen de alimento que puede ser ingerido. Otros factores como el 
nivel de hormonas pueden jugar un papel estrechamente relacionado 
con la regulación del apetito (Thorsen et al., 2003). En consecuencia 
la energía y nutrientes necesarios para el desarrollo gonadal la toman 
de sus reservas corporales. La trucha arco iris, Oncorhynchus mykiss, 
moviliza las reservas lipídicas de la carcasa y vísceras (Nassour y Leger, 
1989). El pez gato africano, Clarius batrachus, usa la grasa abdominal 
como la mayor fuente de energía para la maduración sexual (Lal y 
Singh, 1987). El salmón Atlántico, Salmo salar, utiliza las proteínas y 
lípidos del músculo (Aksnes et al., 1986) y el bacalao, Gadus morhua, 
utiliza las reservas acumuladas en el hígado (Tocher y Harvie, 1988). 
Los reproductores de dorada continúan alimentándose durante la ma-
duración sexual y a lo largo del periodo de puesta llegando a producir 
una biomasa de huevos equivalente a su propio peso corporal. Bajo 
estas circunstancias, los lípidos depositados en los ovarios deben pro-
ceder de la dieta de los reproductores y/o de las reservas endógenas. 
Considerando estas características, la composición de ácidos grasos 
de los huevos puede ser modifi cada durante la época de desove y por 
consiguiente mejorar la calidad de la puesta (Almansa et al., 1999). El 
rodaballo podría ser una excepción a esta observación y es importante 
la alimentación de los reproductores con dietas de alta calidad nutritiva 
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durante la vitelogénesis y el período de puesta. La composición de los 
ovarios del rodaballo se ve más afectada por la dieta durante las fases 
tempranas de desarrollo gonadal (Lie et al., 1993). 
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Resumen
La piscicultura moderna se basa en tecnologías para el control de la 

reproducción que deben ser efi caces para predecir el momento y la ca-
lidad de la progenie. Estas tecnologías requieren por tanto un buen co-
nocimiento de los procesos biológicos implicados. Durante los últimos 
20 años un gran número de estudios sobre los mecanismos endocrinos 
que controlan la reproducción de teleósteos ha permitido el desarrollo 
de protocolos para la inducción de la puesta en cautividad en muchas 
especies. Sin embargo, los procesos moleculares implicados en la ma-
duración, hidratación y ovulación de los oocitos son más desconocidos, 
a pesar de que estos ejercen una infl uencia directa sobre la superviven-
cia de huevos y embriones. En este capítulo se resume el conocimiento 
actual sobre los mecanismos celulares y moleculares durante la madu-
ración del oocito, incluyendo la producción de los esteroides inductores 
de la maduración y la activación del factor promotor de la maduración 
en el oocito, y posterior ovulación. Asimismo, se analizan estudios re-
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cientes que han descubierto por primera vez la base molecular del pro-
ceso de hidratación del oocito de teleósteos marinos, lo cual contribuye 
directamente a la fl otabilidad de los huevos de estas especies. Aun-
que nuestro conocimiento es todavía muy limitado, la identifi cación de 
moléculas y vías metabólicas esenciales para la correcta maduración e 
hidratación del oocito puede contribuir al desarrollo de nuevas tecno-
logías para acuicultura, como en la evaluación de la viabilidad de los 
huevos y la preservación a largo plazo de gametos femeninos.

Abstract
Modern fi sh culture is based on technologies for the control of reproduc-

tion that must allow to predict the timing and quality of spawnings. These 
technologies, therefore, require a good knowledge of the biological processes 
implicated. During the past 20 years, a high number of studies concerning 
the endocrine mechanisms controlling the production of eggs has allowed the 
development of protocols for spawning induction of captive broodfi sh. Howe-
ver, much less is known on the molecular events involved in the maturation, 
hydration and ovulation of fi sh oocytes, which have a direct infl uence on 
egg and early embryo survival. In this chapter, we summarize the current 
knowledge on the cellular and molecular mechanisms during fi sh oocyte 
maturation, including the production of maturation-inducing steroids and 
the activation of the maturation-promoting factor in the oocyte, and further 
ovulation. Recent fi ndings that have uncovered for the fi rst time the molecu-
lar basis of the process of oocyte hydration in marine teleosts, that directly 
contributes to the buoyancy of the eggs, will be also reviewed. Although our 
knowledge is still very limited, the identifi cation or molecules and pathways 
essential for oocyte maturation and hydration in teleosts will contribute to 
the development of new technologies for the evaluation of egg viability and 
the long term preservation of gametes and eggs for aquaculture. 

6.1. INTRODUCCIÓN

Uno de los objetivos importantes de la piscicultura actual es la bús-
queda de nuevas especies de teleósteos aptas para el cultivo comercial 
con el fi n de diversifi car la producción de especies competitivas. No 
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obstante, para asegurar la producción industrial de alevines de cual-
quier especie se requiere una elevada producción de huevos y larvas de 
buena calidad. El desarrollo de métodos efi caces para el control de la 
reproducción de teleósteos es por tanto un factor crítico, el cual debe 
apoyarse en un buen conocimiento de los mecanismos fi siológicos im-
plicados en la producción de gametos. Durante los últimos años se han 
llevado a cabo un gran número de investigaciones que han identifi ca-
do los principales procesos hormonales implicados en el crecimiento y 
maduración gonadal en teleósteos. Estos estudios han hecho posible, 
por ejemplo, el desarrollo de protocolos para la inducción a la puesta 
en cautividad de bastantes especies. Sin embargo, son todavía poco 
conocidos los mecanismos moleculares y celulares implicados en la for-
mación del huevo de teleósteos, los cuales tienen un enorme impacto 
sobre su viabilidad, y por tanto, sobre la «calidad» del huevo. Este 
capítulo pretende contribuir con una visión integrada del estado actual 
de conocimientos sobre los mecanismos de maduración, hidratación y 
ovulación del oocito de teleósteos, cuyo estudio supone un paso im-
prescindible para la optimización de las técnicas actuales de control de 
la reproducción y el desarrollo de nuevas aplicaciones biotecnológicas 
en acuicultura.

6.2.  CONTROL MOLECULAR DE LA 
MADURACIÓN DEL OOCITO

En vertebrados, incluyendo los teleósteos, los oocitos se producen 
inicialmente en el ovario después de la entrada en meiosis de las oogo-
nias. Durante su diferenciación, los oocitos detienen el ciclo celular 
meiótico en profase I e inician el crecimiento mediante la incorporación 
y acumulación de diversas substancias necesarias para la maquinaria 
del oocito y el futuro embrión. Estas sustancias son fundamentalmente 
compuestos fosfoglicoproteicos precursores del vitelo, las vitelogeninas 
(Vgs), así como lípidos, vitaminas y distintos ARN mensajeros (ARNm) 
(Wallace, 1985; Tyler y Sumpter, 1996). Este periodo de crecimiento 
del oocito se conoce también como vitelogénesis durante el cual los 
oocitos son todavía inmaduros e incapaces de ser fertilizados, inclu-
so después de alcanzar la fase fi nal de crecimiento. La estimulación 
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hormonal de los oocitos que ya han llegado a su máximo crecimiento 
activa la meiosis hasta metafase II, y esta queda otra vez detenida. Los 
oocitos en metafase II son maduros, y después de ser ovulados pueden 
ser fertilizados e iniciarse el desarrollo embrionario. La transición que 
sufren los oocitos desde profase I hasta metafase II se conoce como 
la maduración fi nal del oocito o simplemente como maduración del 
oocito (Fig. 1).

Los oocitos sufren profundos cambios morfológicos durante el pro-
ceso de maduración, como la condensación de los cromosomas, la 
rotura de la vesícula germinal (núcleo del oocito) y la extrusión del pri-
mer corpúsculo polar que ocurre entre la metafase I y la metafase II. La 
vesícula germinal está inicialmente localizada en el centro del oocito, 
pero en respuesta a la estimulación hormonal esta migra hacia el polo 
animal del oocito y se disgrega. Por tanto, a medida que transcurre la 
maduración del oocito la vesícula germinal va desapareciendo, y ello 
normalmente se utiliza como un marcador visual de la maduración 

FIGURA 1.  
Esquema del crecimiento y maduración del oocito. Los oocitos producidos a partir de 

la entrada en meiosis de las oogonias detienen el ciclo meiótico celular en la profase I y 
crecen de tamaño principalmente por la acumulación de vitelo (vitelogénesis). Los oocitos 

en profase I son inmaduros. En respuesta a la señal hormonal los oocitos inmaduros 
prosiguen la meiosis hasta la metafase II y son ya maduros. GV, vesícula germinal (núcleo 

del oocito) (modifi cado de Suwa y Yamashita, 2007).
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(«germinal vesicle breakdown», GVBD). Estos procesos nucleares están 
asociados con otros cambios en el citoplasma del oocito, como es la 
fusión de los gránulos de vitelo, la clarifi cación del citoplasma, y en 
especies marinas, el aumento de tamaño del oocito debido a la hidra-
tación (ver más adelante).

Durante las primeras fases de crecimiento y hasta la maduración en 
el ovario, el oocito se encuentra rodeado por un conjunto de células 
foliculares, llamadas células de la teca y de la granulosa, formando 
el folículo ovárico (Fig. 2). En el folículo se establecen una serie de 
estructuras celulares de contacto entre las células foliculares entre si y 
entre las células de la granulosa y el oocito. Estas estructuras son prin-
cipalmente zonas adherentes y desmosomas, que intervienen en la for-

FIGURA 2.  
A) Representación esquemática de la estructura del folículo ovárico de teleósteos en 

la que se muestra el oocito y las células foliculares que lo envuelven. B, C) Fotografías 
de microscopio electrónico de uniones íntimas entre las microvellosidades del oocito y 
las células de la granulosa que atraviesan la zona pelúcida en el pez cebra (B, sección 

longitudinal; C, sección transversal). Barra 0,25 µm.
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mación y citoarquitectura del folículo, así como uniones íntimas («gap 
junctions») que permiten la comunicación química intercelular (Koba-
yashi, 1985; Cerdà et al., 1999). La estrecha conexión intercelular en el 
folículo facilita la correcta coordinación de los diferentes mecanismos 
moleculares que regulan la maduración y ovulación del oocito.

6.2.1. Control de la parada meiótica en profase I

Durante todo el periodo de crecimiento del oocito la meiosis se en-
cuentra detenida en profase I. Los mecanismos moleculares que con-
ducen la parada meiótica todavía no han sido claramente defi nidos. 
En mamíferos y teleósteos se piensa que este mecanismo es iniciado 
en las células de la granulosa en contacto con el oocito mediante el 
envío de compuestos inhibitorios de la meiosis a través de las uniones 
íntimas (Fig. 2, B y C) (Vilain et al., 1980; Cerdà et al., 1993; Edry et 
al., 2006). De este modo, la maduración espontánea del oocito puede 
ocurrir cuando se bloquea la comunicación entre el oocito y las célu-
las de la granulosa a través de las uniones íntimas (e.g., Cerdà et al., 
1993). Durante la estimulación hormonal el efecto inhibitorio de los 
compuestos sería superado por la señales activadas en el oocito para 
iniciar la maduración meiótica. Aunque la naturaleza bioquímica de 
estos agentes inhibidores de la meiosis no está clara ni en mamíferos ni 
teleósteos, puede que en este mecanismos estén implicadas proteínas 
G que estimulan la adenil ciclasa (Gs) así como la proteína quinasa A 
(PKA) cuya actividad está regulada por variaciones en la concentración 
intraoocítica de AMP cíclico (AMPc) y de ATP derivado del catabolismo 
de la glucosa (Hinckley et al., 2005).

6.2.2. Regulación por gonadotropinas

La maduración del oocito es controlada por la acción sucesiva de 
tres substancias principales: la hormona luteinizante (LH), secretada 
por la glándula pituitaria, el esteroide inductor de la maduración («ma-
turation-inducing steroid», MIS) sintetizado y secretado por las células 
de la granulosa en respuesta a la LH, y el factor promotor de la madu-
ración («maturation-promoting factor», MPF) producido y activado en 
el citoplasma del oocito después de la recepción del MIS. Al igual que 
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en mamíferos, los teleósteos poseen dos gonadotropinas (GTH), la hor-
mona folículo estimulante («follicle-stimulating hormone», FSH) o GTH 
I y la LH o GTH II. La hormona FSH regula el crecimiento del oocito, 
mientras que la LH es la responsable de la activación de la maduración. 
Revisiones muy completas sobre la estructura, síntesis y función de las 
GTH de teleósteos pueden encontrarse en Oba et al. (2001) y Yaron 
et al. (2003).

6.2.3. Síntesis del MIS

La producción del MIS se inicia en las células foliculares que rodean 
al oocito en respuesta a la LH. En salmónidos, ciprínidos y espáridos, 
se han identifi cado dos progestágenos diferentes que actúan como 
MIS, el 17α,20β-dihidroxi-4-pregnen-3-ona (17,20βP) (Nagahama y 
Adachi, 1985) y el 17,20β,21-trihidroxi-4-pregnen-3-ona (20βS) (Tho-
mas, 1994). No obstante, es posible que otros esteroides C21 o formas 
modifi cadas del 17,20βP puedan constituir el MIS natural en otras es-
pecies (Kime, 1993). Además, algunos de estos MIS puede también 
actuar como feromonas en algunas especies de teleósteos (Sorensen 
et al., 2004).

El control endocrino de la síntesis del MIS se ha estudiado exten-
samente en la trucha arcoiris (Onchorynchus mykiss) y el salmón (O. 
rhodurus), y en base a estos estudios se ha propuesto el «modelo de 
dos células» (Young et al., 1986; Fig. 3). Según este modelo, las cé-
lulas de la teca producen 17α-hidroxi-progesterona a partir de pro-
gesterona por la acción del enzima 17-hidroxilasa (P450c17), la cual 
atraviesa la membrana basal y es transformada en 17,20βP por las 
células de la granulosa. La producción de pregnenolona, precursor de 
progesterona, a partir de colesterol está catalizada por el enzima de 
rotura de la cadena lateral de colesterol (P450scc), y es transformada 
en progesterona por la enzima 3β-hidroxi-esteroide deshidrogenasa 
(3β-HSD). En teleósteos, al igual que en mamíferos, la proteína regu-
ladora de la esteroideogénesis aguda (StAR) podría estar implicada en 
la transferencia de colesterol a la mitocondria, donde se encuentra la 
P450ssc (Nakamura et al., 2005; Ings y van der Kraak, 2006). La enzima 
20β-hidroxi-esteroide deshidrogenasa (20β-HSD), sintetizada de novo 
por las células de la granulosa en respuesta a la LH, es la responsa-
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ble de la producción de 17,20βP a partir de 17α-hidroxi-progesterona 
(Nagahama, 1997; Planas et al., 2000; Tanaka et al., 2002). El aumen-
to de los niveles de AMPc en las células de la granulosa como resultado 
de la activación del receptor de LH parece que controla la síntesis de 
20β-HSD (Nagahama, 1997), aunque los mecanismos moleculares es-
pecífi cos implicados no son bien conocidos. El modelo de dos células 
de salmónidos, no obstante, no puede aplicarse a todas las especies de 
teleósteos, ya que se ha visto que en algunas especies la producción 
de 17,20βP por las células de la granulosa no requiere de la síntesis 
de precursores por las células de la teca (Onitake y Iwamatsu, 1986; 
Petrino et al., 1989).

Durante la esteroideogénesis, la 17α-hidroxi-progesterona pue-
de ser transformada en androstenediona también por el enzima 
P450c17, y esta a su vez en testosterona por el enzima 17β-hidroxi-
esteroide dehidrogenasa (17β-HSD) (Fig. 3). La testosterona puede 
ser entonces catalizada a 17β-estradiol en las células de la granulosa 
por la enzima P450arom. Esta vía metabólica es la que parece que 
ocurre durante el crecimiento del oocito, donde el estradiol produci-
do por las células de la granulosa es secretado a la corriente sanguí-
nea para estimular la síntesis de Vg en el hígado (Nagahama, 1994). 
Por tanto, durante la maduración del oocito existe un cambio en las 
vías esteroideogénicas del folículo ovárico, donde la producción de 
andrógenos y estrógenos se suprime y se activa la síntesis de proges-
tágenos y la producción del MIS. Este cambio podría estar regulado 
por los niveles relativos intracelulares de P450c17 y 3β-HSD (Sakai 
et al., 1994). De este modo, cuando la actividad de P450c17 es do-
minante sobre la de 3β-HSD se favorece la síntesis de estrógenos, 
mientras que cuando la actividad de 3β-HSD es la predominante, me-
diante la reducción de ARNm de P450c17 (Ohta y Matsuyama, 2002; 
Bobe et al., 2004; Nakamura et al., 2005) o por cambios bioquímicos 
que afectan ambas actividades enzimáticas, se favorece la síntesis 
de 17,20βP (Sakai et al., 1994; Nakamura et al., 2005). Además, los 
niveles de ARNm y de actividad de la P450arom también disminuyen 
al fi nalizar la vitelogénesis lo que disminuye la producción de estadiol 
(Young et al., 1983; Tanaka et al., 1992; Kumar et al., 2000; Gen et 
al., 2001; Bobe et al., 2004).
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6.2.4.  El receptor del MIS y mecanismo 
de transducción de señal

Aunque existen muchas evidencias indirectas de la presencia de 
un receptor de membrana para el MIS en el oocito de teleósteos y 
anfi bios, su entidad bioquímica ha permanecido desconocida du-
rante mucho tiempo. Recientemente, sin embargo, ha sido identi-
fi cado y caracterizado un receptor de membrana de progestágenos 
en el oocito de peces que podría ser el receptor del MIS (Zhu et al., 
2003ab; Tokumoto et al., 2006). Este receptor, el cual posee las 
características estructurales típicas de un receptor unido a proteí-
nas G, es posiblemente el mediador de los efectos no genómicos 
de progestágenos en el oocito. No obstante, el mecanismo por el 

FIGURA 3.  
Vías metabólicas para la producción de esteroides sexuales y del esteroide inductor de la 

maduración (MIS) según el modelo de dos células de salmónidos (Nagahama et al., 1997). 
En este modelo se indica la contribución específi ca de las células de la teca y de la granulosa. 

StAR, proteína reguladora de la esteroidogénesis aguda; 3β-HSD, 3β-hidroxi-esteroide 
dehidrogenasa; P450scc, enzima de rotura de la cadena lateral de colesterol; P450c17, 
17-hidroxilasa; P450arom, aromatasa; 20β-HSD, 20β-hidroxi-esteroide dehidrogenasa; 

17β-HSD, 17β-hidroxi-esteroide dehidrogenasa. Modifi cado de Nagahama (1994).
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cual la señal activada por este receptor es transmitida al citoplasma 
del oocito, donde se forma y se activa el MPF, no es bien conocido. 
Se ha sugerido que en la membrana del oocito el receptor del MIS 
está asociado a la proteína G sensible a la toxina de Pertussis inhi-
bidora de la adenil ciclasa (Gi) (Yoshikuni y Nagahama, 1994; Oba 
et al., 1997; Pace y Thomas, 2005), aunque estudios en anfi bios in-
dican que la inhibición de la Gs es la señal que inicia la maduración 
meiótica (Wang y Liu, 2004). En cualquier caso, parece claro que la 
activación del MIS disminuye los niveles intracelulares de AMPc en 
el oocito, posiblemente mediante la inhibición de la adenil ciclasa, 
lo que llevaría a reducir la actividad de la PKA (e.g., Jalabert y Finet, 
1986; DeManno y Goetz, 1987ab; Finet et al., 1988; Cerdà et al., 
1998; Haider, 2003) (Fig. 4).

FIGURA 4.  
Formación y activación del MPF a través de la transducción de señal iniciada por el 

MIS. Los oocitos inmaduros contienen Cdc2 monomérica. La ciclina B es sintetizada por 
activación traduccional de su ARNm mediante poliadenilación del extremo 3’. Después 
de la formación del complejo MPF, la subunidad Cdc2 es fosforilada en la treonina 161 

por la proteína quinasa activadora de Cdk (CAK), lo que activará el MPF y estimulará la 
progresión de la meiosis en el oocito (modifi cado de Suwa y Yamashita, 2007).
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Aunque el AMPc y la PKA posiblemente juegan un papel impor-
tante en la inducción de la maduración del oocito, los mecanismos 
intracelulares involucrados a partir de la inhibición de la PKA son to-
davía desconocidos. Recientemente se ha sugerido que en oocitos de 
carpa dorada (Carassius auratus) una proteasa extra-lisosomal, llamada 
«proteasome», la cual actúa sobre proteínas marcadas por unión con 
ubicuitina, podría estar involucrada en el mecanismo de transducción 
desde el MIS hasta la activación del MPF (Tokumoto et al., 1997a, 
2000; Horiguchi et al., 2005). Esta proteasa parece intervenir en dos 
instantes, durante la migración de la vesícula germinal y justo antes de 
su rotura, cuando el MPF es activado (ver más adelante).

6.2.5. Formación y activación del MPF

La estimulación por el MIS conduce a la activación del MPF en el 
citoplasma del oocito, que es el responsable de la maduración. El 
MPF fue aislado por primera vez a partir de huevos no fertilizados de 
Xenopus laevis, y posteriormente ha sido también purifi cado y caracte-
rizado en invertebrados y teleósteos (Yamashita et al., 1992a). El com-
plejo MPF está compuesto de dos subunidades distintas, la subunidad 
catalítica Cdc2 y la subunidad reguladora ciclina B. A diferencia de las 
hormonas gonadotropas y el MIS, el MPF no posee especifi cidad de 
especie, i.e., el MPF aislado de anfi bios puede inducir la maduración 
del oocito de peces (Yamashita et al., 1992a). Además, el MPF no sólo 
actúa como inductor de la maduración meiótica sino también como 
regulador universal de la transición G2/M del ciclo celular de eucariotas 
(Maller, 1995). 

El comportamiento de los componentes del MPF, Cdc2 y ciclina B 
durante la maduración del oocito se ha estudiado extensamente en 
ciprínidos (Hirai et al., 1992; Katsu et al., 1993). En estos trabajos se 
ha visto que la Cdc2 está presente en oocitos inmaduros, mientras que 
la ciclina B es sintetizada de novo durante el proceso de maduración a 
partir de su ARNm mensajero almacenado en el oocito (Fig. 4). La au-
sencia de ciclina B en oocitos inmaduros se ha demostrado también en 
el pez gato (Heteropneustes fossilis), la lamprea (Petromyzon marinus) 
y el pez cebra (Danio rerio) (Tanaka et al., 1995; Kondo et al., 1997). 
En la carpa se ha observado que la inyección de ciclina B en oocitos 
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inmaduros induce la rotura de la vesícula germinal (Katsu et al., 1993). 
De este modo, la síntesis de ciclina B es posiblemente un proceso clave 
para el inicio de la maduración del oocito de teleósteos. La ciclina B 
se une después a la subunidad Cdc2 ya existente en el oocito para 
formar el MPF, y este es después activado mediante fosforilación de la 
subunidad Cdc2.

El ARNm de ciclina B en oocitos inmaduros se encuentra uniforme-
mente distribuido en el citoplasma (Kondo et al., 2001). A medida que 
los oocitos crecen, el ARNm de ciclina B se mueve hacia el futuro polo 
animal, y al fi nal del periodo de crecimiento, el ARNm se localiza en el 
córtex animal del oocito. El ARNm se dispersa otra vez por el citoplas-
ma en respuesta a la estimulación por el MIS. Se piensa que este cam-
bio conformacional inducido por el MIS permite la poliadenilación del 
ARNm, activando de este modo su traslación y la síntesis de ciclina B 
(Katsu et al., 1999). En oocitos inmaduros una proteína celular de la fa-
milia «DEAD box» («Y box protein»), que se une al ARNm de ciclina B, 
podría estar implicada en la represión de la síntesis de ciclina B (Katsu 
et al., 1997). No obstante, los mecanismos moleculares responsables 
del enmascaramiento y desenmascaramiento del ARNm de ciclina B 
son todavía muy desconocidos.

La activación del MPF se regula mediante modifi caciones bioquími-
cas (fosforilación y defosforilación) de la subunidad Cdc2 en oocitos 
maduros (Fig. 4). La fosforilación de la treonina 161 de la Cdc2 causa 
la activación del MPF. La proteína quinasa activadora de Cdk (CAK), 
que contiene Cdk7 como subunidad catalítica y que está presente en 
el oocito durante todo el periodo de crecimiento, es la responsable 
de esta fosforilación, aunque no actúa sobre Cdc2 monomérica sino 
específi camente sobre Cdc2 unida a ciclina B (Kondo et al., 1997). 
Por tanto, en cuanto el MIS induce la formación del MPF este es rá-
pidamente fosforilado y activado. En la perca de agua dulce (Anabas 
testudineus), la fosfatasa Cdc25 se ha implicado en la activación del 
MPF a través de un mecanismo distinto (Basu et al., 2004). En esta 
especie, al igual que ocurre en algunos anfi bios, se piensa que el com-
plejo Cdc2-ciclina B está ya formado y fosforilado en la treonina 161 
y la treonina 14/tirosina 15 de la Cdc2 en oocitos inmaduros. En este 
modelo el MIS estimularía la actividad de la Cdc25, la cual desforilaría 
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la treonina 14/tirosina 15 de la Cdc2 produciéndose de este modo 
MPF activo.

La proteína Cdc2 puede unirse también a la ciclina A, que a dife-
rencia de la ciclina B, se encuentra en el oocito durante los periodos 
de crecimiento y maduración. El complejo Cdc2-ciclina A se forma en 
oocitos maduros y la actividad quinasa del complejo aumenta drásti-
camente durante la maduración, justo después de la fi nalización de la 
primera división meiótica (Katsu et al., 1995). Estas observaciones su-
gieren que la ciclina A podría intervenir en los mecanismos posteriores 
a la rotura de la vesícula germinal. En peces ginogenéticos esta ciclina 
podría estar también implicada en la inhibición de la primera división 
meiótica (Xie et al., 2003).

6.2.6. Funciones del MPF

Aunque la naturaleza bioquímica del MPF es bien conocida se sabe 
muy poco sobre su mecanismo de acción. De hecho, hasta la fecha, 
sólo unas pocas proteínas han sido identifi cadas como sustratos del 
MPF. Una de estas proteínas es la lamina B3, fi lamento intermediario 
que forma parte de la envoltura del núcleo del oocito. La descompo-
sición de la lamina de la vesícula germinal, indispensable para que se 
pueda romper, podría estar inducida por la fosforilación de las molécu-
las de lamina B3 por Cdc2 (Yamaguchi et al., 2001).

La migración del núcleo del oocito y la formación de los usos meió-
ticos durante la maduración requiere cambios importantes en la or-
ganización de los componentes del citoesqueleto. En anfi bios, dos 
proteínas quinasas, el MPF y la proteína quinasa activada por mitóge-
nos (MAPK), juegan un papel central en estos cambios morfológicos 
(Kotani y Yamashita, 2002). Aunque en teleósteos no está demostrado 
el papel de estas proteínas en la organización del citoesqueleto del 
oocito, en la carpa dorada se han descrito importantes modifi caciones 
de microtúbulos durante la migración de la vesícula germinal hacia el 
polo animal del oocito (Jiang et al., 1996).

El factor de elongación 1γ (EF-1γ) eucariótico, que es responsable 
de la elongación de la cadena polipeptídica durante la síntesis de pro-
teínas en el ribosoma, ha sido identifi cado como uno de los sustratos 
principales del MPF (Belle et al., 1995). En la carpa, esta posibilidad ha 
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sido investigada y los análisis han demostrado que el EF-1γ es efecti-
vamente fosforilado por el MPF, lo que sugiere que la fosforilación de 
este factor posiblemente juega un papel en la síntesis de proteínas 
durante la maduración del oocito (Tokumoto et al., 2002).

6.2.7. Competencia del oocito para la maduración

Cuando los oocitos fi nalizan la etapa de crecimiento todavía no son 
competentes para madurar en respuesta a la LH hasta que adquieren la 
capacidad de producir y responder al MIS. Los mecanismos implicados 
en este proceso no son todos bien conocidos, aunque parece que este 
está regulado por la LH. Esta hormona está implicada en el cambio en 
las vías esteroideogénicas en las células foliculares para la síntesis del MIS 
(ver arriba), así como en la síntesis de novo de su receptor en el oocito y 
el transporte a la membrana plasmática (Patiño et al., 2001; Thomas et 
al., 2001). Por tanto, en muchas especies de peces los oocitos postvitelo-
génicos extraídos del ovario son «incompetentes» para madurar in vitro 
cuando se estimulan con progestágenos, a menos que se preincuben 
previamente con LH o con hormona coriónica humana (hCG).

Los oocitos en previtelogénesis y vitelogénesis tampoco pueden ma-
durar en respuesta al MIS debido a un mecanismo adicional. Kondo et al. 
(1997) han demostrado que los oocitos en crecimiento contienen con-
centraciones de proteínas de Cdc2 y Cdk7, así como de ARNm de ciclina 
B, similares a las observadas en oocitos justo antes de la maduración. De 
acuerdo con ello, la inyección de ciclina B recombinante o de ARNm de 
ciclina B sintetizado in vitro (poliadenilado) causa la activación de Cdc2 
en oocitos en crecimiento. Estas observaciones sugieren que la incapaci-
dad de los oocitos vitelogénicos para madurar en respuesta al MIS no es 
causada por la ausencia de los componentes del MPF (Cd2 y Cdk7) sino 
por la ausencia de los componentes que llevan a la activación del ARNm 
de ciclina B, incluyendo aquellos implicados en la recepción del MIS y la 
consiguiente señalización intracelular (Kondo et al., 2001).

6.2.8.  Mecanismos moleculares para el mantenimiento 
de la fertilizabilidad de los huevos

Como ya se ha indicado, durante la maduración de los oocitos la 
meiosis queda detenida en la metafase II (i.e., arresto en metafase II). 
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Este mecanismo es esencial para mantener la capacidad de los huevos 
para ser fertilizados después de la ovulación.

6.2.8.1. Parada meiótica de los huevos en metafase II

La parada en metafase II es un hecho observado en huevos no fer-
tilizados de muchos vertebrados, incluidos los teleósteos, el cual es 
causado por un complejo citoplasmático llamado factor citostático 
(CSF) (Schmidt et al., 2006). El componente clave de este complejo es 
Mos, el producto del proto-oncogen c-mos, que estabiliza la actividad 
del MPF (Sagata, 1996). Este mecanismo se basa en la inhibición de 
la destrucción de ciclina B por Mos a través de una vía que incluye la 
MAPK. La progresión de la meiosis desde metafase hasta anafase se 
inicia con una elevación transitoria de los niveles intracelulares de Ca2+ 
en el huevo que ocurre durante la fertilización (Tunquist y Maller, 2003; 
Schmidt et al., 2006).

Los huevos detenidos en metafase II poseen una elevada actividad 
quinasa de Cdc2. Cuando estos son fertilizados, o activados artifi -
cialmente, la actividad de la Cdc2 disminuye dramáticamente coinci-
diendo con la destrucción de la ciclina B (Iwamatsu et al., 1999). La 
destrucción de la ciclina B ocurre mediante un proceso de proteólisis 
mediado por ubicuitina (Tunquist y Maller, 2003; Schmidt et al., 2006). 
En la carpa este proceso sucede en dos fases. En la primera, el 26S 
proteasoma digiere parcialmente la ciclina B en la posición lisina 57, y 
durante la segunda, la ciclina B truncada es modifi cada por ubicuitina 
para ser completamente digerida por el 26S proteasoma, lo que lleva a 
la completa inactivación del MPF (Tokumoto et al., 1997b).

6.2.8.2.  Funciones de Mos y MAPK durante la parada 
en metafase II

En anfi bios, la actividad quinasa de Mos y MAPK, esta última activa-
da por Mos, es necesaria y sufi ciente para mantener la parada meiótica 
en metafase II (Tunquist y Maller, 2003). En la carpa, Mos está ausente 
en oocitos inmaduros justo antes de la rotura de la vesícula germi-
nal, mientras que su concentración aumenta hasta niveles máximos 
en oocitos maduros (Kajiura-Kobayashi et al., 2000). Después de la 
fertilización, Mos desaparece. La actividad de la MAPK sigue la misma 
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dinámica de Mos, aumenta durante la maduración y alcanza su máxi-
mo nivel en oocitos maduros. La inyección de ARNm de Mos de carpa 
dorada o de X. laevis en embriones de 2 células de carpa o de X. laevis 
inhibe la división celular y detiene el ciclo celular en metafase, lo que 
indica que Mos es esencial para mantener la parada en metafase II en 
los huevos no fertilizados.

6.3.  CONTROL PARACRINO 
DE LA MADURACIÓN DEL OOCITO

La estrecha comunicación bidireccional entre el oocito y las célu-
las somáticas en el folículo ovárico, basada en la liberación local de 
compuestos químicos, es esencial para modular las señales activadas 
por la FSH y la LH. En mamíferos las moléculas mejor caracterizadas 
que intervienen en estos procesos son factores de crecimiento y di-
ferenciación, como el factor de crecimiento insulínico tipo 1 (IGF-I) y 
2 (IGF-II), el factor de crecimiento epidérmico (EGF) y miembros de la 
superfamilia de factores de transformación del crecimiento β (TGFβ), 
como activina, inhibina, folistatina y factor de crecimiento y diferen-
ciación 9 (GDF9) (Hillier, 2001). No obstante, neuropéptidos, como 
el factor de liberación de GTHs (GnRH), y neurotransmisores, como 
serotonina (5-HT) o acetilcolina, también pueden intervenir de forma 
local para regular la función ovárica (Aguado, 2002; Ramakrishnappa 
et al., 2005).

6.3.1. GnRH

Un gran número de estudios indican la presencia de GnRH y de 
sus receptores en las gónadas de teleósteos, lo cual apoya la hi-
pótesis de que la producción local de este péptido juega un papel 
autocrino/paracrino en la regulación de la función del ovario. Ade-
más, se ha demostrado la presencia de compuestos con actividad 
parecida a GnRH en extractos ováricos que se unen de forma es-
pecífi ca a los receptores de GnRH de ovario y pituitaria. (Habibi 
et al., 2001). En la carpa dorada, el análisis de extractos ováricos 
mediante cromatografía líquida de alta resolución (HPLC) indica la 
presencia de dos fracciones con elevada actividad GnRH; una de 



419

MECANISMOS MOLECULARES DURANTE LA MADURACIÓN Y OVULACIÓN…

ellas corresponde a una de las formas de GnRH (GnRH tipo salmón; 
sGnRH), mientras que la otra no ha podido ser identifi cada. Esta 
fracción puede corresponder a una forma nueva de GnRHa, o a una 
variante de GnRH producida como resultado del empalme alternati-
vo («splicing») de las moléculas de ARNm de GnRH. En el pez gato 
africano (Clarias gariepinus) y la dorada (Sparus aurata) también se 
ha demostrado la existencia de compuestos con actividad GnRH en 
el ovario.

En la carpa dorada se ha observado que el GnRH infl uencia la es-
teroideogénesis, la maduración del oocito, la actividad del MPF y la 
muerte celular (apoptosis) (Andreu-Vieyra et al., 2005). En esta espe-
cie, las dos formas de GnRH que se encuentran en el ovario estimulan 
la maduración del oocito in vitro. No obstante, la sGnRH muestra un 
efecto inhibitorio sobre la esteroideogénesis y maduración ovocitaria 
inducida por GTH, mientras que la otra forma no tiene efecto sobre 
las respuestas inducidas por GTH. Estas observaciones sugieren que las 
acciones estimuladoras e inhibidoras de sGnRH sobre los folículos ová-
ricos pueden estar mediadas por distintas vías metabólicas activadas 
por el receptor (Pati y Habibi, 2002).

La clonación de ADNc (ADN copiado a partir de ARNm) codifi cante 
para precursores de GnRH ha hecho posible en los últimos años la 
investigación de la expresión de los genes de GnRH en el ovario de 
teleósteos. El estudio de las secuencias de aminoácidos de cada una 
de la formas de GnRH, y de los genes correspondientes, indica que el 
GnRH está unido a un péptido («GnRH-associated peptide «, GAP) en 
el cual se observan varias regiones intrónicas. Ello puede explicar la 
existencia de empalme alternativo que resulta en la síntesis de ARNm 
de GnRH con diferentes tamaños (Habibi et al., 2001; Uzbekova et 
al., 2001; Lethimonier, et al., 2004). En la trucha, el análisis de la 
expresión de ARNm de dos formas de sGnRH (sGnRH-I y sGnRH-II) y 
cGnRH-II, así como de un receptor de GnRH, indica que estos ARN 
se acumulan en el folículo ovárico de forma diferente dependiendo 
del estado de foliculogénesis y la edad del animal (Uzbekova et al., 
2002; Gray et al., 2002). Ello puede indicar funciones paracrinas dis-
tintas de cada uno de estos ARNs, aunque sus acciones específi cas 
son desconocidas.
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6.3.2. Factores de crecimiento

Numerosos estudios indican el posible papel paracrino del sistema 
de IGF en el ovario de teleósteos. Este sistema puede ser regulado 
por hormonas sexuales además de por la hormona del crecimiento 
(Gioacchini et al., 2005), y se encuentra presente en folículos ováricos 
durante la etapa de maduración (Kagawa et al., 1995; Gutiérrez et al., 
1993; Maestro et al., 1997, 1999; Bobe et al., 2003, 2004). El posible 
papel de los IGF en el ovario se ha inferido a partir de estudios in vitro, 
los cuales sugieren que las acciones pueden ser diferentes según las 
especies. Así, los IGF pueden inducir la competencia del oocito y la 
activación de la meiosis por medio de la estimulación de la produc-
ción del MIS por las células foliculares, o actuando directamente sobre 
el oocito (Kagawa et al., 1994; Maestro et al., 1995; Negatu et al., 
1998; Weber y Sullivan, 2000, 2001, 2005). En algunos casos, los IGF 
inducen exclusivamente la competencia del oocito para la maduración 
(Weber y Sullivan, 2005).

El mecanismo de regulación ovárica por activina, así como los com-
ponentes de señalización intracelular implicados, ha sido recientemen-
te caracterizado en el pez cebra (Fig. 5). En esta especie, tres líneas de 
evidencia apoyan el papel del sistema activina para modular la estimu-
lación por GTH: i) la subunidad B de activina recombinante amplifi ca la 
señal de LH y MIS para inducir la maduración del oocito, y es capaz por 
si misma de estimular la maduración; ii) la folistatina, que une activina 
con una elevada afi nidad, bloquea tanto la maduración inducida por 
activina como por LH; y iii) la vía AMPc-PKA activada durante la estimu-
lación por LH induce la síntesis de activina y folistatina (Ge, 2005). De 
este modo, se piensa que la activina producida por las células folicula-
res afecta al oocito de forma paracrina, ya que este expresa receptores 
para activina y componentes intracelulares para la transducción de la 
señal (e.g., Smad2, 3, 4 y 7). Por el contrario, la folistatina, que se 
expresa principalmente en el oocito, modularía el efecto de la activina 
en el folículo.

En el pez cebra el sistema de EGF también se activa durante la es-
timulación del folículo ovárico por GTH y es dependiente de la vía de 
AMPc y PKA. Este sistema podría servir para controlar la síntesis de 
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activinas en las células foliculares, que son las únicas que expresan el 
receptor de EGF (Ge, 2005). Así, se ha hipotetizado la existencia de 
un mecanismo de regulación intrafolicular entre el oocito y las células 
foliculares mediado por activina y EGF, el cual controlaría el crecimiento 
y maduración del oocito.

En mamíferos es conocido que el GDF9, que es producido específi ca-
mente por el oocito, controla la foliculogénesis mediante la regulación 
de la actividad transcripcional de las células foliculares, y de este modo 
infl uencia la diferenciación y proliferación de estas células (Matzuk et 
al., 2002). En el pez cebra, recientes estudios indican la existencia de 
un ARNm similar al GDF9 de mamíferos que se expresa principalmen-
te, y de forma elevada, en el oocito durante los estadíos iniciales de 
crecimiento del folículo (Ge, 2005). Este perfi l de expresión del GDF9 

FIGURA 5.  
Modelo hipotético de la comunicación paracrina intrafolicular en el 
folículo ovárico del pez cebra. CF, células foliculares; LHr, receptor 
de LH; FS, folistatina; Act, activina; PKA, proteína quinasa A; EGF, 

factor de crecimiento epidérmico; GDF9, factor de crecimiento y 
diferenciación 9 (modifi cado de Ge, 2005). 
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es inverso al de los receptores de FSH y LH, lo que podría sugerir que 
las GTHs controlan la expresión de GDF9. El hecho de que la hCG, que 
activa los receptores de LH en el pez cebra, suprime la expresión de 
GDF9 in vitro puede apoyar esta hipótesis (Ge, 2005). Aunque todavía 
es necesario investigar con más detalle la función del GDF9 en teleós-
teos, el característico modelo de expresión espacio-temporal del ARNm 
de GDF9 en los folículos ováricos del pez cebra, junto con la elevada 
expresión de EGF y folistatina en el oocito, sugieren que el oocito de 
teleósteos puede ser un centro de señalización para controlar la folicu-
logénesis como se ha sugerido en mamíferos (Ge, 2005).

6.3.3. Neurotransmisores

La función de los neurotransmisores en el control de la reproducción 
de vertebrados a través de la regulación de la liberación de GTH es bien 
conocida. Sin embargo, un gran número de evidencias en mamíferos 
apuntan a que ciertas aminas biógenas, como la 5-HT, pueden infl uen-
ciar las gónadas directamente, bien afectando la síntesis de esteroides 
por las células foliculares o bien actuando directamente sobre el oocito 
(Buznikov et al., 1996; Sirotkin y Schaeffer, 1997). En teleósteos, ex-
perimentos in vitro sugieren que la 5-HT podría estar implicada en el 
control de la maduración del oocito in vivo (Iwamatsu et al., 1992a, 
1993; Cerdà et al., 1995, 1997, 1998ab). El efecto de la 5-HT, sin em-
bargo, parece ser completamente opuesto dependiendo de la especie 
estudiada. Así, mientras que en el medaka (Oryzias latipes) la 5-HT 
estimula la síntesis in vitro de 17β-estradiol y MIS por las células de la 
granulosa, activando de este modo la maduración del oocito (Iwamat-
su et al., 1992a, 1993), en el fúndulo (Fundulus heteroclitus) la 5-HT 
inhibe de forma reversible la maduración in vitro inducida tanto por 
hCG como por el MIS (Cerdà et al., 1995). En esta última especie, el 
efecto inhibitorio de la 5-HT parece estar mediado por un receptor es-
pecífi co de 5-HT en el oocito, el cual se encuentra farmacológicamente 
relacionado con los receptores 5-HT1A, 5-HT2 y 5-HT3 de mamíferos, así 
como con receptores de 5-HT de algunos moluscos bivalvos (Cerdà et 
al., 1997). Este receptor parece que está unido a la adenil ciclasa ya 
que la 5-HT aumenta los niveles de AMPc en el oocito estimulando 
de este modo la vía de transducción de señal de la PKA (Cerdà et al., 
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1998a). Ello puede indicar que el putativo receptor de 5-HT del oocito 
de fúndulo está conectado con proteínas G. In vivo, el efecto inhibito-
rio de la maduración del oocito por 5-HT no se encuentra regulado por 
hCG o estradiol, sino que podría estar controlado por cambios fi sio-
lógicos en la sensibilidad del oocito para madurar en respuesta al MIS 
(Cerdà et al., 1998b). De este modo, el modelo de acción de la 5-HT 
en el fúndulo es similar al descrito en anfi bios, donde la 5-HT inhibe 
la maduración del oocito inducida por progesterona aparentemente a 
través de receptores situados en la membrana plasmática de las células 
de la granulosa y del oocito, así como en el citoplasma de este último 
(Nikitina et al., 1988, 1993).

6.4. LA HIDRATACIÓN DEL OOCITO

A diferencia de otros vertebrados, el 67-75 % del volumen fi nal del 
huevo de teleósteos se alcanza durante la maduración del oocito (Fig. 6). 
El aumento de volumen que experimenta el oocito durante la madura-

FIGURA 6.  
Secuencia de fotografías de folículos ováricos (oocitos rodeados 
de las células foliculares) de teleósteos durante la maduración. 

A) Folículos de una especie pelagófi la, la dorada (Sparus aurata). 
Barra 200 µm. B) Folículos de una especie bentófi la, el fúndulo 

(Fundulus heteroclitus). Barra 500 µm. En ambos casos: 1, oocitos 
postvitelogénicos justo antes de la maduración; 2-3, oocitos en 

maduración; y 4, oocitos maduros antes de la ovulación.
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ción puede variar desde un ligero incremento en especies de agua dulce 
y eurihalinas hasta un aumento de varias veces de magnitud en especies 
marinas (Cuadro 1). La captación masiva de agua por el oocito (hidrata-
ción) es la principal causa de este fenómeno. De este modo, el conteni-
do en agua de los oocitos maduros puede contribuir hasta el 90-95 % 
de su peso, lo que proporciona a los huevos una fl otabilidad positiva en 
el agua de mar. Las especies que producen huevos poco hidratados con 
una fl otabilidad nula o muy reducida (demersales) se denominan bentó-
fi las (especies de agua dulce y algunas especies marinas), mientras que 
las especies que producen huevos muy hidratados y fl otantes (huevos 
pelágicos) se clasifi can como pelagófi las (prácticamente sólo especies 
marinas).

En especies pelagófi las la fl otabilidad de los huevos en el mar facili-
ta su dispersión y un aporte efi ciente de oxígeno al embrión, aumen-
tando de este modo su supervivencia (Craik y Harvey, 1987; Mellinger, 
1994; Nissling et al., 2003). La hidratación del oocito puede facilitar 
además la fertilización una vez los huevos son liberados en el agua. 
Por tanto, la fl otabilidad de los huevos recién fertilizados se emplea 
en los criaderos de peces marinos como el primer marcador de via-
bilidad del huevo (Kjørsvik et al., 1990). Por el contrario, las implica-
ciones ecológicas de la hidratación del oocito de teleósteos marinos 
bentófi los no están tan claras. Greeley et al. (1991) han sugerido una 
posible explicación si se considera el hábitat en el cual algunas de 
estas especies se reproducen, como por ejemplo el fúndulo. Esta es-
pecie presenta un ciclo reproductivo semilunar, y como otros ciprino-
dóntidos, realiza la puesta de los huevos sobre sustratos vegetales o 
sobre la arena en zonas intermareales que sólo son inundadas con 
las mareas altas (Taylor, 1984). De este modo los huevos fertilizados 
pueden iniciar el desarrollo embrionario en ausencia de agua, aunque 
en zonas relativamente protegidas, y eclosionar durante la siguiente 
marea alta. Un ejemplo extremo de esta capacidad de resistencia a la 
desecación es Austrofundulus limnaeus, ciprinodóntido de agua dulce 
que es capaz de sobrevivir en un estado quiescente durante meses 
en zonas deshidratadas de la sabana Sudamericana (Podrabsky et al., 
2001). Estas estrategias reproductivas sugieren que la hidratación del 
oocito en especies bentófi las marinas podría servir para suministrar un 
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CUADRO 1.  
Cambios de volumen relativos del oocito (V, mm3) y de contenido de agua (A, % en peso) 

durante la maduración meiótica en teleósteos bentófi los y pelagófi los 

Especie
Inmaduro Maduro

x
Referencias

V A V A
Bentófi los de agua dulce
Carassius auratus 0,5 68 0,5 75 1,0 Greeley et al. (1986)
Danio rerio 0,17 0,21 1,2 Selman et al. (1993)
Esox lucius 65 72 Craik y Harvey (1984)
Oncorhynchus mykiss 52 56 Craik y Harvey (1984)
Oryzias latipes 0,5 76 0,8 81 1,4 Hirose (1976)
Perca fl uviatilis 79 85 Craik y Harvey (1986)
Plecoglossus altivelis 0,4 60 0,7 79 1,8 Hirose et al. (1974)
Bentófi los marinos
Clupea harengus 66 74 Craik y Harvey (1986)
Cyprinodon variegatus 0,3 0,9 2,8 Greeley et al. (1986)
Dormitator maculatus 0,011 0,014 1,3 Greeley et al. (1986)
Fundulus heteroclitus 1,3 61 2,9 81 2,2 Greeley et al. (1991)
Fundulus majalis 2,57 8,18 3,0 Greeley et al. (1986)
Gasterosteus aculeatus 0,7 74 1,4 80 2,1 Wallace y Selman, (1979)
Gobionellus boleosoma 0,01 0,02 2,4 Greeley et al. (1986)
Labrus bergylta 0,16 71 0,36 76 2,7 Finn et al. (2002b)
Limanda yokohamae 0,1 69 0,2 82 1,7 Oshiro y Hibiya (1981b)
Pomatoschistus minutus 70 68 Craik y Harvey (1986)
Spinachia spinachia 75 77 Craik y Harvey (1986)
Pelagófi los marinos
Aspitrigla cuculus 0,52 1,95 3,8 Fulton (1898)
Callionymus lyra 0,18 76 0,52 90 2,9 Craik y Harvey (1986)
Centropristis striata 0,1 54 0,4 93 3,7 Selman et al. (2001)
Ctenolabrus rupestris 0,05 62 0,34 93 8,4 Finn et al. (2002b)
Cynoscion nebulosus 0,02 67 0,1 76 4,6 LaFleur y Thomas (1991)
Eutrigla gurnardus 0,38 1,60 4,2 Fulton (1898)
Gadus morhua 0,4 71 1,6 92 4,0 Craik y Harvey (1987)
Hippoglossus hippoglossus 3,4 63 14,1 90 4,1 Finn et al. (2002a)
Micropogonias undulatus 0,1 73 0,2 83 3,8 LaFleur y Thomas (1991)
Microstomus kitt 0,2 1,0 6,3 Thorsen y Fyhn (1996)
Molva molva 0,18 64 0,66 89 3,7 Craik y Harvey (1987)
Mugil cephalus 0,2 60 0,5 85 2,9 Watanabe y Kuo (1986)
Pleuronectes platessa 0,9 68 3,3 93 3,7 Craik y Harvey (1987)
Scomber scombrus 0,32 1,02 3,2 Fulton (1898)
Scophthalmus maxima 0,18 0,56 3,1 Fulton (1898)
Scophthalmus rombus 0,27 1,15 4,2 Fulton (1898)
Solea vulgaris 0,38 1,44 3,8 Fulton (1898)
Sparus aurata 0,1 63 0,5 92 4,5 Fabra et al. (2006)
Takifugu rubripes 0,29 1,02 3,5 Chuda et al. (1998)
Tautogolabrus adspersus 0,1 0,3 4,9 Wallace y Selman (1981)
Trachinus vipera 0,27 1,20 4,4 Fulton (1898)
Verasper moseri 0,7 69 2,8 91 4,1 Matsubara y Koya (1997)

En la columna de derecha se indica el aumento de volumen relativo (x). En P. altivelis el cambio de volumen del oocito ocurre 
principalment durante la ovulación y oviposición, más que durante la maduración.
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reservorio de agua al embrión y de este modo asegurar el desarrollo 
en ambientes deshidratados.

6.4.1. Los Aminoácidos libres como efectores osmóticos

Hace aproximadamente 20 años, Wallace y colaboradores descri-
bieron por primera vez en el fúndulo el proceso de hidrólisis de las 
proteínas del vitelo del oocito que ocurre específi camente durante la 
maduración e hidratación (Wallace y Selman, 1985; Wallace y Begovac, 
1985). Este mecanismo de hidrólisis, único en vertebrados ovíparos, se 
ha observado después en muchas otras especies de teleósteos (Greeley 
et al., 1986; Carnevali et al., 1992, 1993; Okumura et al., 1995; Mat-
subara et al., 1995, 1999; Matsubara y Sawano, 1995; Thorsen y Fyhn, 
1996; Cerdà et al., 1996; Matsubara y Koya, 1997; Reith et al., 2001; 
Selman et al., 2001; Finn et al., 2002ab; Fabra et al., 2006; Sawaguchi 
et al., 2006), y se ha demostrado que es el origen de los aminoácidos 
libres («free amino acids», FAA) en el oocito. Todos estos estudios indi-
can que el grado de hidrólisis del vitelo está correlacionado con el gra-
do de hidratación del oocito, siendo esta más pronunciada en especies 
pelagófi las que en bentófi las (Fig. 7).

Muchos organismos, incluyendo los peces, emplean FAA para la 
regulación del volumen celular, y por ello se considera que los FAA 
derivados de la hidrólisis del vitelo podrían funcionar como efectores 
osmóticos durante la hidratación del oocito (Oshiro y Hibiya, 1981ab; 
Wallace y Begovac, 1985; Wallace y Selman, 1985; Greeley et al., 
1986; Watanabe y Kuo, 1986; Craik y Harvey, 1987) (Cuadro 2). Esta 
hipótesis está apoyada por estudios en los que se ha determinado el 
contenido de FAA de huevos pelagófi los y bentófi los, tanto in vivo 
como in vitro, demostrando un aumento en la producción endógena 
de FAA durante la maduración del oocito (Thorsen y Fyhn, 1996).

Thorsen et al. (1996) observaron que existe un perfi l similar de abun-
dancia de aminoácidos entre el pool de FAA de los huevos y algunas 
proteínas del vitelo del oocito, lo que indica que los FAA se originan 
muy probablemente a partir de estas proteínas. En algunas especies se 
ha demostrado que los procesos de hidrólisis y acumulación de FAA 
tienen una correlación positiva con el contenido de agua de los huevos 
(Matsubara y Koya, 1997; Reith et al., 2001; Selman et al., 2001; Finn 
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et al., 2002ab), lo que confi rma el papel de los FAA como efectores 
osmóticos durante la hidratación del oocito. Además, existen una serie 
de evidencias directas e indirectas que apoyan esta hipótesis. En primer 
lugar, se ha observado que algunas especies pelagófi las que viven en 
zonas del Mar Báltico con salinidad oscilante pueden ajustar la fl ota-
bilidad de los huevos mediante el control de la hidrólisis del vitelo y la 
consiguiente producción de FAAs, regulando de este modo la hidrata-
ción y la fl otabilidad de los huevos (Thorsen et al., 1996). En segundo 
lugar, los huevos no fl otantes de peces pelagófi los que se producen a 
menudo cuando se induce la puesta mediante tratamiento hormonal 

FIGURA 7.  
Perfi l electroforético de las proteínas del vitelo en oocitos y huevos de fúndulo (A) y 

dorada (B). Las proteínas del vitelo han sido coloreadas con el colorante azul coomassie y 
detectadas mediante Western blot utilizando un antisuero contra vitelogenina. Las puntas 

de fl echa indican lipovitelinas de aproximadamente 122 y 103 kDa en el fúndulo y la 
dorada, respectivamente. Las fl echas indican péptidos más pequeños que posiblemente 

resultan de la hidrólisis de las lipovitelinas. Los valores de masa molecular están indicados 
a la izquierda en kDa, y los volúmenes de oocitos y huevos (en mm3) para cada especie 

aparecen debajo de cada panel.
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muestran un contenido de FAA y agua menor que los huevos fl otantes 
(e.g., Seoka et al., 2003). Finalmente, y de un modo más directo, se 
ha demostrado que la inhibición de la hidrólisis del vitelo durante la 
maduración in vitro del oocito bloquea la producción de FAA y reduce 
la hidratación (Selman et al., 2001; Fabra et al., 2006). No obstante, 
hay que señalar que generalmente sólo la mitad de la osmolalidad de 
los huevos pelágicos puede ser atribuida a los FAA (Finn et al., 2002a), 
lo que indica la presencia de otros compuestos de bajo peso molecular 
que pueden ser osmóticamente activos (ver más adelante).

En comparación con especies pelagófi las muy pocos estudios han 
investigado el contenido en FAA de los oocitos de teleósteos bentófi los 
(Cuadro 2). Algunos de estos trabajos indican cambios muy débiles en 
el perfi l electroforético de las proteínas del vitelo o en el pool de FAA 

CUADRO 2.  
Cantidad total y concentración de FAAs en oocitos inmaduros 

y huevos de peces bentófi los y pelagófi los

Especie

FAAs

Referencianmol/ind mM

Oocitos Huevos Oocitos Huevos

Bentófi los de agua dulce

Plecoglossus altivelis 22 72 14 19 Chen et al. (2003)

Bentófi los marinos

Crenilabrus melops 7 27 54 96 Finn et al. (2002b)

Fundulus heteroclitus 48 141 40 34 Greeley et al. (1991)

Labrus bergylta 6 9 27 41 Thorsen et al. (1993)

Labrus mixtus 5 6 40 27 Finn et al. (2002b)

Pelagófi los marinos

Centropristis striata 5 48 208 118 Selman et al. (2001)

Ctenolabrus rupestris 5 40 96 119 Finn et al. (2002b)

Gadus morhua 17 223 49 143 Thorsen et al. (1993)

Hippoglossus hippoglossus 280 2.564 82 182 Finn et al. (2002a)

Microstomus kitt 18 165 60 154 Thorsen et al. (1993)

Pleuronectes platessa 36 649 33 175 Thorsen et al. (1993)

Verasper moseri 3 46 149 Matsubara y Koya (1997)

Las concentraciones están calculadas a partir del volumen del oocito y del huevo. Para P. altivelis los datos de contenido en 
FAAs están expresados en nmol/mg peso seco. Para V. moseri estos están expresados en µg/ind.
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de los oocitos durante la maduración (Greeley et al. 1991; Finn et al., 
2002b). Estas observaciones son consistentes con la nula o muy baja 
hidratación que ocurre en estos oocitos durante la maduración. Sin 
embargo, en algunas especies bentófi las, como el fúndulo y la porre-
dana (Crenilabrus melops), se detecta una cierta hidrólisis de las proteí-
nas del vitelo asociada a un aumento de 2.9-3.8 órdenes de magnitud 
en el contenido de FAA del oocito (Wallace y Begovac, 1985; Greeley 
et al. 1986, 1991; Finn et al., 2002b) (Fig. 7B). En estas especies, la 
taurina es con mucho el aminoácido más abundante en el pool de FAA 
(Greley et al., 1991; Thorsen y Fyhn, 1996; Finn et al., 2002b), a dife-
rencia de los oocitos de las especies pelagófi las donde este aminoácido 
sólo contribuye con el 2-4 % del total de FAA (Thorsen y Fyhn, 1996). 
La taurina es el aminoácido que más se ha relacionado con cambios 
de volumen celular, y debido a que no contribuye en la formación de 
proteínas, sus concentraciones intracelulares pueden variar sin afectar 
el funcionamiento celular. En teleósteos, este aminoácido se ha rela-
cionado con la regulación del volumen de varios tipos celulares (Fugelli 
y Thoroed, 1990), y debido a que es el FAA más abundante en los 
oocitos bentófi los, posiblemente tenga la misma función durante el 
desarrollo folicular normal en peces bentófi los (i.e., regulación frente 
a condiciones osmóticas). No obstante, al menos en el fúndulo, es 
muy improbable que la taurina contribuya de forma importante en la 
hidratación del oocito (Greeley et al., 1991). En esta especie, aunque 
la cantidad total de taurina aumenta durante la maduración, el fl ujo 
de agua al interior del oocito es mucho mas elevado, resultando en 
una disminución de su concentración durante la maduración. Además, 
el aumento de taurina cesa en el momento de la rotura de la vesícula 
germinal, mientras que la hidratación continúa aumentando después 
de este instante (Greeley et al., 1991). No obstante, hay que señalar 
que comparaciones directas entre el contenido de taurina y el grado 
de hidratación de oocitos en diferentes estados de maduración no se 
ha llevado a cabo en otros teleósteos bentófi los además del fúndulo, 
y por tanto el papel de la taurina en la hidratación del oocito de estas 
especies es incierto.

El pequeño pero signifi cativo aumento del pool de FAA en oocitos 
bentófi los podría jugar sin embargo un papel como efector osmóti-
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co durante la hidratación. De hecho, el contenido total en FAA de 
los oocitos aumenta progresivamente durante la maduración, lo que 
sugiere que estos compuestos podrían estar implicados en la capta-
ción de agua (Greeley et al., 1991; Chen et al., 2003). Esta hipótesis, 
sin embargo, parece improbable ya que las concentraciones de FAA 
(excepto taurina) en relación al contenido en agua del oocito se man-
tienen constantes durante la maduración (Greeley et al., 1991; Chen 
et al., 2003), y además, estas concentraciones son relativamente bajas 
en comparación con las de algunos iones inorgánicos (por ejemplo, 
menos de la mitad que las concentraciones de Na+ y K+; Greeley et al., 
1991). Por tanto, la contribución de FAA en la hidratación del oocito 
de especies bentófi las, al menos en el fúndulo, parece mínima. No 
obstante, como se discutirá más adelante, la hidrólisis de las proteínas 
del vitelo en el oocito del fúndulo podría facilitar la acumulación de 
iones K+ en el oocito.

6.4.2. Procesamiento de las proteínas del vitelo

En teleósteos, al igual que en otros vertebrados ovíparos, la Vg y otras 
lipoproteínas de baja densidad se producen en el hígado bajo regulación 
estrogénica. Estas sustancias son secretadas a la circulación sanguínea e 
incorporadas por el oocito mediante un proceso de endocitosis mediada 
por receptor (Wallace, 1985; Tyler y Sumpter, 1996; Schneider, 1996). 
La secuencia de aminoácidos de las Vg puede dividirse en una serie de 
dominios localizados de forma lineal en la secuencia: NH2-cadena pesa-
da de lipovitelina (LvH)-fosvitina (dominio poliserina)-cadena ligera de 
lipovitelina (LvL)-componente β' (β'-C)-COOH (Fig. 8A). La región ami-
noacídica cercana al C terminal de la Vg, el β'-C, recibió este nombre 
a partir de los primeros estudios cromatográfi cos que se realizaron en 
teleósteos (Jared y Wallace, 1968). Cada uno de los dominios de las Vg 
corresponde a las diferentes proteínas del vitelo, lipovitelinas (lipopro-
teínas), fosvitinas y fosvetas (proteínas muy fosforiladas) y el β'-C, las 
cuales son almacenadas en el oocito durante la vitelogénesis. Recientes 
estudios indican que en teleósteos y otros vertebrados existen al menos 
tres Vg distintas, una de ellas sin el dominio fosvitina, y todas ellas son 
incorporadas por el oocito (Lee et al., 1994; Wang et al., 2005; Sawagu-
chi et al., 2006). Durante la maduración del oocito en teleósteos marinos 
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FIGURA 8.  
Procesamiento de la vitelogenina (Vg) 1 y 2, y de las proteínas del vitelo derivadas 
de cada una de ellas, durante el crecimiento y maduración del oocito. A) Esquema 

de la organización de los diferentes dominios en la secuencia de las Vg: cadena 
pesada de la lipovitelina (LvH), fosvitina (Pv), cadena ligera de la lipovitelina 

(LvL), y componente β’ (β’-C). B) Dibujo indicando las alteraciones de la Vg1, Vg2 
y proteínas del vitelo en teleósteos pelagófi los (arriba) y bentófi los (abajo). Las 

líneas de puntos indican vías hipotéticas. La hidrólisis de las proteínas del vitelo 
resulta en un aumento de los aminoácidos libres (FAA) en el interior del oocito de 
aproximadamente 12 y 3 veces de magnitud en especies pelagófi las y bentófi las, 

respectivamente. Las masas moleculares aparentes determinadas por electroforesis 
se indican en paréntesis. Modifi cado de LaFleur et al. (2005).
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las proteínas del vitelo son procesadas una vez más, generando FAA y 
pequeños péptidos.

6.4.2.1.  Cambios ultraestructurales del vitelo 
durante la maduración del oocito

Las proteínas del vitelo derivadas de las Vg son almacenadas en 
gránulos o glóbulos de vitelo que se localizan en la zona periférica del 
citoplasma del oocito. En especies pelagófi las estos glóbulos, rodeados 
de membrana, se mantienen intactos durante el periodo de crecimien-
to del oocito, y las proteínas en su interior se organizan en estructuras 
cristalinas que se pueden visualizar al microscopio electrónico (e.g., 
Selman y Wallace, 1989; Selman et al., 2001). Durante la maduración 
del oocito los glóbulos de vitelo se fusionan unos con otros centrípe-
tamente, formando eventualmente una gran masa central de vitelo 
líquido, menos denso a nivel de microscopio electrónico, que desplaza 
el citoplasma a la zona más periférica del oocito. Durante este proceso 
las estructuras cristalinas se disgregan, lo que confi ere a los oocitos 
maduros la característica transparencia. Aunque los mecanismos celu-
lares que intervienen en la fusión de los glóbulos de vitelo y la disgre-
gación de las inclusiones cristalinas son desconocidos, se ha sugerido 
que podrían ser dependientes de K+ (Selman et al., 2001).

En los oocitos de especies bentófi las, la fusión de los gránulos de 
vitelo, que son generalmente no cristalinos, puede ocurrir antes de la 
maduración del oocito. Por ejemplo, puede darse relativamente pronto 
durante la vitelogénesis después de la formación de los glóbulos, como 
en especies de espinoso (Gasterosteus aculeatus y Apeltes quadracus; 
Wallace y Selman, 1981), o durante el fi nal de la vitelogénesis, como 
en la carpa dorada (Yamamoto y Yamazaki, 1961), el bolín (Cyprino-
don variegatus; Wallace, 1985) y el fúndulo (Selman y Wallace, 1986). 
En esta última especie la fusión del vitelo se acelera, y se completa, 
durante la maduración del oocito (Selman et al., 1988; Raldúa et al., 
2006). En algunas especies bentófi las de agua dulce, como el pez ce-
bra, los glóbulos de vitelo contienen inclusiones cristalinas las cuales 
también se disgregan durante la maduración (Selman et al., 1993). Sin 
embargo, en este caso, los glóbulos no se fusionan necesariamente en 
una única masa de vitelo.
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6.4.2.2.  Procesamiento del Vitelo en teleósteos 
pelagófi los y bentófi los

Las proteínas del vitelo se hidrolizan una segunda vez durante la ma-
duración del oocito, pero este proceso es distinto para cada tipo de pro-
teína (Fig. 8B). En especies pelagófi las, como en una especie de pez pla-
no (Verasper moseri) y pargo (Pagrus major) japonés, se ha demostrado 
la presencia de dos moléculas de LvH, LvH1 y LvH2, derivadas de la Vg1 y 
la Vg2 (también denominadas VgA y VgB), respectivamente, en oocitos 
postvitelogénicos (Matsubara et al., 1999; Sawaguchi et al., 2006). La 
proteína LvH2 dimérica es disociada en dos monómeros durante la ma-
duración del oocito, mientras que la LvH1 es hidrolizada completamen-
te para producir FAA. Las fosvitinas y β'-C son también ampliamente 
degradadas durante la maduración, mientras que las LvL1 y LvL2 son 
sólo hidrolizadas parcialmente. De este modo, la degradación de la LvH1 
contribuye sustancialmente al pool de FAA empleado para la hidrata-
ción del oocito, mientras que las LvH2 y LvL permanecen almacenadas 
en el oocito, posiblemente como fuente de nutrientes para el posterior 
desarrollo embrionario (Ohkubo y Matsubara, 2002). La Vg que carece 
del dominio fosvitina solamente se hidroliza ligeramente durante la ma-
duración, y por tanto no parece contribuir en la hidratación del oocito o 
en la generación de nutrientes (Sawaguchi et al., 2006).

En otras especies de teleósteos pelagófi los, como el eglefi no (Me-
lanogrammus aeglefi nus), también se han encontrado dos formas de 
LvH derivadas de la Vg1 y Vg2, y al igual que en V. Moseri, la LvH1 
es completamente degradada durante la maduración, mientras que 
la LvH2 sufre sólo una pequeña reducción de tamaño (Reith et al., 
2001). En esta especie, la composición del pool de FAA de los huevos 
es muy similar a la composición de aminoácidos de la LvH1, lo que es 
consistente con la hipótesis de que este componente del vitelo es la 
fuente principal de FAA. El perfi l electroforético de las proteínas del vi-
telo de oocitos y huevos de otras especies pelagófi las también sugiere 
la presencia de dos lipovitelinas distintas (Carnevali et al., 1992, 1993; 
Okumura et al., 1995; Matsubara et al., 1995; Matsubara y Sawano, 
1995; Thorsen y Fyhn, 1996; Cerdà et al., 1996; Matsubara y Koya, 
1997; Selman et al., 2001; Finn et al., 2002ab; Fabra et al., 2006).
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En especies bentófi las, como el fúndulo, donde también se han 
encontrado dos Vg distintas (LaFleur et al., 1995ab), el modelo de 
incorporación de Vg y procesamiento de las proteínas derivadas 
parece ser distinto. En esta especie, los oocitos postvitelogénicos 
presentan dos LvH1 de elevado peso molecular (de 122 y 103 kDa) 
derivadas de la Vg1, mientras que la Vg2 parece que apenas se in-
corpora en el oocito (LaFleur et al., 2005). Durante la maduración, 
sólo la LvH1 de 122 kDa y las fosvitinas son degradadas (Walla-
ce y Selman, 1985; Wallace y Begovac, 1985; Greeley et al., 1986; 
LaFleur et al., 2005), mientras que el pool de FAA aumenta sólo 
ligeramente (Greeley et al., 1991). En otro teleósteo bentófi lo, la 
lubina blanca (Morone americana), también se han encontrado dos 
LvH1 en el ovario (Hiramatsu et al., 2002b). Sin embargo, en el pez 
cebra, en el cual los oocitos apenas se hidratan durante la madura-
ción (Cuadro 1), y por tanto aparentemente no se requiere un pool 
de FAA para funciones osmóticas, también se observa una ligera 
hidrólisis de lipovitelinas (Selman et al., 1993). Por tanto, todos es-
tos datos indican que las Vgs se procesan de modo distinto entre 
teleósteos pelagófi los y bentófi los. Asimismo, la presencia de LvH1 
en oocitos bentófi los, y su digestión completa o parcial durante la 
maduración, no se correlaciona necesariamente con un aumento de 
FAA y la hidratación.

En peces pelagófi los, ambas LvH1 y LvH2 cubren la misma región 
de sus correspondientes precursores (Vg1 y Vg2), lo que indica que es-
tos sufren mecanismos de proteólisis similares durante la vitelogénesis 
(Reith et al., 2001). Sin embargo, como ya se ha mencionado, durante 
la maduración e hidratación del oocito la LvH1 se degrada completa-
mente, mientras que la LvH2 sólo se procesa en la parte C terminal. 
Una situación algo similar ocurre en el fúndulo, donde las dos LvH1 
se procesan de forma diferente. Esta hidrólisis diferencial de las LvH 
podría estar relacionada con diferencias en la secuencia de aminoáci-
dos, estructura secundaria, o diferente compartimentalización en los 
glóbulos de vitelo, lo que permitiría a las proteasas distinguir entre las 
dos LvHs. No obstante, los mecanismos intracelulares específi cos que 
permiten el procesamiento diferencial de las LvH en el oocito de peces 
permanecen todavía desconocidos.
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6.4.2.3.  Función de la proteólisis del vitelo 
en teleósteos bentófi los

Como ya se ha mencionado, los oocitos de teleósteos bentófi los, 
tanto marinos como de agua dulce, muestran diferentes grados de hi-
drólisis de las lipovitelinas durante la maduración. Ya que estos oocitos 
no se hidratan, o lo hacen muy poco, se ignora el signifi cado fi siológi-
co de este proceso. No obstante, es posible que en estas especies los 
FAA sean solamente empleados como substratos para la producción 
de energía vía metabolismo aeróbico y para la síntesis de proteínas 
durante la embriogénesis (Wright y Fyhn, 2001).

En el fúndulo los primeros estudios realizados indican que el K+ es 
el principal efector osmótico para la hidratación del oocito (ver más 
adelante), mientras que la hidrólisis de LvH1 aparentemente no tiene 
ningún papel relevante en este proceso (McPherson et al., 1989). 
Sin embargo, esta conclusión inicial no está de acuerdo con los re-
sultados de recientes experimentos in vitro con folículos ováricos de 
esta misma especie. Estos experimentos demuestran que cuando se 
inhibe la hidrólisis de LvH1 en folículos incubados en medio de cultivo 
con K+ se reduce el infl ujo de este ión al oocito, y consecuentemente 
disminuye la hidratación (Raldúa et al., 2006). Estas observaciones 
un tanto sorprendentes podrían ser sin embargo consistentes con la 
hipótesis de asociación-inducción de Ling sobre el comportamiento 
de iones en el interior de la célula (Ling, 1990). Esta hipótesis implica 
que la modifi cación química de las proteínas del vitelo en el oocito 
podría cambiar las propiedades de unión a iones de los péptidos re-
sultantes expuestos a un medio acuoso. De acuerdo con esta hipó-
tesis, es posible que la inhibición de la hidrólisis de las proteínas del 
vitelo pueda reducir la generación de nuevos «sitios» de unión a K+, 
y de este modo, reducir la acumulación de K+ en el interior del oocito 
y la consiguiente presión osmótica. Por tanto, es plausible que la acu-
mulación de iones K+ en el oocito, siguiendo un gradiente electroquí-
mico facilitado por la proteólisis del vitelo, pueda ser el mecanismo 
para la hidratación del oocito del fúndulo. Aunque este sistema no 
está todavía demostrado podría sugerir que la proteólisis del vitelo 
está implicada esencialmente en la hidratación del oocito tanto en 
especies pelagófi las como bentófi las.
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6.4.2.4.  Papel de las proteasas en la hidrólisis 
de las proteínas del vitelo

En teleósteos las cisteína proteasas, especialmente la catepsina L y 
catepsina B, y aspártico proteasas, como la catepsina D, parecen ser los 
principales enzimas responsables de la degradación del vitelo durante 
el desarrollo embrionario (Murakami et al., 1990; Sire et al., 1994; 
Carnevali et al., 1999b, 2001b; Kestemont et al., 1999; Hiramatsu et 
al., 2002a; Tingaud-Sequeira y Cerdà, 2007). Sin embargo, las pro-
teasas implicadas en la hidrólisis del vitelo durante la maduración e 
hidratación del oocito son muy desconocidas. En la dorada, especie 
pelagófi la, Carnevali et al. (1999a) han determinado niveles elevados 
de actividad de catepsina D y B en oocitos al inicio de la vitelogénesis, 
mientras que la actividad de la catepsina L es más elevada durante los 
estadíos medios de vitelogénesis. La catepsina L aislada del ovario de la 
dorada es capaz de hidrolizar lipovitelina purifi cada in vitro, y en base a 
estas observaciones se ha sugerido que esta enzima podría estar impli-
cada en la proteólisis de lipovitelina durante la maduración del oocito 
(Carnevali et al., 1999a). Esta hipótesis, aunque todavía no demostra-
da, es consistente con la elevada actividad de catepsina L en huevos 
fertilizados de dorada (Carnevali et al., 2001a), y con niveles elevados 
de ARNm de catepsina L en oocitos de trucha en estados avanzados de 
vitelogénesis (Kwon et al., 2001).

En especies bentófi las, sin embargo, la maquinaria enzimática acti-
vada durante la maduración del oocito parece ser distinta a la propues-
ta para la dorada. Durante la maduración del oocito de fúndulo la acti-
vidad enzimática de la catepsina L tanto in vivo como in vitro disminuye 
drásticamente (LaFleur et al., 2005), a pesar de que su ARNm aumen-
ta signifi cativamente en el mismo periodo de tiempo (Fabra y Cerdà, 
2004). Por el contrario, la actividad de la catepsina B se incrementa 
transitoriamente durante la maduración, y este aumento coincide con 
la máxima degradación de la LvH1 de 122 kDa (LaFleur et al., 2005). 
Estas observaciones sugieren por tanto que la catepsina B, más que la 
catepsina L, es posiblemente la proteasa principal implicada en la de-
gradación de la LvH1 en los oocitos del fúndulo. Por tanto, las causas 
de esta aparente diversidad entre especies pelagófi las y bentófi las en 
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relación a las proteasas implicadas en la degradación de lipovitelina 
son enigmáticas. Es posible que el distinto procesamiento de LvH1 y 
LvH2 en estas especies sea un factor implicado.

Durante el crecimiento del oocito los glóbulos de vitelo se mantie-
nen bajo condiciones ligeramente ácidas por la acción de la ATPasa de 
protones vacuolar (V-ATPasa) (Mallya et al., 1992; Fagotto y Maxfi eld, 
1994a). En el embrión de la mayoría de organismos, una acidifi cación 
posterior producida por la V-ATPasa activa la digestión de las proteínas 
del vitelo. De este modo, en insectos, las principales proteasas acídi-
cas se almacenan en forma de proenzimas latentes en los glóbulos 
de vitelo, y son susceptibles de ser activadas por el incremento en las 
condiciones ácidas (Fagotto, 1990; Cho et al., 1999; Yamahama et al., 
2003). A medida que transcurre el desarrollo embrionario los glóbulos 
se van acidifi cando, lo que induce la maduración y/o activación de 
procatepsina L o procatepsina B y la degradación del vitelo (Fagotto, 
1990; Nordin et al., 1991; Cho et al., 1999; Yamahama et al., 2003). 
La estrecha relación entre la acidifi cación de los glóbulos de vitelo y 
la activación de la hidrólisis de las proteínas almacenadas también se 
ha descrito en anfi bios (Fagotto y Maxfi eld, 1994b) y en el erizo de 
mar (Mallya et al., 1992). En esta última especie, la actividad de una 
proteasa similar a la catepsina B parece que está regulada por cambios 
en el pH.

Recientes estudios en teleósteos pelagófi los y bentófi los sugieren 
que el inicio de la hidrólisis del vitelo durante la maduración del oocito 
podría estar también controlado por cambios en el pH. En el serrano 
estriado (Centropristis striata), especie pelagófi la, Selman et al. (2001) 
han demostrado que la bafi lomicina A1, un compuesto que a concen-
tración nanomolar inhibe la actividad de la V-ATPasa, bloquea la hi-
drólisis de lipovitelina, el incremento en FAA y la hidratación del oocito 
in vitro. Sin embargo, la bafi lomicina A1 aparentemente no afecta la 
progresión de la meiosis ni la disgregación de las estructuras cristalinas 
y fusión de los glóbulos de vitelo en el oocito. Unos efectos similares 
se han observado en folículos ováricos de dorada incubados in vitro 
con 17,20βP y bafi lomicina A1 (Fabra et al., 2006). Estos datos son por 
tanto consistentes con la hipótesis de que la acidifi cación de los glóbu-
los de vitelo por la V-ATPasa es un mecanismo necesario para activar la 
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hidrólisis de las proteínas del vitelo en los oocitos de teleósteos pelagó-
fi los. La acumulación de iones K+ en el oocito durante la maduración, 
que no es afectada por la bafi lomicina A1, podría ser el responsable de 
la disgregación de las inclusiones cristalinas de los glóbulos de vitelo, 
haciendo de este modo accesibles a las catepsinas las proteínas de su 
interior (Selman et al., 2001). No obstante, los mecanismos específi cos 
que controlan la activación de las catepsinas en oocitos pelagófi los son 
todavía desconocidos.

Mediante la utilización de la sonda de pH ácido N-(3-((2,4-dinitrofenil)-
amino)propil)-N-(3-aminopropil)-metilamina, dihidrochloro) (DAMP), se 
ha demostrado en el fúndulo que los inhibidores de la V-ATPasa bafi lo-
micina A1 y concanamicina A bloquean la acidifi cación de los glóbulos 
de vitelo (Raldúa et al., 2006). En esta especie, la acidifi cación de los 
glóbulos parece ocurrir en oocitos postvitelogénicos antes de la madu-
ración, lo que posiblemente esté asociado con una cierta hidrólisis de 
las proteínas almacenadas (Selman y Wallace, 1986). La activación de la 
maduración del oocito por el MIS acelera la escisión de la LvH1 de 122 
kDa, y este proceso es completamente bloqueado por los inhibidores de 
la V-ATPasa (Raldúa et al., 2006). El aumento de pH en los glóbulos de 
vitelo como consecuencia de la acción de la bafi lomicina A1 inhibe la 
actividad de la catepsina B in vitro, lo que indica que en el fúndulo esta 
proteasa es muy probablemente regulada por la V-ATPasa y responsable 
de la hidrólisis de la LvH1 (Raldúa et al., 2006). No obstante, se descono-
ce si la catepsina B está localizada en el citoplasma del oocito o dentro 
de los glóbulos de vitelo, como parece ser el caso para la catepsina D en 
la trucha (Sire et al., 1994), donde podría ser activada simplemente por 
cambios en el pH o por la acción de otra cisteína proteasa. Las catepsi-
nas normalmente se liberan a los lisosomas como proenzimas (Hasilik, 
1992), y como la bafi lomicina A1 suprime indirectamente la fusión de 
los lisosomas con las vacuolas diana (Pillay et al., 2002), la posibilidad de 
una inhibición de la liberación de la catepsina B a los glóbulos de vitelo 
durante la maduración del oocito podría también ser factible. Por tanto, 
es claro que los detalles de la regulación de las catepsinas B y L en los 
oocitos de teleósteos, incluyendo los mecanismos hormonales para la 
activación de la V-ATPasa, son todavía muy desconocidos y deben de ser 
investigados en un futuro.
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6.4.3.  Iones inorgánicos y otros efectores osmóticos 
de bajo peso molecular

Los primeros estudios realizados para investigar los mecanismos fi -
siológicos implicados en la hidratación del oocito de peces sugerían 
que el aumento intracelular de iones K+ y Na+ podía signifi car la prin-
cipal fuerza osmótica para permitir el infl ujo de agua (Hirose y Ishida, 
1974; Hirose, 1976; Babiker y Ibrahim, 1979). En especies bentófi las, 
estudios más recientes han proporcionado evidencias convincentes del 
papel de estos iones durante la hidratación del oocito (Cuadro 3). En el 
fúndulo, tanto el K+ como el Na+ están presentes en concentraciones 
relativamente elevadas tanto en folículos ováricos justo después de la 
maduración como en huevos no fertilizados, siendo estas concentra-
ciones más elevadas que las de FAA (Greeley et al., 1991). Además, 
los cambios en la concentración de K+ en particular van en paralelo 
con las variaciones en la osmolalidad del oocito. Estas observaciones 
se han confi rmado mediante experimentos in vitro, los cuales indican 
que el contenido en Na+ y K+ de los folículos del fúndulo aumenta pro-

CUADRO 3.  
Cantidad total y concentración de iones inorgánicos en oocitos inmaduros (O) 

y huevos (H) de peces bentófi los y pelagófi los.

Especie

Na+ K+

Referencianmol/ind mM nmol/ind mM

O H O H O H O H

Bentófi los de agua dulce

Plecoglossus altivelis 70 176 116 221 50 39 128 10 Chen et al. (2003)

Bentófi los marinos

Fundulus heteroclitus 25 85 25 40 49 180 42 80 Wallace et al. (1992)

Pelagófi los marinos

Centropristis striata 5 9 214 22 4 21 200 51 Selman et al. (2001)

Cynoscion nebulosus 2 3 72 30 3 7 110 61 LaFleur y Thomas (1991)

Hippoglossus hippoglossus 125 150 37 11 300 1,200 88 85 Finn et al. (2002a)

Micropogonias undulatus 1 2 60 35 2 7 70 65 LaFleur y Thomas (1991)

Sparus aurata 11 7 90 20 13 57 110 56 Fabra et al. (2006)

Las concentraciones están calculadas a partir del volumen del oocito y el huevo. Los datos de contenido en 
Na+ y K+ están expresados en nmol/mg oocito.
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gresivamente con el incremento de volumen durante la maduración 
(Wallace et al., 1992). El aumento de K+ es aproximadamente el doble 
que el de Na+ y excede al del agua, con lo que al fi nal de la maduración 
se observa un incremento neto en la concentración de K+. En estos 
trabajos también se ha demostrado que en esta especie la hidratación 
del oocito in vitro es estrictamente dependiente de la concentración 
de K+ en el medio de cultivo, lo que sugiere que este ion es el principal 
responsable de la hidratación. Sin embargo, durante la maduración del 
oocito de otras especies bentófi las que se reproducen en agua dulce o 
en áreas de baja salinidad, como el ayu, sólo se observa un aumento 
de Na+ (Chen et al., 2003). Curiosamente, en esta especie también se 
ha descrito que existe un segundo incremento de Na+ durante la ovi-
posición asociado con un aumento del volumen y contenido de agua 
del oocito. Todas estas observaciones sugieren que en especies bentó-
fi las la acumulación de Na+ o K+ en el oocito durante la maduración 
puede depender de la salinidad de las áreas de reproducción (Chen et 
al., 2003). Esta interesante hipótesis, no obstante, todavía no se ha 
demostrado.

En especie pelagófi las, el K+ también se ha relacionado con el au-
mento de la osmolalidad de los oocitos durante la hidratación (Cuadro 
3). En dos especies de corvina, Micropogonias undulatus y Cynoscion 
nebulosus, LaFleur y Thomas (1991) han demostrado un aumento de 
K+, pero no de Na+, durante la maduración del oocito, aunque también 
se ha encontrado un incremento de Mg2+ y Ca2+. Al igual que en el fún-
dulo, la hidratación del oocito de estas especies in vitro es dependiente 
de la concentración de K+ en el medio de cultivo. En el oocito del serra-
no estriado y de la dorada, Selman et al. (2001) y Fabra et al. (2006), 
respectivamente, también han determinado una acumulación de K+ 
y Na+, siendo la cantidad absoluta de K+ de dos a seis veces mayor 
que la de Na+. No obstante, un estudio reciente en el fl etán atlántico 
(Hippoglossus hippoglossus) demuestra que no sólo el K+ contribuye 
al aumento de la hiperosmolaridad del oocito de especies pelagófi las 
sino también el Cl-, amonio total (NH4

+) y Pi, cuya cantidad absoluta 
aumenta durante las primeras fases de la hidratación del oocito (Finn 
et al., 2002a). En esta especie, y posiblemente en otros teleósteos 
pelagófi los, los FAA derivados de la hidrólisis del vitelo contribuyen 
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aproximadamente con el 50 % de la osmolalidad del oocito, mientras 
que los iones, como el K+, Cl-, Pi y NH4

+, completarían el 50 % restante 
(Finn et al., 2002a).

En especies bentófi las, hay que señalar también que el sumatorio de 
las concentraciones de FAA, incluyendo taurina, K+ y Na+ suman como 
máximo el 55 % de la osmolalidad del oocito (Greeley et al., 1991, 
Chen et al., 2003). Por tanto, otros iones, como el Cl-, Mg2+, Ca2+, 
HCO3- o HPO3-, y compuestos nitrogenados, como el NH4

+, podrían 
también funcionar como efectores osmóticos al igual que ocurre en 
oocitos de teleósteos pelagófi los. De hecho, los oocitos de ayu aumen-
tan la concentración de Ca2+ unas 16 veces de magnitud durante la 
oviposición, aunque este aumento sólo alcanza una cuarta parte de los 
niveles de Na+ (Chen et al., 2003).

6.4.3.1. Mecanismos para el transporte de iones al oocito

En varias especies de teleósteos marinos, Craik (1982) y Craik y Har-
vey (1984, 1986) observaron una pronunciada disminución del fósforo 
unido a proteínas durante la maduración del oocito e hidrólisis de las 
proteínas del vitelo. En base a estos hallazgos estos autores propu-
sieron que el fosfato unido a proteínas puede signifi car la fuente de 
energía para la masiva entrada de agua, implicando de este modo el 
papel de una ATPasa/bomba catiónica para el transporte de K+ al inte-
rior del oocito. Este transporte activo parece necesario si se considera 
que el plasma posee una proporción Na+/K+ elevada, y por tanto el K+ 
debe ser acumulado en el oocito contra gradiente. LaFleur y Thomas 
(1991) han proporcionado evidencias experimentales en favor de esta 
hipótesis al demostrar el papel de la ATPasa Na+, K+ en la hidratación 
del oocito de dos especies de corvina. Además, estos autores observa-
ron que la incubación de folículos ováricos en presencia de inhibidores 
de la ATPasa Na+, K+ y de canales de Na+ reduce la hidratación in vitro. 
En el ayu, también se ha sugerido que el sistema ATPasa Na+, K+ podría 
estar implicado en el transporte de Na+ al oocito durante la oviposición 
(Chen et al., 2003).

En el fúndulo, por el contrario, no se han obtenido evidencias expe-
rimentales de la existencia de una ATPasa Na+, K+ en folículos ováricos. 
Wallace et al. (1992) observaron que concentraciones relativamente 
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altas de ouabaina (10-5 M), un potente inhibidor de ATPasas Na+, K+, 
u otros inhibidores de canales iónicos, no tienen ningún efecto sobre 
la hidratación del oocito in vitro. Estos resultados negativos aparen-
temente indican que la típica ATPasa Na+, K+ no está implicada en la 
hidratación de los oocitos de fúndulo, lo que está de acuerdo con el 
hecho de que tanto el Na+ como el K+ se acumulan en el oocito duran-
te la maduración. No obstante, cabe también considerar la presencia 
de ATPasas Na+, K+ no sensibles a ouabaina.

Finalmente, para explicar el movimiento de Cl- dentro del folículo 
ovárico de teleósteos se ha propuesto el papel de V-ATPasas, las cuales 
pueden transportar H+ y Cl- a través de membranas de lisosomas y 
endosomas (Finn et al., 2002a). Asimismo, la presencia de canales de 
Na+ (Bulling et al., 2000) podría facilitar el fl ujo neto de Na+ al oocito. 
No obstante, ninguno de estos mecanismos se ha demostrado todavía 
en el folículo ovárico de teleósteos.

6.4.3.2.  Papel de la comunicación intercelular 
para la traslocación de iones K+

Durante la búsqueda de los mecanismos celulares implicados en la 
acumulación de K+ en el oocito del fúndulo, Wallace et al. (1992) hicie-
ron dos observaciones remarcables. Primero, observaron que la habili-
dad del oocito dentro del folículo ovárico para hidratarse en respuesta 
al MIS in vitro es dependiente del estado específi co de maduración, in-
dependientemente de la presencia de K+ en el medio de cultivo, y en 
segundo lugar, vieron que los oocitos defoliculados (desprovistos de las 
células foliculares) pierden la habilidad para hidratarse. Estas observacio-
nes están relacionadas con el hecho de que durante la maduración, a la 
vez que el oocito se prepara para la ovulación, el oocito y las células de 
la granulosa retraen las microvellosidades, rompiéndose de este modo la 
comunicación química entre las dos células (Cerdà et al., 1999; Bolamba 
et al., 2003). Este mecanismo podría ser la causa de la pérdida gradual 
de la habilidad del oocito para hidratarse durante la maduración, lo que 
es consistente con el hecho de que la conexión del oocito con las células 
de la granulosa es esencial para la hidratación del oocito.

Como ya se ha mencionado, la comunicación intercelular entre el 
oocito y las células de la granulosa está mediada por diferentes estruc-
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turas de contacto celular, y entre ellas, las uniones íntimas, las cuales 
permiten el paso de moléculas de menos de 1.200 Da desde una célula 
a otra. Por tanto, es posible que en el fúndulo el K+ acumulado en las 
células de la granulosa sea transportado al oocito mediante las unio-
nes íntimas, las cuales se desconectan a medida que madura el oocito 
(Wallace et al., 1992). Mediante el uso del «lucifer yellow» (LY), un co-
lorante fl uorescente que es impermeable a las células y que sólo puede 
transferirse a través de las uniones íntimas, se han obtenido evidencias 
que apoyan esta hipótesis (Cerdà et al., 1993). La inyección de LY en el 
oocito postvitelógenico efectivamente se transfi ere a las células de la 
granulosa, demostrando de este modo la existencia de uniones íntimas 
heterólogas funcionales entre estas células y el oocito. El paso de LY, y 
por tanto la comunicación intercelular, es inhibida por compuestos que 
bloquean las uniones íntimas, como el forfol 12-miristato 13-acetato 
(PMA) y el 1-octanol. Ambos compuestos reducen además considera-
blemente la hidratación del oocito in vitro iniciada por el MIS, lo que 
apoya el papel de las uniones íntimas para el transporte de K+ desde 
las células de la granulosa al oocito. Estos hallazgos sugieren que el 
paso de K+ hacia el oocito del fúndulo podría ser un proceso pasivo 
desde las células de la granulosa hacia el oocito a través de las uniones 
íntimas. Como se ha comentado anteriormente, la hidrólisis de las pro-
teínas del vitelo podría ayudar a que el K+ sea acumulado en el oocito 
al crearse un gradiente electroquímico.

En especies pelagófi las no se ha demostrado todavía un meca-
nismo mediado por uniones íntimas para el transporte de iones al 
oocito. No obstante, en estas especies si se ha observado el paso 
de LY entre las células de la granulosa y el oocito en folículos post-
vitelogénicos (Yoshizaki et al., 2001), lo que sugiere la presencia de 
uniones íntimas funcionales. Durante el proceso de adquisición de la 
competencia para la maduración por el oocito en respuesta a la LH, 
se observa un aumento de ARNm de proteínas formadoras de las 
uniones íntimas (conexinas) y de los contactos intercelulares entre 
el oocito y las células de la granulosa (Chang et al., 2000; Choi y 
Takashima, 2000; Yoshizaki et al., 2001; Bolamba et al., 2003), lo 
que podría ser consistente con un papel de las uniones íntimas en la 
acumulación de K+ en el oocito.
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6.4.4. Mecanismos para el transporte de agua en el oocito

Durante mucho tiempo se ha asumido que el transporte de agua al 
oocito durante la maduración ocurría por simple difusión a través de 
las membranas lipídicas. Sin embargo, el descubrimiento de los canales 
moleculares de agua, o acuaporinas, en prácticamente todos los orga-
nismos vivos (Agre et al., 2002) ha llevado recientemente a investigar 
con más detalle los mecanismos moleculares implicados en la hidrata-
ción del oocito de teleósteos marinos.

6.4.4.1. Estructura de las acuaporinas

La acuaporinas son proteínas de la membrana celular que transpor-
tan agua según la dirección del gradiente osmótico. El tamaño de las 
acuaporinas suele oscilar entre 250 y 300 aminoácidos. Muy hidrofó-
bicas, estas proteínas se organizan en seis segmentos de estructura 
α-hélice que atraviesan la membrana de lado a lado, unidos por cinco 
lazos conectores (A-E) (Fig. 9). Dos de los lazos (uno extracelular, E, 
y otro intracelular, B) se pliegan hacia la membrana y se aproximan 
para formar el poro por donde pasa el agua (Agre et al., 2002). Este 

FIGURA 9.  
Modelos topológicos para las acuaporinas y acuagliceroporinas. Los cilindros representan 
las seis hélices transmembrana y se indican los dos tripletes asparragina-prolina-alanina 

(NPA) en los lazos B y E. Se indican específi camente los aminoácidos generalmente 
conservados entre acuaporinas y acuagliceroporinas alrededor del lazo E. Las posiciones 

con dos aminoácidos indica sustituciones conservadas.
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particular plegamiento, en forma de reloj de arena, pone en contacto 
los tripletes asparragina-prolina-alanina (NPA) para formar el sitio más 
estrecho del poro. En el lazo E, cercano al triplete NPA, se encuentra 
una cisteína que es la responsable de la sensibilidad de muchas acua-
porinas a compuestos de mercurio. Aunque cada acuaporina constitu-
ye por sí sola un canal, estas proteínas pueden ensamblarse en grupos 
de cuatro en la membrana celular.

Actualmente se conocen 13 acuaporinas distintas en mamíferos, 
mientras que las plantas presentan la mayor variedad con 35 repre-
sentantes (Agree et al., 2002; Chrispeels et al., 2001). En base a las 
propiedades de permeabilidad de las acuaporinas cuando se expresan 
artifi cialmente en oocitos de X. laevis, estas se pueden dividir en dos 
subgrupos: aquellas que son sólo permeables al agua (AQP0, AQP1, 
AQP2, AQP4, AQP5, y AQP8), y aquellas que son también permea-
bles a la urea, el glicerol y a otros solutos de tamaño reducido (AQP3, 
AQP7, AQP9 y AQP10), y que se denominan acuagliceroporinas (Agre 
et al., 2002). La acuaporina-6 (AQP6) es una acuaporina particular ya 
que aunque transporta ligeramente agua, también funciona como 
un canal iónico con selectividad para aniones. Algunas acuaporinas 
son también permeables a otros solutos, como la AQP9, la cual puede 
transportar arsenito y una variedad de solutos no cargados, la AQP1, 
que puede transportar CO2, y la AQP8, que puede transportar NH4

+/
NH3. Las AQP11 y AQP12 no presentan los típicos tripletes NPA y sus 
propiedades de permeabilidad no están bien determinadas, aunque al 
menos la AQP11 si parece transportar agua (Yakata et al., 2006).

6.4.4.2. Funciones fi siológicas de las acuaporinas

En mamíferos, las acuaporinas están distribuidas por todos los te-
jidos y tipos celulares, incluyendo el ovario (Takata et al., 2004). Sin 
embargo, a pesar de su extensa distribución, la función fi siológica de 
la mayoría de estas proteínas es muy desconocida. El análisis de la 
secuencia del genoma de algunas especies de teleósteos, como el pez 
cebra, revela la existencia de unas 17 acuaporinas distintas, siendo 
funcionales la mayoría de ellas cuando se expresan en oocitos de X. 
laveis (Calusinska, Tingaud-Sequeira y Cerdà, datos no publicados). En 
esta especie no existen los genes de AQP2, AQP5 y AQP6 típicos de 
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mamíferos. Sin embargo, se observan duplicaciones de algunos de los 
otros genes, las cuales no han ocurrido en mamíferos, lo que resul-
ta en un número elevado de acuaporinas. La distribución similar de 
acuaporinas en el genoma de teleósteos y mamíferos puede sugerir la 
existencia de funciones equivalentes, aunque las propiedades especí-
fi cas de las acuaporinas de teleósteos son todavía muy desconocidas. 
En el fúndulo, no obstante, se ha clonado el homólogo de la AQP0 de 
mamíferos la cual se expresa específi camente en el cristalino del ojo y 
posee una elevada permeabilidad al agua y cierta permeabilidad al CO2 
pero no al glicerol o la urea (Virkki et al., 2001). En la dorada se ha ais-
lado una acuagliceroporina similar a la AQP10 de mamíferos la cual es 
permeable al agua, glicerol y urea, y se expresa de forma elevada en el 
intestino posterior y el riñón (Santos et al., 2004). En la anguila (Angui-
lla anguilla), se han encontrado dos AQP1 distintas (AQP1 y AQP1dup) 
y la AQP3, las cuales también se localizan en órganos osmoregulado-
res, como el intestino posterior y las branquias, y cuya expresión parece 
encontrarse bajo regulación osmótica (Cutler y Cramb, 2002; Lignot 
et al., 2002; Aoki et al., 2003; Martínez et al., 2005). No obstante, a 
pesar de estos estudios, la función fi siológica de las acuaporinas en ór-
ganos osmoreguladores de teleósteos es prácticamente desconocida.

6.4.4.3.  Papel de las acuaporinas durante la hidratación 
del oocito

Recientemente, Fabra et al. (2005) han planteado la hipótesis de 
que la elevada hidratación del oocito de la dorada (ver Cuadro 1), que 
ocurre durante aproximadamente 2 h, podría estar facilitada por la pre-
sencia de acuaporinas. Para demostrar esta hipótesis se han empleado 
tecnologías de PCR con las cuales se ha aislado una acuaporina del 
ovario (FABRA et al., 2005). El análisis de la secuencia de aminoácidos 
de esta proteína indica la presencia de seis segmentos transmembrana 
y dos tripletes NPA, que son las características típicas de las proteí-
nas de la superfamilia de las acuaporinas. La secuencia de aminoáci-
dos de este péptido muestra una elevada homología con la AQP1 de 
mamíferos, así como los residuos típicamente conservados entre las 
acuaporinas selectivas de agua. De acuerdo con esto, la expresión del 
correspondiente ARNc en oocitos de X. laevis confi ere permeabilidad 
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específi ca de los oocitos al agua, la cual puede ser inhibida por HgCl2 y 
tetraetilamonio (TEA), de modo similar a lo que ocurre con la AQP1 de 
mamíferos. Sin embargo, la homología de la acuaporina del ovario de 
la dorada con la AQP1 de mamíferos es relativamente baja. Además, a 
diferencia de la AQP1, la acuaporina de la dorada se expresa en muy 
pocos tejidos y de forma predominante en el ovario. Estas observacio-
nes han llevado a denominar a esta acuaporina como SaAQP1o (acua-
porina del ovario de S. aurata).

Experimentos de inmunocitoquímica empleando anticuerpos espe-
cífi cos han demostrado que la SaAQP1o se localiza exclusivamente en 
el oocito en el ovario. La SaAQP1o se detecta por primera vez en el 
citoplasma de oocitos previtelogénicos, y a medida que avanza la vite-
logénesis, la proteína aparece en la zona más periférica del citoplasma 
del oocito (Fabra et al., 2005, 2006). Durante la maduración e hidrata-
ción del oocito, justo cuando aparentemente se crea la presión osmóti-
ca más elevada en el oocito como resultado de la acumulación de iones 
y FAA, la SaAQP1o es traslocada a las microvellosidades del oocito que 
atraviesan la zona pelúcida, donde puede actuar en el transporte de 
agua (Fabra et al., 2006). Esta regulación intracelular de la SaAQP1o 
durante la maduración del oocito podría ser consistente con su papel 
en la hidratación. Para demostrar esta hipótesis se han llevado a cabo 
experimentos in vitro en los cuales folículos ováricos de dorada son 
inducidos a la maduración e hidratación con 17,20βP en presencia de 
inhibidores de la SaAQP1o, como el HgCl2 y TEA. Los resultados de 
estos experimentos indican que ambos compuestos reducen la hidra-
tación de los oocitos in vitro con un efecto dependiente de la dosis del 
inhibidor, y en el caso del HgCl2, la inhibición puede ser revertida con 
β-mercaptoetanol (Fabra et al., 2005, 2006). Estas observaciones, por 
tanto, proporcionan evidencias de la función de la SaAQP1o durante 
la hidratación del oocito de la dorada, posiblemente facilitando el fl ujo 
de agua al interior del oocito. 

La identifi cación de la SaAQP1o ha contribuido ha esclarecer uno 
de los mecanismos moleculares esenciales para la adquisición de la 
fl otabilidad de los huevos en teleósteos pelagófi los. Este descubrimien-
to sugiere que el proceso de hidratación del oocito es en realidad un 
mecanismo muy controlado, basado en la hidrólisis de las proteínas 
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del vitelo para la creación del gradiente osmótico y la SaAQP1o para 
el transporte de agua (Fig. 10). Mediante el análisis del genoma de 
especies de teleósteos y la clonación de ADNc por PCR, recientemente 
se han aislado acuaporinas similares a la SaAQP1o en otras especies 
de teleósteos (Tingaud-Sequeira et al., datos no publicados). El análisis 
fi logenético de todas las secuencias AQP1, o similares, de vertebrados 
revela que la AQP1o posiblemente se ha originado a partir de una 
duplicación local de un gen AQP1 ancestral. Esta duplicación aparen-
temente sólo ha ocurrido de forma temprana durante la evolución de 
los teleósteos, ya que los anfi bios, aves y mamíferos no poseen ningún 
gen AQP1o. En teleósteos, la duplicación del gen AQP1 ancestral dio 
lugar a los genes aqp1a y aqp1b, siendo este último el gen inicial-
mente denominado AQP1o, a lo que posiblemente siguió una serie de 
mutaciones en la secuencia de nucleótidos especialmente en la región 
codifi cadora del extremo C terminal de la proteína. En especies de 
teleósteos pelagófi las marinas y catádromas (que viven en agua dulce 
pero que se reproducen en el mar) el ARNm de aqp1b se expresa pre-
dominantemente en el ovario al igual que en la dorada, lo que sugiere 
que la Aqp1b podría estar también implicada en la hidratación del 
oocito. Por el contrario, en especies bentófi las dulceacuícolas, como el 
pez cebra o el medaka, el gen aqp1b se expresa en muy pocos tejidos 
con niveles muy bajos o desaparece del genoma. Estos datos sugieren 
por tanto que la Aqp1b es posiblemente el producto de un gen único 
en teleósteos «neofuncionalizado» en los oocitos de especies marinas 
y adaptado para el transporte de agua.

6.5. REGULACIÓN DE LA OVULACIÓN

Inmediatamente después de la maduración y la hidratación del ooci-
to, ocurre la ovulación, durante la cual se produce la liberación del 
oocito maduro de las células foliculares que lo envuelven. La ovulación 
sigue a la disrupción de las conexiones celulares entre el oocito y las 
células de la granulosa (separación folicular) que ocurre durante la ma-
duración, e implica la rotura de la pared folicular que rodea al oocito 
(ruptura folicular) y la expulsión activa del oocito al oviducto. Estos 
procesos están regulados por diferentes moléculas, como proteasas, 
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FIGURA 10.  
Modelo de los principales procesos fi siológicos durante la hidratación del oocito 

en teleósteos pelagófi los. Durante la previtelogénesis, las células foliculares 
asociadas al oocito sintetizan 17β-estradiol (E2) en respuesta a la hormona 

folículo estimulante (FSH), la cual estimulará al hígado para que produzca y 
libere vitelogeninas (Vg). Durante el crecimiento del oocito (vitelogénesis), las 
Vg se incorporan en el oocito por un mecanismo de endocitosis mediado por 
receptor, que parece ser también regulado por la FSH. Las Vg se hidrolizan 

inmediatamente dando lugar a varias proteínas del vitelo las cuales se almacenan 
en glóbulos. Al inicio de la vitelogénesis la acuaporina Aqp1b se sintetiza en el 

oocito y se transporta en el interior de vesículas hacia la membrana plasmática del 
oocito. Durante la maduración, las células de la granulosa son estimuladas por la 
hormona luteinizante (LH) para que produzcan el MIS y se inicie la progresión 

de la meiosis. Durante este proceso la vesícula germinal (GV) migra hacia el polo 
animal del oocito y se rompe, los glóbulos de vitelo se fusionan unos con otros y 
se activa la hidrólisis de las proteínas del vitelo con producción de aminoácidos 

libres (FAA). Al mismo tiempo, algunos iones inorgánicos, como el K+, se 
incorporan desde el medio externo y se acumulan en el oocito. En este momento, 
la Aqp1b se inserta en la membrana plasmática del oocito, donde puede actuar 
en el transporte de agua hacia el interior de este (líneas sólidas) dirigido por la 
presión osmótica creada por el incremento de FAA e iones inorgánicos. El fl ujo 
de agua hacia el oocito también puede ocurrir por simple difusión a través de 

las membranas de las células foliculares y del oocito (líneas de puntos). Cuando 
fi naliza la hidrólisis, la Aqp1b es retirada de la membrana del oocito y cesa la 

hidratación. Modifi cado de Fabra et al. (2006).
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inhibidores de proteasas, progestágenos, eicosanoides, catecolami-
nas y péptidos vasoactivos (Goetz et al., 1991). No obstante, tanto 
en mamíferos como en peces, existen todavía muchas cuestiones no 
resueltas sobre los mecanismos moleculares implicados en la ovula-
ción, especialmente sobre las vías bioquímicas que unen las señales 
hormonales con las moléculas efectoras fi nales, como las proteasas 
responsables de la ruptura folicular.

La ovulación de folículos ováricos de teleósteos se puede inducir in 
vitro empleando LH, hCG o extractos de pituitaria, o con MIS. La res-
puesta que se obtiene es sin embargo variable dependiendo de la es-
pecie. Por ejemplo, en la perca (Perca fl avescens), los oocitos maduran 
y ovulan in vitro después de la estimulación con MIS, mientras que los 
oocitos de trucha o pez cebra prácticamente no ovulan in vitro (Goetz 
et al., 1991; Selman et al., 1994). No obstante, en otras especies, 
como la dorada, la ovulación in vitro puede ocurrir espontáneamente 
si los oocitos han iniciado el proceso de maduración en el ovario antes 
de ser extraídos de las hembras. Por tanto, es posible que ciertos pro-
cesos clave esenciales para conseguir la ovulación puede que no sean 
activados in vitro por el MIS. En este contexto, la ovulación parece un 
proceso más delicado que la maduración, lo que podría estar de acuer-
do con datos que sugieren que la ovulación en peces, a diferencia de 
la maduración, es regulada por mecanismos genómicos que implican 
la síntesis de novo de RNAm (Theofan y Goetz, 1981; Pinter y Thomas, 
1999). Además, ambas vías intracelulares para la maduración y ovu-
lación deben de estar coordinadas para asegurar el momento óptimo 
para la maduración y ovulación (Liu et al., 2005).

6.5.1. Mecanismos moleculares durante la ovulación

A partir de estudios en varias especies es conocido que el ácido 
araquidónico y sus metabolitos, incluyendo las prostaglandinas, están 
implicados en el mecanismo de la ovulación. Así, en la perca, inhibido-
res de la prostaglandina endoperóxido sintasa bloquea la ovulación in 
vitro de folículos estimulados con el MIS, y el grado de inhibición está 
correlacionado con la reducción en la síntesis de prostaglandina en el 
ovario (Bradley y Goetz, 1994; Goetz y Garczynski, 1997). Asimismo, 
en la corvina (M. undulatus) parece que las vías metabólicas de la ci-
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clooxigenasa y lipooxigenasa que implican a la PKC y el ácido araqui-
dónico y prostaglandinas están involucradas en la ovulación (Patiño 
et al., 2003), aunque la posición relativa de cada vía de señalización 
parece ser distinta que en la perca (Bradley y Goetz, 1994). En la lubina 
(Dicentrarchus labrax) se ha visto que ciertas prostaglandinas pueden 
también intervenir en el proceso de maduración del oocito iniciado por 
la LH in vitro (Sorbera et al., 2001).

La ovulación tiene lugar por la ruptura del folículo causada por la di-
solución parcial de la membrana basal y la zona pelúcida. Por tanto, es 
posible asumir la implicación de enzimas proteolíticos en este proceso. 
De hecho, se han propuesto varias proteasas como responsables de la 
ruptura folicular, aunque la identifi cación precisa de los principales en-
zimas no ha sido posible de momento. Recientemente, Ogiwara et al. 
(2005) han identifi cado un proceso bioquímico muy próximo al meca-
nismo de rotura del folículo utilizando un sistema in vitro de ovulación 
en el medaka. Este estudio indica la función de la gelatinasa A en la 
hidrólisis de colágeno tipo IV, que forma parte de la membrana basal, y 
de la metaloproteinasa (MMP) tipo 2 para la degradación de colágeno 
tipo I presente en la capa de las células de la teca. En otro trabajo, me-
diante la secuenciación de genotecas substraídas de ADNc construidas 
a partir de ARN de oocitos maduros y ovulados de trucha de arroyo, se 
ha aislado el ARNm codifi cante de un inhibidor de proteasas, similar a 
las antileucoproteinasas de mamíferos, el cual se acumula en el folículo 
durante la ovulación (Goetz y Garczynski, 1997). Aunque la función de 
esta proteasa todavía no ha sido descubierta es posible que esté invo-
lucrada en la regulación de la proteólisis durante la ovulación.

6.6.  ASPECTOS APLICADOS 
EN ACUICULTURA

La investigación que se ha llevado a cabo en los últimos años ha au-
mentado considerablemente nuestro conocimiento sobre los mecanis-
mos biológicos implicados en la formación de los gametos femeninos 
de teleósteos. La aplicación de técnicas de biología molecular, y más 
recientemente de la genómica funcional y proteómica, está contribu-
yendo enormemente a este nuevo conocimiento proporcionando in-
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formación sobre genes y redes de regulación génica esenciales durante 
la formación de los gametos. De este modo, esta información puede 
facilitar el desarrollo de nuevas aplicaciones no sólo en el campo de 
la acuicultura sino también en el de la evaluación del impacto medio-
ambiental. A continuación veremos algunas de estas aplicaciones que 
inciden sobre dos aspectos esenciales en piscicultura: la disponibilidad 
de biomarcadores de calidad de los huevos y el desarrollo de métodos 
para la conservación de gametos a largo plazo.

6.6.1. Biomarcadores de calidad de gametos

El uso de biomarcadores para estimar la viabilidad del huevo y sus 
consecuencias sobre el futuro desarrollo del embrión y los alevines es 
de una gran importancia para la acuicultura. Estos marcadores pueden 
ser extremadamente útiles para no malgastar esfuerzos produciendo 
larvas de baja calidad en los criaderos comerciales. Sin embargo, salvo 
algunas excepciones, en teleósteos se carece de marcadores bioquí-
micos fi ables para evaluar la calidad de los huevos. Algunos estudios 
recientes empleando genómica funcional han identifi cado algunos 
ARNm en la trucha arcoiris que parecen acumularse durante los pro-
cesos de maduración gonadal y de sobreovulación, los cuales podrían 
emplearse como marcadores de buena y mala calidad de los huevos, 
respectivamente (Bobe et al., 2004, 2006; Aegerter et al., 2005). Si 
bien esta información es muy útil para identifi car genes implicados en 
caracteres complejos de interés productivo, la determinación de estos 
ARN en los criaderos comerciales puede ser compleja y costosa debido 
a las técnicas moleculares que deben de ser empleadas. No obstante, 
se han descrito algunos factores implicados en el proceso de madu-
ración de los oocitos de teleósteos que podrían ofrecer métodos más 
sencillos para evaluar la viabilidad de los huevos.

6.6.1.1. MPF

El nivel de actividad enzimática del MPF puede ser empleado para 
estimar la calidad de los huevos. Como se ha mencionado, la actividad 
del MPF, que es determinada por su capacidad de fosforilar la histo-
na H1 como substrato exógeno, oscila de acuerdo con el ciclo celular 
meiótico del oocito, siendo elevada en metafase y muy baja en la inter-
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fase (Yamashita et al., 1992b). Así, los oocitos maduros (huevos no fer-
tilizados) que tienen la meiosis detenida en metafase II muestran una 
alta actividad del MPF. Cuando los huevos son fertilizados, la actividad 
del MPF disminuye de forma drástica, y el ciclo celular es liberado de 
la metafase y procede hacia la interfase. De acuerdo con este modelo, 
se puede asumir que los huevos que exhiben poca actividad del MPF, 
aunque puedan salir del arresto en metafase II, mostrarán un pobre 
desarrollo embrionario. De hecho, los huevos embrionados de trucha 
que muestran niveles bajos de ARNm de ciclina B no se desarrollan 
correctamente (Aegerter et al., 2005). En oocitos de porcino incubados 
in vitro la disminución de la actividad del MPF, que parecer ser causada 
por una fosforilación de la Cdc2 con efectos inhibitorios, es actual-
mente empleada para evaluar la calidad de los huevos y la incidencia 
de activación partenogenética (Kikuchi et al., 1999). La medida de la 
actividad quinasa del MPF se realiza normalmente empleando radio-
isótopos, pero puede realizarse también mediante un anticuerpo capaz 
de reconocer la secuencia de péptidos de la histona H1 específi camen-
te fosforilada por el MPF (Yamashita et al., 1992b), lo que facilitaría su 
análisis en criaderos comerciales. Asimismo, como el arresto meiótico 
en metafase II es también dependiente de Mos y MAPK, sería posible 
estimar la calidad del huevo midiendo la actividad de estas moléculas 
(Suwa and Yamashita, 2007).

6.6.1.2. Catepsinas

En teleósteos pelagófi los, la producción de cantidades elevadas de 
huevos embrionados no fl otantes, en los cuales el desarrollo embrio-
nario se detiene, representa uno de los factores limitantes más impor-
tantes en el control de la reproducción de estas especies. En la dorada, 
Carnevali et al. (2001a) sugieren que la causa más probable de la au-
sencia de desarrollo embrionario en los huevos no fl otantes es el bajo 
nivel de hidratación que tienen. Estos huevos muestran una hidrólisis 
parcial de las proteínas del vitelo, lo que posiblemente explica su baja 
hidratación. La degradación incompleta del vitelo podría ser debida a 
un funcionamiento erróneo de las catepsinas durante la maduración 
del oocito, ya que los huevos no fl otantes presentan niveles inusual-
mente altos de catepsina L y D con respecto a los huevos embrionados 
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hidratados y fl otantes (Carnevali et al., 2001a). La determinación de 
la actividad enzimática de la catepsina L podría ser por tanto un buen 
indicador de la viabilidad de los huevos embrionados de dorada.

6.6.1.3. Apoptosis

La muerte celular programada, o apoptosis, es un mecanismo ini-
ciado por una gran variedad de estímulos fi siológicos que lleva a la 
destrucción organizada de la célula. Tanto en mamíferos como en te-
leósteos, el proceso de atresia de los folículos ováricos, mediante el 
cual los oocitos no alcanzan la maduración y son reabsorbidos, inclu-
ye la activación de mecanismos de apoptosis (Habibi y Andreu-Vieyra, 
2007). La presencia de atresia en el ovario de teleósteos se asocia a 
condiciones ambientales adversas o a cambios en los niveles fi siológi-
cos de algunas hormonas. Durante la apoptosis de oocitos de ratón, 
la estimulación de Fas, el «receptor de muerte celular», por su ligando 
activa diversas proteasas (e.g., caspasas) y produce la fragmentación 
del ADN internucleosomal que ocurre típicamente durante el proceso 
de muerte celular (Hussein, 2005). En huevos no fl otantes de dorada 
se ha demostrado una elevada expresión de Fas y su ligando, junta-
mente con fragmentación de ADN y un hinchamiento de las mitocon-
drias (Carnevali et al., 2003). Estas observaciones pueden indicar la 
presencia de apoptosis en huevos no fl otantes de teleósteos pelagófi -
los. La apoptosis en el oocito podría ser activada por la catepsina D, ya 
que esta proteasa es uno de los mediadores positivos de los procesos 
apoptóticos y muestra una alta actividad en los huevos no fl otantes 
(Carnevali et al., 2001a, 2003). Aunque las causas de la activación de 
vías apoptóticas en huevos de teleósteos no están claras, estos hallaz-
gos en la dorada sugieren que la detección de Fas y/o su ligando podría 
emplearse como un biomarcador de calidad del huevo.

6.6.2. Acuaporinas y criopreservación de gametos

La preservación a largo plazo de oocitos de teleósteos, mediante 
métodos de criopreservación, para la conservación del genoma ma-
ternal ofrece algunas ventajas respecto al empleo de embriones. Los 
oocitos tienen un tamaño menor que los huevos y embriones, lo que 
determina una relación superfi cie-volumen más favorable, y por tanto, 
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podría facilitar los movimientos de agua y agentes criopreservantes 
(CPA). Además, los oocitos están desprovistos de un corion comple-
tamente formado, a diferencia de los huevos y embriones, que impi-
de el paso de sustancias desde el embrión al exterior y viceversa. No 
obstante, los oocitos de teleósteos presentan de por si una baja per-
meabilidad a los CPA, una alta sensibilidad al enfriamiento y un gran 
contenido de vitelo y agua (oocitos maduros pelagófi los) (Zhang et 
al., 2007). Debido a todos estos factores, que difi cultan enormemente 
un proceso de congelación viable, la criopreservación de oocitos de 
teleósteos todavía no se ha conseguido.

Para mejorar la permeabilidad de los oocitos de peces se ha pro-
bado de introducir CPA en el oocito mediante presión negativa o hi-
drostática, microinyección directa en el citoplasma y decorionización 
(Hagedorn et al., 2002). Otra estrategia recientemente empleada es la 
modifi cación artifi cial de la permeabilidad de la membrana plasmática 
del oocito mediante la expresión de acuagliceroporinas de mamíferos, 
como la AQP3. Algunas acuagliceroporinas son permeables, además 
de al agua, el glicerol y la urea, a solutos no cargados (carbamidas, 
polioles, purinas y pirimidinas), incluyendo algunos CPAs, como el po-
lipropilenglicol (PG) y el etilenglicol (e.g., Tsukaguchi et al., 1999). En 
embriones de pez cebra, la sobreexpresión de AQP3 de rata aumenta 
la permeabilidad al agua y PG, elevando el contenido de este CPA en 
el saco de vitelo (Hagedorn et al., 2002). Asimismo, en el medaka, la 
inyección de ARNc de AQP3 de rata aumenta la permeabilidad al agua 
y CPA de oocitos postvitelogénicos (Valdez et al., 2006). Sin embargo, 
el aumento de permeabilidad de los oocitos postvitelogénicos de me-
daka después de la expresión de AQP3 podría no ser sufi cientemente 
elevada para mejorar la supervivencia de los oocitos después de la crio-
preservación, ya que estos son unas 1000 veces más grandes que los 
de mamíferos, y la sobreexpresión de AQP3 sólo incrementa aproxima-
damente dos veces su permeabilidad (Valdez et al., 2006). 

Los oocitos de teleósteos poseen una baja proporción superfi cie-vo-
lumen y una permeabilidad al agua muy limitada, y por tanto muestran 
bajas velocidades críticas de congelación (Mazur, 2004). Estas caracterís-
ticas de los oocitos contribuyen a la formación de cristales intracelulares 
durante la congelación, que son los causantes de la muerte celular. Ello 
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es debido a que durante los estados de subenfriamiento, cuando el ooci-
to tiende a deshidratarse por el gradiente químico creado entre el medio 
extracelular y el intracelular, la salida de agua se produce a una velocidad 
muy lenta. Por tanto, es posible que la sobreexpresión de acuaporinas 
selectivas de agua en el oocito de peces, como la AQP1, la cual trans-
porta agua de un modo más efi ciente que las acuagliceroporinas, pueda 
mejorar la salida de agua del oocito facilitando así la criopreservación. 
Esta hipótesis, aunque no se ha demostrado todavía, está también fun-
damentada en estudios llevados a cabo en la levadura (Saccharomyces 
cerevisiae) donde se ha demostrado que existe una correlación positiva 
entre la tolerancia al frío y la expresión natural o artifi cial de acuaporinas 
(Tanghe et al., 2002). Así, niveles altos de acuaporinas en la membrana 
plasmática de las células de levadura parece que permiten un rápido fl u-
jo de agua al exterior, especialmente a bajas temperaturas, lo que reduce 
la formación de cristales intracelulares.

El descubrimiento de la Aqp1b en el oocito de teleósteos pelagófi los 
abre la posibilidad de emplear este canal de agua para la criopreserva-
ción de oocitos inmaduros, los cuales muestran un bajo contenido en 
agua y por tanto pueden ser más adecuados para la congelación. Estos 
métodos podrían basarse en el control de la acumulación de la Aqp1b 
en la membrana plasmática de los oocitos con el fi n de aumentar su 
permeabilidad al agua. Este mecanismo podría también emplearse 
para acumular acuagliceroporinas y así mejorar la permeabilidad de 
los oocitos a CPAs. Es evidente, no obstante, que esta estrategia re-
quiere un conocimiento de los procesos intracelulares implicados en el 
transporte de acuaporinas en el oocito de teleósteos, los cuales están 
siendo actualmente investigados.
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Resumen
La conservación de germoplasma es una herramienta básica que 

tiene aplicación en el manejo de la reproducción, ya sea con fi nes pro-
ductivos, de conservación de la biodiversidad o de mantenimiento de 
variedades de especial valor biotecnológico. En el caso de los peces son 
de interés los tres aspectos, teniendo en cuenta el desarrollo de los pro-
gramas de selección en acuicultura, la situación de determinadas varie-
dades ictícolas debido a problemas ambientales y la existencia de cepas 
de gran valor biotecnológico que han de ser mantenidos en cultivo. 

La congelación seminal de peces no plantea graves problemas, ha-
biéndose desarrollado tanto técnicas que permiten su uso rutinario 
en aquellas especies en las que puede resultar práctico o el estable-
cimiento de bancos útiles para los planes de mejora genética, como 
tecnologías que hacen posible recuperar poblaciones tan sólo a partir 
de esperma congelado. La congelación de ovocitos y embriones no ha 
sido lograda hasta el momento, ya que presentan especiales difi cul-
tades. Este capítulo plantea los fundamentos de la criopreservación 
celular y sus aplicaciones a la reproducción de peces. En él se resumen 
protocolos de congelación seminal y se explican los avances conse-
guidos en la congelación de embriones, ovocitos y blastómeros. Estos 
últimos, junto con otras células somáticas, representan una importan-
te fuente de germoplasma para futuras aplicaciones en tecnología de 
la reproducción. 
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Abstract
Germplasm preservation is a basic tool for selection programs as well as for 

management of biodiversity conservation and for protection of biotechnologi-
cal valuable strains. All these applications are interesting for teleosts, taken 
into account the efforts that are being made in selection programs for aquacul-
ture, the threat for extinction of some species and strains and the interest from 
the biotechnological point of view, of the preservation of specifi c strains.

Fish sperm freezing provides satisfactory results, and methods have been 
developed to allow the use of cryopreserved sperm as a routine handling 
procedure in some species, or to create sperm banks for valuable breeders. 
Technologies to recover endangered populations from frozen sperm have also 
been developed. On the other hand, cryopreservation of oocytes and embryos 
remains still elusive. This chapter display the basic principles of cell cryo-
preservation and their applications to fi sh reproduction. It summarizes some 
protocols used for sperm freezing in different species and the recent progress 
on embryo, oocyte and blastomere cryopreservation.

7.1.  LA CRIOBIOLOGÍA EN EL CONTEXTO 
DE LA REPRODUCCIÓN ANIMAL

La criobiología es la ciencia que trata de conseguir la conservación 
de la vida a bajas temperaturas. La posibilidad de suspender la activi-
dad celular durante un tiempo indefi nido y lograr una posterior «reani-
mación», se presenta como una útil e importante herramienta para la 
ciencia en general y para la biología de la reproducción en particular. 
Se basa en el hecho de que al reducir la temperatura se frenan o ra-
lentizan todos los procesos biológicos. Para garantizar que no exista 
ningún tipo de actividad metabólica, así como procesos de autolisis o 
putrefacción, la reducción de la temperatura ha de ser muy acusada, 
de forma que las muestras biológicas sólo se verán infl uidas por el 
efecto de las radiaciones ionizantes, que teóricamente sería signifi cati-
vo en un plazo de cientos o miles de años. Se defi ne, por tanto, como 
criopreservación la conservación de muestras biológicas (células, teji-
dos u órganos) a una temperatura inferior a –130 °C (Mazur, 1984), lo 
que permite su conservación prácticamente indefi nida.
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Históricamente la criopreservación ha estado ligada a la congela-
ción de semen. Ya en el siglo XVIII, Spallanzani observó que al exponer 
espermatozoides de semen humano y de caballo a temperaturas bajo 
cero, se inhibía su motilidad de forma reversible (Spallanzani, 1776). 
Desde mediados del siglo XIX comenzó la experimentación en el campo 
de la congelación de esperma, en principio más sencilla de realizar que 
la de otros tejidos o sistemas complejos. Un avance muy signifi cativo 
fue realizado por Polge y su equipo a mediados del siglo XX (Polge et 
al. 1949), al descubrir las cualidades crioprotectoras del glicerol aña-
dido al plasma seminal. También la generalización del uso del nitróge-
no líquido (a una temperatura de –196 °C) en sustitución de la nieve 
carbónica (–79°C) a partir de la década de los 50, impulsó mucho el 
desarrollo de esta ciencia.

Pronto se vieron las aplicaciones que podría tener su utilización en el 
control de la reproducción y, dado el enorme interés económico de las 
industrias ganaderas y de la medicina reproductiva, en las últimas déca-
das se ha potenciado muchísimo, tanto el trabajo en criopreservación 
de gametos y embriones, como el desarrollo de tecnologías paralelas en 
el campo de la reproducción asistida. Además de utilizarse en el campo 
reproductivo, la criobiología se aplica a la conservación de diferentes ti-
pos celulares y tejidos para su posterior utilización médica (médula ósea, 
células stem, células sanguíneas, hueso, condrocitos, tendones, córneas, 
hepatocitos, piel, válvulas cardiacas, arterias, islotes de Lagerhans, trá-
quea, uretra, etc). Sin embargo, la conservación de órganos resulta mu-
cho más problemática y aun no ha sido lograda con éxito.

Los avances realizados en el campo de la conservación de gametos 
(espermatozoides y ovocitos) y embriones no humanos han sido revi-
sados por numerosos autores (Watson y Fuller, 2001; Leibo y Songsa-
sen, 2002; Vajta y Kuwayama, 2006) y se aplican actualmente en dos 
campos principales, la producción animal y la conservación de recursos 
genéticos. 

Por lo que respecta a la producción animal, la congelación de semen 
se ha intentado en todas las especies animales con interés ganadero, 
pero el éxito obtenido ha sido variable. En ganado bovino la fecundación 
artifi cial con semen congelado es actualmente el método mas utilizado 
en la producción de ganado lechero y va ganando posiciones en la pro-
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ducción de terneros de carne. Las ventajas son enormes, tanto desde 
el punto de vista económico, como –especialmente– desde el punto de 
vista de la selección y mejora animal (utilización de sementales selectos), 
de forma que se ha creado una industria de proporciones crecientes en 
torno a la producción de dosis seminales (Funk, 2006). La exportación 
de esperma congelado de ganado bovino de las industrias norteame-
ricanas alcanzó en 2005 los 2.210.000$. En ganado ovino, porcino y 
equino aun no se aplica como técnica rutinaria de inseminación, aun-
que el mercado del semen congelado de sementales selectos representa 
cientos de millones de euros al año. También son numerosos los trabajos 
realizados con carnívoros domésticos, especialmente gatos, y en segun-
do lugar perros, fundamentalmente de cara a la selección de razas y la 
conservación del genoma de animales de gran valor.

En general se observa que la calidad del semen congelado y pos-
teriormente descongelado se reduce signifi cativamente, por lo que 
su utilización requiere métodos de inseminación adecuados. De esa 
forma, seleccionado los mejores espermatozoides o inseminando con 
mayores dosis de semen o mas cerca del lugar de fecundación, se pue-
den obtener resultados cada vez mas satisfactorios. En cualquier caso, 
la pérdida de viabilidad o funcionalidad de los espermatozoides de 
mamíferos tiene una importancia relativa, ya que, dependiendo de la 
técnica de reproducción asistida que se vaya a emplear, el número de 
espermatozoides puede verse enormemente reducido.

En mamíferos de laboratorio también se realizan un gran número de 
investigaciones, principalmente con el fi n de conseguir la conservación 
de líneas animales que resultan interesantes como modelos de estudio 
de enfermedades humanas o de análisis de procesos biológicos. La 
criopreservación de semen de ratón se ha conseguido desde 1990, 
aunque los resultados no han sido siempre reproducibles. Igualmente 
se han hecho avances en la congelación de semen de aves domésticas 
(Bellagamba et al 1993).

En el campo de la conservación de especies amenazadas, la creación 
de bancos de esperma es una herramienta cada vez mas apreciada, 
ya que reduce signifi cativamente el número de animales vivos necesa-
rios para mantener una población viable (Roldán y Garde, 2004). Los 
avances en este campo son mas lentos, debido a que hay menos co-
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nocimientos sobre la fi siología reproductiva de las especies en cuestión 
y a la difi cultad para la obtención de muestras y la realización de pro-
tocolos experimentales. No obstante, el ritmo de creación de bancos 
de recursos genéticos (GRB) –fundamentalmente esperma– de espe-
cies amenazadas, se ha incrementado de forma intensa en los últimos 
años, y se están llevando a cabo programas dirigidos a la conservación 
de ungulados, felinos o grandes mamíferos en diferentes partes del 
mundo (Watson y Holt, 2001).

La conservación de ovocitos presenta muchas más difi cultades téc-
nicas que la del esperma. Esto es debido a las características de estas 
células, que por su tamaño, su contenido en lípidos, la disposición de 
su material genético y de su citoesqueleto, sufren una gran cantidad 
de daños durante la criopreservación. No obstante, se ha logrado la 
fertilización de ovocitos congelados/descongelados en ratón, hamster, 
conejo, vaca y humano entre otras especies (Watson y Fuller, 2001). 
El avance en este campo va mas ligado a la medicina reproductiva en 
humanos y al desarrollo de progenies clónicas u otras técnicas de ma-
nipulación genética, que a su aplicación directa en ganadería.

El caso de los embriones presenta una difi cultad intermedia. En la 
década de los 70 se criopreservaron con éxito embriones de ratón (Whit-
tingham et al. 1972) y se publicó el primer caso de preñez con embrio-
nes congelados bovinos (Wilmut y Rowson, 1973). Hasta la fecha se han 
desarrollado tecnologías para la congelación de embriones de ganado 
vacuno, de oveja, caballo, gato, conejo, mandril, tití, ratón, rata, mono 
(Rall, 1992) y humano (Trounsen y Mohr, 1983) y, más recientemente, 
en el año 2000, se obtuvieron los primeros cerdos nacidos de embrio-
nes congelados. Las tasas de embarazo y supervivencia hasta el parto 
obtenidas tras la transferencia de los embriones descongelados a una 
hembra receptora, aún no son semejantes a las que se obtienen con 
embriones frescos, pero se espera que en un futuro no muy lejano el uso 
de embriones congelados se generalice en algunas especies. 

7.1.1. La criobiología en el contexto de la acuicultura

La acuicultura industrial puede considerarse una actividad reciente 
en relación a otras producciones animales, pero es, probablemente la 
que ha sufrido un mayor avance tecnológico en las últimas décadas. 
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De igual forma, la congelación de espermatozoides de teleósteos no 
se consiguió hasta 1953 (Blaxter, 1953) y su avance fue lento, debido a 
que durante décadas se realizó una transferencia directa de las técnicas 
usadas en mamíferos, sin apenas conocimiento de los fundamentos 
criobiológicos y la particular fi siología de los gametos y embriones de 
peces. En los últimos años el ritmo de desarrollo de métodos de con-
servación a largo plazo de semen se ha incrementado notablemente, 
de forma que ya en 1995 se calculaba que se había estudiado la con-
gelación de esperma de mas de 200 especies acuáticas (Rana, 1995). 
Sin embargo la criopreservación de ovocitos y embriones sigue repre-
sentando un desafío para los criobiólogos, que aun no han conseguido 
la supervivencia de los mismos tras la congelación.

La conservación a bajas temperaturas de semen o embriones de 
peces puede presentar grandes benefi cios para la acuicultura, que han 
sido descritos en la literatura en las últimas décadas (Scott y Baynes, 
1980; Stoss y Holtz, 1983; Rana, 1995; Chao y Liao, 2001, Billard y 
Zhang, 2001) y sus aplicaciones incluyen desde el manejo del esperma 
congelado como rutina en la producción de determinadas especies, a 
la puesta en marcha de estrategias particulares en otras especies con 
problemas de reproducción en cautividad, la creación de bancos de 
genes que hagan posible desarrollar programas de selección o la con-
servación de células de especies o variedades en peligro de extinción, 
para permitir la posterior recuperación de la población amenazada.

La congelación seminal se ha implantado con mayor rapidez en las 
plantas de producción de especies que requieren fecundación artifi cial, 
como los salmónidos o el rodaballo. En ellas, la necesidad de la obten-
ción de esperma y la práctica en su manejo ha hecho ver rápidamente 
a los productores las ventajas que representa poder disponer de un 
almacén permanente de semen de calidad contrastada. No obstante, 
el cultivo de otras especies como la dorada, en las que normalmente 
se produce fecundación natural en los tanques de reproductores, tam-
bién puede verse muy benefi ciado por el uso de ésta tecnología. Uno 
de los campos a los que se está dedicando más atención últimamente 
es la identifi cación genética de los stocks, con el fi n de mantener una 
adecuada variabilidad y realizar programas de selección genética. En 
este campo, la creación de bancos de esperma es una herramienta 
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indispensable. Por otra parte, según el libro blanco de la acuicultura en 
España, «las estirpes salvajes que se están cultivando en la actualidad 
son importantes y hay que conservarlas como banco genético en el 
futuro», siendo la forma mas adecuada la creación de criobancos.

La criopreservación de gametos y embriones de peces puede permitir:

1. La organización del trabajo de extracción de gametos y fertili-
zación de una forma más cómoda en aquellas especies que requieren 
fecundación artifi cial, como el rodaballo o la trucha. La necesidad de 
chequear el estado de machos y hembras y de realizar la fecunda-
ción inmediatamente después puede resultar laboriosa y, en muchas 
ocasiones, la cantidad de semen y ovocitos obtenidos no mantiene 
la proporción adecuada, obligando a desperdiciar parte del material 
obtenido. Habitualmente, la extracción del semen puede realizarse en 
un margen de tiempo más amplio, por lo que se puede programar 
su obtención y congelación asegurando su disponibilidad cuando las 
hembras alcancen el momento óptimo.

2. El transporte de semen o embriones criopreservados entre pisci-
factorías, evitando el traslado de reproductores o huevos fecundados, 
que, además de ser costoso, acarrea problemas tales como la transmi-
sión de enfermedades, difi cultades de circulación de animales entre 
países, etc. El semen y los embriones congelados representan así un 
nuevo producto a comercializar, cuyo valor puede llegar a ser muy 
importante.

3. La racionalización de la programación de la reproducción, permi-
tiendo obtener los gametos en la época reproductora para su utilización a 
lo largo del año. Actualmente, mediante los diferentes métodos de con-
trol de la reproducción existe la posibilidad de alterar o alargar el periodo 
reproductor de la especie. Sin embargo, estas alteraciones no siempre son 
efi caces y presentan un estrés para los animales. Además, pueden repre-
sentar un gran coste en instalaciones y acarrear problemas de manteni-
miento de los reproductores maduros en determinadas épocas del año. 
Por otra parte, las puestas inducidas fuera de la época reproductora no 
siempre son de igual calidad a las obtenidas en la época natural.

4. El aumento de la efi cacia reproductora debido a la eliminación de 
individuos poco aptos y al aprovechamiento de todos los gametos en el 
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momento óptimo de maduración, bien para su utilización en fresco o para 
su congelación y posterior uso en el momento adecuado. A través de la co-
mercialización de semen se podría además reducir el número de reproduc-
tores, ya que siempre se podría recurrir a la compra de dosis seminales.
5. La programación de los cruces de interés, ya que el semen estaría 
siempre disponible, y además se podrían congelar embriones resultan-
tes de cruces deseados. Este punto es muy interesante en especies con 
una corta vida fértil que hace imposible la programación de la proge-
nie, como los salmones, que mueren tras liberar el esperma, obligando 
a cruzar entre si aquellos individuos cuyo momento de madurez coin-
cide, sin poder aplicar otros criterios. En el caso del pez gato europeo, 
los salmónidos hembras a los que se aplica la reversión sexual para su 
transformación en machos funcionales y otras especies, la difi cultad en 
obtener semen lleva al sacrifi cio de los animales para extraer sus testí-
culos, lo que limita la utilización del esperma al momento del sacrifi cio. 
En las especies con hermafroditismo protándrico, como la dorada, los 
individuos son machos el primer año y posteriormente se transforman 
en hembras, por lo que resulta imposible cruzar entre sí individuos de 
la misma generación y el número de machos no está asegurado en el 
segundo año (Chambeyron y Zohar, 1990). Por otra parte, en aquellos 
casos en que se desee recurrir a la introducción de genes salvajes en la 
población en cultivo, con el fi n de aumentar el vigor híbrido, la dispo-
nibilidad de gametos congelados reduciría los problemas asociados a 
la realización de dichos cruzamientos.
6. La posibilidad de aprovechar al máximo el material reproductor de 
cada individuo es especialmente clara en especies con características 
reproductoras particulares. En algunos peces como el mero o el es-
turión, los machos maduran sexualmente con dimensiones bastante 
grandes y avanzada edad, y el potencial reproductor del pequeño nú-
mero de machos que se puede mantener en cautividad no es total-
mente aprovechado. 
7. En algunas especies cultivadas la maduración de machos y hembras 
no ocurre de forma simultánea, haciendo preciso la inducción y sincro-
nización de la puesta, con los consiguientes costos de programación 
y el estrés asociado para los animales, que podrían ser evitados si se 
dispone de criobancos seminales.
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8. La congelación de los gametos permitiría también la programación 
de cruces para la obtención de híbridos, muy interesantes para la acui-
cultura, pero que, en ocasiones, no pueden realizarse por los diferen-
tes periodos reproductores de las especies parentales. 
9. La creación de bancos de recursos genéticos (GRB). Como hemos 
mencionado, en muchas plantas de producción se está realizando la 
caracterización genética de los stocks con el fi n de realizar programas de 
mejora y selección. Para llevar a cabo estos programas es indispensable 
disponer de una técnica que permita conservar el genoma de aquellos 
individuos considerados de interés. Los individuos seleccionados no pue-
den ser mantenidos en cultivo y producción ya que están expuestos al 
riesgo de muerte accidental o por enfermedad, así como a la deriva 
génica que se produce con el paso de generaciones. Así, por ejemplo, 
Ostergaard et al (2003) han demostrado que en trucha la diferencia-
ción entre poblaciones que produce la deriva génica debido al paso de 
generaciones (el factor temporal) es incluso superior a la producida por 
la localización de los animales en diferentes cursos fl uviales (el factor 
espacial). Por otra parte, Riabova et al (2006) han demostrado que en 
los cultivos de esturión se produce una pérdida de variabilidad genética 
a lo largo del tiempo que está relacionada con la densidad del cultivo, de 
forma que los cultivos intensivos reducen dicha variabilidad. Sin embar-
go, el mantenimiento de células congeladas (espermatozoides, células 
embrionarias o, como veremos mas adelante, otos tipos celulares), no 
conlleva pérdida de variabilidad genética a lo largo del tiempo, por lo 
que es un método mucho mas cómodo, barato y seguro de mantener el 
genoma de un individuo o de una población.

No obstante, la criopreservación no aporta solamente benefi cios a 
la acuicultura industrial sino a un vasto campo que abarca la produc-
ción de peces ornamentales, el cultivo de especies de interés científi co 
o biotecnológico como el pez cebra o la conservación de especies o 
variedades locales en peligro de extinción. 

Desde el punto de vista de la conservación de la biodiversidad, esta 
técnica permite guardar el genoma de poblaciones salvajes amenaza-
das fuera del medio natural. Estas «poblaciones congeladas» sirven 
como stock genético durante el tiempo necesario para reformar los 
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hábitats (Rall, 1993; Hagedorn y Kleinhans, 2000). También permite 
recuperar variedades genéticas perdidas por la escasez de individuos 
en un determinado punto (tramo de río aislado, lago, etc.) o por de-
sastres ecológicos, enfermedades, etc. Según la IUCN (International 
Union for Conservation of Nature and Natural Resources), actualmen-
te se consideran en peligro de extinción 1571 especies de peces. La 
mayoría de ellas corren peligro debido a la degradación de su hábitat 
por efecto de actividades humanas (entre ellas algunos esturiones, an-
guilas o tiburones) y al menos 43 por sobrepesca. Otra causa de riesgo 
para algunas poblaciones son las introducciones de especies exóticas, 
ahora más vigiladas, pero que se han permitido hace años y han tenido 
importantes consecuencias, especialmente entre las especies de agua 
dulce. Muchas de las especies o variedades en peligro, especialmente 
estas últimas, tienen un gran valor económico para las áreas de donde 
son originarias y representan un recurso alimentario de primera ne-
cesidad, como por ejemplo algunos peces amazónicos que han visto 
descender sus poblaciones de forma alarmante en las últimas décadas. 
Otro ejemplo es el siluro gigante del Mekong (Pangasianodon gigas), 
que puede llegar a los 300 Kg. Es un pez migratorio que en época de 
puesta remonta el río para desovar en un área relativamente pequeña. 
Esa subida es aprovechada para la pesca en Camboya y Laos, pero des-
de el año 2000 las capturas se han reducido alarmantemente, debido 
a las alteraciones producidas en el río por las explotaciones forestales 
(cambios de curso, eliminación de rápidos, etc), de forma que algunos 
años no se han pescado mas de 4 o 5 ejemplares (en 2005 se capturó 
un ejemplar de 293 Kg, al cual se le extrajeron los testículos para la 
conservación del esperma). Actualmente se han iniciado planes de se-
guimiento y se está intentando la cría en cautividad, que se ve muy fa-
vorecida por los aportes de esperma de estas capturas de grandes ani-
males maduros. Otras especies emblemáticas son los esturiones, cuyas 
poblaciones descienden de forma alarmante y cuyo valor económico 
es muy elevado. En este sentido se están haciendo muchos esfuerzos 
para conservar las poblaciones de diferentes especies a partir de semen 
congelado (Grunina et al. 2006). Son también numerosos los trabajos 
dedicados a la conservación de poblaciones o subespecies de salmó-
nidos y ciprínidos utilizando como herramienta la congelación esper-
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mática para, posteriormente, fecundar ovocitos de especies próximas 
mediante procesos de androgénesis (Grunina et al., 2006).

En las conclusiones de la Conferencia de Naciones Unidas sobre Me-
dio Ambiente y Desarrollo, celebrada en 1992, ya se propuso la crea-
ción de un banco internacional de recursos genéticos de peces, para 
preservar el genoma de las especies en peligro de extinción median-
te la congelación de su esperma. Esté banco se inició en Vancouver 
en 1994 bajo la dirección del Dr Harvey (Internacional Fisheries Gene 
Bank: www.worldfi sh.org/wft_experience.pdf).

Por otra parte no debemos olvidar la utilidad de los bancos de ga-
metos o embriones, no ya desde el punto de vista productivo, sino 
desde el punto de vista de la investigación (conservación de modelos 
animales como por ejemplo líneas específi cas de pez cebra o medaka, 
o conservación de poliploides, transgénicos o cepas empleadas para 
estudios ecotoxicológicos) (Hagedorn et al., 1998; Billard y Zhang, 
2001).

7.2.  PRINCIPIOS BÁSICOS 
DE CRIOBIOLOGÍA

7.2.1.  Procesos físico-químicos asociados 
con la congelación de muestras biológicas

Como se observa en la Figura 1, cuando una solución acuosa cual-
quiera se enfría por debajo de su punto de congelación debería produ-
cirse la formación de cristales de hielo. Este fenómeno se desencadena 
normalmente a una temperatura inferior (la solución permanece, por 
tanto, sobreenfriada), ya que requiere la presencia de pequeñas partí-
culas, la formación de ondas en la solución o la aplicación de una pre-
sión momentánea, que favorezca la creación del núcleo de los cristales. 
Una vez iniciada la nucleación, el agua va cristalizando a su alrededor, 
aumentando el tamaño o el número de cristales de hielo a medida 
que la temperatura desciende. Los cristales están compuestos solo por 
agua, de modo que la solución que permanece sin congelar aumenta 
su concentración progresivamente. Se calcula que a –40 °C la fracción 
no congelada tiene una concentración 20 veces superior a la original. 
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FIGURA 1.  Evolución de la temperatura 
de la solución durante la congelación y 
esquema de la formación de cristales de 
hielo: nucleación, crecimiento y congelación 
total (punto eutéctico).

T.ª congelación

T.ª Cristalización

Pto. eutéctico

Finalmente, se alcanzará un punto en que el resto de la solución se 
solidifi ca al alcanzar su temperatura de congelación (punto eutéctico). 

Como hemos mencionado, la congelación de muestras biológicas 
ha de hacerse por debajo de –100 °C. El modo mas adecuado de 
conseguir esa temperatura es utilizar nitrógeno líquido (N2l), que se 
mantiene a –196 °C y proporciona un medio muy apropiado para la 
criopreservación. 

Si lo que se intenta es congelar una suspensión de células mante-
nidas en una solución lo que ocurre es lo siguiente (Fig. 2): debido 
a la estructura y composición celular, el punto de congelación de la 
solución es más elevado que el del interior de la célula. Por eso, al ir 
descendiendo la temperatura comienza la formación de cristales de 
hielo en el exterior, con el consiguiente aumento de concentración de 
la fracción no congelada. Dada la capacidad de las células de equilibrar 
su concentración con la del medio que las rodea (osmorregulación), 
éstas van perdiendo agua y reduciendo su volumen. Cuando la tem-
peratura sea muy reducida, tanto el exterior como el interior celular 
quedarán congelados. El proceso sucederá de forma diferente depen-
diendo de la velocidad de enfriamiento:

• Si la congelación es rápida la formación de cristales comienza en 
el exterior, pero la temperatura de congelación interior se alcanza an-
tes de que la célula haya tenido tiempo de deshidratarse por completo. 
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Por ello también se formarán cristales de hielo dentro de la célula, 
causando la rotura de sus estructuras y la muerte.

• Cuando la congelación es lenta el crecimiento de los cristales de 
hielo también lo es. Las células van perdiendo agua poco a poco, redu-
ciendo cada vez más su punto de congelación, que se alcanzará cuan-
do la célula esté prácticamente deshidratada. Las células reducirán su 
volumen y quedarán incluidas en estrechos canales entre los cristales 
exteriores. Además, durante un largo tiempo quedarán expuestas a 
una solución cada vez mas concentrada, que puede causar serios da-
ños (el denominado efecto solución), debido a alteraciones del pH del 
medio, estrés osmótico, desnaturalización de enzimas, etc.

Cuando la muestra a congelar aumenta de tamaño, o consiste en 
un conjunto de células agrupadas de forma más compleja, el fl ujo de 
agua a través del sistema y el intercambio con el exterior son más len-
tos, produciéndose diferencias entre las células exteriores e interiores. 
Por ello la difi cultad estriba en provocar un enfriamiento y una deshi-
dratación lo mas homogénea posible. 

Una vez congeladas las células a la temperatura del N2l los movi-
mientos de todas las partículas están inhibidos, por lo que no ocurren 
cambios en las muestras ya congeladas. Sin embargo, durante la des-
congelación y a partir de –60 °C, empieza a aumentar la movilidad de 
las moléculas de agua. Si esta fase de la descongelación se produce de 
forma lenta, se puede provocar un crecimiento de los cristales de hielo 
que se habían formado durante la congelación, al asociarse a ellos 
nuevas moléculas de agua (igual que ocurre alrededor de los alimentos 
congelados al ser extraídos de un congelador) (Fig. 2). Si eso sucede en 
el interior celular causaría graves daños mecánicos a las células. Por eso 
la descongelación debe ser, generalmente, rápida. 

7.2.2. Crioprotectores

Teniendo en cuenta los fenómenos que ocurren durante la congela-
ción, la criopreservación celular no sería posible, independientemente 
de la velocidad de congelación. Los daños producidos por una u otra 
causa harían inviables todas las células por debajo de –40 °C. Determi-
nadas sustancias, añadidas a la solución, son capaces de ejercer efec-
tos crioprotectores, permitiendo realizar el proceso. Existen una gran 
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variedad de crioprotectores (CPTs) que ejercen su acción de forma dife-
rente. En muchos casos el mecanismo de acción es desconocido, pero 
en la mayoría estas sustancias disminuyen la formación de cristales de 
hielo, de forma que, a una temperatura dada, la formación de cristales 
es más reducida y, por tanto, la deshidratación de la célula es menor y 
también lo es el efecto solución. Además, a temperaturas más bajas la 
célula es menos sensible a esos efectos. Al alcanzar el punto eutéctico 
no ha habido una cristalización tan importante ni un efecto solución 
tan acusado. 

Algunos agentes penetran en las células, actuando como protec-
tores a ambos lados de la membrana. Entre estos CPTs permeables 
están el glicerol, dimetilsulfóxido (DMSO), metanol, propanodiol o eti-
lenglicol. Su entrada en la célula produce la salida de agua intracelular 
y disminuye la temperatura de nucleación del hielo, evitando que se 
formen cristales en el interior antes de que la célula esté deshidratada. 
Además, interaccionan con la membrana plasmática, evitando algunos 
de los cambios que se producen en esta estructura durante la conge-
lación. Sin embargo, estos agentes también pueden resultar tóxicos 
para las células, produciendo por sí mismos daños celulares de gran 
importancia. Su toxicidad depende en gran medida de la concentra-
ción, pero también de la temperatura a la que se utiliza y del tiempo 
de contacto con las células. La elección de un CPT depende del tipo 

FIGURA 2.  
a) Esquema del proceso de congelación de una solución de espermatozoides 

y b) inicio de la descongelación, a dos velocidades.
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celular a congelar y de la especie en cuestión. Así, por ejemplo, el gli-
cerol es adecuado para el semen de muchas especies de mamíferos y 
también para algunas especies de peces. Sin embargo en la mayoría de 
los peces resulta mucho más benefi cioso el DMSO. 

Existen también sustancias de elevado peso molecular, incapaces 
de penetrar en las células, que ejercen su acción crioprotectora desde 
el exterior. Normalmente actúan provocando una deshidratación de 
las células y aumentando la viscosidad de la solución exterior. Estos 
efectos permiten reducir la formación de hielo y también disminuir la 
concentración de CPTs permeables necesarios, reduciendo sus efectos 
tóxicos. Entre ellos están algunas sustancias sintéticas como la polivi-
nilpirrolidona (PVP), el Ficoll, los polivinilalcoholes (PVA), el X1000® o 
distintos azúcares como la sacarosa o la fructosa, cada vez más utiliza-
dos por su escasa toxicidad.

Otros agentes que se utilizan para minimizar los riesgos de la criopre-
servación celular son sustancias sin efecto sobre el proceso de la conge-
lación, pero que ejercen una protección específi ca sobre la membrana 
plasmática, que es probablemente la estructura más sensible. Algunos 
son de naturaleza lipídica (o lipoproteica) como la yema de huevo, muy 
empleada en criobiología (existen extractos comerciales libres de pató-
genos), otros son extractos fundamentalmente proteicos, como la leche 
en polvo, la BSA (albúmina de suero bovina) o los extractos proteicos de 
soja. Dentro de este capítulo merecen mención aparte las proteínas anti-
congelación (AFPs), aisladas de organismos marinos del Ártico, que son 
capaces de sobrevivir a temperaturas inferiores a 0 °C. Estas proteínas 
parecen proporcionar un alto grado de crioprotección sin apenas efectos 
tóxicos, pero aun están en fase experimental.

7.2.3.  Alteraciones celulares producidas 
por la criopreservación

La criopreservación puede dañar a las células por varios factores:

1. La refrigeración o «choque frío» (cold shock) puede causar da-
ños durante el enfriamiento y sobreenfriamiento de las células.

2. La congelación en sí, produce cristales de hielo y causa estrés 
osmótico por las variaciones en la concentración del medio externo.
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3. La toxicidad de los crioprotectores afecta a distintas funciones.

El efecto de la refrigeración depende de la sensibilidad de cada tipo 
de célula al choque frío. Así por ejemplo el semen y los embriones 
de mamíferos mantienen una temperatura comprendida entre los 30 
y 40 °C y el descenso hasta 4 °C puede representar una alteración 
muy importante. En el caso de los peces, y especialmente los de agua 
fría, la refrigeración hasta estas temperaturas no suele provocar da-
ños reseñables. Sin embargo, el descenso hasta –15 ó –20 °C pue-
de ser crucial. La estructura más dañada es la membrana plasmática, 
que puede perder la disposición de sus lípidos formando una bicapa. 
Cuando los lípidos que la componen alcanzan su punto de transición, 
la membrana puede desorganizarse, empaquetándose para formar 
pequeñas micelas. De esta forma se pierde la organización típica del 
mosaico fl uido de membrana, afectando a la permeabilidad y otras 
funciones celulares. Los lípidos se desorganizan y las proteínas que hay 
entre ellos formando canales de permeabilidad o moléculas de reco-
nocimiento, se ven afectadas. Además, en condiciones normales las 
membranas que rodean las células no son homogéneas. La superfi cie 
celular tiene regiones o dominios diferentes con funciones específi cas 
(algo muy acusado en el caso de los espermatozoides). La pérdida del 
mosaico fl uido durante la congelación hace que, en muchos casos, esa 
regionalización se pierda (Fig. 3), afectando a la capacidad de realizar 
funciones vitales, como la recepción y envío de señales que inicien la 
motilidad, o el reconocimiento de la membrana del huevo para fusio-
narse con ella y realizar la fecundación.

El descenso de la temperatura también afecta a los componen-
tes del citoesqueleto, especialmente a los fi lamentos que hay bajo la 
membrana y que ayudan a mantener la forma de la célula y la regiona-
lización de la misma. Su desorganización contribuye también de forma 
decisiva a los cambios en la permeabilidad de la célula y la activación 
de la motilidad.

Por otra parte, durante el enfriamiento se produce un exceso de ra-
dicales libres, que tienen efectos nocivos sobre las membranas y otros 
lípidos celulares así como sobre la estructura de la cromatina, lo que 
produce una reducción de la viabilidad celular, y un deterioro del ma-
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terial genético. La conservación de células a bajas temperaturas previa 
a la congelación, puede hacer que estos radicales dañen seriamente 
las células. 

Los daños provocados por el «cold shock» se pueden reducir utili-
zando protectores de la membrana que se asocian a sus componentes 
y reducen las alteraciones de los lípidos y la redistribución de las pro-
teínas en la superfi cie, así como agentes antioxidantes, como el ácido 
cítrico, que evitan los daños oxidativos.

La congelación/descongelación es una fase crítica. Como hemos 
mencionado, la formación de cristales dentro de la célula debe evi-
tarse por ser letal. Los cristales que se forman en el exterior también 
pueden dañar algunas células al romper su membrana, pero además, 
si su crecimiento es excesivo, recluyen a las células en estrechos ca-
nales, presionándolas y provocando cambios de forma que pueden 
ser irreversibles. Por otra parte, el aumento de la concentración de 
solutos en el exterior y el interior de la célula es también perjudicial: 
algunos iones son dañinos a altas concentraciones, pueden produ-
cirse variaciones en el pH y el cambio en la composición del medio 
puede afectar la acción de las proteínas y canales de permeabilidad. 
Además, el estrés osmótico provoca un fl ujo de agua hacia el exte-
rior de la célula durante la congelación y hacia el interior durante la 
descongelación. Como esta última debe ser rápida, la entrada masiva 

FIGURA. 3.  
Esquema de las diferentes regiones o dominios de membrana 

espermática y homogeneización provocada por el enfriamiento.
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de agua (el proceso inverso a la congelación) puede producir un in-
cremento de volumen excesivamente rápido, de forma que la mem-
brana y el citoesqueleto no pueden adaptarse a la nueva disposición 
y se produce la rotura de la célula. El diseño de unas velocidades 
adecuadas de congelación /descongelación, junto con la adición de 
CPTs debe disminuir la formación de cristales y facilitar la deshidra-
tación celular.

La dilución en los CPTs es también una fase crítica y, en general, 
se recomienda reducir la concentración y el tiempo de exposición al 
mínimo posible. Su efecto tóxico no está bien caracterizado, pero 
además de posibles interacciones con los componentes de la célula, 
muchos de los daños que producen están relacionados con su efecto 
osmótico. La incorporación de muchos CPTs, como el DMSO, incre-
menta la osmolaridad del medio y provoca disminución y aumento 
del volumen celular durante su incorporación al medio y posterior-
mente a la célula. Por eso, en muchos protocolos se recomienda su 
incorporación progresiva en varias etapas y la eliminación posterior 
con varios lavados.

La extensión de los daños celulares depende por tanto del diseño 
de un protocolo adecuado, pero también de las características de la 
célula: de su relación superfi cie/volumen, de su permeabilidad al agua 
y los CPTs, su sensibilidad al frío, el tipo de lípidos de su membrana y 
la composición de su citoplasma, el grado de empaquetamiento de 
la cromatina, etc. Son tantos los factores que es difícil predecir la res-
puesta de una célula a un determinado protocolo de congelación, a 
pesar de conocer uno o más de dichos factores. Por eso, la mayoría 
de los protocolos se han desarrollado de forma empírica aunque, cada 
vez más, se intenta profundizar en el conocimiento de la citofi siología 
para conseguir aumentar la fracción de células no dañadas. Por sus ca-
racterísticas, los espermatozoides son, probablemente, las células mas 
propicias para resistir el proceso.

Tras la criopreservación siempre encontraremos células dañadas. En 
el caso de los espermatozoides una suspensión nunca es homogénea 
y habrá células con diferente grado de resistencia. Los daños mas co-
munes afectan a la membrana (roturas, reorganizaciones, o pérdida de 
la permeabilidad selectiva, etc.), las mitocondrias (rotura, disminución 
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de su funcionalidad y reducción de los niveles de ATP en la célula), el 
citoesqueleto (desorganización), y en ocasiones el material genético 
(descondensación, roturas y pérdida de pequeños fragmentos). Entre 
los mamíferos y los esturiones, también es frecuente que los esperma-
tozoides congelados sufran rotura del acrosoma (una estructura que 
no presentan los teleósteos) iniciando un proceso llamado reacción 
acrosómica, que solo debería ocurrir en presencia del ovocito. Algunos 
de estos daños son letales y otros no causan la muerte celular, pero 
afectan a la supervivencia a largo plazo o a la realización de funciones 
concretas. Un espermatozoide debe ser capaz de desplazarse hasta 
el ovocito, reconocerlo, fusionar su membrana con él, introducir su 
material genético y contribuir al desarrollo del futuro embrión con un 
material genético en perfectas condiciones. Cualquier alteración que 
interfi era en alguna de esas funciones convertirá al espermatozoide en 
una célula no funcional.

El diseño de un protocolo de criopreservación seminal debe tratar 
de incrementar al máximo la proporción de células resistentes al pro-
ceso, de forma que, aunque se produzca una pérdida de calidad, la 
población de células funcionales pueda garantizar una buena tasa de 
fecundación. Además, es conveniente adaptar el método de fecunda-
ción para facilitar la función de estas células que, casi siempre, presen-
tarán peor calidad.

7.2.4. Diseño de un protocolo de criopreservación

Los puntos clave que han de defi nirse durante el diseño de un pro-
tocolo de criopreservación son los siguientes:

1. Método de recogida de las muestras 
2. Selección de las muestras aptas para la criopreservación
3. Selección del diluyente: solución base y CPTs
4. Método de refrigeración (si es preciso)
5. Sistema de envasado
6. Método de congelación: instrumental y rampas de temperatura.
7. Descongelación: temperatura y tiempo requeridos
8. Eliminación de los crioprotectores (si es necesario)
9. Método de fecundación 
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7.3.  CRIOPRESERVACIÓN 
DE SEMEN DE PECES

Según las distintas revisiones bibliográfi cas, hasta la fecha se ha in-
tentado la criopreservación de más de 200 especies de peces (40 de 
ellos marinos y el resto de agua dulce) y se han obtenido resultados 
muy variables. Muchos de los estudios utilizan métodos empíricos y 
hasta fechas recientes no se han comenzado a hacer análisis sistemá-
ticos sobre los efectos causados por la criopreservación que permitan 
una aproximación más científi ca y una adaptación de los protocolos a 
las particularidades de los espermatozoides de peces, muy diferentes 
de los de mamíferos. 

7.3.1.  Particularidades de la fi siología 
espermática de peces 

Los espermatozoides de peces llegan hasta el ovocito moviéndose 
en el agua que les rodea. Durante ese trayecto están sometidos a un 
medio agresivo que en un corto plazo de tiempo causa la muerte del 
espermatozoide (en especial en los peces de agua dulce). Son células, 
por tanto, con una vida media muy corta y con escasa capacidad para 
producir energía en forma de ATP. Los espermatozoides no son mó-
viles en el plasma seminal. Su movilidad se activa al ser liberados en 
el agua como consecuencia de distintos factores según las especies: 
variaciones en la presión osmótica del medio, en el pH o en el conte-
nido en distintos iones (Alavi y Cosson, 06). Una vez que la motilidad 
se ha activado su duración es muy breve, variando según las especies 
entre unos segundos (salmónidos) y unos minutos (algunas horas en 
los arenques). Por eso es muy importante que durante el proceso de di-
lución y congelación no se produzca la activación del espermatozoide, 
que desgastaría sus reservas energéticas e impediría su funcionamien-
to posterior. Por otra parte, los ovocitos de peces están rodeados por 
una envuelta rígida que los espermatozoides no pueden atravesar, por 
lo que presentan uno o más canales de entrada para los mismos (mi-
cropilos). Por ello, los espermatozoides no tienen acrosoma (necesario 
para degradar las envueltas del ovocito), a excepción de los esturiones, 
que poseen una estructura parecida. Además, los mecanismos de reco-
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nocimiento y fusión al ovocito son prácticamente desconocidos, pero 
lógicamente han de residir en la membrana que rodea la cabeza.

Otra particularidad importante reside en la cantidad de huevos que 
han de ser fecundados con una dosis seminal. El número de ovocitos 
producidos por una hembra de mamífero difícilmente supera las de-
cenas, mientras que en peces las puestas de huevos pueden ser millo-
narias. En mamíferos se puede recurrir a técnicas de inseminación que 
permiten reducir tremendamente el número de espermatozoides nece-
sarios (inseminación intrauterina, in vitro, microinyección espermática, 
etc.) por ello, tras la descongelación y, dada la longevidad de estos 
espermatozoides, se puede seleccionar la población de células con me-
jores características y emplear este pequeño porcentaje en la fecunda-
ción posterior. En peces, el porcentaje de espermatozoides funcionales 
no puede reducirse en exceso, porque impediría la obtención de tasas 
de fecundación razonables.

Por ello, el protocolo debe ajustarse y optimizarse teniendo en cuen-
ta todos estos factores:

7.3.2.  Diseño de un protocolo 
para congelación de esperma de peces

7.3.2.1. Obtención del esperma

El método habitual es en muchas especies es el masaje abdominal. 
Normalmente se aplica un masaje previo para vaciar la vejiga de la 
orina y evitar contaminaciones. Este método puede ser válido cuando 
vamos a fecundar con semen fresco inmediatamente después de la ex-
tracción. Sin embargo, cuando vamos a congelar, la calidad del semen 
ha de ser la máxima posible, evitando todo tipo de contaminación por 
orina, heces, mucus o sangre. La orina puede provocar la activación de 
la movilidad, inutilizando los espermatozoides. Por ello es sumamente 
importante emplear un método limpio, aunque el rendimiento sea me-
nor. En primer lugar se debe vaciar la vejiga de la orina y secar la zona 
y es recomendable que los animales no hayan comido las 24h antes. 
Uno de los métodos utilizados es la canulación: hay que hacerla con 
sumo cuidado, utilizando una cánula adecuada a la especie, de punta 
roma. En algunas especies como la carpa o el rodaballo la anatomía 
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del animal no permite ésta práctica. En éstas y en las especies más pe-
queñas, el semen puede extraerse mediante absorción desde la papila 
genital con una jeringa sin aguja, secando previamente la zona para no 
absorber agua o mucus. Otra solución es la aspiración con un artilugio 
desde la papila urogenital. Algunos investigadores optan por la recogi-
da en un recipiente que contiene una solución salina cuya composición 
inactiva la motilidad espermática, con el fi n de diluir las posibles con-
taminaciones y minimizar sus efectos. En este caso, el semen debe ser 
posteriormente centrifugado, para eliminar el diluyente y el plasma, 
y resuspendido en una solución que imite la composición del plasma 
seminal. Normalmente esta manipulación no tiene efectos negativos 
sobre la calidad seminal. No obstante, esta práctica presenta algunos 
inconvenientes, ya que los diluyentes son medios minerales que no 

FIGURA 4.  
Extracción espermática en trucha mediante: a) masaje abdominal, b) canulación, 

c) aspiración d) sacrifi cio, extracción testicular y obtención de semen mediante cortes.

a b

c d
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contienen otros elementos del plasma que pudieran ser importantes. 
Así Lahnsteiner (2007) ha identifi cado en el plasma seminal de trucha 
arco iris diferentes proteínas, cuya presencia aumenta la motilidad y la 
viabilidad espermática.

En aquellas especies en las que hay que recurrir al sacrifi cio del ani-
mal se suele obtener el semen por maceración del testículo. Sin embar-
go, cuando el semen va a ser congelado es preferible extraer el semen 
mediante la realización de cortes con bisturí, y la recogida del esperma 
que se libera por goteo, lo que reduce la contaminación con eritrocitos 
y otras células. En cualquier caso, todas las muestras que presenten 
restos de sangre, orina o heces han de ser desechadas.

Hasta el momento de la congelación y desde su extracción, el semen 
debe ser mantenido en condiciones adecuadas: a 4 °C (en frigorífi co 
o sobre hielo, pero sin contacto directo con éste) y en atmósfera con 
sufi ciente oxigenación.

7.3.2.2.  Selección del esperma: 
evaluación de la calidad seminal 

Todos los estudios realizados con peces demuestran una gran varia-
bilidad de resultados entre especies, poblaciones, individuos de la mis-
ma población e incluso entre distintas recogidas del mismo individuo. 
Estas diferencias se pueden deber a diferencias en la alimentación, la 
temperatura de mantenimiento, las características genéticas o la épo-
ca de la estación reproductora. Se ha observado que tanto la dieta 
como la temperatura a la que ocurre la espermatogénesis afectan a 
la composición de los espermatozoides y por tanto a su resistencia a 
la congelación. En general la utilización de reproductores sometidos a 
fotoperiodo artifi cial, que maduran en épocas en que la temperatura 
es la opuesta a la de la época normal de maduración, son menos resis-
tentes a la congelación (Robles et al, 2003). La composición del plasma 
seminal varía a lo largo de la estación reproductora y, quizás también 
por ello, se modifi ca la respuesta a la criopreservación. Se considera 
que el semen obtenido en mitad de la época reproductora es el más 
adecuado para su conservación en frío. Debido a la diferente sensibi-
lidad de las muestras seminales y a la pérdida de calidad que sucede-
rá durante la congelación/descongelación, es muy importante realizar 
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una evaluación de la calidad previa al proceso, con el fi n de seleccionar 
las muestras aptas. Ésta evaluación debe ser rápida, ya que no puede 
transcurrir mucho tiempo desde la extracción hasta el procesamiento. 

La calidad espermática se defi ne como la capacidad para fecundar 
un ovocito y producir una descendencia viable. Habitualmente se em-
plean diferentes parámetros para predecirla, desde la medida del volu-
men y concentración espermática, al análisis de las características del 
plasma seminal (pH, osmolalidad, concentración de diferentes iones) o 
la evaluación del estado de los espermatozoides (morfología, integri-
dad de su membrana plasmática, producción de ATP y, especialmente, 
motilidad). Ninguno de ellos es sufi ciente para realizar una predicción 
fi el de la calidad, y menos aun de la calidad tras la descongelación, 
pero la combinación de varios métodos de evaluación ayuda a descar-
tar las muestras no aptas. 

El método de evaluación más empleado es la determinación de la 
motilidad, debido a la rapidez y sencillez con que puede realizarse. Al-
gunos autores sugieren que hay buena correlación motilidad-fertilidad 
post descongelación (Lahnsteiner, 2000), pero según otros la buena 
motilidad inicial no garantiza los resultados fi nales (Cabrita et al 05). 
Como hemos mencionado, la motilidad se inicia tras la dilución en el 
medio acuoso. Tal y como describen Alavi y Cosson (2006), en los sal-
mónidos y los esturiones la alta concentración de K+ en el plasma inhibe 
la motilidad. La liberación al agua hace descender ésta concentración y 
pone en contacto a las células con un medio con menor osmolalidad, 
lo que desencadena en las células la señal que inicia el batido del fl a-
gelo. En ciprínidos y otros peces de agua dulce, es el descenso de os-
molalidad el factor activador, mientras que en la mayoría de los peces 
de agua salada, el aumento de la concentración osmótica del medio 
es el factor desencadenante. En cualquier caso, para evaluar la moti-
lidad es necesario, en primer lugar, diluir la muestra en una solución 
no activadora, que permita una observación de los espermatozoides y, 
posteriormente, realizar una segunda dilución con una solución activa-
dora, seguida de la inmediata observación, dada la brevedad del movi-
miento. Tradicionalmente estas valoraciones se han realizado mediante 
observación al microscopio, de una manera subjetiva, califi cando las 
muestras en una escala de 1 a 5 en función del porcentaje de células 
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con movimiento progresivo u otras escalas arbitrarias. La grabación en 
vídeo y la observación por varios evaluadores reduce la subjetividad 
del método. Actualmente se emplean sistemas computerizados que 
permiten analizar el movimiento de cada una de las células y propor-
cionan información acerca de la duración, velocidad y trayectoria. Una 
excelente revisión de Rurangwa y cols. (2004) muestra cómo estas he-
rramientas permiten realizar una predicción mucho mas ajustada de la 
calidad espermática. En cualquier caso, la utilización de estos sistemas 
no siempre correlaciona con la calidad seminal tras la descongelación, 
pero sí es cierto que las muestras con baja motilidad inicial responden 
peor y por eso su eliminación reduce los malos resultados, aunque no 
garantiza la «aptitud» del resto de las muestras. 

La determinación del volumen y concentración espermática puede 
indicar si el animal está o no en el momento óptimo, ya que unos re-
cuentos bajos pueden refl ejar que la muestra ha sido recogida al prin-
cipio o al fi nal del periodo reproductor y, por tanto, el semen será de 
baja calidad (Glogowsky et al., 1996). Además permite establecer las 
dosis necesarias para la fecundación, ya que es necesario utilizar una 
adecuada proporción espermatozoides/ovocito, así como establecer la 
dilución que se requiere para criopreservar.

Las desviaciones del pH o la osmolalidad del plasma seminal res-
pecto de la media de la especie, pueden indicar contaminaciones de 
la muestra con orina, lo que reduce la calidad del semen. Junto con 
la concentración espermática, estos parámetros permiten hacer una 
primera selección y eliminar aquellas muestras que no reúnan los re-
quisitos mínimos.

La evaluación del estado de los espermatozoides (viabilidad esper-
mática) es muy importante. La integridad de la membrana plasmática 
es fundamental en el proceso de fecundación y de ella depende en 
gran medida el metabolismo y la motilidad de los espermatozoides. 
Esta estructura está sometida durante la congelación a estrés osmó-
tico, térmico, químico, mecánico y oxidativo (Parks y Graham, 1992). 
Para valorar éste parámetro puede analizarse la presencia de enzimas 
citosólicas liberadas al plasma por la rotura de las células (Ciereszko 
y Dabrowski, 1995; Lahnsteiner et al., 1996), pero la utilización de 
marcadores fl uorescentes específi cos es más frecuente en la actuali-
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dad. Algunos de ellos penetran en las células dañadas, mientras que 
otros son retenidos por las células con la membrana intacta, permi-
tiendo diferenciar entre las células cuya membrana mantiene o no la 
permeabilidad selectiva. La identifi cación y cuantifi cación puede reali-
zarse utilizando la microscopía de fl uorescencia o la citometría de fl ujo 
(equipamiento más costoso, pero más riguroso). Porcentajes de células 
viables inferiores a un 70-80 % indican muestras no aptas para la con-
gelación.

La presencia de una membrana plasmática íntegra no indica necesa-
riamente que la célula soporte el estrés osmótico que representa la di-
lución en el medio en que tendrá lugar la fecundación. Por ello se han 
desarrollado métodos de detección de la resistencia de la membrana 
plasmática al choque osmótico que correlacionan con la resistencia de 
las células a la congelación/descongelación. Sólo aquellas muestras de 
semen fresco que poseen un porcentaje elevado de espermatozoides 
resistentes al choque presentan tras la descongelación un porcentaje 
de células viables sufi cientes para garantizar la fecundación (Cabrita et 
al, 1998). Lógicamente este test no puede realizarse en piscifactoría ni 
en condiciones de campo, pero sí en laboratorios especializados. 

La combinación de diferentes parámetros (movilidad viabilidad celu-
lar y resistencia de la membrana al choque osmótico, por ejemplo), sí 
nos permite seleccionar las muestras más resistentes y por tanto más 
aptas para la criopreservación (Cabrita et al, 2001, 2005).

El tiempo que puede permanecer una muestra sin congelar es va-
riable según las especies, pero en general se recomienda que sea el 
mínimo posible. En salmónidos no es recomendable mantenerlo mas 
de unas pocas horas, pero la tilapia O. Niloticus parece resistir bien un 
almacenamiento de hasta 6 días antes de la congelación (Rana et al 
1990). En los peces de agua templada o caliente puede ser convenien-
te realizar una refrigeración progresiva hasta los 4 °C.

7.3.2.3.  Selección del diluyente: composición 
de la solución base y los CPTs

Los diluyentes deben reducir la concentración espermática para 
facilitar la incorporación de los CPTs a todas las células. Los prime-
ros diluyentes utilizados trataron de imitar la composición del plasma 
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seminal. Se han utilizado soluciones salinas tamponadas, medios de 
cultivo y sencillas soluciones a base de azúcares o de NaCl. Su efecti-
vidad depende de la especie y la población y siempre es necesario que 
mantengan una osmolalidad y una concentración iónica que impida la 
movilidad. La tendencia general es a simplifi car las soluciones. 

Muchos diluyentes contienen azúcares, ya que la fructosa es un 
componente del plasma seminal. La concentración varía entre 4 y 
600 mMol y según las especies parece que los efectos de la sacarosa, 
maltosa, trehalosa, galactosa, fructosa y glucosa podrían ser equiva-
lentes. El pH varía en los distintos protocolos entre 5,2 y 8,5, sin que 
se tenga claro el modo de predecir el pH óptimo. Como tampones se 
han utilizado tampones fosfato, tris o bicarbonato potásico. Lo conve-
niente es ensayar en una población el o los diluyentes que, según la 
bibliografía, hayan proporcionado mejores resultados. Uno de los más 
utilizados es el formulado por Mounib en 1978 (sacarosa 0,125 M, 
bicarbonato de potasio 0.1 M y glutation reducido 0.0065 M en agua 
destilada), que se ha aplicado con diferentes variaciones y aditivos para 
semen de trucha, rodaballo o lubina entre otros. 

En cuanto a los crioprotectores, para la congelación de semen habi-
tualmente se usan CPTs permeables. El más utilizado es el DMSO, que 
da buenos resultados en muchas especies en concentraciones com-
prendidas entre el 5 y el 15 %. En un menor número de especies el 
glicerol parece mas adecuado (en aquellos que el plasma seminal ya 
contiene algo de glicerol), el metanol ha dado buenos resultados en el 
tímalo y las tilapias y otros como el DMA también parecen funcionar 
en algunas especies de salmónidos. Lahnsteiner, que ha investigado 
la fi siología y conservación del esperma de muchos salmónidos, ha 
diseñado un protocolo estándar para este grupo de peces en el que 
sugiere utilizar mezclas de diferentes CPTs (DMSO, glicerol y sacarosa) 
(Lahnsteiner et al., 1995). Pocos protocolos incluyen CPTs externos, 
pero sí se ha comprobado el efecto benefi cioso de los estabilizadores 
de membrana. El mas utilizado es la yema de huevo al 10 %. En mu-
chas especies su uso mejora mucho la motilidad espermática y la resis-
tencia al choque osmótico. La leche en polvo desnatada también se ha 
mostrado benefi ciosa por ejemplo en rodaballo. No obstante, ese au-
mento de la motilidad y la resistencia de la membrana no siempre se ve 
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acompañado de un aumento de la fertilidad tras la descongeción, ya 
que probablemente existen otros daños subletales o interacciones con 
elementos de la membrana que impiden al espermatozoide realizar el 
resto del proceso de fecundación. En trucha arco iris y trucha común, 
los extractos de proteína de soja añadidos al medio en un porcentaje 
del 7 % aumentan tanto la motilidad como la fertilidad del semen 
descongelado (Cabrita et al, 1999). 

CUADRO 1.  
Composición de diferentes diluyentes para criopreservación de esperma 

de distintas especies de peces (Maisse, 1996).

Species NaCl KCl CaCl2

2H2O
MgSO4

7H2O
Buffer (mM) Sugar (mM) Authors

Acipenser 
baerii

0 0.2 0 0 Tris 30 sacch 23.4 Billard et al., 
unpublished

Acipenser 
baerii

0 0 0 0 Tris 118 sacch 18 Tsetkova et al., 1996

Cyprinus 
carpio

128 2.7 0.9 0 NaHCO3 2.4 Kurokura et al., 1984

Cyprinus 
carpio

100 100 0 0 Tris 20 Cognié et al., 1989

Cyprinus 
carpio

75 83 2 0.8 NaHCO3 2.4 Kurokura et al., 1984

Dicentrarchus 
labrax

171 0 0 0 Tris 20 Billard 1984

H. 
hippoglossus

0 0 1.7 7 glyc. 86 Tris 30 Billard et al., 1993

Oncorhynchus 
mykiss

101 23 4.6 6 Tris 20 Büyükhatipoglu and 
Holtz 1978

Oncorhynchus 
mykiss

35 18 0 0 Ami-meth. 
prop. 60

Kurokura and Hirano 
1980

Thunnus 
thynnus

0 100* 0 0 sucr. 125 Doi et al., 1990

Orechromis sp. 111 40 2 0 NaHCO3 2.4 Rana and McAndrew 
1989

Sparus aurata 150 0 1.7 1 glyc. 83 Tris 20 Chambeyron and 
Zohar 1990

Aspius gluc 300, 
sucr 300/600

*KHCO3
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Una vez formulado el medio, el semen ha de diluirse en él en una 
proporción que varía normalmente entre 1:1 y 1:10 (semen:diluyente). 
En tilapia se considera adecuada la dilución 1:1, en salmónidos 1:3, 
pero en carpa se usan diluciones de hasta 1:9 y en el mero hasta 1:20. 
Después de realizarse la dilución, la mezcla ha de mantenerse a 4 °C 
durante un tiempo de equilibrado que permita al CPT entrar en las cé-
lulas, pero que no cause daños por toxicidad. Normalmente varía entre 
5 y 15 min y es el tiempo que se emplea en envasar la mezcla. Lo más 
recomendable es trabajar en una cámara frigorífi ca, sobre una mesa 
refrigerada o con el material sobre hielo picado cubierto con un paño, 
para evitar el contacto directo con éste.

7.3.2.4. Envasado

La congelación se puede hacer en pequeñas gotas (pellets), que se 
dejan caer sobre una placa de hielo seco (nieve carbónica), en la que 
se hacen unos pequeños agujeros con una pieza metálica caliente. Las 
gotas se congelan y después pueden almacenarse en nitrógeno líqui-
do. Es un método sencillo que requiere pocos equipamientos, pero el 
manejo posterior de las piezas congeladas es bastante incómodo. Por 
eso normalmente se envasa el semen en pajuelas de material plástico 
de diferentes volúmenes (Fig. 5) o, más raramente en viales especiales 

FIGURA 5.  
a) Pajuelas de 5 ml, 1,8 ml (sección plana) y 0,5 ml (de diferentes colores 

para identifi cación). Sobre ellas, bolitas metálicas y placa con PVA para sellado. 
b) llenado de una pajuela con micropipeta.

a b
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(crioviales) de mayor capacidad (de 1 a 5 ml). Las pajuelas más utili-
zadas, en principio diseñadas para semen de toro, tienen una sección 
circular y una capacidad de 0.25 ó 0.5 ml. El envasado se puede hacer 
con la ayuda de pipetas o de sistemas de aspiración que se ajustan a 
una bomba de vacío. Después se sellan con un material que polimeriza 
al contacto con el agua (PVA), con calor, o con bolitas metálicas apro-
piadas. Existen también pajuelas de mayor volumen (y mayor diámetro) 
que se utilizan con menos frecuencia porque proporcionan peores re-
sultados, como veremos mas adelante.

7.3.2.5.  Congelación: instrumental 
y rampas de temperatura

Como hemos dicho existe la posibilidad de congelar sobre hielo 
seco, pero es más recomendable utilizar nitrógeno líquido (N2l). Exis-
ten en el mercado diferentes congeladores programables que inyec-
tan el N2l en una cámara, donde se depositan las pajuelas. La veloci-
dad de entrada del nitrógeno, y por tanto la rampa de temperatura, 
puede programarse. En los peces de agua caliente es conveniente 
realizar una congelación en dos fases. En carpa, se suele congelar a 
una velocidad de –5 °C/min desde 2 °C hasta –7 °C, luego se aumen-
ta la velocidad a –20 °C/min hasta que se alcanzan los –70 °C y des-
de esa temperatura se almacenan en nitrógeno líquido. Las muestras 
de tilapia, se refrigeran desde los 25 °C hasta –35 °C a una velocidad 

FIGURA 6.  
Rampas de temperatura utilizadas con distintas especies.

2 °C
–7 °C

–5 °C/min

–20 °C/min

carpa

25 °C

–20 °C/min

–5 °C/min

tilapia

4 °C

–100 °C

–20 °C/min

trucha
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de –20 °C/min y desde esa temperatura hasta –75 °C se reduce la 
velocidad a –5 °C/ min. Los salmónidos admiten una velocidad ho-
mogénea hasta –100 °C, que suele estar comprendida entre –20 y 
–30 °C/ min. 

Los congeladores programables no están al alcance de cualquier 
productor ni son los más adecuados para trabajar en condiciones de 
campo. Por eso también se utilizan con éxito otros dispositivos más 
sencillos, tales como accesorios que se colocan en el cuello de los tan-
ques de N2l y van sumergiendo las pajuelas en los vapores de nitrógeno 
o -el método más común- cajas aislantes de poliestireno. El fondo se 
rellena de N2l y las pajuelas se dejan sobre un recipiente fl otante que se 
mantiene a una distancia adecuada de la superfi cie del nitrógeno. La 
distancia, según las especies, el diámetro de la pajuela o el diluyente, 
varía entre 2 y 6 cm. Tras un tiempo en esa posición (10-20 min), el 
semen alcanza una temperatura de –90 a –100 °C, pudiendo ya su-
mergirse en el nitrógeno.

Para almacenar las muestras congeladas se utilizan tanques espe-
ciales, que contienen soportes para las pajuelas y deben mantenerse 
siempre con el nivel adecuado de Nitrógeno líquido. Es conveniente 
que sean almacenados en cámaras frías para reducir la evaporación.

El manejo de N2l requiere ciertas precauciones y el uso de equipos 
de seguridad (guantes y máscaras) por su peligrosidad, ya que puede 
producir quemaduras, debido a su baja temperatura y asfi xia, al des-
plazar al oxígeno durante su evaporación.

FIGURA 7.  
Congelación a) en un dispositivo programable, b) en el cuello de un tanque de N2l 

y c) en un soporte fl otante dentro de una caja de poliestireno. d) Tanque de 
almacenamiento de muestras.

a b c d
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7.3.2.6. Descongelación

Si la congelación ha sido adecuada y no se han formado cristales de 
hielo, los daños que se pueden causar durante esta fase no son graves. 
Los pellets se descongelan sumergiéndolos en solución de fertilización, 
a una temperatura algo superior a la fi siológica ( ≈ 10 °C para peces de 
agua fría y 25-30 °C para especies de aguas cálidas).

Las pajuelas se descongelan en un baño de agua. La temperatura 
y tiempo necesarios han de establecerse previamente para conseguir 
la descongelación completa evitando el calentamiento de la muestra y 
varían en función del tamaño de la pajuela. 

FIGURA 8.  
Descongelación de una pajuela 
de 0,5 ml con semen de trucha 

arco iris en baño de agua a 
25 °C y fecundación inmediata 

de la puesta.

7.3.2.7. Fecundación

Los espermatozoides van a quedar dañados tras la descongelación, 
parte de ellos no serán capaces de moverse y el resto tendrán una 
motilidad muy breve. Además la pérdida de calidad es rapidísima de 
forma que, aun en las mejores condiciones, si tratamos de activar la 
motilidad un tiempo después de la descongelación no lo consegui-
remos. Por eso la fecundación debe hacerse de inmediato, vertiendo 
el semen directamente desde la pajuela sobre los huevos. La pérdida 
de motilidad no es, sin embargo, lo más importante. Las células se 
vuelven muy frágiles y muchos espermatozoides, aun los móviles, no 
serán capaces de alcanzar los micropilos antes de sufrir la lisis. Por eso, 
en lugar de agua, normalmente se utilizan soluciones diseñadas para 
activar y prolongar el movimiento o para reducir los daños que provoca 
el choque osmótico. Entre las sustancias activadoras están la cafeína 
o la teofi lina (en concentraciones de aprox. 5mM). Para minimizar el 
choque osmótico en trucha conviene activar el movimiento con una 
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solución salina 250mOsm y pH9. Existen distintas formulaciones, pu-
diendo utilizarse incluso soluciones simples de NaCl. Además, la pro-
porción espermatozoides/huevo debe ser más elevada que cuando se 
utiliza semen fresco.

7.3.2.8. Instalaciones y equipamientos necesarios 

El procedimiento puede hacerse de forma simple, en condiciones 
de campo, en aquellas muestras que no pueden ser trasladadas a un 
laboratorio especializado o de forma más controlada, con el fi n de 
garantizar la calidad posdescongelación y la conservación fi el del ma-
terial, pero siempre ha de ser realizada por personal entrenado. 

El equipamiento mínimo para trabajar en condiciones de campo 
dependería de la preparación previa de los medios en un laboratorio 
y consistiría en una superfi cie limpia y seca de trabajo, microscopio 
para evaluación básica de la motilidad, hielo picado, pajuelas, pipetas 
y vasos de precipitados para realizar diluciones, caja de poliestireno, 
soporte fl otante (catamarán de poliestireno con red plástica), pinzas 
quirúrgicas largas, guantes criogénicos, suministro de N2l, contenedor 
de N2l para almacenamiento, termómetro y baño de agua para des-
congelación. 

El equipamiento óptimo consiste en un área limpia y seca para la 
extracción de esperma, un laboratorio para evaluación seminal dotado 
con sistema computerizado de evaluación de la motilidad (C.A.S.A.), 
microscopio de fl uorescencia, citómetro de fl ujo, osmómetro, pHíme-
tro, etc, equipamiento para preparación de diluyentes, área a 4 °C para 
manipulación del esperma, equipos programables de congelación, 
tanques de almacenamiento de muestras monitorizados para evitar la 
evaporación del N2l y baños programables para la descongelación.

7.3.3.  Especies de interés comercial: 
resultados actuales y métodos de congelación 

7.3.3.1. Congelación de semen de peces marinos

Los espermatozoides de peces marinos son, generalmente, mas re-
sistentes a la congelación y muchas especies se consiguen tasas de 
fecundación semejantes con semen fresco y criopreservado. Se ha su-
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gerido que la diferencia con los de agua dulce podría estar en la distin-
ta composición de sus membranas, ya que tienen diferente proporción 
colesterol/fosfolípidos y tienen más cantidad de fosfatidilcolina, lo que 
les proporciona, en teoría, una mayor fl uidez y resistencia a la congela-
ción. Son células adaptadas a la supervivencia en una solución salina y 
sus mecanismos de osmorregulación son diferentes. La fecundación se 
realiza en un medio menos dañino, por lo que pueden permitirse una 
mayor supervivencia y están dotados de un mayor número de mitocon-
drias que permiten una movilidad más duradera, al recuperar el ATP 
que pierden durante el movimiento. Los daños que produce la conge-
lación en su maquinaria energética no son tan grandes y su membrana 
no va a exponerse a un medio tan agresivo. Por tanto, la funcionalidad 
no se reduce de forma tan dramática tras la descongelación. 

De las aproximadamente 40 especies marinas sobre las que se han 
realizado ensayos, nos centraremos en las especies más cultivadas ac-
tualmente en nuestra región mediterránea: rodaballo, lubina y dorada. 
Para la primera (Psetta maxima) se han desarrollado protocolos que 
permiten obtener tasas de fecundación semejantes con semen fresco 
y congelado (Dreanno et al, 1997). La dilución del semen se realiza en 
solución de Mounib, con un 10 % de DMSO y un 10 % de BSA, en 
una proporción 1:2 y la congelación en pajuelas de 0.25cc en vapores 
de nitrógeno, a 6cm de la superfi cie del N2l durante 15min, tras los 
cuales se sumerge directamente en él. La descongelación se realiza 
a 30 °C durante 5s. Se ha estudiado el desarrollo de las larvas ob-
tenidas, comprobandose que la supervivencia, malformaciones y tasa 
de crecimiento son semejantes tras la utilización de los dos tipos de 
esperma (Suquet et al. 1998). Este método de congelación se usa ya 
en piscifactorías, donde permite un mejor manejo del esperma para la 
reproducción, la creación de bancos de semen de individuos de parti-
cular interés y el intercambio de material genético entre instalaciones. 
La simplicidad del método ha permitido la transferencia a la empresa 
en un plazo de tiempo breve y con una mínima inversión por parte de 
la misma.

El mismo protocolo ha sido adaptado al semen de lubina (Dicen-
trarchus labrax) (Fauvel et al. 1998). Utilizando una dilución 1:3 y una 
tasa de congelación de –65 °C/min o situando las pajuelas a 6cm de 
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la superfi cie del N2l, el semen conserva una buena motilidad tras la 
descongelación, pero la pérdida de calidad es mucho mas rápida que 
en el rodaballo, por lo que la fecundación ha de hacerse de inmediato. 
En esas condiciones y empleando dosis seminales más elevadas que en 
fresco (70.000 sptz / huevo), no hay una reducción de la fertilidad. No 
todas las muestras responden igual y algunos individuos son signifi cati-
vamente más sensibles al proceso, por lo que es importante una buena 
selección previa de las muestras. Los resultados muestran la congela-
ción en viales o criotubos de 1.5ml permite fecundar con cada envase 
100ml de puesta (aprox. 100.000 huevos).

En cuanto a la dorada (Sparus aurata), la dilución 1:6 (diluyente 
1% NaCl en agua destilada, ajustado a 300mOsm/kg, al que se añade 
5% DMSO y 10mg/ml BSA), el envasado en criotubos de 5ml, seguido 
de congelación a 1cm de la superfi cie del N2l y descongelación en un 
baño de agua a 60 °C durante 30s, provoca una reducción en la cali-
dad del esperma, pero permite obtener tasas de fertilidad semejantes 
a las del semen fresco, fecundando con una dosis de 1,3 x 105 esper-
matozoides/huevo (3,5ml de semen descongelado / 20ml de huevos) 
(Cabrita et al. 2005) 

Respecto a los peces planos la cantidad de información es menor. En 
lenguado se están iniciando los trabajos, debido al reciente desarrollo 
del cultivo intensivo de esta especie, pero aun no se han desarrollado 
protocolos satisfactorios.

7.3.3.2. Congelación de semen de peces de agua dulce

Los peces de agua dulce han sido mucho mas utilizados en estudios 
de criopreservación, tanto los peces de acuario, como las variedades 
locales en peligro de extinción o las especies de interés en acuicultura. 
La respuesta es en general más variable que la obtenida entre los peces 
de agua salada, pero también hay grupos que responden bien a la con-
gelación. Dada la variedad de especies estudiadas nos centraremos en 
dos grupos de interés en nuestro entorno: ciprínidos y salmónidos:

•  Los ciprínidos son uno de los grupos mas estudiados. Se han rea-
lizado muchos trabajos, tanto en especies con interés en piscicul-
tura de carne, como en peces ornamentales. El mayor problema, 
como en la mayoría de las especies de agua dulce, sigue siendo 
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la gran variabilidad de resultados entre individuos e incluso entre 
eyaculados del mismo individuo, que es difícil de atribuir a un 
motivo concreto, así como el paso de pequeña escala a escala 
industrial o semi-industrial. Según Lahnsteiner (Lahnsteiner et 
al., 2003), para una gran variedad de especies el mejor diluyente 
es una solución salina fi siológica tamponada (75 mmol/l NaCl, 
70 mmol/l KCl, 2 mmol/l CaCl2, 1 mmol/l MgSO4, 20 mmol/l Tris), 
con un 10 % de DMSO y 0.5 % de glicina. Tras congelar (sin ape-
nas periodo de equilibrado) en una caja de poliestireno a 4-5 cm 
del N2l, descongelar a 25 °C durante 15 a 45s y fecundar activan-
do con agua en una proporción 1,3-2,5 x 106 espermatozoides/
huevo, se obtienen fertilidades de hasta el 92 % respecto del 
semen fresco, aunque el resultado depende en gran medida de la 
calidad inicial del semen. 

•  Los salmónidos son, con diferencia, las especies mas estudiadas. 
Eso se debe a su gran importancia económica y a que son, pro-
bablemente, el grupo de peces en el que más difícil resulta lograr 
resultados repetibles y homogéneos. Se conoce mucho más sobre 
la fi siología espermática de los salmónidos que sobre la de otros 
grupos animales. Son numerosos los estudios sobre la iniciación de 
la motilidad, su duración, los patrones de movimiento o la com-
posición del plasma seminal y, sin embargo, hasta hace muy poco 
tiempo no era posible evitar la variabilidad entre muestras ni con-
seguir el paso de pequeña a gran escala. El gran problema es que 
sus espermatozoides están preparados para sobrevivir un periodo 
de tiempo muy corto y el ovocito es muy grande y, en muchas espe-
cies, sólo posee un micropilo. Por eso son liberados junto a la pues-
ta en grandes cantidades y, sólo aquellos que alcanzan el micropilo 
en escasos, segundos tendrán éxito. El resto agotará enseguida las 
reservas de ATP y sufrirá el efecto de la dilución en agua dulce, que 
causará la muerte en pocos segundos. Si a estas células con estas 
características, las sometemos al proceso de congelación, la super-
vivencia quedará aun más comprometida. Por ello en este grupo es 
especialmente importante seleccionar las muestras aptas. El méto-
do más rápido es analizar la motilidad, la densidad espermática y/o 
la osmolaridad. Una medida más apropiada es la evaluación de la 
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resistencia de las células a su dilución en agua. Aquellas muestras 
que poseen un porcentaje más alto de células resistentes también 
resisten mejor el proceso de congelación. Según Ogier de Baulny 
et al (1997), tan solo el 18 % de los espermatozoides de trucha 
conservan intactas la membrana plasmática y la mitocondria. Por 
eso se ha hecho un gran esfuerzo en el estudio de protectores de 
membrana adecuados (Cabrita et al, 1999).

Se han diseñado protocolos para la congelación de trucha arcoiris, 
común, alpina, y trucha lacustre, savelino, salmón del Ártico, del 
Atlántico del Danubio y del Pacífi co, tímalo, etc. Parece existir acuerdo 
en que, en la mayoría de las especies, el DMSO es el crioprotector mas 
adecuado y en algunos protocolos se usa en combinación con otros 
como el metanol. Poco a poco se ha conseguido mejorar y homoge-
neizar los resultados a pequeña escala. El paso fundamental era dar el 
salto a la congelación de grandes volúmenes, ya que los salmónidos 
tienen una gran producción de semen y para fecundar un gran lote 
de huevos se requiere mucho esperma (entre 10 y 500 cc). Por eso 
no se puede depender de la congelación en pajuelas de 0,25 o 0.5ml, 
que podrían servir como reserva de un individuo especial, pero serían 
inmanejables en una piscifactoría. En trucha arco-iris (Oncorhynchus 
mykiss) han de utilizarse muestras con más de un 70 % de motilidad 
progresiva, y un 80 % de células viables. La dilución 1:3 en medio de 
congelación a base de CaCl2, MgCl2, Na2HPO4, KCl, NaCl, ácido cítrico, 
glucosa, KOH y bicina, ajustado a 345 mOsm/Kg y pH 7.8, al que se 
añaden un 7 % de DMSO, 7,5 mg/ml de concentrado de proteínas 
de soja y 10 % de yema de huevo, proporciona buenos resultados en 
diferentes volúmenes. El envasado en pajuelas de 0,5 ml requiere la 
congelación a 2 cm de la superfi cie del N2l durante 10min antes de 
su almacenamiento en el nitrógeno y la descongelación en baño de 
agua a 25 °C 30 s y proporciona tasas de fertilidad del 84 % respecto 
de semen fresco. El envasado en pajuelas de mayor diámetro y 5ml 
de volumen, requiere la congelación a 1cm de la superfi cie del N2l y 
la descongelación a 60 °C durante 30s, proporcionando una fertilidad 
del 73 % respecto del mismo control fresco. La fecundación se realiza 
utilizando un medio salino como activador y 1,6 x 107 espermatozoi-
des /huevo (Cabrita et al., 2001).
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Este protocolo puede también utilizarse para la congelación de se-
men testicular de neomachos de trucha, es decir hembras genéticas 
productoras de esperma, que desarrollan testículos pero no espemi-
ductos. El semen testicular ha de someterse a un tratamiento de ma-
duración «in vitro» antes de su uso. Los espermatozoides son inmadu-
ros, debido en parte a la imposibilidad de chequear su estado antes de 
la extracción y en parte a que no han sufrido los cambios que suceden 
durante su paso por los espermiductos. En este caso es especialmente 
importante la selección de las muestras que están en condiciones óp-
timas (Robles et al, 2003). 

7.3.4.  Utilización de los bancos de esperma 
para recuperación de poblaciones

La congelación de esperma sólo permite la conservación del geno-
ma paterno, pero, debido al enorme desarrollo de las tecnologías de la 
reproducción en peces, puede ser sufi ciente para recuperar la pobla-
ción completa. Experimentos llevados a cabo con diferentes especies 
de esturión y con trucha arco-iris, demuestran que el semen congelado 
puede ser utilizado para producir una población androgenética.

En trucha arco-iris, Babiak et al (2002) obtienen los mismos por-
centajes de androgenotes utilizando semen fresco o congelado. El 
procedimiento consiste en la fecundación de ovocitos cuyo núcleo se 
inactiva previamente mediante irradiación. Con el fi n de conseguir una 
descendencia diploide, la primera división mitótica tras la entrada del 
espermatozoide se bloquea mediante un choque de presión, de forma 
que se obtienen individuos homocigóticos (hembras XX y machos YY). 
Mediante posteriores cruzamientos de éstos, es posible recuperar de 
nuevo la heterocigosis y la proporción y determinación sexual original 
(XX y XY) (Fig. 9). La supervivencia de los animales androgenéticos es 
muy reducida debido a su homocigosis, pero es similar utilizando se-
men fresco o congelado. Con éste último, Babiak et al (2002) han con-
seguido una tasa de supervivencia a los dos años del 0,9 %, insignifi -
cante desde un punto de vista productivo, pero muy interesante desde 
el punto de vista de la conservación de una población en riesgo.

Más interesantes aún resultan las experiencias llevadas a cabo con 
esturiones, que demuestran que, en diferentes especies del género 
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Acipenser, al realizar la fecundación utilizando una alta concentración 
de espermatozoides se produce polispermia (entrada al ovocito de más 
de un espermatozoide). Si posteriormente se da a la puesta un choque 
de calor, los pronúcleos masculinos se fusionan dentro del huevo. Con 
este procedimiento se ha conseguido realizar la androgénesis dispér-
mica, o fecundación de un ovocito inactivado con dos espermatozoi-
des, de forma que el alevín resultante no es homocigótico, ya que 
procede de la fusión de dos núcleos espermáticos diferentes (Grunina 
y cols., 2006). La utilización de semen congelado de esturión estrella 
(Acipenser stellatus) para fecundar esturión belluga (Huso huso) ha 
permitido obtener individuos de la especie parental, cuyo desarrollo ha 
sido normal hasta los 10 meses.

7.3.5. Objetivos futuros en la congelación de semen

Considerando el estado actual de conocimientos, los objetivos más 
importantes de cara al futuro próximo son:

•  La formulación de protocolos de congelación/descongelación 
para nuevas especies de interés. 

•  El paso de escala de laboratorio a escala de producción comercial. 
Para ello, muchas especies con gran producción seminal, requie-
ren el salto a la congelación en mayores volúmenes, más compli-
cado debido a las condiciones heterogéneas que se establecen 

FIGURA 9.  
Proceso de androgénesis en trucha: fecundación de ovocito inactivado 

y bloqueo de la primera división mitótica.
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dentro de los envases durante la congelación/descongelación. Las 
investigaciones en protectores celulares (protectores de membra-
na, antioxidantes, etc) están proporcionando cada vez mejores 
resultados para grandes volúmenes. 

•  Diseño de activadores de la motilidad que incrementen la funcio-
nalidad de los espermatozoides después de la congelación.

•  Desarrollo de redes internacionales para la transferencia de tec-
nología e intercambio de recursos y apoyo técnico, así como para 
el establecimiento de protocolos estandarizados de control de 
calidad.

•  Utilización del esperma (y como consecuencia de los bancos de 
semen), como portadores de construcciones génicas para la rea-
lización de líneas de peces transgénicos. Este objetivo ha sido ya 
conseguido con éxito en tilapia (O. niloticus) (Chen et al, 1998).

7.3.6. Congelación vs. conservación en fresco

En algunas especies es posible conservar la capacidad fecundante 
del semen durante horas o incluso días, manteniéndolo refrigerado 
(1-4 °C), diluido en medios específi cos y con aireación. Frecuente-
mente los diluyentes empleados contienen antibióticos, con el fi n 
de evitar la proliferación bacteriana y prolongar la vida de los es-
permatozoides. Recientemente se ha descrito un método simple de 
conservación en frío de semen de halibut del Atlántico (Hippoglossus 
hippoglossus), con el cual se mantiene el porcentaje de células mó-
viles durante 40 días, si bien el patrón de movimiento varía a partir 
de los 15 días de almacenamiento. Los ensayos de fecundación rea-
lizados tras 70 días proporcionaron tasas de fertilidad y de eclosión 
cercanas al 50 % en alguna muestra, aunque en la mayor parte no 
alcanzaron el 10 % (Babiak et al, 2006). Puede pensarse por tanto 
que esta conservación, mucho más simple y con menos requerimien-
tos en cuanto a instalaciones y equipamientos podría emplearse en 
lugar de la criopreservación. 

La congelación seminal presenta sin embargo ventajas signifi cativas:

•  La duración del almacenamiento es teóricamente indefi nida, aun-
que en la práctica podría tener algún límite. Hasta el momento 
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las referencias más lejanas indican que a lo largo de 11 años de 
congelación no se han producido descensos en la calidad del se-
men de tilapia. 

•  No hay posibilidad de contaminación microbiana, ni es necesario 
el uso de antibióticos, que puede afectar a la viabilidad celular y 
mitocondrial.

•  Es un método más adecuado para la conservación del genoma. 
El esperma refrigerado a 4 °C sufre daños oxidativos que afectan 
a la integridad del genoma. Estos daños pueden afectar a la va-
riabilidad de la descendencia, y son sufi cientes como para inha-
bilitar el semen para su uso en programas de selección genética 
(Herráez et al, 2006). 

La principal ventaja de la refrigeración es su simplicidad y su coste, 
mucho más reducido y puede ser el método de elección para periodos 
de almacenamiento muy breves, ya que produce menores pérdidas de 
viabilidad. 

7.4. CRIOPRESERVACIÓN DE OVOCITOS 

La criopreservación de ovocitos permitiría conservar el genoma 
materno. No obstante, como hemos mencionado previamente, ya 
en mamíferos la congelación de ovocitos resulta complicada debido 
a su tamaño, la estructura de su material genético, la presencia del 
huso meiótico y el contenido de su citoplasma. Los de peces, mucho 
mas grandes y con mas cantidad de lípidos, son hasta el momento 
imposibles de congelar, las investigaciones son recientes y no han 
proporcionado aún los resultados deseados. Actualmente se están 
realizando estudios sobre resistencia al frío y la permeabilidad de 
estas células en distintos estadios de maduración. Los investigadores 
coinciden en que los ovocitos de pez cebra, utilizado como modelo 
experimental, extraídos del ovario en estadío III (≥0,5mm de diá-
metro), parecen ser los más adecuados. La aplicación de soluciones 
protectoras y rampas de congelación complejas, permite obtener un 
porcentaje de ovocitos con la membrana íntegra superior al 80 % 
(Guan y cols., 2006), pero no son capaces de continuar la madura-
ción con posterioridad.
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7.5.  CRIOPRESERVACIÓN DE EMBRIONES 
(PUESTAS FECUNDADAS)

La congelación de embriones tendría la ventaja de permitirnos pre-
servar indefi nidamente el genoma paterno y materno y facilitaría la pla-
nifi cación de la reproducción en piscifactoría de acuerdo con las necesi-
dades de la empresa, de forma que tras la fecundación y congelación, 
los embriones fueran puestos en incubación atendiendo a la demanda 
del mercado, la disponibilidad de instalaciones, los picos de trabajo, etc. 
Por otra parte, los embriones de peces son utilizados como bioindica-
dores en determinados test de ecotoxicidad, pero su disponibilidad está 
limitada a los momentos concretos de puesta y, en el caso de los labora-
torios de toxicología, a la productividad de los acuarios que posean. La 
congelación permitiría la venta del material biológico de características 
conocidas y homogéneas en cualquier momento del año.

Lamentablemente, este objetivo está aun lejos de ser conseguido ya 
que los embriones de peces son mucho más difíciles de congelar que 
los de otros grupos animales. Los primeros intentos, como han revisado 
Billard y Zhang (2001), fueron realizados con especies de agua dulce, es-
pecialmente salmónidos, pero dadas sus características estructurales y su 
enorme tamaño, los resultados no fueron satisfactorios. La mayoría de 
los estudios que se han hecho con profundidad, tratando de conocer las 
características criobiológicas de los embriones, se han realizado con pez 
cebra (Danio rerio), especie modelo de fácil mantenimiento en acuarios. 
Su uso se justifi ca por el amplio conocimiento de su biología, su facilidad 
de mantenimiento y su producción de embriones. No obstante, dado 
que es una especie de agua dulce y templada (incubación a 28 °C), y 
a pesar de su utilidad como modelo experimental, podría no ser la más 
indicada para resistir la congelación/descongelación. Por eso, más re-
cientemente se han iniciado ensayos con otras especies de agua salada 
y cuyos embriones tienen un diámetro reducido, como el rodaballo, la 
dorada y la solla roja, ésta última de aguas muy frías. 

7.5.1. Características específi cas de los embriones de peces: 

Los embriones de teleósteos tienen un gran tamaño (Ø entre 
1 mm y 12-13 mm), están rodeados por una envuelta rígida –el 
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corion– con una permeabilidad selectiva, que les mantiene inde-
pendizados del exterior. Dentro de ella se encuentran el embrión 
propiamente dicho, y el saco vitelino, con gran cantidad de lípidos, 
rodeado a su vez por la línea sincitial. Cada una de esas envueltas 
divide al embrión en varios compartimentos y tiene distinta per-
meabilidad al agua y a los solutos. Eso hace que sea muy difícil 
conseguir el fl ujo de agua y CPTs adecuado en todos y cada uno 
de los compartimentos. Además, la relación superfi cie/volumen es 
muy pequeña, lo que complica más el intercambio con el medio y, 
por tanto, la deshidratación y la entrada de CPTs. Por otra parte, 
el contenido del saco vitelino, con gran cantidad de lipoproteínas, 
es particularmente sensible a la congelación y su comportamiento 
osmótico es, probablemente, muy diferente al del compartimento 
celular. Esto hace más difícil el diseño de un protocolo de congela-
ción adecuado para ambas estructuras.

Por otra parte los embriones de peces son especialmente sensibles 
al frío, y mueren a temperaturas próximas a los –30 °C, por lo que no 
puede realizarse una congelación lenta, como la que ha sido descrita, 
ya que durante el paso por temperaturas de –20 a –40 °C se produce 
la muerte embrionaria. 

Tanto los datos de permeabilidad, como los de sensibilidad al frío 
indican que los estadios de desarrollo tempranos no son adecuados 
para realizar la congelación, siendo más apropiados los estadios más 
avanzados, en los que el embrión ya ha fi nalizado la gastrulación y 
muestra un desarrollo relativamente avanzado (5 somitos en pez cebra 
y esbozo caudal en rodaballo). 

Membrana vitelina

Espacio 
perivitelino

Embrión

Vitelo

Corion

FIGURA 10.  
Estructuras del embrión 
de pez cebra (Danio rerio).



520

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

7.5.2.  Métodos de congelación: congelación lenta 
y vitrifi cación

La congelación lenta, mediante el enfriamiento progresivo de los 
embriones, utilizando diferentes CPTs y rampas de temperatura, ha 
proporcionado resultados bastante decepcionantes (Billard y Zhang, 
2001). Al disminuir la temperatura por debajo de –20, –30 °C, y a 
pesar de los numerosos intentos, nadie ha conseguido ninguna su-
pervivencia. Tal y como demostraron Hagedorn y sus colaboradores 
(Hagedorn et al, 2004), la formación de hielo en el interior del embrión 
sucede prácticamente de forma simultánea a la formación de crista-
les en el exterior, independientemente de la presencia en el medio de 
CPTs. Al ser tan reducida la diferencia en la temperatura de congela-
ción interior y exterior, no hay tiempo para que se produzca la nece-
saria deshidratación, formándose cristales de hielo intracelulares, que 
causan la muerte embrionaria. La expresión de aquaporinas (canales 
de permeabilidad al agua) en la membrana de los embriones, no me-
jora los resultados. Por ello actualmente se contempla otra alternativa 
como más adecuada: la vitrifi cación o congelación ultrarrápida en so-
luciones con alta concentración de CPTs, que promueven la transición 
directa de la muestra al estado cristalino. La velocidad de congelación 
es tan grande, que antes de que se produzca formación de cristales de 
hielo y la deshidratación, todo el material queda solidifi cado formando 
un cristal de estructura amorfa (glassy solid state). Para ello se utilizan 
CPTs y agentes que aportan densidad al medio (lo que proporciona 
a la muestra la capacidad para vitrifi car en lugar de congelarse) y se 
sumergen directamente las muestras en el nitrógeno líquido. Para ha-
cernos una idea de las concentraciones de CPTs que son necesarias 
para vitrifi car, el metanol es vitrifi cante a partir de una concentración 
10 M y el propanodiol a partir de 5 M. El problema es conseguir que los 
embriones sobrevivan en estos medios tan agresivos y, además, que los 
CPTs entren en el embrión en la cantidad sufi ciente como para que las 
condiciones dentro del mismo también sean vitrifi cantes.

Se han hecho estudios de toxicidad con embriones de pez cebra, 
carpa, trucha o rodaballo. El DMSO es generalmente el menos tóxico 
y por ejemplo el pez cebra tolera bien una concentración 2 M durante 
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2 h y el rodaballo durante 1 h, pero si se aumenta la concentración a 
3 M no resisten mas de 15 min. Otros CPTs resultan aun más tóxicos, 
por lo que parece imposible mantener los embriones en soluciones 
vitrifi cantes. Por eso se diseñan soluciones que contienen mezclas de 
diferentes CPTs, para que ninguno de ellos resulte tóxico y la mezcla 
de todos sea vitrifi cante. Además se suelen añadir CPTs no permeables, 
de alto peso molecular, que suelen se menos tóxicos. Para rodaballo se 
han formulado soluciones vitrifi cantes sin efectos tóxicos, que son aña-
didas de forma progresiva en varias etapas, a base de DMSO, metanol, 
etilenglicol y diferentes CPTs externos (PVP, sacarosa o X1000®) tal y 

FIGURA 11.  
Protocolo de incorporación de CPTs utilizado para la vitrifi cación 

de embriones de rodaballo.

Estadio F Estadio G

5 min/paso
20 °C

DMSO 2M

DMSO 3M

DMSO 5M + Etilenglicol 1M + Metanol 2M

DMSO 5M + Etilenglicol 1M + Metanol 2M +
+ sacarosa 10 % o PVP 6 % o X1000® 2%

PRONASA
2 mg/ml 10 min

2 min/paso
4 °C
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como muestra la Figura 11 (Robles et al., 2003). Estas soluciones han 
sido también utilizadas en otras especies (Robles et al., 2005). 

Una vez diseñadas estas soluciones hay que conseguir que penetren 
en todos los compartimentos del embrión en un tiempo breve para 
que no causen daños, y de nuevo nos encontramos con un problema: 
la permeabilidad de cada una de las envueltas es diferente. Se están 
dedicando muchos esfuerzos a analizar la entrada de los CPTs a cada 
compartimento del embrión. Estos agentes parecen entrar con facili-
dad al espacio perivitelino, el embrión parece tener una permeabilidad 
semejante a otros sistemas celulares, pero la permeabilidad del saco 
vitelino parece prácticamente nula (Hagedorn et al., 1996; Cabrita et 
al., 2003). Por eso, dentro del vitelo no se consiguen condiciones vi-
trifi cantes, y durante el proceso de vitrifi cación o la posterior descon-
gelación, se observa la formación de cristales de hielo en su interior 
(Kopeika et al, 2006, Robles et al., 2005)

7.5.3.  Permeabilización de embriones 
a los crioprotectores y al agua

La permeabilización o la eliminación de las distintas barreras parece 
ser imprescindible para conseguir una crioprotección efi caz en todo el 
embrión. Esto se ha intentado mediante tratamientos físicos, químicos 
y enzimaticos y últimamente, como se ha mencionado, mediante la 
expresión de canales de permeabilidad en las membranas celulares.

En algunos peces es relativamente sencillo eliminar el corion, la 
envuelta externa, mediante la digestión con la enzima pronasa, fa-
cilitando así el contacto más directo con el medio. En otros, como el 
rodaballo, esa opción no se ha conseguido ni mediante digestión con 
enzimas ni mediante tratamientos químicos (Robles et al., 2007). Por 
lo que respecta a la permeabilización de la línea sincitial que rodea el 
vitelo, no parece que la expresión de aquaporinas haya conseguido 
por el momento avances que se refl ejen en una mejor resistencia a la 
congelación, si bien es una línea muy prometedora.

En los últimos años se han realizado distintos intentos de introduc-
ción de CPTs mediante microinyección en el saco vitelino (Janik et al., 
2000; Kopeika et al., 2006; Robles et al., 2006). La microinyección 
es un proceso laborioso con el que se ha conseguido introducir los 
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CPTs en este compartimento, pero no su paso desde el vitelo hacia el 
compartimento celular. Además incrementa la resistencia a las bajas 
temperaturas, pero los daños causados por la propia punción en las 
envueltas, parecen tornar a los embriones más sensibles a los daños 
mecánicos que se producen posteriormente durante la vitrifi cación.

7.5.4. Resultados actuales y perspectivas de futuro. 

Hasta la fecha nadie ha conseguido demostrar la obtención de em-
briones viables después de la congelación. En algunos casos se ob-
tienen buenas morfologías embrionarias, pero los embriones no son 
capaces de proseguir el desarrollo. No obstante, el análisis de la acti-
vidad enzimática en embriones de rodaballo y pez cebra vitrifi cados y 
descongelados, demuestra que parte de las células del embrión (casi 
un 50 % de ellas en rodaballo) mantienen el contenido de enzimas 
citoplásmicas (una medida de la viabilidad celular) (Robles et al., 2004). 
Sin embargo, los embriones tienen graves daños por insufi ciente crio-
protección, tanto en el compartimiento celular como en el saco viteli-
no, que impiden su desarrollo.

Desde hace años se sabe que distintas especies de peces del Árti-
co, adaptados a la supervivencia en aguas por debajo de 0 °C, evitan 
la congelación produciendo pequeñas proteínas «anticongelación» 
(AFPs). Las AFPs deben su acción crioprotectora a que disminuyen 
la temperatura de congelación de los fl uidos, reducen o suprimen 
la formación de cristales de hielo, inhiben la recristalización del hie-
lo durante la descongelación y protegen a las membranas celulares 
(Fletcher et al, 2001, Wang, 2000). Hasta el momento se han aislado 
y caracterizado 5 tipos de AFPs y se han realizado ensayos de su 
utilidad en distintos campos de la medicina o la biología (aumento 
de la resistencia a frío de las plaquetas, aumento de la calidad de 
alimentos congelados, incremento de la resistencia a las heladas de 
determinadas plantas o aumento de la tolerancia a aguas frías en los 
salmónidos). Se ha demostrado también su efecto benefi cioso en la 
conservación de diferentes tejidos y órganos, así como de ovocitos 
o embriones de mamíferos (OíNeill et al., 1998; Baguisi et al, 1997). 
Los ensayos de criopreservación de embriones de solla roja, que ex-
presa AFPs, demostraron su mayor resistencia a la criopreservación 
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(Robles et al, 2004), observándose incluso un pequeño porcentaje de 
embriones capaz de continuar el desarrollo tras la descongelación, si 
bien ninguno alcanzó la eclosión (Fig. 12). Posteriormente, trabajos 
realizados por Martínez-Páramo (Martínez-Páramo et al, 2008), de-
mostraron que la introducción de AFPs en embriones de pez cebra 
mediante incubación en un medio con la proteína, proporcionaban 
una mayor resistencia al frío, así como una mejor respuesta a la crio-
preservación. Éste tratamiento incrementa el número de células em-
brionarias que son viables tras la descongelación y su capacidad de 
supervivencia en cultivo. Todos estos datos sugieren que la incorpora-
ción de AFPs en los embriones de peces, incrementaría su tolerancia 
a la congelación sin producir efectos perjudiciales Por ello y debido 
al enorme potencial de estas proteínas, parece muy interesante desa-
rrollar otras técnicas que permitan su utilización en combinación con 
los agentes CPTs clásicos.

Estos estudios permiten dar un giro en el diseño de estrategias de 
conservación, estudiando las soluciones que se acercan a las adoptadas 
por la naturaleza en condiciones de hipotermia. Probablemente estas 
estrategias habrán de combinarse con el uso de nuevos métodos de 
permeabilización a los CPTs clásicos (electroporación, sonicación, etc.), 
y probablemente con la expresión de aquaporinas, antes de conseguir 
resultados positivos. No obstante, el impulso que se está dando estos 
últimos años hace ser optimista, y prever que, en un plazo no muy 
largo, se obtengan algunos porcentajes de supervivencia, al menos en 
las especies más resistentes.

FIGURA 12.  
Embrión de soya roja 1día tras la descongelación (izda.) y 6 días tras 

la descongelación (centro). Se señala la aparición de las manchas 
pigmentarias típicas de las larvas (dcha.), que demuestran el avance 

del desarrollo embrionario.
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7.6.  CRIOPRESERVACIÓN DE BLASTÓMEROS 
Y CÉLULAS SOMÁTICAS

Una alternativa para la conservación del potencial genético de am-
bos progenitores es la congelación de blastómeros, es decir las prime-
ras células embrionarias aisladas del embrión. Los blastómeros, aisla-
dos mediante procedimientos mecánicos y suaves tratamientos quí-
micos y enzimáticos, pueden ser criopreservados con éxito. Leveroni 
y Maisse (1999) obtuvieron muy buenos porcentajes de supervivencia 
(96 % en células procedentes del estadio de blástula) y de funcio-
nalidad celular tras la congelación/descongelación de blastómeros de 
carpa. Otros investigadores no han conseguido tan buenos resultados 
al estudiar otras especies (Strussmann et al, 1999), pero las caracterís-
ticas de los blastómeros son favorables para ser sometidos a procesos 
de congelación. La utilidad de estas células radica en la posibilidad de 
introducción de los blastómeros descongelados en otros embriones, 
en los primeros estadios de desarrollo. Una vez que las células son in-
yectadas en los embriones receptores, se incorporan a la masa celular, 
produciendo quimeras, o animales cuyas células proceden de dos em-
briones diferentes. Los cruces posteriores entre estas quimeras podían 
regenerar la población inicial. Estos ensayos se han realizado con éxito 
en trucha aro-iris y pez cebra (Strussmann et al., 1999). Lógicamente, 
este método no se contempla de momento como una alternativa a 
la conservación de embriones en acuicultura, pero sí puede ser muy 
interesante de cara a la conservación de determinadas líneas de peces 
de especial valor.

Otra alternativa para la conservación del genoma es la criopreser-
vación de células somáticas de animales adultos. Para ello se utilizan 
habitualmente células procedentes de aletas, cuya capacidad de rege-
neración es bien conocida y que permitirían conservar el genoma de 
individuos independientemente de su madurez sexual. Estos procedi-
mientos han permitido conservar la viabilidad del 50 % de las células 
procedentes de la aleta anal del carpín dorado (Carassius auratus) y 
podrían ser empleadas para recuperar los individuos o poblaciones me-
diante procesos de clonación, como los llevados a cabo por Ju et al. 
(2003) en medaka.
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Resumen
Existe una gran cantidad de productos químicos que son capaces de inte-

raccionar con el sistema endocrino de los animales provocando desarreglos 
en su funcionamiento, lo que se conoce como perturbación endocrina o dis-
rupción endocrina (del inglés «endocrine disruption»). Este tipo de procesos 
alcanza importancia a nivel ecológico cuando compromete la efi cacia repro-
ductora de los individuos, de modo que pueda peligrar la continuidad de 
las poblaciones. Potencialmente cualquier sistema hormonal es susceptible 
de sufrir perturbaciones causadas por algunos productos químicos, pero los 
trabajos científi cos han profundizado en particular en las alteraciones que 
afectan a los procesos regulados por los estrógenos, debido al papel funda-
mental que juegan estas hormonas en la regulación de la reproducción. En 
el caso de los peces, la vitelogénesis (es decir, la producción de la viteloge-
nina que originará las reservas del futuro huevo) está infl uenciada por prác-
ticamente cualquier proceso hormonal que tenga lugar en el organismo, 
de modo que la perturbación de cualquiera de estos procesos hormonales 
por productos químicos puede llegar a afectar a la efi cacia reproductora. Di-
versos tipos de compuestos químicos pueden actuar como perturbadores 
endocrinos siguiendo diferentes mecanismos. Si estas sustancias llegan a 
los peces en cultivo podrían originar problemas de importancia.
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Abstract
An important number of chemicals are able to interact with animal endo-

crine systems altering their normal functioning and leading to what it has 
been called endocrine disruption. These phenomena could provoke a reduc-
tion in reproductive performance compromising, in the worst case, the con-
tinuity of animal populations. Although any hormone system is susceptible 
to be affected by endocrine disruption, estrogens have been the subject of a 
variety of scientifi c studies due to the important role played by these hor-
mones in the regulation of reproduction. In fi sh, the process of vitellogenesis 
(i.e. the production of vitellogenin that will originate the yolk reserves of the 
future egg) is infl uenced by almost any hormonal process, so that disruption 
of these hormonal processes can alter the normal production of vitellogenin 
and reduce reproductive performance. A variety of chemical groups can act 
as endocrine disrupters by different mechanisms and can originate important 
problems when reaching fi sh in farms.

8.1.  INTRODUCCIÓN Y CONSIDERACIONES 
GENERALES SOBRE LA PERTURBACIÓN 
(«DISRUPCIÓN») ENDOCRINA

Una gran variedad de compuestos, tanto resultantes de la activi-
dad humana como producidos por la naturaleza, son capaces de inte-
raccionar con los sistemas endocrinos animales a través de diferentes 
mecanismos (Colborn y Clement, 1992; Kavlock et al., 1996). Estas 
sustancias pueden imitar o inhibir la acción de diversas hormonas en 
sus tejidos diana interaccionando directamente con los receptores 
adecuados, pueden alterar la cascada de reacciones celulares desen-
cadenadas por esas hormonas, incluso provocar modifi caciones en la 
disponibilidad de las proteínas transportadoras o causar cambios en el 
funcionamiento de los sistemas enzimáticos encargados de sintetizar y 
catabolizar las hormonas dando lugar a niveles anormales en sangre.

El resultado de todos estos procesos es fi nalmente una perturbación 
(reversible o irreversible) de la homeostasis corporal que puede dar 
lugar a un retardo del crecimiento, a un desarrollo sexual inadecuado 
o a una disminución de la efi cacia reproductora, no sólo por un efecto 
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directo sobre la fi siología del proceso reproductor sino, en ocasiones, 
también por una alteración del comportamiento reproductivo que pro-
voca, particularmente en aquellas especies en las que se dan ciertos 
juegos de «galanteo», un descenso de reclutamiento. Evidentemen-
te, en lo que respecta al ser humano cualquier alteración que pueda 
afectar a la salud del individuo ha de ser tenida en cuenta, pero en 
ecotoxicología se toman en consideración aquellos efectos que tengan 
una repercusión a nivel poblacional, lo que se traduce en que estén 
impidiendo la reproducción normal de un número de individuos sufi -
cientemente elevado. Por lo tanto, la importancia real de cualquier fe-
nómeno que esté alterando los procesos endocrinos de un organismo 
depende de la capacidad que tenga ese fenómeno de provocar una 
disminución en la efi cacia reproductora de un individuo y, por ende, 
de una población.

Evidentemente, cualquier sistema hormonal puede verse afectado 
por este tipo de fenómenos a los que nos estamos refi riendo, pero 
la interferencia de estos compuestos químicos con los estrógenos ha 
llamado especialmente la atención y ha sido muy estudiada debido al 
papel fundamental que juegan estas hormonas en la regulación del 
proceso reproductor. Existen también referencias a modifi caciones en 
el funcionamiento de otras hormonas como los andrógenos, las hor-
monas tiroideas o las hormonas hipofi sarias, pero la mayor parte de 
los estudios que se van a citar están relacionados con las hormonas 
estrogénicas.

Dado que esta obra se escribe en castellano conviene hacer algu-
nos comentarios sobre la terminología más adecuada a utilizar. Hasta 
ahora en este texto se ha venido citando la palabra «perturbación», en 
lugar del término tan extendido de «disrupción». Este último no apa-
rece en el Diccionario de la Real Academia Española de la Lengua, en 
cuya elaboración han participado las academias de la lengua española 
de todos los países en los que el español es ofi cial o alcanza una impor-
tancia de uso relevante. «Disrupción endocrina» es una adaptación del 
inglés «endocrine disruption» y en castellano se utiliza, al menos en el 
ámbito científi co, exclusivamente para hacer referencia a estas pertur-
baciones endocrinas a las que nos hemos estado refi riendo, de modo 
que se ha convertido en un término que denomina con exactitud un 
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proceso concreto, por lo que no se puede descartar su utilización en 
esta obra. Pero se combinará con «perturbación endocrina» que, en 
castellano, abarca perfectamente todos los fenómenos que van a ser 
tratados. Por otro lado, aquellos productos químicos causantes de es-
tos fenómenos van a ser llamados perturbadores endocrinos o disrup-
tores endocrinos, (DEs, adaptando al castellano el inglés «endocrine 
disruptors» o «endocrine disrupters»).

Conviene indicar que aunque existe una gran cantidad de datos 
acerca de perturbaciones endocrinas causadas por sustancias químicas 
en peces, sin embargo esa información se ha obtenido en poblaciones 
salvajes o en peces mantenidos en laboratorio y expuestos a los pro-
ductos estudiados, de manera que los estudios sobre la aparición de 
este fenómeno en piscicultura son realmente escasos. Esta situación se 
puede considerar paradójica cuando se cae en la cuenta de que la pis-
cicultura ha sido pionera en la «manipulación hormonal» con vistas al 
control de las proporciones de sexos en las poblaciones cultivadas (ver, 
por ejemplo, la revisión de Piferrer, 2001). De hecho, los estudios ini-
ciales así como aquellos con más impacto sobre disrupción endocrina 
en peces han sido realizados en laboratorios originalmente dedicados 
al estudio de la fi siología de la reproducción de peces con una clara 
aplicación en acuicultura. En cualquier caso, la escasez de estudios 
sobre este tema en piscicultura quizás refl eje una falta de incidencia 
real de procesos de perturbación endocrina en los peces cultivados. No 
obstante, con vistas al reconocimiento y prevención de estos procesos 
es importante conocer tanto las alteraciones fi siológicas que subya-
cen en el fenómeno de la disrupción endocrina, como los mecanismos 
moleculares por los que actúan los diferentes disruptores endocrinos. 
Teniendo en cuenta esto, se va a intentar dar unas notas generales 
sobre el fenómeno de la disrupción endocrina en peces para después 
pasar a discutir la posible incidencia de la disrupción endocrina en las 
explotaciones acuícolas.

La importancia para la piscicultura de los compuestos que se citarán 
como DEs radica no solo en el hecho de que estos compuestos puedan 
llegar a interferir con el proceso reproductor o con el desarrollo y cre-
cimiento de los peces mantenidos en cultivo, con las posibles pérdidas 
económicas que ello conlleva, sino también en que estos compuestos 
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podrían llegar a través de la carne del pescado cultivado hasta las per-
sonas con el consiguiente riesgo para la salud. Por ello, al hablar de los 
diferentes compuestos que puedan actuar como disruptores endocri-
nos no sólo se van a dar algunas notas acerca de su posible actividad 
en peces, sino que también se van a comentar, de un modo general, 
los posibles riesgos identifi cados en esos compuestos para la salud hu-
mana. 

8.2.  ALGUNOS PROCESOS QUE SE PUEDEN VER 
PERTURBADOS POR LA ACCIÓN 
DE COMPUESTOS QUÍMICOS

Hay que incidir al inicio de este apartado en que prácticamente cual-
quier hormona puede verse afectada en su mecanismo de acción por 
los procesos de disrupción endocrina. Sin embargo, no es viable hacer 
un retrato detallado de todo el sistema endocrino de los peces indican-
do cada uno de los procesos que se pueden ver afectados y los meca-
nismos por los que se produce la alteración. Esta sección del presente 
capítulo se va a centrar en los estrógenos, dado que la mayor parte de 
los procesos de disrupción endocrina referenciados afectan, directa o 
indirectamente, al funcionamiento de estas hormonas. Además, tal y 
como se ha dicho anteriormente, la importancia de la disrupción endo-
crina viene dada por la disminución que se produzca en la efi cacia re-
productora del individuo y, puesto que los estrógenos tienen un papel 
central en la regulación del proceso reproductor, en muchas ocasiones 
la importancia de un proceso de disrupción endocrina depende de las 
alteraciones que se produzcan en el funcionamiento normal de los 
estrógenos. También conviene hacer notar que va a haber importantes 
variaciones interespecífi cas, por lo que no queda más remedio que 
realizar generalizaciones, que, por otro lado, han de ser tomadas con 
las debidas reservas. 

8.2.1. Mecanismo de acción de los estrógenos

Los estrógenos, se producen en las células foliculares y desde allí 
salen a la corriente sanguínea para llegar a sus células diana. La for-
mación de estrógenos se ha atribuido a las células de la granulosa en 
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una serie de especies, pero de acuerdo con Hoar y Nagahama (1978) 
los estrógenos se sintetizan principalmente en una serie de células de 
la teca. Normalmente se ha admitido que entran en estas células por 
difusión simple aunque se ha observado que el 17ß-estradiol (E2) es 
capaz de interaccionar con algunos receptores de membrana (Nadal 
et al., 2000), interacción que también es susceptible de sufrir pertur-
baciones causadas por sustancias estrogénicas. Una vez en el interior 
de la célula el efecto del E2 o de otros estrógenos es mediado por un 
receptor específi co, el receptor de estrógenos (ER). Se trata de una 
proteína que pertenece a una superfamilia de receptores nucleares, la 
de los receptores esteroideos/tiroideos, que actúan como receptores y 
como factores de transcripción (Carson-Jurica et al., 1990; Tsai y OíMa-
lley, 1994). En otros capítulos de este libro se han hecho descripciones 
detalladas sobre el receptor de estrógenos. Baste aquí decir que en 
ausencia de un ligando el ER se encuentra asociado a una proteína de 
choque térmico («heat shock protein», hsp) formando un complejo 
oligomérico incapaz de interaccionar con el DNA (Chambraud et al., 
1990). Tras la unión a la hormona, ese complejo se disocia y el recep-
tor sufre una dimerización, formándose un homodímero activo que es 
capaz de reconocer y asociarse con secuencias palindrómicas de DNA 
denominadas «estrogen responsive elements» (ERE) (Tsai y OíMalley, 
1994). El resultado fi nal es una modifi cación en la actividad transcrip-
cional de los genes estrógeno dependientes.

8.2.2. Producción de vitelogenina

Uno de los genes inducibles por los estrógenos es el de la viteloge-
nina (VTG). Se trata de una glucolipofosfoproteína que se produce en 
el hígado de los animales ovíparos. Desde el hígado la VTG es liberada 
a la corriente sanguínea a través de la cual llega hasta los oocitos en 
formación donde se internaliza a través de receptores específi cos de 
membrana en un proceso de endocitosis (Wallace y Selman, 1990). 
En el interior del oocito la VTG sufre una serie de transformaciones y 
acaba formando el vitelo, que constituye las reservas del futuro huevo 
(Mommsen y Walsh, 1988; Specker y Sullivan, 1994).

La vitelogénesis (proceso de producción de VTG) es un periodo 
crucial en el ciclo reproductor de la hembra y los niveles plasmáticos 
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de VTG son un indicador directo del estadio reproductivo en que se 
encuentra. Los niveles máximos de VTG detectados en el plasma de 
hembras maduras varían enormemente de unas especies a otras: sus 
valores pueden ir desde 0.1 mg/ml en Pimephales promelas (Tyler et 
al., 1999), 1 mg/ml en Morone saxatilis (Tao et al., 1993) o en Rutilus 
rutilus (Tyler et al., 1996), 8 mg/ml en lubina, Dicentrarchus labrax (Na-
vas et al., 1998), hasta cerca de 60 mg/ml en trucha arco iris, Oncor-
hynchus mykiss (Bon et al., 1997). 

La VTG, por lo tanto, puede alcanzar, bajo la estimulación adecuada, 
unas concentraciones plasmáticas muy altas y fácilmente detectables, 
lo que la convierte en un biomarcador ideal de procesos estrogénicos: 
si normalmente la VTG sólo debería de aparecer en hembras en vite-
logénesis, tras la exposición a sustancias estrogénicas la VTG puede 
encontrarse en el plasma de inmaduros o de machos.

8.2.3.  Regulación de la producción 
y liberación de gonadotropinas

Los estrógenos también juegan un papel muy importante en la re-
gulación de la producción y liberación de las gonadotropinas hipo-
fi sarias, la hormona luteinizante (LH) y la folículo estimulante (FSH). 
Aunque existen matices que diferencian las funciones desempeñadas 
por estas hormonas en distintas especies se acepta en general que la 
FSH actúa primordialmente durante el proceso de vitelogénesis esti-
mulando la producción de esteroides sexuales y la incorporación de 
vitelogenina al interior del oocito (Tyler et al., 1991). La LH, por su par-
te, regularía el proceso fi nal de maduración y de puesta (revisado por 
Swanson, 1991). No obstante siempre hay excepciones: por ejemplo 
en el folículo ovárico de Pagrus major es la LH, pero no la FSH, la que 
estimula la producción de E2 (Kagawa et al., 2003). En salmónidos la 
FSH aumenta sus niveles plasmáticos durante los procesos de vitelo-
génesis y oogénesis en hembras y de espermatogénesis en machos 
mientras que la LH aparece en ambos sexos únicamente cuando el 
momento de la maduración de los gametos y la puesta se acercan 
(Swanson et al., 1991; Sumpter y Scott, 1989). Un patrón parecido se 
observa en otras especies. Por ejemplo en la lubina, la concentración 
de LH aumenta durante el tiempo de puesta y alcanza los máximos 
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niveles aproximadamente en el punto medio de ese periodo de puesta 
(Navas et al., 1998).

La liberación de LH desde la hipófi sis es regulada por la acción con-
junta de la hormona liberadora de gonadotropinas (GnRH) y por el 
denominado factor inhibidor de la liberación de gonadotropinas («go-
nadotropin release-inhibitory factor», GRIF) (Revisado por Peter y Yu, 
1997). Este GRIF ha sido identifi cado como la dopamina en varias es-
pecies de peces (De Leeuw et al., 1986; Lin et al., 1989). 

Una serie de estudios en salmónidos inmaduros (Crim y Evans, 
1983) y en anguila europea (Dufour et al., 1983) evidenciaron que 
el E2 era capaz de estimular la producción y acumulación de LH en la 
hipófi sis, pero no su liberación (Revisado por Peter y Yu, 1997). En una 
serie de experimentos realizados en carpín (Carassius auratus, Trudeau 
et al., 1993) se observó que los esteroides sexuales aumentaban la 
secreción de LH potenciando la respuesta a la hormona liberadora de 
gonadotropinas (GnRH), sin afectar la secreción basal de LH. En otros 
estudios más recientes se ha observado la capacidad que tiene el E2 de 
disparar la liberación de LH actuando sobre la producción de GnRH en 
el hipotálamo y facilitando su acción a nivel de la hipófi sis, por ejemplo 
en la especie Acanthopargus schlegeli (Yen et al., 2002). También en 
la lubina se observó que niveles elevados de E2 durante el periodo de 
puesta estaban asociados a unas concentraciones mayores de LH, lo 
que se relacionó con el papel estimulante del E2 en la secreción de LH 
(Navas et al., 1998).

8.3.  MECANISMOS DE ACCIÓN DE LOS 
PERTURBADORES ENDOCRINOS

8.3.1. Procesos de estrogenicidad

Los efectos fi siológicos causados por el E2 y otros estrógenos se 
denominan estrogénicos, y aquellos productos químicos, naturales o 
producto de la actividad humana, que son capaces de imitar la ac-
ción de los estrógenos en sus células diana se consideran sustancias 
estrogénicas. Según este planteamiento y desde una visión reducida 
a su mecanismo de acción a nivel molecular las únicas sustancias es-
trogénicas serían aquellas capaces de interaccionar con el ER, o con 
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otros receptores a los que los estrógenos también puedan unirse, (de 
acuerdo con Nadal et al., 2000) y de provocar la misma cascada de 
reacciones que el E2.

Sin embargo, también se podría hablar de sustancias estrogénicas, 
en un sentido más amplio, al referirnos a compuestos capaces de au-
mentar la tasa de actividad de los enzimas que intervienen en el proce-
so de síntesis del E2 y que por lo tanto darían lugar a un aumento de 
los niveles de esta hormona.

Hay que tener también en cuenta que, aunque la producción de VTG 
se utiliza habitualmente como marcador de estrogenicidad, las sustan-
cias estrogénicas no sólo actúan en el hígado provocando la inducción 
de VTG sino que pueden actuar sobre el ER que se esté expresando en 
cualquier célula de un organismo siempre que sean capaces de alcan-
zar esa célula. Así, por ejemplo, podrían interaccionar con el ER que se 
expresa en ciertas neuronas del hipotálamo de los peces que muestran 
conexión con otras neuronas en las que se produce GnRH (Navas et al., 
1995), o podrían interaccionar directamente con las células hipofi sa-
rias en las que se produce el ER. Puesto que los estrógenos intervienen 
a través de mecanismos de retroalimentación en la regulación de la 
producción y liberación de hormonas hipofi sarias (Peter 1983; Kah, 
1986; Trudeau et al., 1993), al fi nal las sustancias estrogénicas pueden 
infl uir en la regulación de la secreción de estas hormonas.

8.3.2. Procesos de antiestrogenicidad

Aunque existe una tendencia muy marcada a asociar los procesos de 
disrupción endocrina con fenómenos de estrogenicidad, sin embargo, la 
realidad es que en muchas ocasiones, se está haciendo referencia a an-
tiestrogenicidad. De hecho muchos de los contaminantes ampliamente 
extendidos en el medio ambiente y en la biota a lo largo de toda la ca-
dena trófi ca como las policlorodibenzo-p-dioxinas (nos vamos a referir a 
ellas simplemente como dioxinas) tienen, predominantemente, un efec-
to antiestrogénico (Safe, 1994), aunque algunos congéneres o mezcla 
de congéneres puedan ser estrogénicos. La razón de esta contradicción 
puede radicar en cierta simplifi cación del fenómeno que tiende a obviar 
mecanismos complejos que implican interacción entre varios receptores 
y que desemboca en un fenómeno de antiestrogenicidad, o también en 
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el hecho de que ciertas observaciones que son especialmente evidentes 
y llamativas para la opinión pública, como el desarrollo de oocitos en el 
interior de testículos (hay que reconocer que para un reportero es ten-
tador basar su noticia en la aparición de «hermafroditas» o de «machos 
feminizados»), hagan que otros procesos más complejos, pero igual-
mente importantes, queden relegados a un segundo plano.

En los procesos de antiestrogenicidad una determinada sustancia 
(antiestrógeno) tiene una acción antagónica a la de los estrógenos en 
sus células diana (ver revisión de Navas y Segner, 1998). Estos compues-
tos antiestrogénicos pueden interferir con la acción de los estrógenos 
a diferentes niveles a través de mecanismos dependientes o indepen-
dientes del ER. Existen antiestrógenos que actúan como antagonistas 
o como agonistas parciales del ER, de modo que aunque se unen al ER 
no llegan a activarlo, pero lo bloquean. Un antiestrógeno de este tipo 
es el tamoxifeno. Cuando el E2 se une al receptor, el complejo resul-
tante activa la transcripción de genes a través de dos lugares específi -
cos en la proteína del receptor: una región activadora N-terminal (AF1) 
que es estrógeno independiente, y una región activadora en el domi-
nio de unión al estrógeno (AF2) que sí que es estrógeno dependiente 
(Pakdel y Katzenellenbogen, 1992; Tsai y OíMalley, 1994). La unión del 
tamoxifeno al ER provoca la activación del dominio AF1 (independiente 
de los estrógenos), pero no del dominio AF2 (dependiente de los es-
trógenos). El complejo tamoxifeno-receptor es capaz de interaccionar 
con el DNA, pero como la región AF2 permanece sin modifi caciones, 
no se produce la activación de la transcripción del gen (Tzukerman et 
al., 1994). Sólo se produce una mínima inducción debida a la actividad 
constitutiva del dominio AF1 (actividad agonista parcial).

Además de los antiestrógenos que interaccionan con el ER existe otro 
grupo de sustancias que actúan a través del receptor de hidrocarburos 
aromáticos («aryl hydrocarbon receptor», AhR). Este receptor, de natu-
raleza proteica muestra un comportamiento similar al de otros recep-
tores nucleares pero su ligando natural no se conoce (ver la revisión de 
Rowlands y Gustafson, 1997). Sin embargo algunos xenobióticos (sus-
tancias extrañas a los organismos vivos), como las dioxinas y compuestos 
relacionados [furanos policlorados (PCDFs), algunos bifenilos policlora-
dos (PCBs), e hidrocarburos poliaromáticos (PAHs)]. (Para detalles sobre 
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su estructura mirar más adelante) son ligandos del AhR (Safe, 1995). 

Cuando un ligando se une al AhR el complejo inactivo experimenta la 

pérdida de dos proteínas, una proteína 90 de choque térmico («heat 

shock protein 90», hsp90) y una proteína de 43 K-Da (p43), y se trans-

fi ere hasta el núcleo donde forma un heterodímero con la proteína nu-

clear traslocadora del AhR («AhR nuclear translocator protein», Arnt). La 

interacción de este heterodímero con elementos de respuesta a dioxinas 

(DRE) en el DNA provoca la expresión de genes dependientes del AhR. 

Uno de estos genes es el del citocromo P4501A (CYP1A), cuya expresión 

puede evidenciarse midiendo las actividades enzimáticas asociadas a él. 

Una de ellas es la actividad etoxiresorufi na-O-deetilasa (EROD).

Desde hace tiempo se han ido acumulando pruebas de que la activa-

ción del AhR subyace al efecto antiestrogénico causado por dioxinas y 

compuestos relacionados (Safe, 1995). Por un lado, dioxinas y compues-

tos relacionados son capaces de bloquear la acción de sustancias estro-

génicas in vitro (por ejemplo bloqueando la proliferación estrógeno-de-

pendiente de la línea celular MCF7, Krishnan y Safe, 1993), y la potencia 

de esta actividad antiestrogénica está directamente relacionada con la 

potencia de estos compuestos a la hora de inducir respuestas mediadas 

por el AhR, como la inducción del CYP1A. Por otro lado, estos compues-

tos no son capaces de unirse al ER, por lo tanto si afectan a los proce-

sos regulados por este receptor han de actuar a través de mecanismos 

diferentes de la unión ligando-receptor (DeVito et al., 1992). Además, 

cuando se bloquea el AhR mediante el uso de un antagonista, como la 

α-naftofl avona (αNF), también se bloquea el efecto antiestrogénico de 

las dioxinas y compuestos relacionados (Merchant et al., 1993).

La antiestrogenicidad de estos compuestos y las líneas de evidencia 

citadas también se han observado en peces. Así, en una serie de expe-

rimentos realizados utilizando hepatocitos primarios de trucha arco iris 

(Navas y Segner, 2000) se mostró que algunos PAHs eran capaces de 

provocar un efecto antiestrogénico al bloquear la producción de VTG 

estimulada por E2. Además, el efecto antiestrogénico era tanto más 

marcado cuanto mayor era la potencia de inducción de la actividad 

EROD de estos compuestos. Cuando a los cultivos se añadieron los 

bloqueantes del AhR, αNF u 8-metoxipsoraleno, la inducción de la acti-
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vidad EROD se vio bloqueada, pero también su efecto antiestrogénico, 
de modo que se recuperó la producción de VTG estimulada por el E2.

Se han propuesto varios mecanismos para explicar este proceso de 
antiestrogenicidad mediado por el AhR (ver revisión de Navas y Segner, 
1998). Una opción es que se produzca un aumento del metabolismo 
del E2 en las células debido a la inducción de la actividad enzimática 
del CYP1A. Sin embargo, Safe (1995) señala que la antiestrogenicidad 
se produce a concentraciones muy bajas de compuesto, a las que la 
inducción del CYP1A es mínima y, además, se producen tan rápida-
mente que es difícil que la actividad del CYP1A esté involucrada en 
este proceso (Safe, 1995). Otra opción es que el AhR interfi era con el 
ER a nivel génico: se han identifi cado DRE insertos en genes estróge-
no-dependientes (Zacharewski et al., 1994). Al interaccionar con estas 
secuencias el AhR activado estaría impidiendo la transcripción normal 
de estos genes (Safe, 1995). Una opción muy interesante, descrita por 
Ohtake et al. (2003) en una serie de experimentos en líneas celulares 
y en ratón es que el AhR activado pueda interaccionar con el ER, de 
modo que el complejo resultante no es capaz de provocar la transcrip-
ción de los genes estrógeno dependientes.

Normalmente se ha asumido que los ligandos del AhR reúnen una 
serie de características estructurales: se trataría de compuestos planos, 
policíclicos y aromáticos (Safe, 1990), de modo que podrían acomo-
darse en una zona de aproximadamente 14 Å x 12 Å x 5 Å al unirse al 
receptor (Waller y McKinney, 1995). Sin embargo se acumulan cons-
tantemente evidencias de que las características estructurales de los 
activadores del AhR son muy heterogéneas (Denison y Nagy., 2003) y 
se ha observado que puede ser activado por una gran cantidad de pes-
ticidas que no cumplen los requerimientos estructurales citados (Ver 
por ejemplo Delescluse et al., 2001 o Casado et al., 2006).

8.4. PERTURBADORES ENDOCRINOS

Los compuestos que a continuación se citan son aquellos de los que 
existe constancia de que actúan como disruptores endocrinos. Aun-
que quizás la mayor parte de los fenómenos de disrupción endocrina 
observados en la naturaleza puedan ser debidos a estas sustancias hay 
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que encuadrar los datos que se van a aportar dentro de su justa dimen-
sión. Conviene recordar que a nivel mundial se están utilizando nor-
malmente unos 63.000 productos químicos diferentes, 3.000 de los 
cuales copan el 90 % de la producción total. Además, entre unos 200 
y 1000 nuevos compuestos químicos son introducidos en el mercado 
cada año (Shane, 1994). Resulta evidente, por lo tanto, que la falta de 
conocimiento sobre las propiedades hormonales de estos compuestos 
es un lastre importante a la hora de establecer los agentes causales de 
los fenómenos de disrupción endocrina en la naturaleza.

8.4.1. Estrógenos naturales y sintéticos

El E2 es una molécula tetracíclica con un anillo aromático en su estruc-
tura y un peso molecular de 272 Da (Figura 1). La estructura de algunas 
sustancias estrogénicas muestra cierta similitud con la del E2: se trata de 
moléculas pequeñas con uno o más anillos aromáticos en su estructura. 
Sin embargo, ésta no es una regla general de modo que la molécula de 
algunas sustancias estrogénicas es muy diferente de la del E2.

Estrógenos naturales (como el E2 o la estrona, E1, fi gura 1) de ori-
gen humano o animal son liberados constantemente al medio am-
biente y pueden alcanzar concentraciones elevadas en los cursos de 
agua (e.g., Rutishauser et al., 2004). Estos estrógenos se excretan en 
forma de conjugados glucuronados o sulfatados y se hidrolizan a los 
compuestos activos durante el tratamiento en las depuradoras. Los pri-
meros trabajos advirtiendo de la presencia de E2 en el medio acuático 
aparecieron ya en los años ochenta. Se estimó que una mujer en cinta 
puede excretar unos 10 µmol de estrógenos al día (Fostis, 1987). Y ya 
se observó que la gallinaza procedente de las granjas de pollos conte-
nía aproximadamente 1 µmol / g de E2 (Shore et al., 1988) o que otros 
animales de granja como las vacas, cerdos, caballos y ovejas también 
liberan cantidades importantes de estrógenos en el ambiente (Knights, 
1980). En el año 1993, Shore et al. indicaron que en las aguas que lle-
gaban a una depuradora municipal en el área de Tel Aviv podía haber 
hasta 518 pmol de E2/L y que en las aguas de salida de la depuradora 
se podían detectar hasta 184 pmol de E2/L. Estas concentracioes po-
dían dispararse hasta 1260 pmol/L durante el verano (estación seca) en 
aguas depuradas de granjas. Finalmente se encontraron concentracio-
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nes de hasta 80 pmol /L durante un verano seco en un lago de Israel. A 
partir de estos primeros trabajos ha habido repetidos informes sobre la 
presencia de E2 en medios acuáticos continentales. Se han detectado 
concentraciones de entre 1 y 48 ng/L en vertidos de depuradora en el 
Reino Unido (Desbrow et al., 1998) o de hasta 7.8 ng/L en una depu-
radora del río Tamagawa en Japón (Nakada et al., 2004).

Junto al E2 también se han detectado otros estrógenos naturales. 
La E1 puede alcanzar concentraciones relativamente altas en vertidos 
de depuradoras: hasta 76 ng / L (Nakada et al., 2004; Desbrow et 
al., 1998; Niven et al., 2001). Sin embargo su potencia estrogénica es 
menor que la del E2, tal y como se determinó en un ensayo basado 
en el uso de levaduras transfectadas con el gen del E2 y el de la ß-
galactosidasa, como gen reportero, asociado a ERE (Este sistema se 
denomina YES, de «Yeast Estrogen System): fue siete veces más baja 
en el estudio de Nakada et al., 2004; tres veces más baja en el estudio 
de Rutishauser et al., (2004); y unas cinco veces menor en Le Guével y 
Pakdel, (2001). El otro estrógeno natural, el estriol (E3, fi gura 1), sólo 

FIGURA 1. 
Estructura de algunos estrógenos naturales y de un estrógeno 

sintético. Estrógenos naturales: E2 (17β-estradiol), E1 (estrona), 
E3 (estriol). El EE2 (etinil estradiol) es un estrógeno sintético 

usado como anticonceptivo.
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se produce en cantidades signifi cativas durante la preñez, siendo sinte-
tizado por la placenta. Aunque también aparece en los cursos de agua 
(resultados propios no presentados) su concentración es menor que la 
del E2 o E1 y su potencia es 2.4 x 10–3 veces la del E2 (determinado en 
el ensayo YES, Rutishauser et al., 2004).

En general los niveles de estrógenos en las aguas fl uviales suelen 
ser mucho menores que los observados directamente en los vertidos 
debido al efecto de la dilución y de la biodegradación, así como a la 
adsorción a los sedimentos de los fondos que puede ser signifi cativa 
debido a la marcada hidrofobicidad de estos compuestos. En general, 
las máximas concentraciones de estrógenos detectadas en aguas de 
río han sido de entre 1 y 5 ng/L (Duch y Ballschmiter, 2001). Sin em-
bargo estas concentraciones aumentan en el material sólido de los 
fondos. Así, por ejemplo, en los sedimentos de varios ríos ingleses se 
encontraron concentraciones de E2 y de E1 que variaron entre 6 y 14 
y entre 25 y 52 ng/kg peso seco (Peck et al., 2004). Además estas con-
centraciones se mantuvieron relativamente constantes incluso a varios 
km bajo el punto de vertido y al combinar estos resultados con un mo-
delo generado por ordenador se llegó a la conclusión de que los estró-
genos podrían acumularse en sedimentos y alcanzar concentraciones 
relativamente altas a bastantes km de la fuente del vertido.

El 17α-etinil-estradiol (EE2, fi gura 1) es un estrógeno artifi cial de 
amplio uso porque es un ingrediente activo de la píldora contraceptiva. 
Ya en el año 1979 se apuntó como un contaminante en los vertidos 
municipales (Rathner y Sonneborn, 1979). Posteriormente se ha detec-
tado con frecuencia en estos vertidos donde llega a concentraciones 
relativamente altas: por ejemplo, 7 ng/L en una planta depuradora en 
el Reino Unido (Desbrow et al., 1998). De especial gravedad es el he-
cho de que este compuesto muestra una potencia estrogénica similar 
o incluso algo mayor que la del E2 (Le Guével y Pakdel, 2001; Rutishau-
ser et al., 2004) determinada en el ensayo YES.

8.4.2. Fitoestrógenos y micoestrógenos

Algunas sustancias capaces de actuar como estrogénicas tienen ori-
gen vegetal, son los fi toestrógenos. Se trata en todos los casos de 
polifenoles aunque pertenecen a diferentes familias de compuestos 
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químicos: isofl avonas, cumestanos, lignanos, lactonas de ácido resorcí-
lico (micotoxinas que aparecen en algunas vegetales tras el ataque de 
un hongo) y estilbenos (Bennetau-Pelissero et al., 2000). La actividad 
hormonal de estas sustancias se hizo patente hace tiempo cuando pro-
vocaron caídas de fertilidad en ovejas que pastaban leguminosas como 
el trébol. La gran cantidad de fi toestrógenos presentes en estas plantas 
causaron una reducción de los niveles de progesterona (Obst y Sea-
mark, 1970)y una inhibición de la liberación de LH (Leavitt y Wright, 
1965). Debido a su efecto estrogénico, provocaron en ovejas estros 
permanentes y en machos castrados procesos de feminización, como 
crecimiento de mamas e incluso secreción de leche (Adams, 1995). En 
el ensayo YES se ha observado que algunos de estas sustancias, como 
el cumestrol, el α-zearalenol o la genisteína, provocan una inducción 
de la β-galactosidasa hasta niveles similares a los que induce el E2, 
pero a concentraciones entre 100 y 1000 veces mayores que la del E2 
(Collins et al., 1997). En hepatocitos cultivados de trucha y esturión 
diversos fi toestrógenos mostraron su capacidad de inducción de VTG. 
Además esta inducción fue bloqueada por tamoxifeno, lo que indica la 
mediación del ER en este proceso (Latonnelle et al., 2002).

8.4.3. Pesticidas organoclorados

Los pesticidas organoclorados constituyen un grupo de sustancias 
con marcado carácter estrogénico. De ellos quizás el más nombrado sea 
el DDT (dicloro-difenil-tricloroetano, fi gura 2). Las propiedades insecti-
cidas de este compuesto y su aparente inocuidad para los vertebrados 
hicieron que, desde su introducción en el mercado en el año 1942 por 
Geigy, su uso se extendiera por prácticamente todo el planeta. El DDT 
técnico es de una composición variable y puede consistir en 11 o más 
compuestos, principalmente el isómero p,p’- (hasta un 70 %) y el isóme-
ro o,p’-(15 al 30 %). Sin embargo, el descubrimiento de su toxicidad a 
largo plazo asociada con su alta capacidad de bioacumulación, provocó 
la prohibición del DDT en los países desarrollados en los años 70. No 
obstante, en las regiones del planeta en vías de desarrollo sigue siendo 
utilizado como una herramienta efi caz en la lucha contra la malaria. 

Uno de los grandes problemas que plantea el DDT es su elevada 
resistencia a la degradación y su persistencia, así como su lipofi lia. Su 



549

LOS PERTURBADORES ENDOCRINOS Y SUS POSIBLES EFECTOS…

principal metabolito, el dicloro-difenil-dicloroetileno (DDE) también se 
acumula en los tejidos de los vertebrados y, de hecho, muestra en ellos 
incluso mayor persistencia que el compuesto original (Jaga y Dharma-
ni, 2003). El resultado es que el DDT y el DDE aparecen a lo largo de 
toda la cadena trófi ca en los ambientes más variados. Por ejemplo, en 
los grandes lagos de Norteamérica las concentraciones de DDT en los 
peces disminuyeron tras alcanzar un máximo en 1972, pero después 
han ido aumentando probablemente debido al transporte atmosférico 
a gran escala (Kelly et al., 1991). 

La estrogenicidad del DDT se ha mostrado en repetidas ocasiones. 
Por ejemplo, Shelby et al., (1996) utilizaron tres sistemas diferentes 
para estudiar la estrogenicidad del DDT: unión competitiva al ER de ra-
tón, activación transcripcional en la línea celular HeLa transfectada con 

FIGURA 2.  
Algunos pesticidas organoclorados descritos como estrogénicos. El 
DDT (dicloro-difenil-tricloroetano) es un insecticida ampliamente 
utilizado en el pasado. Se muestra en la fi gura el isómero p,p’-DDT 
con los dos átomos de cloro unidos a los anillos fenilo en posición 
para. El DDE es el principal metabolito del DDT encontrado en el 

tejido graso de los animales. Se muestra el isómero o,p’-DDE, con los 
átomos de cloro unidos a los anillos fenilo en posiciones orto y para. 
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plásmidos que contenían un receptor de estrógenos y un ERE ligado a 
un gen reportero; y el ensayo uterotrófi co basado en la observación de 
aumento del peso del útero en ratones inmaduros como consecuencia 
de un efecto estrogénico. En los tres ensayos el DDT apareció como es-
trogénico. También indujo la expresión del gen reportero en un ensayo 
YES (Gaido et al., 1997) pero resultó ser 8x106 veces menos potente 
que el E2.

Otros pesticidas organoclorados también se consideran estrogénicos 
(Sumpter et al., 1996). El Lindano (nombre comercial dado al isómero γ 
del hexaclorociclohexano, HCH, fi gura 2) fue capaz tanto de provocar 
la producción de VTG en hepatocitos de trucha arco iris in vitro como 
de activar el ER en el ensayo YES (Petit et al., 1997). La estrogenici-
dad del metoxicloro (el derivado bis-p-metoxi del DDT, fi gura 2) ya se 
observó a mediados de los 70 tanto in vitro como in vivo (Bulger et 
al., 1978). El metoxicloro en mamíferos no es capaz por sí mismo de 
unirse y activar el ER: ha de sufrir un proceso de desmetilación hasta 
sus derivados mono- o bis-desmetilados (Bulger et al., 1978). Un fe-
nómeno similar se ha observado posteriormente en peces (Schlenk et 
al., 1998). También hay que citar como estrogénicos al dieldrín, aldrín, 
kepona (clordecona, fi gura 2) y Mirex (fi gura 2) entre otros (revisado 
por Sumpter et al., 1996).

De particular relevancia puede ser el hecho de que en algunos tra-
bajos se ha mostrado que la combinación de algunos de estos pestici-
das débilmente estrogénicos puede tener un efecto sinérgico (Arnold 
et al., 1996) de modo que su efecto medioambiental quizás esté sien-
do subestimado en los estudios de laboratorio que contemplan única-
mente compuestos individuales. También hay que resaltar las enormes 
diferencias entre las estructuras de estos compuestos, lo que da una 
idea de la diversidad de moléculas capaces de activar el ER.

Se ha observado además que el DDT y el DDE pueden actuar como 
antiandrógenos. Aparte de numerosas evidencias encontradas en mamí-
feros (US Department of Health and Human Services, 2002) también se ha 
visto en peces que los isómeros o,p' y p,p' de ambos compuestos fueron 
capaces de desplazar al andrógeno dihidrotestosterona en su unión a un 
subtipo de receptor de andrógenos expresado en ovario de Micropogo-
nias undulatus y de Paralabrax clathratus (Sperry y Thomas, 1999).
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8.4.4. Alquilfenoles y derivados

Los alquilfenoles polietoxilados («Alkylphenol ethoxylates», APEs) 
son un grupo de tensioactivos no iónicos ampliamente utilizados a 
nivel industrial y como emulsifi cantes en detergentes, pinturas, pestici-
das o incluso cosméticos (Renner, 1997). En el año 1996 su producción 
mundial se calculó en unas 500.000 tm. Se ha descubierto que los pro-
ductos de la degradación de los APEs son más tóxicos que el producto 
original. En los procesos de depuración, la acción bacteriana da lugar 
a la aparición de APEs de cadena corta (como el nonilfenol dietoxila-
do, fi gura 3), ácidos carboxílicos de alquil fenoles (por ejemplo, ácido 
carboxílico del nonilfenol, fi gura 3) y alquil fenoles (APs) propiamente 
dichos (fi gura 3), y todos estos productos pueden alcanzar los cursos 
de agua. Tal y como se observa en la fi gura 3, estructuralmente los 
alquilfenoles están constituidos por una cadena hidrocarbonada que 
se une a un anillo fenólico en posición orto, meta o para. Por su parte, 
las cadenas alquílicas pueden aparecer como lineales o bien como ca-
denas complejas ramifi cadas (fi gura 3).

La presencia de los alquilfenoles y de APEs en el medio acuático 
se ha observado en numerosos trabajos (Bennett y Metcalfe, 2000; 
Stachel et al., 2003), pero sus concentraciones son muy variables de-
pendiendo del área geográfi ca de que se trate. Además, muchos de 

FIGURA 3.  
Estructura del octilfenol (OP), del nonilfenol dietoxilado (NP2EO), 

del 4-tert-OP y del ácido carboxílico del nonilfenol (NP1EC).
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estos estudios se han centrado en la presencia del nonilfenol (NP) y 
del octilfenol (OP), probablemente tanto por limitaciones en las técni-
cas de análisis como por el hecho de que estos dos compuestos han 
mostrado una clara capacidad estrogénica (White et al., 1994), parti-
cularmente el OP (Routledge y Sumpter, 1997). Como otras sustancias 
estrogénicas los alquilfenoles son hidrófobos de modo que muestran 
una fuerte tendencia tanto a adsorberse a diversas superfi cies como a 
acumularse en tejidos lipídicos, así que se ha observado que pueden 
alcanzar concentraciones importantes tanto en animales (Ekelund et 
al., 1990; Ahel et al., 1993) como en sedimentos.

La potencia estrogénica de estos compuestos varía dependiendo del 
sistema experimental que se utilice (White et al., 1994), pero se puede 
afi rmar, generalizando, que la mayor potencia estrogénica correspon-
de al OP (White et al., 1994; Routledge y Sumpter, 1997) y que para 
un alquilfenol concreto y sus correspondientes derivados etoxilados su 
potencia aumenta a medida que disminuye el tamaño de la cadena 
etoxilada (White et al., 1994). Además, parece ser que el grado de 
ramifi cación de la cadena alquilada está directamente relacionado con 
la potencia estrogénica del compuesto: el 4-tert-OP ha mostrado una 
potencia estrogénica hasta 60 veces mayor que la del 4-sec-OP (Rout-
ledge et al., 1994) en el sistema YES. No obstante, la estrogenicidad de 
estos compuestos es mucho menor que la del E2: por ejemplo el 4-tert-
OP en el sistema de levaduras citado fue 1.000 veces menos potente 
que el E2 y en el otro extremo, el 4-tert-butylphenol fue 1.500.000 
veces menos potente.

8.4.5. Ftalatos y bisphenol-A

Los ftalatos son plastifi cantes utilizados en la producción de cloruro 
de polivinilo (PVC) para conseguir en este material cierta fl exibilidad 
y manejabilidad. En menor medida los ftalatos se usan también en 
pinturas, lacas y cosméticos (Harris et al., 1997). Estos compuestos 
están muy extendidos en el medio ambiente. Se liberan tanto en el 
proceso de fabricación como a partir de los materiales en que se en-
cuentran y se han detectado tanto en sedimentos como en agua y 
aire (Fatoki y Vernon, 1990). Se han observado incluso en alimentos, 
especialmente grasos, puesto que pueden migrar desde los materiales 
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plásticos usados en el empaquetado (Sharman et al., 1994). Un ftalato 
ampliamente utilizado que está muy extendido por el medio ambiente 
y que ha sido objeto de numerosos estudios es el di-(2-etilhexil)ftalato 
(DEHP. Figura 4) cuyo uso ha alcanzado la cifra de aproximadamente 
1.800.000 tm/año (Cadogan y Howick, 1996).

Debido a que no han sido tan estudiados como otros grupos de 
compuestos es difícil establecer generalizaciones en cuanto a la ac-
tividad de estas sustancias. En un trabajo utilizando el sistema YES 
se observó que la potencia estrogénica relativa de estos compuestos 
seguía el orden butil benzil ftalato (BBP) > dibutil ftalato (DBP) > dii-
sobutil ftalato (DIBP) > dietil ftalato (DEP) > diisononil ftalato (DINP) 
(algunas de estas estructuras aparecen en la fi gura 4). Sus potencias 
fueron entre 106 y 5 x 107 menores que la del E2. (Harris et al., 1997). 

FIGURA 4.  
Estructura de algunos ftalatos. Estos compuestos son derivados 

del ácido ftálico («Phtlalic acid», PA). En esta fi gura se muestran el 
di-n-butilftalato (DBP), el di(2-etilhexil)ftalato (DEHP) y el di-iso-

butilftalato (DIBP).
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En este ensayo el DEHP no mostró estrogenicidad, aunque numerosos 
estudios relacionan a este compuesto con aumento de incidencia de 
alergias u otros trastornos de tipo inmunológico en mamíferos (ver por 
ejemplo Takano et al., 2006). Picard et al., (2001) mostraron que el 
BBP, y no sus metabolitos, es el responsable de la actividad estrogénica 
detectada a través de la proliferación de células MCF 7. Según estos 
autores, esto explicaría la falta de actividad del BBP en ratas in vivo, 
ya que se metabolizaría rápidamente y sus metabolitos muestran una 
muy limitada o incluso ausencia total de actividad estrogénica. 

El bisfenol-A (BPA. Figura 5) es un compuesto de amplio uso que se 
polimeriza para formar plásticos de policarbonato (fi gura 5). El hecho 
de que el enlace éster que une los diferentes monómeros de BPA no 
sea altamente estable hace que con el tiempo el polímero se degrade 
y que el BPA se libere a los medios con los que está en contacto como 
agua o comida. Además de en los plásticos policarbonatados, el BPA 
aparece en resinas epoxi y otros tipos de plásticos como polisulfonas, 
polifenoles, y poliestirenos (Krishnan et al., 1993). El resultado es que 
el BPA está presente en gran número de utensilios y materiales de uso 
normal de modo que las personas estamos expuestas continuamen-
te a este compuesto. Un estudio reciente encontró BPA en un 95 % 

FIGURA 5.  
Reacción de formación del policarbonato de bisfenol A («Bisphenol 

A», BPA). El BPA reacciona con el fosgeno para formar el 
policarbonato a la vez que libera ácido clorhídrico.
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de muestras de orina (Calafat et al., 2005). Y por la misma razón el 
BPA está extendido de forma generalizada en el medio ambiente. Por 
ejemplo, el BPA puede aparecer en ríos y estuarios a concentraciones 
de entre 5 y 1.900 ng/l. En los sedimentos puede aparecer en concen-
traciones de 5 hasta 100 µg/kg. Además este compuesto es bastante 
persistente (Rippen, 1999).

En mamíferos el BPA se ha encontrado en el fl uido folicular, en el 
líquido amniótico y en el suero fetal (Zalko et al., 2003). Esto causa 
especial preocupación puesto que el embrión en desarrollo es parti-
cularmente susceptible a productos químicos con actividad hormonal. 
De hecho se ha observado que la exposición perinatal a BPA afecta 
profundamente al desarrollo de tejidos cuando son dependientes de 
la presencia de estrógenos, incluso largo tiempo después de la exposi-
ción (Muñoz-de-Toro et al., 2005). 

8.4.6.  Dioxinas, furanos, 
hidrocarburos poliaromáticos

Las policlorodibenzo-p-dioxinas (PCDDs) y los policlorodibenzofu-
ranos (PCDFs) son hidrocarburos aromáticos halogenados tricíclicos 
constituidos por dos anillos bencénicos unidos por dos atómos de 
oxígeno en carbonos adyacentes en cada uno de los anillos de ben-
ceno en el caso de las PCDDs y por un átomo de oxígeno y un en-
lace carbono-carbono en carbonos adyacentes en los PCDFs (fi gura 
6). Cada uno de estos compuestos puede tener hasta ocho átomos 
de cloro y dependiendo del número total de átomos de cloro y de su 
posición relativa en la molécular pueden aparecer distinto número de 
congéneres: 75 en el caso de las PCDDs y 135 en el caso de los PCDFs. 
La 2,3,7,8-tetraclorodibenzo-p-dioxina (TCDD) es la más tóxica de las 
dioxinas y sus características químicas, bioquímicas y tóxicas han sido 
estudiadas en profundidad. Se la considera el ligando y activador mo-
delo del AhR (Safe, 1995). La potencia tóxica de las PCDD y los PCDF 
puede referirse a la de la TCDD y los valores resultantes se conocen 
como factores de equivalencia tóxica (»toxic equivalency factor», TEF). 
La potencia tóxica de una mezcla de PCDDs y de PCDFs se calcula mul-
tiplicando la concentración de cada congénere por el correspondiente 
TEF y sumando los resultados. Lo que se obtiene son los equivalentes 
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de TCDD («2,3,7,8 -tetraclorodibenzo-p-dioxine equivalents», TEQ) de 
la mezcla (Safe, 1990).

Estos compuestos se forman durante la síntesis y uso de fenoles clo-
rados y de otros compuestos aromáticos halogenados, aunque apare-
cen numerosas fuentes industriales de PCDDs y PCDFs (Fiedler, 1993). 
También aparecen en pequeñas cantidades cuando se quema material 
orgánico en presencia de átomos de cloro. De hecho, la mayor par-
te de las dioxinas que aparecen en el ambiente se producen durante 
la combustión de carbón o de madera tratada, en las fundiciones de 
metal y en los motores diesel. Debido a su persistencia se encuentran 
ampliamente distribuidas por todos los ambientes: en suelo, agua y 
aire y a causa de su lipofi lia tienden a acumularse en los tejidos adipo-
sos de los organismos, estando distribuidas por toda la cadena trófi ca 
(Theelen et al., 1993).

Aunque en ocasiones se citan como estrogénicos (Sumpter et al., 
1996), el hecho es que estos compuestos son ligandos de AhR y ac-
túan como antiestrogénicos (Safe, 1995). En peces, por ejemplo, el 
efecto antiestrogénico de la TCDD, del 2,3,7,8-tetraclorodibenzofura-
no o del 2,3,4,7,8-pentaclorodibenzofurano se observó en hepatocitos 
de trucha arco iris mantenidos en cultivo (Anderson et al., 1996a), al 
provocar todos estos compuestos una disminución de la producción de 
VTG previamente inducida por el E2. Además, la posible implicación 
del AhR en este efecto se corroboró por la relación directa entre la 
capacidad que tenían los diferentes compuestos usados en el estudio 
de inducir el CYP1A y su potencia antiestrogénica.

Por su parte, los hidrocarburos poliaromáticos (PAHs, de «polya-
romatic hydrocarbons») constituyen un grupo variado de sustancias 
(ver fi gura 6), producidas en diferentes procesos industriales y cuya 
capacidad de bioacumulación y biomagnifi cación varía enormemente 
dependiendo no sólo del compuesto sino también del grupo taxonó-
mico al que se esté haciendo referencia. La antiestrogenicidad de estos 
compuestos en peces se ha evidenciado por su capacidad para provo-
car una disminución de la producción de VTG inducida por el E2 tanto 
in vitro, utilizando cultivos primarios de hepatocitos de peces (Navas y 
Segner, 2000. Revisado por Navas y Segner, 2006) como in vivo (An-
derson et al., 1996b).
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8.4.7. Bifenilos policlorados

En numerosas ocasiones se ha descrito a los bifenilos policlorados 
(PCBs, fi gura 6) como sustancias estrogénicas y aunque esta afi rmación 
no es equivocada, el realizarla de una manera general puede llevar a 
confusión, por lo que conviene profundizar un poco en este punto. La 
molécula de PCB consta de un bifenilo al que se unen desde un míni-
mo de un átomo de cloro hasta un máximo de diez. Dependiendo del 
número de átomos de cloro y de su posición relativa en la molécula se 
pueden encontrar hasta 209 congéneres diferentes. Estos congéneres 
se numeran desde el 1 hasta el 209 siguiendo una norma establecida 
en la IUPAC («Internacional Union of Pure and Applied Chemistry». Se 
pueden encontrar en la siguiente página de Internet: http://www.epa.
gov/toxteam/pcbid/table.htm). En estudios estructurales se ha conside-
rado que algunos PCBs (particularmente los metabolitos hidroxilados 
de los PCBs orto-sustituidos) podrían estar actuando como estrogé-
nicos, mientras que los PCBs sin sustituciones en orto podrían adop-
tar una estructura planar y actuar como antiestrogénicos (McKinney y 
Waller, 1994). En cualquier caso, dada la plétora de estructuras a las 
que nos estamos refi riendo al hablar de PCBs conviene tomar con re-
serva este tipo de afi rmaciones, no sólo aquí, si no en cualquier artículo 
o libro que se consulte (Hay que advertir al lector de la gran cantidad 
de inexactitudes sobre este tema que aparecen con más frecuencia de 
la deseada en la literatura científi ca. Para una consulta detallada sobre 
la estructura de los PCBs y las posibles relaciones entre su estructura y 
su toxicidad se puede recurrir al trabajo de Chana et al., 2002).

La producción comercial de los PCBs se inició en los años 20. Es-
tos compuestos aparecen comercialmente como mezclas complejas de 
congéneres. En Estados Unidos la compañía Monsanto comercializó 
los PCBs bajo el nombre de Aroclor y General Electric bajo el nombre 
de Pyranol. El producto comercial recibía un código de cuatro dígitos 
colocado tras el nombre general: los dos primeros dígitos se refi eren al 
número de átomos de carbono en el esqueleto de bifenilo (por lo tan-
to, para los PCBs estos dígitos son 12 ) y los dos últimos dígitos indican 
el porcentaje total de cloro en la mezcla. Por lo tanto y como ejemplo, 
el Arocloro 1260 contiene 60 % de cloro en su masa total. Una excep-
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ción es el Aroclor 1216, que tiene un 42 % de cloro. Los PCBs se han 
usado básicamente en transformadores y acumuladores eléctricos por 
sus propiedades dieléctricas y aislantes, aunque también aparecen en 
aceites lubricantes y como aditivos en pesticidas, pinturas, adhesivos y 
plásticos, entre otros materiales.

Debido a su baja degradabilidad los PCBs están extendidos por todo 
el medio ambiente y dadas sus características lipófi las además tienden 
a acumularse en los organismos y aparecen en toda la cadena trófi ca. 

FIGURA 6.  
Estructura general de las policlorodibenzo-p-dioxinas (PCDD) y de 

los policlorodibenzofuranos (PCDF). Se señala en ellas la numeración 
de los átomos de carbono a los que pueden enlazarse átomos de 

cloro. También se muestra la estructura de dos hidrocarburos 
poliaromáticos: el 3-metilcolantreno (3MC) y la β-naftofl avona (βNF). 
En la estructura general de la molécula de los bifenilos policlorados 

se muestra la numeración de los carbonos de ambos anillos de la 
molécula y también se han anotado las posiciones orto (o), meta 

(m) y para (p). Esas numeraciones son las mismas para los bifenilos 
polibromados (PBBs) y para los bromodifenil éteres (PBDEs). Se 
muestran como ejemplo el 2,2',4,4'-tetrabromobifenilo (TBB) y el 

2,2',4,4',5,6'-hexabromodifenil éter (HBDE).
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Este hecho, junto a la preocupación por su toxicidad, hicieron que su 
fabricación y uso se prohibiera en los Estados Unidos y Europa en los 
años 70. No obstante, existen todavía cantidades ingentes de PCBs 
acumulados en productos y aparatos antiguos, que han de ser elimina-
das del modo más adecuado. 

La estrogenicidad de preparados comerciales de PCBs se ha obser-
vado en repetidas ocasiones y en diferentes sistemas in vitro (Aroclor 
1221, 1248 y 1268. Petit et al., 1997) e in vivo: por ejemplo, el Aroclor 
1221 tuvo un efecto estrogénico al provocar el aumento del peso del 
útero en ratas in vivo (Ecobichon y MacKenzie, 1974). También existen 
informes sobre la estrogenicidad de algunos congéneres individuales: 
por ejemplo el 3,5,3',5'-tetraclorobifenilo (PCB80) mostró una débil ac-
tividad estrogénica tanto in vitro (proliferación de células MCF7) como 
in vivo (aumento de peso uterino en ratones inmaduros) (Nesaretnam 
y Darbre, 1997). El 3,3',4,4'-tetraclorobifenilo (PCB77) mostró un com-
portamiento similar (Nesaretnam et al., 1996). Su antiestrogenicidad 
ha quedado desmostrada también en numerosos estudios. En peces 
se puede citar el mismo estudio de Anderson et al., (1996a) que se ha 
nombrado en el apartado de las dioxinas. En este trabajo se observó 
con tres PCBs diferentes que a medida que aumentaba su capacidad 
de inducir el CYP1A también aumentaba su potencia inhibidora de la 
producción de VTG previamente inducida con E2.

8.4.8.  Bifenilos polibromados 
y bifenil éteres polibromados

El esqueleto de los bifenilos polibromados (PBBs, fi gura 6) es similar 
al de los PCBs, con un sistema de bifenilo sustituido con bromo (entre 
uno y diez átomos). Los PBBs también presentan hasta 209 congéneres 
diferentes dependiendo del número de átomos de bromo que presenten 
en la molécula y de su posición relativa. En los polibromodifeniléteres 
(PBDEs) los dos anillos de fenilo están unidos por un átomo de oxígeno, 
y también pueden presentar hasta 209 congéneres diferentes. Los dife-
rentes congéneres, tanto en los PBBs como en los PBDEs, se numeran 
siguiendo el mismo esquema de la IUPAC utilizado para los PCBs.

Ambos grupos de compuestos, pero sobre todo los PBDEs, sirven 
como retardantes de llama en una gran variedad de productos comer-
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ciales y domésticos (revisado por Hites, 2004). Por ejemplo, la espuma 
de poliuretano, muy utilizada como aislante, es infl amable a menos 
que se trate con retardantes de llama como los PBDEs (Hale et al., 
2002). Puesto que la legislación de muchos países desarrollados es 
particularmente estricta en cuanto a la resistencia a las llamas que han 
de presentar puertas, muebles, electrodomésticos y diversos aparatos, 
los PBDEs alcanzaron una gran importancia comercial.

Los PBDEs aparecen disponibles en el comercio como tres pro-
ductos diferentes, dos de los cuales son mezcla de varios congéne-
res. El penta-PBDE contiene 2,2',4,4'-tetrabromodifenil éter (BDE47), 
2,2',4,4',5-pentabromodifenil éter (BDE99), 2,2',4,4',6-pentabromo-
difenil éter (BDE100), 2,2',4,4',5,5'-hexabromodifenil éter (BDE153), 
y 2,2',4,4',5,6'-hexabromodifenil éter (BDE154) en una proporción 
aproximada de 9:12:2:1:1 (Hale et al., 2001; Sjödin et al., 1998). El 
octa-PBDE contiene varios congéneres desde hexa hasta nona-bromi-
nados. Finalmente el deca-PBDE está compuesto prácticamente en ex-
clusiva por decabromodifenil éter (BDE209). No obstante, como la ma-
yoría de las mezclas químicas comerciales, la composición de estos pro-
ductos varía dependiendo del fabricante y del lote de producción. Las 
ventas totales a nivel mundial de PBDEs alcanzaron en el año 2003 las 
70.000 tm (Bromine Science and Environmental Forum; Hites, 2004). 
Aproximadamente el 95 % del penta-PBDE se consume Norteamérica. 
En Europa se ha prohibido el uso de los penta y octa-PBDEs, pero se 
mantiene el del deca-PBDE. Los PBBs por su parte, vieron parada su 
producción en los años 70 en los países desarrollados debido a la pre-
ocupación que despertó su toxicidad, pero sobre todo su resistencia a 
la degradación.

Uno de los grandes problemas asociados a estos compuestos es su 
persistencia ambiental, lo que hace que aparezcan muy extendidos en 
la biota. Por ejemplo, a pesar de que en Estados Unidos la producción 
de PBBs se paró hace tres décadas, en los peces de los Grandes Lagos 
estos compuestos todavía alcanzan concentraciones apreciables y dis-
minuyen con una gran lentitud a lo largo de los años (su vida media es 
mayor de 19 años) (Zhu y Hites, 2004). Algunos PBDEs han mostrado 
capacidad estrogénica induciendo la producción de VTG en hepatoci-
tos de trucha arco iris mantenidos en cultivo: es el caso del BDE47, del 
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BDE99, del 2,3,3',4,4',5,5',6-heptabromodifenil éter (BDE205) y del 
2,2',4,4',5,5'-hexabromobifenilo (PBB153) (Nakari y Pessala, 2005). 
No obstante estos mismos compuestos no tuvieron ningún efecto en 
levaduras transformadas que contenían el ER humano.

8.5.  PERTURBACIÓN ENDOCRINA 
EN POBLACIONES DE PECES. 
EJEMPLOS CONCRETOS

Existen numerosos estudios de laboratorio que han utilizado tanto 
sistemas in vitro como in vivo para indagar en los mecanismos de ac-
ción de los disruptores endocrinos y sus posibles efectos en la multitud 
de sistemas hormonales y receptores que aparecen en un organismo. 
Se va a evitar hacer una enumeración sistemática de todos estos estu-
dios puesto que la fi nalidad de este capítulo no es profundizar en me-
canismos de acción o en efectos celulares o fi siológicos, sino explicar 
con mayor detalle algunos ejemplos de disrupción endocrina detecta-
dos en poblaciones de peces, ya que precisamente estos casos reales 
son los que pueden tener una mayor relevancia para la piscicultura, 
para después comentar los posibles efectos que pudieran aparecer en 
los peces cultivados.

8.5.1.  Efectos estrogénicos en poblaciones de peces: 
producción de vitelogenina

El mejor ejemplo de efectos estrogénicos en peces es probablemente el 
que se observa como consecuencia de la contaminación de los cursos de 
agua por vertidos de depuradoras municipales. Este fenómeno comenzó 
a detectarse en el Reino Unido a fi nales de los años setenta. Personal de 
la Autoridad encargada de la gestión del río Támesis observó una baja 
incidencia (5 %) de intersexo en Rutilus rutilus capturados aguas abajo 
del vertido de una depuradora en el río Lea (Tyler y Routledge, 1998). 
Aparte de un informe interno no se tomaron más medidas. A mediados 
de los años ochenta se encontró que los machos de una piscifactoría de 
trucha arco iris mostraban concentraciones altas de VTG (Tyler y Routled-
ge, 1998) lo que era indicativo de la presencia de sustancias estrogénicas 
en el agua. El hecho de que hubiera un vertido de depuradora municipal 
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aguas arriba de donde se encontraba la piscifactoría ya hizo pensar en la 

posibilidad de que las sustancias estrogénicas vinieran de allí. Se planteó 

un trabajo en el que machos de trucha arcoiris fueron expuestos en 28 

localidades de Inglaterra y Gales in situ (encerrados en jaulas) a los verti-

dos de depuradoras (Purdom et al., 1994). La exposición duró de dos a 

tres semanas. En algunos puntos la toxicidad de las aguas causó la muer-

te de los peces, pero cuando consiguieron sobrevivir se observó que las 

aguas de las depuradoras eran fuertemente estrogénicas. Se produjo 

un incremento de la cantidad de VTG en plasma de entre 500 y 50.000 

veces las concentraciones iniciales. Experimentos similares fueron reali-

zados posteriormente, por ejemplo en el río Lea (Harries et al., 1996), 

uno de los más largos del sureste de Inglaterra, en diversos puntos por 

encima y por debajo de puntos de vertido de depuradoras. La exposición 

de los machos de trucha a las aguas duró por lo menos tres semanas y 

se observó que los niveles de VTG aumentaron, en algunos casos hasta 

niveles bastante elevados (580 µg/ml), con respecto a los niveles de VTG 

detectados previamente al inicio del experimento (aproximadamente 10 

ng/ml). Estos resultados se corroboraron en otro experimento realizado 

en otros cinco ríos del sureste de Inglaterra (Harries et al., 1997). En cua-

tro de los cinco ríos, se observó de nuevo un incremento de la concen-

tración de VTG en plasma (se llegó hasta 10 7 ng /ml frente a los menos 

10 ng/ml detectados en los controles o antes de iniciarse el experimento) 

en los peces mantenidos justo en el punto de vertido o muy cerca de él, 

cuando el agua de salida de la depuradora no había llegado a diluirse 

con la del río. En dos de los ríos este efecto se observó corriente abajo, 

hasta 1.5 y 5 Km por debajo del punto de vertido. Teniendo en cuenta 

que la concentración de VTG en salmónidos puede alcanzar, tanto de 

forma natural (Bon et al., 1997) como después de haber sido estimulada 

con estrógenos naturales (Scott y Sumpter, 1983) o sintéticos (Sheahan 

et al., 1994), valores de varias decenas de mg/ml sólo en uno de los ríos 

se alcanzaron niveles similares a los que provoca naturalmente un efecto 

estrogénico (el río Aire). En algunos casos los peces mantenidos en el río 

mostraron una reducción signifi cativa del índice gonadosomático y un 

aumento signifi cativo del índice hepatosomático respecto a los controles 

mantenidos en agua declorada en el laboratorio. 
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Evidentemente se llegó a la conclusión de que el efecto estrogénico 
debía de haber sido originado por sustancias presentes en vertidos 
domésticos. Se apuntó como posible causante del efecto al EE2, pero 
puesto que no pudo ser detectado en las aguas de un modo fi able 
(Aherne et al., 1985), se consideró como poco probable (Harries et al., 
1997). Sin embargó sí que pareció plausible que los alquilfenoles hu-
bieran producido el fenómeno observado puesto que en el río donde 
el efecto fue más pronunciado (río Aire) aparecieron concentraciones 
de NP de hasta 25 µg /L y en una serie de experimentos previos se vio 
que el NP es capaz de retrasar el crecimiento testicular después de 
tres semanas de exposición a una concentración de 20µg /L (Jobling 
et al., 1996). Esto concordaba con la reducción del índice gonadoso-
mático detectado en los peces expuestos en el campo a las aguas de 
depuradora (Harries et al., 1997). Finalmente también se achacó la 
producción de VTG a la posible presencia de algunos pesticidas, como 
el Lindano, el Toxafeno o el Dieldrin todos ellos catalogados como es-
trogénicos. De hecho el Lindano y el Dieldrin habían sido citados en el 
río Aire (Shaw, 1994).

Para dar respuesta a todos estos interrogantes se llevaron a cabo 
una serie de trabajos basados en el fraccionamiento de los vertidos por 
técnicas de HPLC y evaluación de la potencia estrogénica de las fraccio-
nes mediante levaduras transformadas con el receptor de estrógenos 
y un gen informante. La identifi cación de los compuestos presentes en 
las fracciones con actividad estrogénica evidenció que los estrógenos 
naturales (E2 y E1) y sintéticos (EE2) podían ser en buena medida los 
responsables de los efectos observados (Desbrow et al., 1998).

A partir de estos primeros trabajos la inducción de VTG en machos 
de peces en aguas continentales se ha observado en repetidas oca-
siones a nivel mundial. En los Estados Unidos, uno de los primeros 
trabajos publicados sobre el tema es el de Folmar et al. (1996). En este 
estudio se vio que machos de carpa (Cyprinus carpio) capturados en un 
canal natural del río Mississipi, que recoge el vertido de la depuradora 
de la ciudad de San Pablo, mostraron niveles de VTG en el suero signifi -
cativamente más altos que aquellos que aparecían en machos de carpa 
capturados en un río clasifi cado como de referencia por las autorida-
des estadounidenses. Incluso en ambientes marinos se ha observado 
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un efecto de este tipo. En machos de lenguado capturados en diversos 
estuarios del Reino Unido se observó una inducción de la producción 
de VTG (Allen et al., 1999). Esta inducción fue especialmente fuerte 
en los estuarios del Tees, Mersey y Tyne, en los que los principales ver-
tidos son de origen industrial y muestran niveles especialmente altos 
de alquilfenoles y alquilfenoles polietoxilados (Revisado por Vos et al., 
2000). Se observó una disminución gradual en la producción de VTG 
a medida que la toma de muestras se iba alejando de los puntos de 
vertido. Lo curioso es que los efectos estrogénicos se llegaron a ob-
servar en peces capturados en las zonas de puesta mar adentro en el 
«Southern Bight». Teniendo en cuenta que la VTG persiste en la sangre 
de los machos durante varias semanas después de ser inducida y, tam-
bién, la naturaleza eurihalina de los lenguados no es de extrañar que 
la exposición a sustancias estrogénicas se hubiera producido en reali-
dad en los estuarios (Vos et al., 2000). En el Mediterráneo los efectos 
estrogénicos se han observado en una especie pelágica como es el pez 
espada (Xiphias gladius): tres machos capturados en su medio natural, 
mostraban niveles anormalmente altos de VTG (Fossi et al., 2001).

El efecto a largo plazo de la exposición a estos estrógenos a través 
de las aguas sobre los peces adultos o sobre su descendencia no fue 
evidente en un principio. No obstante se especuló con el hecho evi-
dente de que puesto que los estrógenos juegan un papel fundamental 
en el desarrollo sexual y en la regulación del proceso reproductivo, 
las alteraciones en los niveles circulantes de sustancias con un efecto 
estrogénico podrían ser nocivos para el proceso reproductor (Harries et 
al., 1997). Normalmente los machos de trucha arco iris presentan unos 
niveles muy bajos de VTG (Copeland, 1986) en condiciones naturales y 
necesitan de aproximadamente cinco meses para eliminar la VTG que 
producen tras un estímulo estrogénico (Elliott et al., 1979). La síntesis 
de VTG bajo la estimulación de estrógenos exógenos le causa al pez 
probablemente un importante estrés metabólico que puede ocasionar 
daño en el riñón y el hígado desembocando en procesos de necrosis 
y quizás en la muerte (Herman y Kincaid, 1988). Por otra parte, la 
producción de VTG de una manera continuada podría estar asociada 
con la desviación de proteínas y lípidos vitales y con una pérdida de 
calcio desde las escamas, lo que haría a los peces más susceptibles 
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al contagio y efectos de enfermedades (Carragher y Sumpter, 1991). 
Los niveles elevados de VTG se han asociado con una reducción en la 
producción de E2 mediante mecanismos de retroalimentación (Reis-
Henriques et al., 1997) lo que podría redundar negativamente en la 
calidad de los huevos. A pesar de todo lo expuesto, no resultaba, en 
un principio, evidente de qué modo esa inducción de la producción 
de VTG podía estar afectando a las poblaciones de peces y qué conse-
cuencias podría tener a nivel ecológico.

8.5.2.  Efectos estrogénicos en poblaciones de peces: 
alteraciones en el desarrollo gonadal

Puesto que existía gran número de estudios de laboratorio, realiza-
dos en su mayor parte dentro del marco de trabajos de acuicultura, 
que evidenciaban que el tratamiento con estrógenos naturales durante 
el periodo de diferenciación sexual podía afectar al desarrollo sexual de 
peces, causando la aparición de gran número de animales intersexo o 
provocando incluso un cambio total de sexo (Piferrer, 2001) se pensó 
que la contaminación por estas sustancias estrogénicas también podría 
alterar el desarrollo sexual normal. En un estudio de laboratorio Gime-
no et al. (1996) vieron que un alquilfenol, el 4-tert-pentil fenol, podía 
provocar el desarrollo de oocitos en el interior de los testículos de ma-
chos de carpa común, a los 90 días de edad tras la exposición a esta 
sustancia durante 50 días (de modo que se abarcaba el periodo labil 
de diferenciación sexual de esta especie). A los 30 días de exposición la 
concentración más baja utilizada, 0,1 mg/L, relevante desde el punto 
de vista ambiental, se había desarrollado un oviducto (característico de 
hembras) en prácticamente todos los machos. Además la exposición al 
4-tert-pentil fenol resultó en un retraso en el desarrollo de los testícu-
los y en al gunos individuos en la formación de ovotestes.

Considerando todo lo anteriormente dicho, el siguiente paso con-
sistió en buscar poblaciones de peces en el medio salvaje en las que se 
estuviera produciendo una alteración del desarrollo sexual. Tal y como 
se ha mencionado anteriormente ya a fi nales de los años setenta se 
observó, casi por casualidad, la presencia de intersexos en una pobla-
ción de R. rutilus en la cuenca del Támesis (Tyler y Routledge, 1998). En 
un estudio realizado en varios ríos de Inglaterra y en un río de Irlanda 
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se confi rmó la aparición de estas anormalidades en machos salvajes de 
R. rutilus (Jobling et al., 1998). Se observó que los machos capturados 
en ríos contaminados mostraban un mayor porcentaje de intersexos 
que los capturados en aguas limpias. Además, los porcentajes de inter-
sexo se disparaban en los animales capturados en algunos ríos aguas 
abajo de los puntos de vertido de depuradoras. Las concentraciones 
de VTG en los machos de las aguas contaminadas fueron mayores 
que las de los controles, pero aumentaron todavía más en los animales 
intersexo, aunque no llegaron a los niveles de las hembras. El número 
de oocitos y el grado de desarrollo de la intersexualidad varió enorme-
mente de unos animales a otros: desde aquellos en los que aparecía 
algún oocito aislado entre el tejido gonadal hasta aquellos otros en los 
que se encontraron secciones claras de tejido ovárico perfectamente 
diferenciado del tejido testicular (Nolan et al., 2001).

Una vez que se observó que los procesos de disrupción endocrina 
no sólo afectaban a la inducción de VTG (cuyas implicaciones ecológi-
cas no quedaban claras, como se ha dicho antes) sino que también po-
dían provocar alteraciones importantes en el desarrollo gonadal, cabía 
preguntarse por las consecuencias a largo plazo sobre la viabilidad de 
las poblaciones salvajes. En un estudio realizado en el Reino Unido se 
compararon diferentes variables indicadoras de la efi cacia reproductiva 
entre R. rutilus capturados en ríos que recibían vertidos de depurado-
ras y los capturados en aguas limpias (Jobling et al., 2002a). Se observó 
que en los ríos contaminados con los vertidos no aparecían machos, 
sino que junto a las hembras lo que se encontraban eran únicamen-
te intersexos. La intersexualidad se manifestaba de diferentes modos: 
presencia de oocitos o de tejido ovárico inmersos en el tejido testicular 
o malformaciones de las gónadas y de los conductos reproductores. 
En contraste, parecía que el desarrollo de los ovarios en las hembras 
no se veía especialmente alterado, aunque sí que hubo más atresia en 
los ovarios de las hembras capturadas en los ríos contaminados que en 
los de las hembras capturadas en los ríos de referencia. En cualquier 
caso, el resultado más importante era que la espermatogénesis esta-
ba claramente inhibida en la mayor parte de los animales intersexo. 
Como resultado, únicamente del 50 al 57 % de los intersexo de los 
ríos contaminados eran capaces de espermiar al ser masajeados en la 
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época de reproducción, frente a un 100 % de los machos capturados 
en aguas limpias. Además, la producción de esperma fue menor en los 
intersexo que en los machos de las aguas limpias, a pesar de que las 
gónadas alcanzaron tamaños similares. Cuando se estudió la calidad 
de ese esperma en términos de movilidad y densidad espermática y de 
efi cacia en la fertilización se encontró que esa calidad estaba inversa-
mente relacionada con el grado de feminización del pez (Jobling et al., 
2002b). Este trabajo constituye una clara evidencia de la relación entre 
un efecto causado por contaminantes estrogénicos en peces salvajes y 
una disminución de la efi cacia reproductora de esos peces.

A partir de este estudio, la presencia de intersexos en poblaciones sal-
vajes de peces se ha observado en puntos geográfi cos distantes y en di-
ferentes especies. En Europa, perturbaciones similares a las descritas se 
encontraron en el Reino Unido en poblaciones salvajes de gobio (Gobio 
gobio) (Van Aerle et al., 2001). En lenguados (Platichthys fl esus) captura-
dos en cuatro estuarios diferentes en el Oeste, Este y Norte de Inglaterra 
se observó que los machos poseían niveles anormalmente altos de VTG 
(Allen et al., 1999). Además, en uno de los estuarios (el de Mersey) aproxi-
madamente el 20 % de los peces contenían oocitos en sus testículos. En 
Italia, barbos capturados en el río Po por debajo del punto de confl uencia 
con el río Lambro mostraron gónadas intersexo en un 50 % de los ca-
sos, evidenciando que el río Lambro arrastraba disruptores endocrinos, 
probablemente con actividad estrogénica (Vigano et al., 2001). En aguas 
mediterráneas también se ha observado la presencia de intersexos en un 
25 % de 162 machos de pez espada capturados en barcos comerciales 
(De Metrio et al., 2003). En sólo dos individuos aparecieron oocitos pre-
vitelogénicos perfectamente agrupados en el tejido testicular. En el resto 
de los individuos se detectaron solamente oocitos aislados. En tres ríos del 
noroeste de Francia también aparecieron machos de R. rutilus con oocitos 
desarrollándose en el tejido gonadal (Minier et al., 2000). Normalmente 
estos intersexo aparecieron aguas abajo de depuradoras. En uno de los 
ríos (el Sena) este fenómeno se observó también en gobio, aunque los 
resultados no son concluyentes porque se capturó un bajo número de 
ejemplares (tres en total, uno de los cuales fue intersexo).

En España se ha publicado un caso de intersexo en un macho de 
un total de siete capturados en el Ebro, aguas abajo de Zaragoza (La-
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vado et al., 2004). En seis de los machos se encontró una importante 
desestructuración del tejido testicular. Además, mediante western-blot 
se detectó VTG en cuatro de los siete machos. Dado que estas altera-
ciones aparecieron en las aguas por debajo de Zaragoza los autores 
sugirieron que podrían ser debidas a la presencia de sustancias es-
trogénicas en los vertidos de las depuradoras de esta ciudad. Citan 
en particular altas concentraciones de alquilfenoles y de alquilfenoles 
polietoxilados detectados en la bilis de carpas recogidas en esta zona 
(Lavado, 2005). También se han detectado intersexos de carpa en una 
zona del río Anoia (al noreste de España) (Solé et al., 2003) conocida 
por estar contaminada con sustancias estrogénicas, tipo alquilfenoles, 
y estrógenos procedentes del vertido de plantas depuradoras (Petrovic 
et al., 2002). De un total de 31 machos capturados, seis presentaban 
tejido ovárico dentro de los testículos.

En Canadá, en una zona al oeste del lago Ontario llamada Cootes 
Paradise, en el año 1998 no se encontraron anormalidades gonadales 
en juveniles de un invierno de edad de carpín, carpa, Dorosoma cepe-
dianum, Ictalurus ameiurus, Lepomis gibbosus y Lepomis macrochirus 
(Kavanagh et al., 2004). Sin embargo, en este mismo estudio en 8 de 
16 machos de Morone americana se encontraron oocitos inmersos en 
el tejido testicular. En el año 2000, en la misma localización se llegaron 
a encontrar un 83 % de individuos intersexo. Además los muestreos 
se extendieron a otras zonas y en la Bahía de Quinte aparecieron un 
22 % y un 44 % de intersexo en los años 1999 y 2000 respectiva-
mente. Por su parte, en el lago «St. Clair» en el año 2000 se observó 
hasta un 45 % de intersexo. El hecho de que en los machos se diera 
inducción de VTG (detectada mediante western-blot) resultó indicativo 
de que las alteraciones observadas en el desarrollo sexual eran debi-
das probablemente a la presencia de sustancias estrogénicas en las 
aguas (Kavanagh et al., 2004). También se han encontrado casos de 
intersexo en esturiones (Scaphirhynchus platyorynchus) capturados en 
el Misisipi: de 22 esturiones capturados aguas arriba de San Luis, en 
Misuri, Estados Unidos, 11 fueron machos y 11 hembras, sin embargo, 
aguas abajo dos de los siete machos capturados (junto a 10 hembras) 
presentaron desarrollo de tejido ovárico en el testículo (Harshbarger et 
al., 2000). Los autores relacionaron esta anomalía con la presencia en 
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los tejidos de los esturiones de diversos compuestos organoclorados, 
como algunos PCBs y los pesticidas DDE y Clordano. En particular, el 
Clordano se ha detectado en repetidas ocasiones en los tejidos de los 
esturiones (Roberts et al., 1991). Los pocos casos de hermafroditismo 
en esturiones detectados en Estados Unidos lo han sido también en 
aguas contaminadas, tal y como citan Harshbarger et al., (2000) en 
su estudio: se describió un caso similar de hermafroditismo en estu-
rión atlántico (Acipenser oxyrhynchus) capturado en el río Hudson, en 
Nueva York, ya en el año 1976 (Atz y Smith, 1976); y otros tres casos 
se describieron más tarde en la misma localización, siendo asociados a 
la presencia de PCBs en las aguas (Van Eenennaam y Doroshov, 1998); 
fi nalmente, otro caso de intersexo en esturión blanco (Acipenser trans-
montanus) se encontró en la bahía de San Francisco (Chapman et al., 
1996).

En la bahía de Tokio se encontraron machos de una especie de len-
guado (Pleuronectes yokohamae) con niveles anormalmente altos de 
VTG (hasta 2.200 ng/ml) con respecto a los niveles detectados en ma-
chos de una zona control (máximo de 91 ng/ml), mostrando algunos 
de estos machos oocitos desarrollados en el tejido testicular (Hashimo-
to et al., 2000).

Hay que tener en cuenta que la mayor parte de los trabajos publi-
cados son aquellos que encuentran resultados «positivos», es decir, 
un efecto estrogénico claro. No obstante también hay algunos traba-
jos publicados con resultados negativos. Por ejemplo, en Michigan, 
Estados Unidos, se llevaron a cabo varios experimentos exponiendo 
carpines in situ a los vertidos de depuradoras pero no se observaron 
alteraciones en los niveles plasmáticos de VTG ni de E2 con respecto a 
los controles (Giesy et al., 2003). Esto llevó a los autores a concluir que 
el riesgo de exposición estrogénica es reducido en este caso.

8.5.3.  Efectos (anti)estrogénicos 
en poblaciones de peces

Un caso muy estudiado de alteraciones endocrinas en poblaciones 
salvajes de peces es el debido a los «bleach kraft pulp mill effl uents» 
(BKME), es decir los efl uentes de las industrias dedicadas al blanqueo 
de la pulpa de madera. En los años ochenta, en un estudio patroci-
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nado por la agencia del medio ambiente sueca se observó que los 
peces capturados en la vecindad de estas factorías mostraban niveles 
bajos de hormonas sexuales, una reducción del crecimiento gonadal 
y un retraso en la maduración sexual, todo lo cual sugería que estos 
animales estaban expuestos a disruptores endocrinos (Andersson et 
al., 1988; revisado por Vos et al., 2000). En principio se atribuyeron 
estos efectos al proceso de blanqueado con cloro, que se traduce en la 
formación y liberación al medio de una gran cantidad de compuestos 
clorados con estructuras diversas y en muchos casos desconocidas. De 
hecho, parece que los efectos de estos vertidos son complejos y que 
hay gran cantidad de mecanismos hormonales implicados. Así al ana-
lizar VTG en plasma de percas (Perca fl uviatilis) capturadas cerca de 
estas factorías se observó por un lado un efecto estrogénico suave en 
los machos pero también un cierto efecto antiestrogénico en hembras 
(Förlin et al., 1999). En Finlandia, en el Lago Saimaa del Sur, también 
se observó que cuando ejemplares juveniles de Coregonus lavaretus se 
exponían in situ encerrándolos en jaulas a los efl uentes de papeleras 
o de fábricas de pulpa había una inducción de la transcripción de VTG 
(Mellanen et al., 1999) lo que indica que estos vertidos tienen cierta 
potencia estrogénica.

En una serie de trabajos llevados a cabo en Ontario, Canadá, se 
observó que poblaciones salvajes de peces expuestas a los BKME en 
la bahía Jackfi sh en el lago Superior mostraban alteraciones impor-
tantes en su capacidad reproductora. En esta área el pez Catostomus 
commersoni alcanzaba la madurez sexual a una edad más avanzada 
de lo normal, presentaba un tamaño gonadal reducido y los caracteres 
sexuales secundarios se expresaban con menos fuerza de lo debido 
(McMaster et al., 1992; Munkittrick et al., 1991). Hembras de C. com-
mersoni que habían estado expuestas a los BKME presentaban durante 
el periodo de vitelogénesis niveles anormalmente bajos de E2 y de 
testosterona (el andrógeno que es transformado en E2 tras un proceso 
de aromatización). También mostraron una concentración reducida de 
17α,20β-dihydroxy-4-pregnen-3-ona (17,20βP)durante los periodos 
de prepuesta y puesta (Van der Kraak et al., 1992). Por su parte los 
machos exhibieron niveles bajos de los esteroides sexuales testostero-
na, 11-cetotestosterona y 17,20ßP (Munkittrick et al., 1991).
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En otras especies expuestas a los BKME en la bahía Jackfi sh tam-
bién se observó una reducción de los niveles de esteroides sexuales, 
por ejemplo en Coregonus culpeaformis (Munkittrick et al., 1992). Y 
el mismo efecto se vio en C. commersoni expuesto a los efl uentes 
de papeleras en otros lugares (Gagnon et al., 1994). Además, en una 
serie de estudios de laboratorio, la exposición a los BKME provocó 
un retraso del proceso reproductor y una disminución del número de 
huevos en Pimephales promelas (Kovacs et al., 1995). También hubo 
una reducción en la capacidad de producción de esteroides en carpín 
expuesto a los BKME tanto en laboratorio como in situ (McMaster et 
al., 1996). Junto a estos efectos se observó una inducción de la activi-
dad EROD en varias especies de peces (Hodson, 1996). 

El efecto de estas alteraciones sobre la capacidad reproductiva qui-
zás se haya hecho más evidente en los trabajos realizados en las fábri-
cas papeleras de Florida. Aquí se observó que hembras de Gambusia 
affi nis holbrooki que vivían aguas abajo de los puntos de vertido se 
habían «masculinizado», de modo que mostraban una elongación de 
la aleta anal que en los machos forma el gonopodio utilizado para la 
fertilización interna (Parks et al., 2001). También se observó un proceso 
de masculinización en otas dos especies: Heterandria formosa y Poeci-
lia latipinna recogidas en el arroyo Rice, al que llegan los vertidos de la 
papelera Palatka, en Florida central (Bortone y Cody, 1999). Ejemplares 
de Micropterus salmoides recogidos en el mismo lugar mostraron no 
sólo una reducción de esteroides sexuales, si no también del índice 
gonadosomático y de la producción de VTG en hembras (Sepúlveda 
et al., 2002). 

Diversos experimentos intentaron averiguar cual era el mecanismo 
de acción de estos efl uentes. Se hizo evidente que los BKME tenían un 
efecto muy marcado en diversos puntos del eje hipotálamo-hipófi sis-
gónada ya que junto a la caída en la concentración de los esteroides 
sexuales en C. commersoni, se producía una reducción en los niveles 
circulantes de hormonas gonadotropas y una disminución en la capa-
cidad de síntesis de esteroides (Van der Kraak et al., 1992). Con el fi n 
de averiguar con exactitud el mecanismo de acción de los BKME se 
recogieron folículos de hembras de C. commersoni en vitelogénesis 
y se observó que su capacidad de síntesis de testosterona y de E2, 



572

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

tanto basal como estimulada con gonadotropina coriónica humana se 
encontraba disminuida (McMaster et al., 1995) lo que indica que estos 
vertidos ejercen su efecto preponderantemente a nivel de la síntesis 
de esteroides. También se ha sugerido que la inducción de la activi-
dad EROD observada en ejemplares de M. salmoides recogidos por 
debajo del punto de vertido de una papelera en Florida central estaba 
relacionada con efectos antiestrogénicos (Sepúlveda et al., 2004), en 
concordancia con lo observado en diversos experimentos in vivo e in 
vitro (Anderson et al., 1996a, b; revisión de Navas y Segner, 2006).

Un problema importante en lo relativo a los BKME es que se trata 
de mezclas muy complejas, con muchos compuestos que ni siquiera 
han sido identifi cados, de modo que es difícil establecer las sustancias 
responsables de los efectos observados. En una serie de estudios in 
vitro (citados por Vos et al., 2000) se demostró que los efl uentes con-
tenían tanto compuestos estrogénicos como compuestos tipo dioxina 
(que podrían actuar como antiestrogénicos. Ver Navas y Segner, 1998, 
2006). En base a las curvas dosis-respuesta se llegó a la conclusión de 
que los vertidos contenían hasta 20 ppt de TEQs. El hecho de que se 
haya observado inducción de la actividad EROD (Munkittrick et al., 
1994) podría ser indicativo de la presencia de compuestos con estruc-
turas relacionadas con las de las dioxinas. No obstante en los últimos 
años se ha demostrado la enorme variabilidad estructural de los com-
puestos activadores del AhR, por lo que es difícil asignar la inducción 
observada a un compuesto concreto (Denison y Nagy, 2003; Navas et 
al., 2006). No obstante, algunas pistas sobre la naturaleza de estos 
compuestos podrían obtenerse del hecho de que a partir de fi nales de 
1993 se observó que los carpines expuestos a los BKME bajo condicio-
nes controladas no veían alterada de una manera tan marcada como 
antes su capacidad de producción de esteroides y esto coincidió con 
ciertas modifi caciones en los procesos de producción que se introdu-
jeron a mediados de 1993 en la fábrica que estaba siendo observada 
(McMaster et al., 1996). Aunque la empresa no hizo públicas ni dio 
explicaciones sobre tales modifi caciones.

Junto a los xenobióticos sintéticos estos efl uentes contienen una gran 
cantidad de compuestos naturales que provienen de los árboles. Una 
de estas sustancias naturales que aparece con una gran abundancia es 
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el β-sitosterol. Cuando este compuesto se inyectó en carpines provocó 
una reducción de los niveles de testosterona y de 11-oxo-testosterona 
en los machos, y de los niveles de testosterona y E2 en las hembras 
(MacLatchy y Van Der Kraak, 1995). En hembras de Gambusia affi nis 
expuestas a los efl uentes se observó un proceso de masculinización de-
bido a la transformación bacteriana del ß-sitosterol en una hormona 
androgénica (Denton et al., 1985) o bien debido a la acción de otro 
esterol vegetal, el estigmastanol y sus productos de degración (Howell y 
Denton, 1989). Sin embargo, y esto da una idea de la complejidad del 
asunto, el ß-sitosterol actúa también como una sustancia estrogénica 
induciendo la producción de VTG en peces (ver MacLatchy et al., 1997). 
Al indagar en los mecanismos por los que el ß-sitosterol provocaba la 
reducción en la capacidad de producción de esteroides se observó que 
causaba alteraciones en la disponibilidad de colesterol para iniciar el 
proceso de síntesis de los esteroides sexuales y que también afectaba al 
proceso de transformación de pregnenolona en testosterona (MacLat-
chy et al., 1997). Todo ello evidenció que este compuesto podía jugar 
un papel muy importante en los efectos causados por los BKME aun-
que, evidentemente, otros muchos también estaban actuando.

A pesar del conocimiento que se fue adquiriendo acerca del efecto 
de estos vertidos en la fi siología de la reproducción se sabía muy poco 
sobre su infl uencia en la efi cacia reproductora de las especies afec-
tadas. En exposiciones llevadas a cabo en M. salmoides durante 56 
días con concentraciones de los vertidos que llegaron hasta un 80 % 
(Sepúlveda et al., 2003) se observó que, a pesar de las modifi caciones 
ya observadas anteriormente en los niveles de hormonas sexuales y 
VTG, no había ningún efecto sobre la fecundidad, el tamaño de los 
huevos o las tasas de eclosión. Sin embargo sí que hubo un aumento 
en la tasa de anormalidades observadas en las crías procedentes de los 
animales expuestos lo que hizo que el crecimiento y supervivencia de 
las larvas disminuyera signifi cativamente. La importancia ecológica de 
las alteraciones que se fueron observando fue ya discutida por Davis et 
al., (1992). Estos autores, en base a los resultados de otros científi cos y 
los suyos propios, sugirieron que efectivamente el proceso reproductor 
llegaría a verse impedido tras exposiciones prolongadas a los BKME lo 
que afectaría negativamente al éxito de las poblaciones de peces.
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8.6.  PERTURBADORES ENDOCRINOS 
Y PISCICULTURA

La posible infl uencia de los disruptores endocrinos sobre los peces 
cultivados no ha sido estudiada como si se tratara de un caso particu-
lar. Las razones son evidentes: primero, en un sistema de producción 
controlado y que ha de ser rentable las acciones preventivas son fun-
damentales, así que en la explotación se ponen los medios adecuados 
para que el problema no aparezca; segunda, quizás como consecuen-
cia de esa prevención a la que se acaba de hacer referencia, en la bi-
bliografía no se encuentran casos de efectos de disruptores endocrinos 
sobre la efi cacia reproductiva en las explotaciones piscícolas. No obs-
tante, los disruptores endocrinos pueden llegar a los peces en cultivo y 
podrían llegar a afectar a la rentabilidad de las explotaciones.

Buena parte de los estudios sobre el efecto estrogénico de algunos 
xenobióticos en peces parten de una serie de trabajos realizados por 
Pelissero en el grupo de Françoise Le Menn de la Universidad de Bur-
deos acerca de los piensos para peces. En principio se observó que los 
niveles de esteroides sexuales en varias preparaciones comerciales eran 
relativamente altos (Pelissero et al., 1989): los niveles de E2 alcanza-
ron 935 ng/100g, los de estrona 615 ng/100g y los de andrógenos 
1.100 ng/100 g. Aunque había una enorme variabilidad en las cantida-
des detectadas de unos piensos a otros e incluso en diferentes lotes del 
mismo pienso, unos niveles tan altos de esteroides sexuales parecían 
ser capaces de infl uir las concentraciones plasmáticos naturales y la 
producción de VTG. En este mismo trabajo se mostraba que los ma-
chos de esturión alimentados con estas dietas tenían unas cantidades 
anormalmente altas de E2 y de VTG en plasma. 

Estos mismos autores se interesaron por el efecto de los fi toestróge-
nos que podrían aparecer también en los granos de alimento. Como se 
ha mencionado previamente la actividad hormonal de los fi toestróge-
nos se observó muy tempranamente al ser la causa de la reducción de 
fertilidad de ovejas que pastaban tréboles especialmente ricos en estos 
compuestos (Leavitt y Wright, 1965; Obst y Seamark, 1970). Además 
de en los tréboles, los fi toestrógenos alcanzan concentraciones muy 
elevadas en muchas leguminosas como la alfalfa o la soja. Por lo tanto 
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si estas sustancias pasaran a formar parte de los piensos comerciales, 
como ocurría en algunos casos (Citado por Pelissero et al., 1991a) en 
los que la soja formaba una parte esencial del grano, era de esperar 
que también tuvieran efectos en los peces que recibían ese alimento. 
En una serie de experimentos utilizando esturiones observaron que los 
piensos fabricados a base de soja tenía un efecto estrogénico causando 
la producción de VTG en machos (Pelissero et al., 1991a). La capacidad 
estrogénica de los fi toestrógenos individuales se evidenció mediante 
inyecciones intraperitoneales en juveniles de esturiones (Pelissero et al., 
1991b). Tanto la daidzeina, como la biocanina A, la genisteina, el ecuol 
y el cumestrol causaron la producción de VTG, siendo el cumestrol el 
más potente de todos. 

Por lo tanto, la utilización de leguminosas, particularmente soja, 
como materia prima para la fabricación de piensos puede ser una vía 
de llegada de sustancias estrogénicas a los peces en cultivo. Hoy por 
hoy, cuando se baraja la utilización de fuentes de proteínas alternati-
vas a la harina de pescado en los piensos, hay que tomar en cuenta 
los posibles efectos secundarios de los fi toestrógenos en los animales 
cultivados.

Pero los piensos también pueden arrastrar sustancias antiestrogéni-
cas, particularmente compuestos relacionados con las dioxinas. En la 
fabricación de piensos se utilizan harinas de pescado en las que apa-
recen los compuestos que acumularon los peces a partir de los cuales 
se obtuvieron esas harinas. En granos de una dieta comercial usada 
en lubina se han encontrado cantidades perfectamente detectables 
de varios compuestos organoclorados incluyendo DDT, DDE y varios 
PCBs (Serrano et al., 2003). Las concentraciones de estos compuestos 
aumentaban, con respecto a la observada en el pienso, en diversos 
compartimentos corporales de lubinas, mantenidas en experimenta-
ción durante 6 ó 24 meses, o cultivadas, y alimentadas con esos pien-
sos. Puesto que estos compuestos son difícilmente metabolizables por 
los peces tienden a bioacumularse y biomagnifi carse. Los factores de 
biomagnifi cación alcanzaron valores de hasta 20, por ejemplo para el 
PCB180 en grasa visceral (Serrano et al., 2003).

En un estudio sobre la presencia de PCBs, pesticidas organoclorados 
y PBDEs en piensos utilizados en acuicultura, en aceites de pescado y 
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en salmón atlántico, Salmo salar, salvaje y cultivado, procedente de 
varios países europeos, aparecieron altas concentraciones de PCBs y 
niveles moderados de pesticidas organoclorados y PBDEs (Jacobs et al., 
2002). Las concentraciones de PCBs fueron 145-460 ng / g de lípido en 
los salmones, 76-1.153 ng /g de lípido en los piensos para los salmones 
y 11-218 ng /g de lípido en los aceites de pescado. Los diferentes DDTs 
presentaron también concentraciones muy variables: 5-250 ng / g de 
lípido en los salmones; 34-52 ng / g de lípido en los piensos y 11-218 
ng / g de lípido en los aceites de pescado. Finalmente los PBDEs te-
nían concentraciones más bajas: 1-85 ng/ g de lípido en los salmones; 
8-24 ng /g de lípido en los piensos y desde no detectados a 13 ng/g 
de lípido en los aceites de pescado. Por lo tanto el salmón mostró los 
niveles más altos de los distintos contaminantes considerados, seguido 
de los piensos y, al fi nal, de los aceites de pescado. Estos resultados 
fueron similares a los obtenidos en un estudio holandés (RIVO, 2000). 
Si se observan las tablas en el estudio de Jacobs et al., (2002) se pue-
de observar que las muestras de salmón cultivado tenían, en general, 
concentraciones más altas de estos contaminantes que las de salmón 
salvaje.

En un artículo publicado en Science, Hites et al., (2004a) analizaron 
el contenido de compuestos organoclorados en más de dos toneladas 
(en total unas 700 muestras) de salmón cultivado y salvaje. Se deter-
minaron las concentraciones de Mirex, Endrin, Dieldrin, DDT total (es 
decir, DDT y sus metabolitos, considerando en conjunto los diferentes 
congéneres posibles), PCBs totales y dioxinas totales entre otros com-
puestos. En algunos casos las concentraciones medias fueron relativa-
mente altas: más de 10 ng de DDT, casi 100 ng PCBs o más de 50 pg 
de dioxina por g de peso fresco. Lo que resultó interesante es que al 
comparar las concentraciones encontradas en salmones salvajes y en 
salmones cultivados estos últimos presentaron concentraciones signi-
fi cativamente más altas desde un punto de vista estadístico que los 
salmones salvajes para trece de los compuestos analizados (hexacloro-
benceno, Mirex, DDT, Endrín, Dieldrín, diferentes isómeros del Clorda-
no y del Nonaclor, Toxafeno, hepóxido de heptacloro, PCBs y dioxinas). 
Si se comparaban los salmones salvajes con los cultivados de Europa 
y Norteamérica (sin incluir Sudamérica) entonces los procedentes de 
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granja tenían cantidades signifi cativamente más altas de los catorce 
compuestos analizados (a los anteriormente citados habría que añadir 
el Lindano) que los salmones salvajes. Además la cantidad de estos 
contaminantes en los salmones también varió dependiendo de su lu-
gar de procedencia: los de Europa tenían cantidades signifi cativamente 
mayores de los catorce compuestos analizados que los salmones de 
Norte y Sudamérica. 

Estos autores achacaron las diferencias observadas en las concen-
traciones de estos compuestos organoclorados entre salmones salvajes 
y cultivados básicamente a la alimentación recibida. Los salmones cul-
tivados se alimentan con piensos que contienen harinas y aceites de 
pescado, las cuales se obtienen de peces pelágicos de pequeño tama-
ño (Naylor et al., 2000). Estos peces acumulan mayor cantidad de com-
puestos organoclorados cuanto mayor sea el grado de contaminación 
de las aguas en las que crezcan. Por lo tanto, la mayor concentración 
de compuestos organoclorados detectados en los salmones europeos 
estaría refl ejando una mayor concentración de estos contaminantes 
en las aguas en las que se capturaron los peces que sirvieron de base 
para fabricar las dietas con las que se alimentaron. De hecho, al anali-
zar muestras de pienso se observó que las cantidades de compuestos 
organoclorados eran mayores en los piensos europeos que en los ame-
ricanos (Hites et al., 2004).

En un estudio similar los mismos autores (Hites et al., 2004b) se 
concentraron en los análisis de PBDEs y encontraron resultados seme-
jantes a los observados con los compuestos organoclorados. Los PBDEs 
mostraban concentraciones signifi cativamente mayores en los salmo-
nes cultivados que en los salmones salvajes. Los salmones cultivados 
europeos tenían concentraciones más altas que los de Norteamérica, 
estos últimos que los salmones cultivados en Chile y éstos, a su vez, 
más altas que los salmones salvajes. Al analizar trece muestras de pien-
so procedentes de diferentes localidades de los tres continentes estu-
diados no se encontraron diferencias signifi cativas en su contenido de 
PBDEs, aunque sí que había diferencias signifi cativas entre los piensos 
de las dos compañías mayoritarías que manufacturan estos piensos. 
No obstante los autores mantienen la idea de que las diferencias en-
contradas entre los salmones son debidas a las diferencias en el conte-
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nido de PBDEs entre las diferentes dietas con que se alimentaron, y por 
ende, entre los peces utilizados en la obtención de las harinas y aceites 
de pescado usados para producir el pienso. La falta de diferencias en-
tre los piensos procedentes de diferentes localidades se justifi ca por el 
hecho de que hoy en día el origen del pescado usado en la preparación 
de esos piensos puede ser diverso y no hay prácticamente limitaciones 
para su transporte.

Un problema para la interpretación de los resultados de los trabajos 
citados (Hites et al., 2004 a, b) es que las muestras de salmón culti-
vado y comercializado procedían de salmones atlánticos, Salmo salar, 
mientras que las muestras de salmón salvaje correspondieron a cinco 
especies de salmón del pacífi co cuyo cultivo es mínimo: Oncorhynchus 
keta, O. kisutch, O. tschwytscha, O. gorbuscha y O. nerea.

Ante la posible alarma que pudiera causar su informe, los autores 
indicaron que a la hora de considerar los posibles efectos nocivos de la 
ingesta de estos contaminantes con la carne de salmón hay que tener 
muy en cuenta a su vez los benefi cios que se derivan de su alto conte-
nido en ácidos grasos de la serie n-3 (Hamilton et al., 2005).

Los compuestos clorados y bromados a los que se ha hecho refe-
rencia en los últimos párrafos podrían estar actuando como disrupto-
res endocrinos causando efectos diversos. Puesto que algunos de los 
compuestos más tóxicos y activos, como la TCDD, tienen un marcado 
carácter antiestrogénico se han realizado experimentos dirigidos a eva-
luar las consecuencias de un fenómeno de antiestrogenicidad origina-
do por xenobióticos en peces cultivados. En el Instituto de Acuicultura 
de Torre de la Sal (40°N, 0°) se alimentó a lubinas de tres años de edad 
(en su primer periodo reproductor) durante nueve meses (de noviem-
bre a mayo) con pienso al que se había añadido βNF, un activador del 
AhR (Navas et al., 2004). Estas lubinas comenzaron la vitelogénesis en 
octubre y las puestas (cada hembra pone dos ó tres veces en el mismo 
ciclo reproductor) se alargaron de diciembre a abril. Al analizar las con-
centraciones plasmáticas de VTG, E2 y LH se vio que las lubinas tratadas 
mostraron alteraciones importantes con respecto a los controles: en el 
punto medio del periodo reproductor las concentraciones de E2 y LH 
fueron signifi cativamente más altas, mientras que la concentración de 
VTG fue signifi cativamente menor que en los controles. La reducción 



579

LOS PERTURBADORES ENDOCRINOS Y SUS POSIBLES EFECTOS…

en la concentración de VTG se relacionó directamente con un efecto 
antiestrogénico de la ßNF. Los autores sugirieron que la elevación de 
los niveles de E2 y LH podrían estar relacionados con alteraciones en la 
tasa de transcripción del gen del ER, que es estrógeno dependiente, al-
teraciones que llevarían a modifi car los procesos de retroalimentación 
con que los estrógenos regulan la producción y liberación de LH.

Por lo tanto se demostró un efecto directo de estos contaminantes 
antiestrogénicos en el control hormonal de la reproducción; pero en 
un caso real las concentraciones de sustancias antiestrogénicas en los 
piensos distan mucho de la concentración que causó las alteracio-
nes observadas. De hecho, al analizar las concentraciones de PCBs, 
dioxinas y furanos en hígados de lubinas que habían sido alimentadas 
con piensos comerciales y que también mostraron niveles elevados 
de E2 y de LH y bajos de VTG con respecto a lubinas alimentadas con 
pescado natural, se observó que tales concentraciones eran menores 
que en los hígados de las lubinas alimentadas naturalmente (Navas et 
al., 2005). Probablemente las alteraciones observadas estaban más 
relacionadas con diferencias en los niveles de nutrientes aportados 
por las distintas dietas.

Puesto que las aguas utilizadas en las explotaciones acuícolas, par-
ticularmente continentales, se encuentran, por el propio interés del 
acuicultor, alejadas de puntos de vertido es difícil a priori que los dis-
ruptores endocrinos producto de la actividad humana lleguen a afectar 
a los peces cultivados. No obstante, las propias conducciones de agua 
de las piscifactorías o los materiales utilizados en tanques y contenedo-
res podrían estar liberando compuestos con actividad hormonal. Final-
mente hay que tener en cuenta que las propias hormonas de los peces, 
con las altas densidades normalmente utilizadas en las explotaciones, 
podrían tener efectos no deseados. Sin embargo, y a título de ejemplo, 
en un trabajo reciente de nuestro laboratorio (resultados no publica-
dos) no se encontraron concentraciones importantes de sustancias es-
trogénicas en las aguas de salida de tres piscifactorías continentales. Es 
curioso, sin embargo, que ya en las aguas de entrada de una de ellas se 
encontraran concentraciones relativament altas de BPA, probablemen-
te debido al tipo de conducción utilizado. Quizás este sea un punto en 
el que los acuicultores hayan de poner especial cuidado en el futuro, 
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sobre todo pensando en el efecto que estas sustancias puedan tener a 
largo plazo sobre sus poblaciones de reproductores.

Se podría concluir diciendo que los disruptores endocrinos son una rea-
lidad, que pueden llegar a afectar a los peces en cultivo y que es algo que 
hay que tomar en consideración, en particular desde un punto de vista pre-
ventivo, aunque hoy por hoy no se hayan dado a conocer casos de efectos 
masivos o agudos de estos contaminantes en las explotaciones piscícolas.
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Resumen
Diversifi car la piscicultura marina es objeto de trabajo en numero-

sas instalaciones acuícolas y especialmente desde el inicio de la déca-
da de los noventa, su evolución se está produciendo de forma paralela 
a la maduración y consolidación de las tecnologías de producción de 
los peces que representan la producción comercial en la actualidad, es 
decir dorada (Sparus aurata), lubina (Dicentrarchus labrax) y rodaballo 
(Scophthalmus maximus). A pesar del tiempo trascurrido desde el co-
mienzo de estas iniciativas, ninguna especie nueva se ha incorporado 
al grupo de las tres anteriores, observándose una amplia dispersión 
de esfuerzos, consecuencia de la selección de un elevado número de 
nuevos potenciales candidatos. En este documento se realizan una 
serie de consideraciones a este respecto y se analiza el nivel de im-
portancia que el control de la reproducción en cautividad tiene para 
conseguir la puesta en cultivo de nuevas especies de peces marinos 
de interés acuícola en España. Se revisan los avances conseguidos en 
la reproducción de un variado conjunto de peces, incluyendo diversos 
espáridos, el lenguado senegalés (Solea senegalensis), y algunas espe-
cies de mayor porte como seriola (Seriola dumerili), corvina (Argyroso-
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mus regius) o mero (Epinephelus marginatus). Actualmente se dispone 
de un importante volumen de información sobre técnicas para la re-
producción de nuevos espáridos, que no se ha refl ejado de momen-
to en el correspondiente incremento de la producción industrial de 
estas especies. Los avances recientes también han sido notables en 
la reproducción del lenguado, aunque todavía se requiere un mayor 
progreso en el conocimiento de la fi siología de la reproducción y el 
comportamiento sexual de esta especie. No obstante, la reproducción 
en cautividad aparentemente ha dejado de ser el principal obstáculo 
para la producción en masa del lenguado. En las especies de mayor 
tamaño, se pone de manifi esto la necesidad de usar grandes infraes-
tructuras de cultivo, acompañadas en algunas ocasiones por terapias 
hormonales específi cas, para facilitar su correcto desarrollo gonadal 
en cautividad.

Abstract
Marine fi sh farming diversifi cation is an old aim of aqua culturist 

that has been more intensely accomplished since the 1990s. It has simul-
taneously evolved to the consolidation of the three main fi sh species that 
are responsible for present commercial marine fi sh production in Spain, 
the gilthead sea bream (Sparus aurata), the sea bass (Dicentrarchus 
labrax) and turbot (Scophthalmus maximus). Scientifi c and technical 
contributions after this time were, however, unable leading to new fi sh 
species being added to the above list. Efforts invested during this time 
were considered to be dispersed, as a consequence of the selection of an ex-
cessively elevated number of potential candidate species. Considerations 
at this regard are given in present work, and the level of relevance that 
controlled reproduction has on the achievement of new fi sh species com-
mercial aquaculture is analysed. Advances in the reproduction of various 
sparid species, the Senegalese sole (Solea senegalensis), and bigger sized 
fi sh such as the greater amberjack (Seriola dumerili), the meagre (Ar-
girosomus regius) and the dusky grouper (Epinephelus marginatus) 
are reviewed. Ample information on the reproduction of new sparid fi sh 
is detected; however there were no parallel correspondence in commercial 
production of these species. Signifi cant progress has also been achieved 
in the reproduction of Senegalese sole, although much is still needed to 
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know about the reproductive physiology and sexual behaviour of this fl at 
fi sh. Nevertheless, sole reproduction in captivity does not seem to be at 
present the main concern to its aquaculture development, as it used to be 
for many years. In bigger size fi sh, the need for greater culture infrastruc-
tures, accompanied in some instances by specifi c hormonal therapies, has 
been evidenced.

Palabras clave: diversifi cación, peces, acuicultura, reproducción, esparidos, lenguado, 

corvina, seriola, mero.

9.1.  ASPECTOS GENERALES 
Y CONSIDERACIONES PREVIAS

El desarrollo de técnicas para conseguir un control completo sobre 
el ciclo de vida en cautividad de cualquier organismo susceptible de 
explotación industrial es una actividad de carácter multidisciplinar, 
que se estructura en torno a cinco grandes áreas temáticas como 
son reproducción, alimentación, nutrición, patología y genética. 
Normalmente, la lógica indica que la reproducción en cautividad ha 
de ser la primera disciplina abordada a la hora de iniciar cualquier 
estudio de diversifi cación. Esto es algo también aplicable en el caso 
de la piscicultura marina, aunque existen excepciones en el registro 
histórico en relación a algunas actividades llevadas a cabo para la 
puesta en cultivo de algunas especies de interés acuícola, en las 
que no se ha seguido esta secuencia. De cualquier manera, siempre 
será mejor resolver en primer lugar la reproducción en cautividad 
para poder acceder a poblaciones de estados juveniles con las que 
comprobar la viabilidad de las ulteriores etapas del ciclo de produc-
ción. 

Hay que reconocer inicialmente que a través de la evolución 
de la acuicultura marina durante las últimas tres décadas, no ha 
existido un criterio uniforme antes de abordar el estudio de los 
ciclos de producción en cautividad. Mas bien, los estudios se han 
adaptado en general a la mayor o menor complejidad de mane-
jo que pudieran presentar las distintas fases del ciclo de vida de 
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las especies candidatas, llegando en algunos casos (atún, anguila) 
a niveles excesivos de sobreexplotación de las poblaciones salva-
jes para su uso acuícola. Acceder a dominar la reproducción en 
cautividad de nuevas especies piscícolas debe considerarse como 
una seria apuesta de futuro que puede, o no, desencadenar en 
la consecución de un ciclo integral de producción. Hay que ser 
también conscientes de que en el supuesto que la especie falle 
desde el punto de vista acuícola, la información adquirida sobre 
su reproducción podrá ser de gran valor para otros campos de 
actuación, entre los que se podría destacar el de la conservación 
de los recursos marinos.

La situación actual acerca de los conocimientos sobre la repro-
ducción en cautividad de nuevas especies de peces marinos de po-
tencial interés para la acuicultura en España es el eje central de este 
capítulo. La revisión pretende también realizar una diferenciación 
entre las nuevas especies en base a la contribución que puedan 
aportar a la industria y el mercado de la piscicultura marina. La jus-
tifi cación para la selección de nuevas especies argumentada hasta 
la fecha ha sido muy variada. Algunas especies estudiadas fueron 
seleccionadas de acuerdo a criterios de interés muy local, o bien 
debido a criterios simples como una buena facultad de crecimiento, 
observada en condiciones diferentes a las propias de una explota-
ción acuícola. Sin embargo, si se es consciente del volumen de pro-
ducción que la industria acuícola genera, rápidamente es posible 
pensar que la prioridad para la selección de nuevas especies debe 
venir marcada por un interés general más allá del ámbito local. No 
obstante, hay que reconocer que de los estudios con especies de 
ámbito local pueden surgir alternativas y/o complementos intere-
santes para especies ya consolidadas en el mercado acuícola. Lo 
realmente importante de estos estudios es llegar a conclusiones, 
positivas o negativas, en plazos cortos de tiempo. En caso de resul-
tado positivo, el esfuerzo principal será trasladado a los especialis-
tas en comercialización.

Una vez establecida la existencia de una amplia demanda de mer-
cado como criterio prioritario para la selección de nuevas especies 
acuícolas, es conveniente considerar otros criterios de selección, que 
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han de contribuir igualmente en el proceso. Evidentemente, aspec-
tos como supervivencia larvaria, adecuada tasa de crecimiento y to-
lerancia al hacinamiento han de regir la valoración fi nal sobre las 
posibilidades reales de cada especie. Por otro lado, factores como la 
buena transformación del alimento y una conversión trófi ca efi caz 
han de ser también tenidos en cuenta. El primero hace referencia a la 
masa de alimento necesaria por unidad de biomasa producida, y es 
independiente de la posición trófi ca ocupada por la especie en cues-
tión, mientras que el segundo posiciona a cada especie de acuerdo 
al nicho trófi co ocupado, siendo la conversión mas efi caz conforme 
la especie está mas cerca de los niveles trófi cos bajos. Por último, cri-
terios no estrictamente acuícolas, como podría ser la producción de 
juveniles de especies amenazadas para la recuperación de poblacio-
nes salvajes, justifi can plenamente abordar estudios de reproducción 
con nuevas especies de peces.

Esta revisión pretende también refl exionar y razonar sobre las espe-
cies de peces que son realmente interesantes para diversifi car la pisci-
cultura marina en España. Conviene evaluar los hitos conseguidos y su 
utilidad en la reproducción de nuevas especies, así como analizar los 
aspectos en los que no se ha avanzado a pesar de su necesidad. En el 
siguiente apartado se discute sobre los planteamientos y estrategias 
que han de ser abordados para la reproducción de nuevas especies de 
peces. Posteriormente, se ofrece una actualización científi co-técnica 
acerca del estado sobre la reproducción en peces marinos de especies 
diferentes a las actualmente explotadas en la acuicultura industrial. 
En este punto hay que ser conscientes de la importante cantidad de 
información de que se dispone y que no trasciende al no ser publicada 
o difundida en un ámbito estrictamente científi co. Se trata de una in-
formación de elevada componente zootécnica, generada en diferentes 
centros acuícolas. El trabajo continua con un análisis sobre la relevan-
cia y el nivel de dependencia de la reproducción para el desarrollo 
acuícola de aquellas especies consideradas más importantes para la 
piscicultura marina española. Para concluir, se realiza una previsión so-
bre cuales habrían de ser las tendencias de trabajo futuro, en base a 
los resultados contenidos en esta revisión y la previsible evolución de 
la demanda acuícola.
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9.2.  PLANTEAMIENTOS ANTE EL ESTUDIO 
DE LA REPRODUCCIÓN DE NUEVOS 
PECES MARINOS

Hasta el presente, los planteamientos para abordar el cultivo de 
nuevas especies han sido muy variados y han derivado en un amplio 
número de peces que han sido objeto de estudios enfocados a su 
acuicultura. La alta diversidad piscícola y de hábitos de consumo de 
pescado, así como la heterogeneidad climática y geomorfológica del 
litoral español son factores que han contribuido sin duda a ello. Por el 
contrario, menos peso aparentan haber tenido factores relacionados 
con la demanda de mercado. Con la fi nalidad de refl ejar de una ma-
nera sufi cientemente objetiva lo acontecido en el pasado reciente en 
relación a la diversifi cación piscícola, se han recogido y organizado los 
trabajos presentados durante los tres últimos Congresos Nacionales de 
Acuicultura, dentro de las correspondientes sesiones de reproducción 
y cultivo de nuevas especies. El resultado de este análisis se muestra 
en la Figura 1, para la cual se defi nen dos indicadores. Uno describe 
el porcentaje de trabajos sobre reproducción presentados para cada 
especie, mientras que el otro describe el porcentaje total de trabajos. 
De esta manera, puede visualizarse rápidamente la incidencia de los 
trabajos de reproducción en relación al conjunto global de trabajos 
presentados dentro del entorno de reproducción y cultivo de nuevas 
especies de peces marinos.

La fi gura 1 recoge una lista con un total de 17 especies de peces 
estudiadas y descritas durante el periodo contemplado. Esta cifra es su-
gerente de la dispersión del esfuerzo dedicado a la investigación para 
llegar a cultivar nuevas especies de peces. Hay que destacar además 
que en esta lista no se encuentran algunas especies de interés, actual-
mente en estudio, como el mero (Epinephelus marginatus) o la corvina 
(Argyrosomus regius). De las 17 especies en la fi gura 1, solo 4 repiten 
en los tres Congresos, siendo 3 de ellas (dorada, lubina y rodaballo) las 
especies que acaparan la práctica totalidad de la producción piscícola 
marina en España. No obstante, la proporción de trabajos relativos a 
la reproducción de dorada y lubina descendió a partir del IX Congreso, 
mientras que la representación del rodaballo fue siempre baja. La cuarta 
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especie que repite en los tres Congresos Nacionales es el dentón (Dentex 
dentex). Esta especie también presenta registros documentales sobre su 
reproducción y cultivo con anterioridad al VIII Congreso Nacional, pero 
a pesar de ello, su producción acuícola no existe. Por último, llama la 
atención la súbita entrada del lenguado senegalés (Solea senegalensis) a 
partir del IX Congreso, pasando a dominar de forma absoluta desde ese 

FIGURA 1.  
Proporción de trabajos presentados en el octavo, noveno y 

décimo Congreso Nacional de Acuicultura relacionados con 
la reproducción de peces marinos (barra roja) y con el cultivo 

general de estas especies (barra verde).
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momento el número de trabajos presentados, tanto sobre su reproduc-
ción como sobre sus técnicas generales de cultivo.

Cuando se abordan estudios para desarrollar la reproducción en 
cautividad de nuevas especies hay que prestar especial atención a la 
importante variabilidad existente en el patrón de reproducción entre 
ellas. Los requerimientos de manejo de estas especies van a venir de-
terminados por su modelo de reproducción, además de otros factores 
inherentes a sus hábitos de vida. En algunas especies es muy impor-
tante evitar algunas pautas de manejo adquiridas de prácticas acuí-
colas previamente llevadas a cabo para la reproducción de otras ya 
conocidas, las cuales podrían causar un efecto negativo. Reconocer la 
variabilidad de reproducción entre especies e identifi car las pautas de 
manejo que han de ser adaptadas a nuevos requerimientos específi cos 
son tareas esenciales para el correcto desarrollo de la reproducción de 
nuevos peces. En el cuadro 1 se resumen algunos rasgos de la repro-
ducción que pueden afectar al manejo y condiciones de estabulación 
de algunas de las especies incluidas en este estudio, que son objeto 
de revisión detallada en los apartados posteriores. El grupo de espe-
cies seleccionadas está compuesto por 11 potenciales candidatos, con 
mayor o menor experiencia de reproducción. Las características bioló-
gicas de la reproducción más importantes desde el punto de vista acuí-
cola están relacionadas con la talla de primera maduración y puesta, 
la facilidad para completar el ciclo de maduración sexual en espacios 
confi nados, además de algunos aspectos del comportamiento sexual. 
Resulta evidente que el acceso a la investigación para la reproducción 
de algunas nuevas especies pasa por el desarrollo previo de infraes-
tructuras de cultivo de una magnitud muy superior a la utilizada para 
especies actualmente producidas a nivel comercial, y eso es algo que 
se escapa del alcance económico en bastantes casos.

La existencia de cualquier tipo de hermafroditismo frente a gono-
coriosis, el tipo de sincronía del mecanismo de desove, así como los 
hábitos de los reproductores, son factores que también han de tenerse 
en cuenta para el manejo. No obstante, estos factores no llegan lógica-
mente a limitar tanto como los primeros, ya que se circunscriben más 
al ámbito de la habilidad de técnicos y operarios, y no suelen deman-
dar grandes inversiones económicas.
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CUADRO 1.  
Tipo de sexualidad, tamaño de primera puesta y sistema de maduración ovárico en un 
grupo seleccionado de 11 especies de peces marinos con potencial para diversifi car la 

piscicultura en España. La sexualidad de las especies puede ser gonocórica (G), hermafrodita 
(H), hermafrodita proterándica (H. ) o hermafrodita proteroginica (H. ). El sistema de 

maduración ovárico se establece de acuerdo a la descripción de Carrillo et al. (1993) en ovario 
sincrónico por grupos (SG) y ovario asíncrono (A).

Especie Sexo Talla primera 
puesta (cm) Ovario Referencias

Argyrosomus regius G 72( ) 82( ) SG Cárdenas no pub.

Dentex dentex G 21 A Loir et al., 2001

Diplodus puntazzo H 21 A Micale et al., 1996

Diplodus sargus H. 17 A Morato et al., 2004

Epinephelus marginatus H. 50( ) 100( ) SG Zabala et al., 1999b

Pagellus bogaraveo H. 26( ) 32( ) A Micale et al., 2002

Pagrus auriga H. 22( ) 55( ) A Cárdenas et al., 2003

Pagrus pagrus H. 25( ) 29( ) A Kokokiris et al., 1999

Seriola dumerili G 80( ) 60( ) SG Micale et al., 1999

Solea senegalensis G 32 A Rodríguez 1984

Thunnus thynnus G 98( ) 105( ) A Abascal et al., 2003

La estructura y organización de estudios de reproducción en peces 
ha de pasar en primer lugar por la consecución de ejemplares con ca-
pacidad reproductora que se encuentren cautivos en unas condiciones 
en las que puedan desarrollar su instinto reproductor. Solo a partir de 
ese momento se puede plantear con garantía acometer los estudios fi -
siológicos que conduzcan a un conocimiento profundo de los mecanis-
mos de reproducción, que faciliten el posterior desarrollo de técnicas 
específi cas de reproducción.

Una vez adecuados los requisitos básicos de espacio, calidad de agua 
y nutritivos, además de la estabulación de un grupo de peces con talla y 
proporción sexual adecuadas, el primer paso a seguir consiste normal-
mente en la observación de su reproducción natural bajo las condiciones 
ambientales en las que se reproduce la especie. Si esta tarea se lleva a cabo 
de manera satisfactoria, gran parte de las especies ensayadas suelen res-
ponder positivamente y desovan en cautividad coincidiendo, en mayor o 
menor medida, con su periodo de puesta en la naturaleza. A este tipo de 
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puesta se le denomina puesta natural, y es la que mas abundantemente 
se registra con las nuevas especies. Un segundo nivel de complejidad en 
la reproducción de peces en cautividad estaría representado por la puesta 
natural manipulada, en la que el periodo de puesta de la especie puede 
dilatarse y/o desfasarse en el tiempo mediante la regulación de factores 
ambientales como el fotoperiodo y la temperatura. Estos aspectos se tra-
tan detalladamente en otros capítulos de esta obra.

Cuando se recurre a la utilización de tratamientos con hormonas 
sexuales, bien para ayudar a fi nalizar la maduración sexual o para es-
timular fi nalmente la liberación de gametos, se suele hablar de puesta 
inducida. En las nuevas especies involucradas en la piscicultura marina, 
esta estrategia para conseguir la reproducción en cautividad se ha uti-
lizado en algunos casos, normalmente siguiendo esquemas de trata-
miento incorporados desde otras especies, y por lo tanto no optimiza-
dos después de estudios fi siológicos desarrollados específi camente.

Por último, la puesta artifi cial de las especies puede considerarse 
como el nivel más tecnifi cado de reproducción utilizado en la actua-
lidad. Su éxito depende de la obtención manual de ovocitos y esper-
ma maduros, y la realización de una posterior fecundación «in vitro». 
Debido al elevado nivel de conocimiento requerido sobre maduración 
gonadal, además de la heterogeneidad en la facilidad para manipular 
ejemplares y conseguir gametos viables de los mismos, en las nuevas 
especies piscícolas la utilización de esta técnica reproductora esta poco 
extendida. Al igual que ocurriera con la puesta inducida, se ha tendido 
a actuar de acuerdo a técnicas puestas a punto para otras especies, 
que no siempre han dado resultados positivos.

Entre las especies ya mencionadas como candidatas para diversifi car 
la piscicultura marina en España se ha logrado la reproducción en cau-
tividad de un número signifi cativo, aunque muchas de ellas no sean 
las que realmente interesan al sector acuícola o, al menos, ese interés 
no ha sido manifestado por el mismo en diferentes foros de debate. 
El que se haya logrado la reproducción de algunas especies nuevas 
de peces no signifi ca que el control de esta etapa del ciclo biológico 
esté ya superado. Nada más lejos de la realidad, toda vez que la repro-
ducibilidad, tanto geográfi ca como temporal, de la reproducción de 
algunas especies no es todavía sufi cientemente satisfactoria. Además, 
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los mecanismos reguladores de la reproducción en cautividad de estas 
especies están por determinar en muchos casos.

Un hecho observado en la reproducción de nuevas especies es el de no 
priorizar la realización de estudios fi siológicos detallados cuando la espe-
cie en cuestión muestra resultados aceptables en su reproducción natural 
(con o sin manipulación ambiental). La obtención de resultados de repro-
ducción natural con facilidad podría pues ralentizar el progreso hacia lo 
que debería ser la meta fi nal en todo proceso de puesta a punto de la 
reproducción de cualquier especie piscícola, como es la consecución de 
su reproducción artifi cial. Aunque la reproducción en cautividad de peces 
marinos ha dependido durante periodos dilatados de tiempo de la puesta 
natural o la inducida, casos típicos de la dorada y la lubina, siempre será 
necesario disponer de técnicas de reproducción artifi cial que permitan 
acometer las necesarias tareas de selección genética que deben ir asocia-
das al desarrollo integral del cultivo de cualquier especie acuícola.

El grado de conocimiento sobre la reproducción dentro del amplio 
grupo taxonómico de peces marinos considerados en la acuicultura 
española es variable según la especie que se trate. Ante tanta variedad 
taxonómica, y para efectuar un análisis detallado sobre los avances 
más recientes en la reproducción en cautividad de nuevas especies, se 
ha estimado conveniente agrupar las especies en base a criterios bio-
lógicos, que pueden coincidir o no con criterios taxonómicos, que se 
refl ejan en unos requisitos de manejo diferencial. De esta manera, se 
realiza una evaluación del estado de la reproducción de nuevas espe-
cies considerando el grupo de los espáridos por un lado, un segundo 
grupo que incluye los peces planos, y un tercer grupo en el que se 
engloban aquellas especies cuyo porte es sensiblemente superior al de 
las especies habitualmente cultivadas.

9.3.  EVALUACIÓN DE RESULTADOS 
SOBRE LA REPRODUCCIÓN 
DE ESPÁRIDOS

El éxito inicial de la reproducción en cautividad de la dorada, con el 
desarrollo de mecanismos sencillos de control de fotoperiodo y tem-
peratura para regular las puestas en tanques comunitarios, animó el 
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estudio de otras especies de espáridos, cuyos requerimientos bioló-
gicos en cultivo se presumieron semejantes. De esta manera, se han 
desarrollado estudios para conocer la reproducción de varias especies 
de espáridos a lo largo del litoral español. Así, mientras en el Medite-
rráneo se ha trabajado principalmente con dentón (Dentex dentex), y 
sargos (Diplodus sargus, Diplodus vulgaris, Diplodus puntazzo), en el 
norte de España dominaron los estudios con besugo (Pagellus boga-
raveo), siendo los pargos (Pagrus pagrus, Pagrus auriga) las especies 
más importantes en Canarias y el litoral sur atlántico ibérico. Otros 
espáridos estudiados de forma ocasional han sido la breca (Pagellus 
erythrinus) y la mojarra (Diplodus bellotii).

Los primeros trabajos sobre la reproducción de D. dentex describen 
su puesta natural en cautividad entre los meses de Mayo y Junio (Gla-
muzina et al., 1989). Posteriormente, otros autores han descrito tam-
bién la puesta natural de esta especie (Méndez et al., 1995; Abellán 
1997; Pastor et al., 1997; Loir et al., 2001). En la naturaleza, D. dentex 
desova entre Marzo y Julio (Morales-Nint y Moranta, 1997) y bajo con-
diciones naturales de estabulación en latitudes mediterráneas, Pavlidis 
et al. (2000) indican un intervalo de puesta de ocho a diez semanas 
entre abril y junio, coincidiendo con fotoperiodo en incremento, de 
12:30 a 14:40 horas de luz al día. Durante este periodo, las puestas se 
produjeron en un intervalo de temperatura variable, de 16 °C a 22 °C. 
La fecundidad anual descrita para esta especie es variable, pero en 
la mayor parte de los casos oscila entre 600.000 huevos (Loir et al., 
2001), y 1.500.000 huevos producidos por hembra estabulada (Abe-
llán et al., 1997). 

A partir de las primeras observaciones de reproductores de D. dentex 
en cautividad, se sugirió que se trataba de un pez con hermafroditismo 
proterándico (Glamuzina et al., 1989). Sin embargo, estudios posterio-
res (Abellán 2000; Grau et al., 2001; Loir et al., 2001) revelaron que 
se trata de un espárido gonocórico, en el que los sexos se diferencian 
a partir de tallas superiores a 18 cm. La primera talla de maduración 
sexual se sitúa en 21 cm (Loir et al., 2001), y los primeros desoves en 
cautividad se producen con animales a partir de un peso de 900 g 
(Abellán 2000). Las hembras presentan un típico ovario de maduración 
asíncrona (Loir et al., 2001), tratándose de individuos que desovan par-
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cial y continuadamente a lo largo de su periodo de puesta, en el cual 
pueden producir entre 4 y 18 lotes sucesivos de huevos (Pavlidis et al., 
2000). La totalidad de los ejemplares macho suele comenzar a produ-
cir esperma con dos meses de antelación a la maduración fi nal de las 
hembras (Pavlidis et al., 2000), adquiriendo además una tonalidad azul 
mas brillante durante el periodo de puesta (Pastor et al., 1977). 

Se ha comprobado que el periodo natural de puesta de D. dentex 
puede ser notablemente ampliado mediante manipulación del foto-
periodo. De esta manera, Pavlidis et al., (2001), combinando ciclos de 
inducción y demora de maduración sexual en diferentes lotes manteni-
dos a temperatura constante entre 19 °C y 20 °C, consiguieron pues-
tas de D. dentex durante un periodo continuado de nueve meses, en 
el que los parámetros indicadores de viabilidad de las mismas fueron 
similares a los obtenidos a partir de los individuos control. En relación 
al uso de tratamientos hormonales, Glamuzina et al., (1989) refi rieron 
los primeros resultados positivos de puesta inducida al tratar los re-
productores con gonadotropina coriónica humana (GCH). No obstan-
te, las larvas producidas de esta manera presentaron serios problemas 
para alimentarse al inicio de su desarrollo, algo que podría haber sido 
consecuencia de estados débiles o de subdesarrollo, y con un hipo-
tético origen en una aplicación hormonal inadecuada. Mas tarde, el 
uso de implantes de GnRH se comprobó como un método efi caz para 
inducir la maduración fi nal del ovocito y la ovulación, aumentando en 
un orden de magnitud la producción de huevos en reproductores de 
D. dentex (Pavlidis et al., 2000). Estos implantes no produjeron efectos 
fi siológicos importantes sobre la población de machos.

El pargo común (P. pagrus) es otro de los espáridos que más atención 
ha recibido desde el punto de vista acuícola, siendo su reproducción 
estudiada desde hace tiempo. Se trata de una especie con una distri-
bución geográfi ca más amplia que la anterior, distribuyéndose además 
por una vasta zona del océano atlántico, contribuyendo este hecho 
a que su interés comercial sea superior. El periodo de reproducción 
de P. pagrus en la naturaleza está comprendido entre febrero y junio 
(Vassilopoulou y Papaconstantinou, 1992; Pajuelo y Lorenzo, 1996; 
Mihelakakis et al., 2001), coincidiendo prácticamente con el descrito 
para su puesta natural en cautividad, entre los meses de enero y mayo, 
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y con temperaturas del agua entre 15,8 °C y 19,2 °C (Mylonas et al., 
2004). Se conoce que la reproducción en el medio natural se realiza 
en aguas de 50 a 150 m de profundidad en las que la temperatura se 
sitúa entre 14,5 °C y 16,5 °C (Machias et al., 1998). En aguas de las 
Islas Canarias la temperatura a la que P. pagrus se reproduce varia en-
tre 18 °C y 20 °C (Pajuelo y Lorenzo, 1996). Los ejemplares en cultivo 
alcanzan la talla reproductora más rápidamente que los salvajes, gra-
cias a la disponibilidad de alimento ilimitada y la superior temperatura 
de crecimiento (Machias et al., 1998). Sin embargo, ello no va acom-
pañado de maduración precoz, habiéndose observado que P. pagrus 
madura por primera vez a la edad de tres años, momento en el que 
histológicamente hay un 11 % de hembras y un 77 % de machos 
(Kokokiris et al., 1999). Al cuarto año de edad más de la mitad de las 
hembras están maduras sexualmente.

La fecundidad anual obtenida para grupos mantenidos en cautividad 
puede variar entre 200.000 huevos por kg-1 (Kolios et al.,1997), algo 
más de 400.000 huevos kg-1 (Mylonas et al.,2004), o 770.000 huevos 
kg-1 (Mihelakakis et al., 2001). Estos datos no pueden ser adecuadamen-
te comparados con los aportados previamente para D. dentex, debido 
a la diferente forma en que los autores han expresado la fecundidad 
anual. En este sentido, es más recomendable expresar fecundidad en re-
lación a la biomasa de hembras estabuladas, ya que ello permite obtener 
una más clara visión de este parámetro entre especies. La estabulación 
inicial de una población de pargos entre 517 g y 1108 g de peso, ape-
nas produjo puestas de importancia durante los dos primeros años en 
cautividad (Cárdenas y Calvo 2003). Sin embargo, al tercer año, después 
de una correcta aclimatación y alcanzar pesos entre 858 g y 2127 g 
(media de 1424 g), se obtuvo de forma espontánea un total de 31,3 106 
huevos a partir de un conjunto de 40 reproductores durante el periodo 
global de puesta (Cárdenas y Calvo 2003). Estos autores no refi eren la 
proporción de sexos estabulada, pero a partir de los datos facilitados se 
puede intuir una fecundidad para el ciclo anual sensiblemente superior 
a la mencionada con anterioridad. Las tasas de fertilización registradas 
en tanques de puesta natural varían desde 36,9-68,9 % (Milonas et al., 
2004), hasta 75,9 % (Cárdenas y Calvo 2003), 85-95 % (Kolios et al., 
1997), y 95-100 % (Mihelakakis et al., 2001).
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La hurta (Pagrus auriga) es una especie muy similar al pargo, con la 
que llega a generar híbridos de forma natural en tanques de puesta 
con poblaciones conjuntas (Manchado et al., 2005). Ello, a pesar de 
presentar una estacionalidad notablemente desfasada para su periodo 
de reproducción en la naturaleza, donde se describen los meses de 
Septiembre a Febrero, con un máximo en Octubre-Noviembre, como 
los de su actividad reproductora en el mar (Pajuelo et al., 2006). Es-
tas fechas coinciden con las observaciones realizadas en ejemplares 
que desovaron naturalmente en cautividad (Cárdenas et al., 2003). 
Al igual que el pargo, presenta hermafroditismo proterogínico, apare-
ciendo machos en la población a partir de tallas superiores a 55-65 cm 
(Cárdenas et al., 2003). La fecundidad anual obtenida para un grupo 
de 130 reproductores de P. auriga (de los cuales solo 9 de ellos se es-
timó fueron machos funcionales) mantenidos en un tanque de puesta 
natural de 250 m3 de capacidad, fue de 4,6 106 huevos (Cárdenas 
et al., 2003). Este valor es sensiblemente inferior a los descritos para 
P. pagrus, y probablemente refl eje una mayor complejidad estructu-
ral de sexos. El porcentaje de fertilización de los huevos producidos 
naturalmente por P. auriga fue del 64,7±18,0, mas cercano al de P. 
pagrus. Ambas especies se diferencian también en los valores óptimos 
de temperatura en los que el desove es de mayor cuantía, siendo los 
intervalos 16 °C-18 °C para P. pagrus, y 19 °C-22 °C para P. auriga, en 
los que se da máxima fecundidad (Cárdenas et al., 2005).

Tres especies de sargo (Diplodus sargus, Diplodus vulgaris y Diplo-
dus puntazzo) han sido objeto de interés acuícola desde hace tiempo, 
remontándose los trabajos para lograr su reproducción en cautividad 
a la década de los ochenta. Sin embargo, los sargos no han llegado a 
representar una importante alternativa en la acuicultura, por motivos 
que trascienden de los objetivos de este trabajo. La reproducción de 
varios tipos de sargo se viene realizando en tanques de puesta natural 
en algunas instalaciones del entorno mediterráneo como complemen-
to a la de las especies principales.

El sargo picudo (D. puntazzo) es un espárido hermafrodita con 
puestas secuenciales, que madura entre los meses de Agosto y Octu-
bre en aguas del mediterráneo occidental (Hernández et al., 2003), 
y entre Octubre y Noviembre en el mediterráneo oriental (Marangos 
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1995). No hay evidencias de inversión sexual, y el hermafroditismo 
mostrado por esta especie se puede considerar como ambisexual, 
dado que las poblaciones reproductoras analizadas muestran góna-
das que incluyen de forma simultánea tejidos ováricos y testiculares, 
si bien siempre existe predominancia de un tejido sobre el otro en la 
mitad de la población (Micale et al., 1996). Se trata de una especie 
para la que se han descrito pobres resultados sobre su reproduc-
ción en cautividad. Los primeros intentos para reproducir D. puntaz-
zo indicaron su difi cultad para desovar naturalmente en tanques de 
cultivo, siendo el tratamiento con gonadotropina coriónica humana 
(GCH) la única vía de obtener algún resultado positivo de desove, 
aunque no satisfactorio (Faranda et al., 1985). Estos pobres resulta-
dos fueron confi rmados posteriormente por Georgiou y Stephanou 
(1995), quienes fracasaron en la obtención de puestas tanto natu-
rales como inducidas con GCH o con hormonas liberadoras de go-
nadotropinas. Estos autores describen además esta situación como 
generalizada en varias instalaciones de la costa oriental mediterrá-
nea. Asimismo, describen el desarrollo de la maduración gonadal en 
este área geográfi ca entre Octubre y Diciembre, periodo de tiempo 
ligeramente desfasado respecto del descrito para la zona occidental. 
Uno de los principales factores que aparentemente condicionan la 
reproducción en cautividad de D. puntazzo es el estrecho margen de 
temperatura (19 °C-21 °C) en el que realizan el desove (Georgiou y 
Stephanou 1995). Además, oscilaciones bruscas en la temperatura 
del agua, incluso dentro del margen óptimo, se han asociado con 
serias perturbaciones en la puesta de reproductores mantenidos en 
cautividad (Marangos 1995).

La maduración gonadal de D. vulgaris se produce durante el mismo 
periodo que la de P. puntazzo. Sin embargo, se ha descrito que la pues-
ta natural de esta especie se produce con mayor facilidad (Dujakovic 
y Glamuzina 1988). El sargo común (D. sargus) muestra una amplia 
plasticidad en su reproducción, presentando un periodo de madura-
ción principal entre Marzo y Junio en latitudes de las Azores, el cual se 
amplia, tanto en el hemisferio norte como en el sur, conforme incre-
menta la latitud, consecuencia probablemente del incremento paralelo 
de la temperatura (Morato et al., 2003)
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El besugo (Pagellus bogaraveo) es una especie de muy alto valor 
comercial en España, cuya biología pesquera y acuicultura se han es-
tudiado con cierto detalle, aunque todavía no existe una producción 
industrial acuícola relevante, a pesar de los avances tecnológicos regis-
trados. Se conoce que es una especie que se reproduce naturalmente 
en el norte de la Península Ibérica entre los meses de Marzo y Mayo 
(Fernández-Pato et al., 1990), coincidiendo este periodo prácticamen-
te con el descrito para el desove natural de ejemplares reproductores 
mantenidos en cautividad (Olmedo et al., 1998). Puestas espontáneas 
han sido también descritas para reproductores en cautividad de esta 
especie por Peleteiro et al., (2000), así como por Micale et al., (2002), 
estos últimos después de proceder a una manipulación sencilla de los 
peces. El besugo es un espárido que presenta hermafroditismo prote-
rándico, con la peculiaridad de la existencia de una elevada proporción 
de hembras gonocóricas, que alcanza hasta el 41 % de poblaciones en 
cautividad (Micale et al., 2002). 

Al igual que sucede en Pagrus con el uso de tanques voluminosos 
(Cárdenas y Calvo 2003), se recomienda utilizar infraestructuras de 
cultivo de mayor tamaño para mantener los reproductores de P. bo-
garaveo, citándose el uso de tanques de 32 m3 y de 120 m3 como 
adecuados para el desove natural (Peleteiro et al., 2000). En relación 
a la inducción hormonal a la puesta, la escasa información disponible 
hace referencia a que un tratamiento con dosis progresivas de LHRHa 
no produjo efecto signifi cativo sobre el estado de madurez del ovario 
(Peleteiro et al., 2000).

9.4.  AVANCES EN LA REPRODUCCIÓN 
DE PECES PLANOS

Bajo la denominación de peces planos se engloba un variado grupo 
taxonómico de peces con hábito de vida bentónico y de gran valor co-
mercial. El máximo exponente para la acuicultura en España lo represen-
ta el rodaballo (Scophthalmus maximus), especie bien consolidada en el 
sector productor, sobre la que probablemente se dispone del mayor gra-
do de control para su reproducción en cautividad entre el conjunto de 
peces marinos de interés acuícola en España. El interés general derivado 
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de la demanda del mercado hacia peces planos se tradujo hace tiempo 
en trabajos de investigación que permitieran acceder a técnicas para 
la producción de otros peces planos muy demandados como son los 
lenguados del género Solea. Desde el punto de vista acuícola, son dos 
las especies de lenguado más estudiadas. Por un lado está el lenguado 
común (Solea solea), especie que no debe considerarse como novedosa, 
toda vez que los primeros estudios sobre su reproducción en cautividad 
se remontan 30 años atrás (Devauchelle et al., 1987). Más reciente, y 
restringido al ámbito de la Península Ibérica, son los estudios llevados a 
cabo con el lenguado senegalés (Solea senegalensis), especie muy simi-
lar externamente a la anterior, pero con una distribución hacia latitudes 
más bajas, si bien solapa con S. solea en una amplia región. Tampoco 
debe considerarse como una especie de estudio reciente, ya que los 
primeros trabajos sobre su reproducción también tienen cierta antigüe-
dad (Rodríguez 1984; Dinis 1986). A diferencia de los espáridos, ambas 
especies de lenguado presentan un claro patrón sexual gonocórico, aunque 
la diferenciación externa entre sexos no es manifi esta, salvo cuando el 
ovario alcanza un avanzado estado de maduración en las hembras.

La reproducción de S. solea se produce de forma natural con relativa 
facilidad a partir de ejemplares mantenidos en cautividad. Devauchelle 
et al. (1987) realizaron una amplia descripción sobre los sistemas em-
pleados para la obtención en masa de huevos embrionados de S. solea 
desde el año 1975. Estos autores fi jaron el periodo natural de repro-
ducción en cautividad entre los meses de Marzo y Mayo, a la vez que 
establecieron una ligera variabilidad en torno a esos valores en función 
de la temperatura del agua. Así, el intervalo óptimo para el desove de 
S. solea lo establecieron para temperaturas del agua entre 8 °C y 12,5 
°C, con máximos de fecundidad en 10,5 °C, siendo posible ampliar di-
cho intervalo si la temperatura del agua era mantenida artifi cialmente 
dentro de los límites establecidos. Por otro lado, atribuyeron una espe-
cial importancia a la temperatura del agua durante el periodo invernal 
en el que se produce la maduración sexual, citando una producción 
de huevos notablemente reducida cuando la temperatura invernal no 
descendió por debajo de 10 °C.

El lenguado común presenta un típico ovario de maduración asín-
crona, correspondiendo a un patrón secuencial de desove durante el 
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periodo de puesta. La fecundidad media anual, medida como produc-
ción de huevos en los diferentes lotes de reproductores estabulados, es 
muy variable, con valores medios de 140.000 huevos kg-1 (Devauchelle 
et al., 1987). Los ensayos de control hormonal de la reproducción in-
dicaron la posibilidad de favorecer una ovulación precoz, seguida de 
puesta espontánea, tras la inyección de un análogo de la hormona 
LH-RH (Ramos 1986a). Sin embargo, el porcentaje de fertilización de 
los huevos fue inferior al registrado en individuos no tratados hormo-
nalmente. El tratamiento con dosis únicas de GCH (250 a 500 UI kg-1) 
en hembras de S. solea en su estado fi nal de vitelogénesis, mostró 
también resultados positivos de inducción a la puesta, y en este caso se 
registraron porcentajes de fertilización de los huevos entre 15 % y 80 
% (Ramos 1986b). Por otro lado, Bertotto et al., (2005) describieron 
una notable reducción en el periodo de puesta cuando a los peces se 
les administró un antagonista de GNRH de liberación lenta.

El hecho de que el interés por la acuicultura del lenguado senegalés 
(S. senegalensis) estuviese restringido al Suroeste peninsular durante 
mucho tiempo (Cañavate 2005), hizo que los estudios sobre su repro-
ducción se hayan llevado a cabo básicamente en el litoral Sur Atlántico. 
Dinis et al. (1999) describen la reproducción natural de S. senegalensis 
en Portugal durante los meses de Marzo a Junio. Desde el año 1992 
esta especie desova naturalmente en las instalaciones del CIFAP «El To-
ruño» (IFAPA, Junta de Andalucía), donde se ha descrito recientemente 
la relación encontrada entre el régimen de fl uctuación del termo ciclo 
y la puesta natural de ejemplares adultos estabulados en cautividad 
(Anguis y Cañavate 2005). Durante muchos años, la ausencia de unas 
adecuadas condiciones de reproducibilidad en relación al patrón de 
manejo conocido, ha sido probablemente la causa por la que otras 
instalaciones no hayan podido acceder a conseguir la reproducción 
natural de S. senegalensis. Afortunadamente, la situación general ha 
evolucionado recientemente, y varias instalaciones, públicas y privadas, 
son actualmente capaces de conseguir desoves en cautividad de S. 
senegalensis. Además de las fl uctuaciones en la temperatura del agua, 
otros factores como el origen y aclimatación de los reproductores, la 
dieta y la calidad físico-química del agua, han sido más seriamente 
considerados, dando como resultado que un total de nueve instalacio-
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nes distribuidas por el litoral Ibérico han conseguido reproducir natu-
ralmente esta especie.

La reproducción natural de S. senegalensis en cautividad se produce 
durante varios meses del año, y comprende un periodo principal de 
puesta entre Febrero y Junio, y uno secundario en otoño (Anguis y 
Cañavate 2005). El desove se produce mayoritariamente después de 
incrementos en la temperatura del agua de hasta 2,5 °C en las 48 
horas previas, y dentro de un amplio margen de temperatura, entre 
15 °C y 22 °C (Anguis y Cañavate 2005). La fecundidad máxima se re-
gistra entre 18 °C y 19 °C. La fecundidad es elevada, alcanzando 1,65 
106 huevos kg-1, en un ciclo anual. Estos valores son muy superiores 
a los anteriormente mencionados para S. solea, contribuyendo a esta 
diferencia el hecho de que S. senegalensis presente un mas dilatado 
periodo de puesta, además de una alta frecuencia de puesta dentro 
de este periodo. Al igual que en S. solea, la fecundidad muestra una 
elevada variabilidad entre registros diarios. En este sentido, y de forma 
común para ambas especies, hay que puntualizar sobre la difi cultad 
que, con los medios zootécnicos actuales, existe para conocer el nú-
mero de progenitores que en cada momento están contribuyendo a la 
progenie. Este factor esta probablemente en el origen de semejante 
elevada variabilidad en la fecundidad, y puede ser consecuencia de 
una fuerte estructuración jerárquica dentro del grupo de reproductores 
estabulados en un tanque comunitario. En este sentido, Baynes et al. 
(1994) describieron la existencia de un fuerte componente social den-
tro de una población de S. solea mantenida en tanques de puesta.

La naturaleza asíncrona del ovario de S. senegalensis (Rodríguez 
1984) coincide con la existencia de un amplio periodo de puesta. Ade-
más el hecho de observar machos que producen esperma durante 
todo el año (Anguis y Cañavate 2005) es congruente con tan dilatado 
plazo para la emisión de ovocitos viables. Bajo determinadas condicio-
nes de atenuación artifi cial del ciclo natural de elevadas temperaturas 
estivales, se ha podido comprobar durante dos años sucesivos, como 
una población cautiva de S. senegalensis mantenida en un sistema de 
recirculación, ha sido capaz de producir puestas naturales con viabili-
dad normal durante diez meses al año ininterrumpidamente, de Fe-
brero a Noviembre (Cañavate et al., 2005). Estudios llevados a cabo 
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por Vázquez et al., (2003) pusieron de manifi esto la importancia de un 
descenso en la temperatura del agua durante el invierno, de cara a la 
posterior consecución de puestas. Así, la reducción térmica de 20 °C 
a 16 °C durante un mes correspondiente a un ciclo anual de puesta, 
y una reducción similar a15 °C en el siguiente ciclo anual, condujo a 
la obtención de 20 y 38 puestas, respectivamente. Sin embargo, los 
porcentajes de viabilidad fueron muy bajos respecto de los descritos 
previamente, y tan solo 10 del total de las puestas presentaron algún 
índice de fertilización. La mayor importancia de estos resultados radica 
en haber asociado una variación en el régimen de temperatura del 
agua, con la subsiguiente consecución de puestas por primera vez en 
una instalación en la que el uso repetido de agua de pozo con tem-
peratura estable todo el año nunca había producido resultado alguno 
de puesta.

Si la temperatura es un factor asociado a la maduración y puesta del 
S. senegalensis, todavía no se puede establecer una relación clara entre 
el fotoperiodo y la reproducción de esta especie. García-López et al. 
(2003) observaron una inhibición en la producción de 17 beta estradiol 
en primavera, en hembras sujetas a fotoperiodo permanente. Estas 
mismas condiciones extremas, de luz permanente, redujeron notable-
mente la maduración gonadal, tanto en hembras como en machos 
(García-López et al., 2006). No se dispone todavía de estudios relacio-
nados con la infl uencia de diferentes ciclos de luz y oscuridad sobre la 
maduración gonadal de este lenguado, pero aparentemente cuesta 
pensar en una elevada importancia del fotoperiodo como elemento 
para inducir la reproducción de S. senegalensis, sobre todo si se consi-
dera que ambos sexos se encuentran maduros sexualmente la práctica 
totalidad del ciclo anual, y que solo la temperatura en condiciones 
extremas es capaz de reducir el estado de madurez en las hembras. 
De confi rmarse, esta sería una interesante diferencia en relación a la 
cercana especie S. solea, con mayor distribución en latitudes mas altas, 
para la que se ha descrito la posibilidad de regular la reproducción en 
cautividad a través del fotoperiodo (Baynes et al., 1993).

La puesta inducida hormonalmente en S. senegalensis se ha efec-
tuado en algunas ocasiones siguiendo esquemas derivados de los uti-
lizados en otros peces. Así, los primeros ensayos de inducción con LH-
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RH produjeron resultados positivos de puesta, pero en todos los casos 
los huevos no fueron viables, y aparentemente no estaban fecunda-
dos (Agulleiro et al., 2006). De forma parecida, Guzmán et al. (2005) 
comprobaron la mayor efi cacia de la GNRHa cuando fue aplicada en 
implantes de liberación sostenida frente a la inyección directa de esta 
hormona. Sin embargo, todos los huevos producidos mediante este 
sistema de estimulación tampoco progresaron al estado embrionario. 
Parece como si este tipo de estimulación hormonal fuera funcional 
solo en hembras, aunque también habría que tener en cuenta a este 
respecto la posible elevada componente de jerarquía social existente 
entre la población reproductora. 

Una característica importante de S. senegalensis, que difi culta el ac-
ceso al control de su reproducción artifi cial, es el reducido tamaño de 
un testículo típicamente oligospérmico, en el que la espermatogénesis 
es semicistica (García-López et al., 2005). Las cantidades de semen 
que se pueden extraer por masaje raramente superan los 100 µL de 
volumen (Cabrita et al., 2006). Por otro lado, la elevada complicación 
para extraer manualmente ovocitos maduros del ovario de las hembras 
mediante masaje abdominal, añade un punto más de difi cultad para 
lograr su reproducción artifi cial. Esta faceta de la reproducción de S. 
senegalensis se muestra mucho más compleja en relación a una espe-
cie desarrollada como es el rodaballo.

La acuicultura del rodaballo se centra en el Norte de España debido 
básicamente a la idoneidad del régimen de temperaturas del agua. 
Una especie fi logenéticamente cercana como es el rombo (Scophthal-
mus rhombus) habita en aguas mas templadas, por lo que podría ser 
una buena candidata para su producción en el Sur. Recientes estudios 
llevados a cabo en el CIFAP «Agua del Pino» (IFAPA, Junta de Andalu-
cía) han puesto de manifi esto la viabilidad de aplicar en S. rhombus las 
diferentes técnicas de reproducción desarrolladas para S. maximus (Ha-
chero et al., 2005). La gran similitud biológica entre ambas especies ha 
permitido el trasvase de métodos de una a otra, colocando en un breve 
plazo a S. rhombus como una especie bien posicionada desde el punto 
de vista de su reproducción en cautividad. Una especie de ámbito local 
como es la acedía (Dicologoglossa cuneata) se ha incorporado recien-
temente al grupo de nuevas especies de peces planos actualmente en 
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estudio en España. Se trata de un género de menor tamaño, en el que 
los lotes de reproductores se conforman con individuos a partir de 30 
g de peso, y cuya reproducción natural en cautividad ha sido descrita 
para ejemplares estabulados en tanques comunitarios (Herrera et al., 
2005). Estos autores describen la buena capacidad de adaptación a las 
condiciones de cautividad de ejemplares salvajes usados para la repro-
ducción, y registran un periodo de puesta en cautividad entre Enero y 
Junio. Durante este plazo de tiempo se produce una alta fecundidad, 
cifrándose entre 1,1 106 y 1,8 106 la cantidad de huevos producidos 
por kg de hembra y año, valores muy parecidos a los descritos anterior-
mente para S. senegalensis.

9.5.  ESTUDIOS SOBRE LA REPRODUCCIÓN 
DE PECES CON TALLA SUPERIOR

El trabajo acuícola con especies de la ictiofauna marina cuyo porte 
es sensiblemente superior al de las especies consideradas hasta el mo-
mento representa un importante cambio cuantitativo y cualitativo en lo 
que a las pautas de manejo se refi ere. Además del salto en la dimensión 
de las estructuras para la estabulación de ejemplares reproductores, al-
gunas especies suelen presentar una fi siología o un comportamiento 
reproductor que añaden más importancia al requerimiento de espacio. 
Dentro de este grupo heterogéneo hay que resaltar cuatro especies, en 
base a su importancia económica, zootécnica o ecológica. Estas son, el 
atún rojo (Thunnus thynnus), la corvina (Argyrosomus regius), la seriola 
(Seriola dumerili) y el mero (Epinephelus marginatus).

Debido a la gran demanda comercial existente para el atún rojo, el 
interés por su biología y cultivo es antiguo, no solo en España, sino en 
varios países. De hecho, la reproducción controlada de esta especie se 
viene estudiando desde hace más de tres décadas. El ciclo reproductor 
en su migración para desove en el mediterráneo ha sido estudiado tan-
to en hembras (Corriero et al., 2003) como en machos (Medina 2003). 
La reproducción en el medio natural se lleva a cabo en aguas cercanas 
al Archipiélago Balear y las costas de Cerdeña durante los meses de Ju-
lio y Agosto. La edad de primera maduración se produce al tercer año 
de vida, presentando esta especie un ovario de maduración asíncrona 
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con ciclos de ovulación diarios (Abascal et al., 2003). En Europa, los 
diversos intentos para aclimatar reproductores de T. thynnus thynnus a 
condiciones de cautividad pasaron por la previa construcción de gran-
des infraestructuras de cultivo en tierra (Fores et al., 2000; Cárdenas 
et al., 2002). Sin embargo, hasta la fecha no se ha obtenido éxito 
reproductor alguno con este sistema debido básicamente a la difi cul-
tad por trasportar y aclimatar ejemplares potencialmente reproducto-
res (García-Gómez et al., 2003). La difi cultad para el manejo de esta 
especie es grande, y la única vía por la que se han conseguido huevos 
embrionados hasta el momento ha sido a partir de ejemplares estabu-
lados en grandes jaulas fl otantes (Ioka et al., 2000). Esta práctica de la 
reproducción del atún rojo (T. thynnus orientalis) se ha llevado a cabo 
en Japón desde hace tiempo, donde en 1979 se obtuvieron las prime-
ras puestas para ejemplares estabulados en cautividad (Miyashita et al., 
2000). Los resultados registrados desde entonces parecen prometedo-
res en lo que a producción de huevos se refi ere, pero hay que tener en 
cuenta la existencia de una escasa capacidad de predicción sobre este 
fenómeno, toda vez que lotes maduros que habían desovado en años 
previos, no lo hicieron de forma regular en años sucesivos (Ioka et al., 
2000; Sawada et al., 2005). Se trata de un sistema muy dependiente 
de cambios en las condiciones ambientales y de posibles variaciones en 
el estado fi siológico de los peces entre ciclos de puesta. 

A pesar de la complejidad y dimensión de las infraestructuras fl o-
tantes utilizadas en la reproducción del atún, son varios los millones 
de huevos, con muy alta tasa de fl otabilidad (91,8 %-100 %), recogi-
dos en diferentes campañas (Sawada et al., 2005). Estos autores des-
cribieron un periodo de 41 días, entre Julio y Agosto, en el que los 
ejemplares de atún estabulados en grandes jaulas fl otantes desovaron 
naturalmente, con temperaturas del agua entre 23,2 °C y 29,2 °C. Du-
rante el cortejo previo a la puesta, los machos adquieren una tonalidad 
más oscura, y uno o dos ejemplares suelen aproximarse a una hembra. 
Este proceso se produce normalmente entre cuatro horas con ante-
lación a la puesta de sol, y la propia puesta de sol (Ioka et al., 2000). 
Las primeras puestas recogidas en cautividad fueron cultivadas hasta 
obtener ejemplares adultos que dieron lugar posteriormente a los pri-
meros reproductores nacidos en cautividad. Estos peces fueron capa-
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ces también de reproducirse naturalmente en las jaulas, cerrando así 
el ciclo biológico de esta especie en cautividad (Sawada et al., 2005). 
En relación a tratamientos hormonales, Mylonas et al. (2006) ensaya-
ron la aplicación de un antagonista de liberadoras de gonadotropinas 
(GnRHa) mediante implantes de liberación sostenida, en ejemplares 
maduros de T. thynnus estabulados en jaulas fl otantes en Baleares, ob-
servando ovulación en hembras y espermiación en machos, así como 
la producción, a los tres días, de huevos fertilizados que dieron lugar 
a larvas. Sin embargo, este trabajo no describe sobre efectos específi -
cos del tratamiento hormonal en los peces tratados en relación a los 
utilizados como control. En un estudio similar realizado por Correiro et 
al. (2006), se indica la efectividad del tratamiento con GnRHa sobre la 
estimulación en la maduración fi nal del ovocito, y la ovulación espon-
tánea en cautividad en hembras específi camente tratadas, llegando 
incluso a fertilizar artifi cialmente óvulos maduros obtenidos a partir de 
las hembras sacrifi cadas. Por el contrario, el tratamiento con GnRHa 
no produjo una modifi cación signifi cativa sobre la movilidad ni sobre 
la concentración del esperma en machos sometidos a tratamiento hor-
monal (Fauvel et al., 2006).

La corvina (A. regius) es otra especie de elevado porte cuyo interés 
acuícola es también alto. La información relacionada con su reproduc-
ción en cautividad apenas esta difundida. Sin embargo, se tiene cons-
tancia de la producción de varios millones de alevines en criaderos de 
Francia e Italia desde hace unos años (Divanach 2002). Se trata de 
una especie gonocórica, cuya reproducción se encuentra asociada a 
ambientes de estuario (Quero y Vayne, 1993), por lo que la salinidad 
podría desempeñar un papel signifi cativo en este proceso. Muy re-
cientemente, se ha descrito la reproducción en cautividad de dos lotes 
de reproductores procedentes de la desembocadura del Guadalquivir 
(Cárdenas, comunicación personal). Estos peces, con peso superior a 
los 8 kg, respondieron positivamente a un tratamiento sencillo con Gn-
RHa, dando lugar a puestas viables en las Instalaciones de LIMIA (Balea-
res) y del IFAPA Centro El Toruño (Cádiz), que presentaron alta tasa de 
eclosión. El periodo de obtención de las puestas estuvo comprendido 
entre Junio y Julio, meses en los que naturalmente madura la corvina. 
Es preciso realizar mas trabajos sobre la reproducción de A. regius de 
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cara a conocer la fecundidad total por ciclo de puesta, así como sobre 
la posibilidad de conseguir mas de un desove por hembra.

La seriola (Seriola dumerili) es una especie de distribución global 
cuya reproducción ha sido estudiada en diversos países, debido al in-
terés general de su producción. Se trata de un pez pelágico que pre-
senta sexos bien separados, ocurriendo la maduración sexual cuando 
alcanzan una talla de 60 cm los machos, y 80 cm las hembras. Micale 
et al., (1999) describen ovarios desarrollados en mayo para hembras 
de 80 cm que tenían cinco años de edad, mientras que Marino et 
al., (1995) encontraron niveles similares de desarrollo ovárico en hem-
bras salvajes de 81,5 cm de longitud pero con edades de tres y cuatro 
años. Estos resultados apuntan a que la talla del pez es un factor más 
importante que la edad en la maduración gonadal de esta especie. 
Mandich et al. (2004) también describen las primeras ovulaciones de 
S. dumerili en el mes de Mayo, presentando además información rela-
tiva a la existencia de un pico de vitelogenina, simultáneamente al de 
otros esteroides sexuales, en el mes de Junio, pasando a no detectarse 
en Agosto, cuando el desove había terminado. Los machos presentan 
un máximo de testosterona en plasma coincidiendo con la esperma-
togénesis, mientras que la 11-keto-testosterona es la hormona que 
mas incrementó su nivel entre los meses de Mayo y Junio, cuando 
los machos producían semen activamente (Mandich et al., 2004). Las 
hembras presentan un ovario en el que maduran múltiples grupos de 
ovocitos de naturaleza sincrónica (Marino et al., 1995; Micale et al., 
1999; Mylonas et al., 2004). En base a un análisis histológico, Marino 
et al. (1995) postularon que el intervalo de tiempo entre puestas en la 
seriola es superior al de otras especies acuícolas. Dada la amplia distri-
bución geográfi ca de esta especie, tanto el periodo natural de pues-
ta como su duración, varía según la localidad, estando asociado este 
periodo fundamentalmente al incremento en la temperatura del agua 
producido en primavera (Grau 1992).

Los ejemplares salvajes utilizados para la reproducción suelen acli-
matarse bien a las condiciones de cautividad, e inician el desarrollo 
gonadal. Sin embargo, la vitelogénesis fi nal y la maduración fi nal del 
ovocito se inhiben en cautividad, apareciendo atresia folicular ge-
neralizada en la época natural de puesta (Micale et al., 1999). Estos 
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autores sugieren una insufi ciente estimulación de gonadotropina en 
cautividad, debido al stress producido por el confi namiento, pero no 
aportan información sobre las cargas utilizadas ni sobre el tamaño de 
los tanques. Este fracaso para completar la maduración del ovocito en 
cautividad ha sido descrito de forma general en varias instalaciones 
del Mediterráneo (Lazarri et al., 2000; Pastor et al., 2000). Una de las 
alternativas probadas con éxito para solucionar este problema ha sido 
la de recurrir a terapias hormonales que ayuden a completar este pro-
ceso. Así Lazarri et al. (2000) obtuvieron puestas viables de S. dumerili 
tras la aplicación de sucesivas inyecciones de un análogo de LH-RH, 
pero el stress inducido en los peces debido al excesivo manejo para 
el tratamiento hormonal fue elevado. La colocación de implantes de 
liberación lenta de GnRHa (Mylonas et al., 2004), resultó una práctica 
más efectiva en esta especie, a la vez que disminuyó ostensiblemente 
la necesidad de manejo. Así, tras la colocación de implantes hormona-
les, Mylonas et al. (2004) describen puestas viables a las 36 horas, y a 
los 4 y 5 días posteriores al tratamiento.

Un factor de importancia a considerar en cualquier tipo de alterna-
tiva elegida para la reproducción es el comportamiento que S. dumerili 
tiene durante el cortejo nupcial previo al desove. Se ha descrito que 
varios ejemplares macho cortejan a una única hembra (Tachichara et 
al., 1993), razón por la cual la proporción de sexos en los tanques 
de reproducción debería estar teóricamente segada hacia un mayor 
número de machos. Evidentemente, la posibilidad de desarrollar el 
cortejo nupcial de una forma más efi caz se aumenta conforme las di-
mensiones del tanque de cultivo son mayores. En este sentido, Jerez et 
al. (2006) describen la reproducción natural de S. dumerili en tanques 
de 500 m3 en las instalaciones del Instituto Español de Oceanografía 
en las Islas Canarias, confi rmando de esta manera las apreciaciones de 
autores previos sobre los problemas derivados de elevados parámetros 
de confi namiento sobre la reproducción de esta especie. Un grupo de 
diez ejemplares salvajes sin equilibrio de sexos conocido, mantenidos 
bajo condiciones naturales de temperatura y fotoperiodo, con la única 
atenuación de la intensidad lumínica, se reprodujo naturalmente des-
pués de seis años en cautividad, y alcanzar una talla media de 100 cm 
y un peso de 25 kg. El periodo de puesta abarcó desde el mes de Abril 
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hasta Octubre, y en él se produjo un total de 14,3 millones de huevos, 
con una fertilización media de 61,7 %, y una eclosión del 16,5 %. 
Esta baja eclosión fue atribuida a una inadecuada alimentación de los 
reproductores. La mayor amplitud del periodo de puesta registrado en 
Canarias, en comparación con los obtenidos en otras regiones, parece 
estar relacionada con un prolongado periodo con temperaturas del 
agua entre 19 °C y 24 °C, intervalo en el que se produce la puesta de 
S. dumerili. Las puestas registradas por Jerez et al. (2006) presentaron 
una periodicidad de 7 días, situación que concuerda con la existencia 
de ciclos ovulatorios de esa duración, y mencionados anteriormente 
para otros autores.

Entre las diversas especies de mero que son objeto acuícola funda-
mentalmente en latitudes tropicales y subtropicales de todo el mundo, 
la más característica en aguas españolas es Epinephelus marginatus. Al 
igual que otros Epinefélidos, este mero presenta una sexualidad con un 
hermafroditismo proterogínico (Marino et al., 2001), produciéndose la 
primera maduración sexual como hembra en individuos con 5 años de 
edad, y algo más de 2 kg de peso, mientras que la inversión sexual no 
ocurre hasta que los peces tienen más de 9 años, y un peso superior a 
6 kg (Chauvet 1988). Estas características, unido a un crecimiento no 
elevado, el complejo comportamiento durante la reproducción (Zabala 
et al., 1997a), y el status de protección del que goza como especie 
amenazada, se refl ejan en un manejo complicado de la reproducción 
en cautividad. Es preciso recurrir a la captura de ejemplares jóvenes, 
que se aclimatan mejor a las condiciones de cautividad pero, a cambio, 
hay que esperar un largo plazo de tiempo hasta la consecución de 
ejemplares con talla reproductora, a menos que se recurra a tratamien-
tos hormonales para acelerar el proceso de inversión sexual (Sarter et 
al., 2006).

En la naturaleza, el desove se extiende desde Mayo hasta Agosto, 
periodo en el que se producen múltiples puestas de una especie carac-
terizada por presentar un ovario de maduración por grupos sincrónicos 
(Marino et al., 2001). El cortejo previo a la puesta es complejo y similar 
al existente en otros meros, implicando en este caso una ascensión de 
hasta 12 m en espiral de la pareja (Zabala et al., 1997b). Esta efectúa 
su puesta, normalmente con el ocaso, cuando alcanza las aguas supe-
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riores más cálidas. Durante el periodo de reproducción, aparecen ma-
chos dominantes, sobre 100 cm de longitud, que delimitan territorios, 
alrededor de los cuales se establecen grupos de hembras con tallas 
entre 50 y 75 cm (Zabala et al., 1997a). Se ha estimado que hasta 7 
hembras pueden formar parte del grupo de reproducción en torno al 
macho dominante. 

Una vez adaptados, la tolerancia de esta especie a las condiciones 
de cautividad es buena. Sin embargo, se ha descrito la existencia de 
algunas disfunciones reproductoras como el fallo para completar la 
maduración del ovocito en cautividad (Marino et al., 2000). Ante esta 
circunstancia, la tendencia general ha sido la búsqueda de tratamien-
tos hormonales, con la pretensión de completar artifi cialmente lo que 
las condiciones de confi namiento aparentemente no permiten fi na-
lizar. En este sentido, hay que considerar que la estabulación a baja 
densidad en tanques mas voluminosos, de 100 m3 y 250 m3, es hasta 
la fecha el único registro en el que se revela la posibilidad de completar 
el ciclo de maduración del ovocito en cautividad (Bruzón 2004).

Los primeros ensayos para conseguir desarrollar en las hembras el 
proceso completo de ovogénesis los llevaron a cabo Spedicato et al. 
(1995), quienes evaluaron los efectos de la administración vía inyec-
ción de tratamientos a base de HCG y LHRHa, encontrando un efecto 
positivo de estas hormonas solo cuando los ovocitos presentaban un 
tamaño superior a 420-650 µm. Marino et al. (2000) describen que 
la administración única de HCG no produce efecto alguno, pero su 
administración conjuntamente con extractos de pituitaria si les permi-
tió obtener a las 54 horas huevos de buena calidad mediante masaje 
abdominal. Asimismo, el tratamiento con microesferas de GnRH tam-
bién se tradujo en múltiples ovulaciones en 13 de 20 hembras tra-
tadas, aunque solo las primeras produjeron huevos viables. Después 
del tratamiento con GnRH, estimaron un plazo de 68-70 horas como 
el tiempo más adecuado para proceder al masaje abdominal. En los 
machos, la aplicación de GnRH aumentó ligeramente la cantidad de 
semen, pero solo a corto plazo, ya que produjo una rápida regresión 
posteriormente.

Todos estos procedimientos resultaron excesivamente complejos y 
permitieron solamente acceder a cantidades muy limitadas de huevos, 
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que presentaron además nulas o escasas tasas de fertilización y eclo-
sión. Un paso más en el desarrollo de técnicas de control en la repro-
ducción de esta especie viene representado por el uso de implantes de 
liberación sostenida de GnRHa, que ha permitido incrementar la efi ca-
cia del proceso de inducción hormonal de la maduración fi nal ovoci-
taria (Marino et al., 2003). Estos autores trataron solamente hembras 
en vitelogénesis, con diámetros de ovocito de 300-350 µm, duran-
te el periodo de maduración natural, consiguiendo con este método 
completar la maduración en cautividad en un 85 % de los ejemplares 
tratados, con una media de 3,8 ovulaciones por individuo y una fecun-
didad relativa de 118,3 103 huevos kg-1. Los huevos fueron obtenidos 
mediante masaje abdominal en todos los casos, tras un plazo de 137 
horas y alcanzar un tamaño de 800-850 µm, y fertilizados con esperma 
refrigerado extraído de machos que no recibieron tratamiento alguno. 
Las tasas de fertilización y eclosión registradas fueron del 48,2 % y 
52,2 %, respectivamente, indicando también que las dosis más altas 
de la hormona experimentadas en su trabajo estuvieron asociadas con 
la consecución de los huevos de peor calidad. Muy recientemente, se 
han obtenido puestas espontáneas de reproductores de E. marginatus, 
procedentes de tanques voluminosos, e inducidos con GnRHa (Bruzón, 
en preparación).

Como se mencionó anteriormente, una de las peculiaridades del 
trabajo relacionado con la reproducción de los meros en general es la 
necesidad de conseguir adelantar la inversión sexual para la consecu-
ción de machos funcionales. Para ello se recurre a la administración 
de 17-α metiltestosterona en aquellos individuos que se pretenden 
masculinizar. La inclusión de 5 mg kg-1 de esta hormona en el alimento 
de juveniles o hembras de E. marginatus, facilitó la consecución de 
machos funcionales al cabo de un periodo de cuatro meses de trata-
miento en individuos solo a partir de 1,5 kg de peso (Glamuzina et al., 
1988). Estos peces produjeron esperma viable, aunque en pequeñas 
cantidades. Resultados similares fueron obtenidos mediante la admi-
nistración oral o por inyecciones de 17-α metiltestosterona al cabo de 
14 semanas (Marino et al., 2000). Sin embargo, en este caso se cita 
como a los seis meses de cesar el tratamiento hormonal, los peces re-
tornaron al estado sexual femenino. La aplicación de esta hormona de 
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masculinización a través de implantes de liberación sostenida con una 
periodicidad mensual facilitó la consecución de machos al cabo de 12 
semanas de tratamiento (Sarter et al., 2006). Este proceso fue conse-
guido además con peces de un año y 0,13 kg de peso, y durante el año 
siguiente al tratamiento no se observó reversión sexual alguna.

9.6.  IMPORTANCIA DE LA REPRODUCCIÓN 
DENTRO DEL CICLO INTEGRAL DE 
PRODUCCIÓN DE NUEVAS ESPECIES

En los tres apartados anteriores se plasma la existencia de un relati-
vamente amplio soporte tecnológico documentado sobre la reproduc-
ción en cautividad de varias especies de peces marinos con potencial 
uso acuícola. Evidentemente, el nivel de conocimiento y la capacidad 
de control derivada de este, son parámetros con desarrollo variable en 
función de la complejidad de la especie. No obstante, hasta en el más 
complicado de los casos, como podría considerarse el del atún rojo, 
existen métodos descritos y contrastados para la obtención de huevos 
fertilizados a partir de reproductores estabulados en cautividad, si bien 
se trata de sistemas no aplicados en España. El acceso por lo tanto a la 
reproducción en cautividad de estos peces pasa por una rigurosa apli-
cación de los conocimientos adquiridos por diferentes investigadores, 
y eso es algo que, en ocasiones, resulta excesivamente complejo de 
acometer, o bien su correcta adaptación requiere elevadas inversiones, 
que no compensan de momento las expectativas de posibles inverso-
res. Hay que tener presente también que muchas de las referencias 
aquí citadas son muy recientes, y por lo tanto su aplicación en centros 
de producción no ha tenido tiempo sufi ciente para desarrollarse. Sin 
embargo, llama la atención el desarrollo de la reproducción en cautivi-
dad de A. regius por centros privados de producción en Francia, sin la 
existencia previa de una investigación pública al respecto.

De forma general, se observa para la mayoría de las especies tra-
tadas una predominancia de resultados de manejo destinados a la re-
producción, mientras que los estudios fi siológicos para acceder a un 
mayor grado de control sobre la misma han producido menor canti-
dad de información con aplicación rápida. Esta es una situación ini-
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cialmente esperable, dada la evolución actual y la secuencia lógica de 
desarrollo en esta materia, siendo previsible que en un plazo medio de 
tiempo, las nuevas investigaciones deriven en un notable refuerzo de 
la información sobre mecanismos más específi cos para el control de la 
reproducción en nuevas especies de peces marinos. Con el nivel actual 
de conocimientos, resultaría teóricamente posible desarrollar sistemas 
de cultivo, con reducida o nula inferencia fi siológica sobre los peces, 
para la obtención de huevos adecuadamente fertilizados en la prácti-
ca totalidad de las especies aquí descritas. Eso si, los sistemas han de 
ser creados para respetar las necesidades de espacio, ambiente, ali-
mentación y calidad de agua, deducidas para cada especie a partir de 
la información generada al respecto. En este sentido, durante mucho 
tiempo, y todavía en la actualidad, la reproducción natural, dentro de 
un entorno de manejo ambiental de la temperatura y el fotoperiodo, 
ha sido el planteamiento principalmente seguido por la industria acuí-
cola española para abastecer los criaderos con huevos fertilizados de 
las especies más consolidadas en la industria. Respecto de las terapias 
hormonales para la inducción a la puesta en nuevas especies, es proba-
ble que sean de mayor, menor o nula utilidad en función de la biología 
de la reproducción de las mismas, pudiéndose aventurar algo a este 
respecto de acuerdo a los resultados recogidos hasta la fecha, y previa-
mente sintetizados. Evidentemente aún son necesarios más esfuerzos 
de investigación en el conocimiento básico de la fi siología de la repro-
ducción, que pongan de manifi esto la viabilidad biológica, económica 
y sobre la calidad de la puesta, de estos tratamientos.

A pesar de la necesidad de avanzar todavía bastante en el conoci-
miento sobre la reproducción de peces marinos de interés acuícola, 
es preciso incidir en el hecho de que la reproducción no limita de una 
forma total el dominio del ciclo productivo completo de las especies 
aquí consideradas. Existen otros aspectos del ciclo de cultivo que hoy 
día pueden ser responsables en mayor medida de la ausencia de una 
producción integral extendida y de carácter comercial. En el caso de los 
espáridos, se aprecia un nivel ciertamente asequible para la obtención 
de huevos fertilizados en las varias especies aquí consideradas, situán-
dose en algunos casos en un nivel zootécnico similar al de la dorada. 
Especial desarrollo se ha alcanzado sobre el conocimiento de la repro-
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ducción en cautividad de D. dentex. Sin embargo, la producción acuí-
cola de esta especie es inexistente. En términos globales, la producción 
de espáridos diferentes a la dorada es muy limitada. Las causas espe-
cífi cas de esta situación trascienden los objetivos de esta revisión, pero 
de forma general habría que citar aspectos como una menor efi ciencia 
en el cultivo larvario, problemas con la calidad o aspecto fi nal del pro-
ducto terminado, o la simple difi cultad para encontrar un mercado lo 
sufi cientemente amplio, como motivos que en estos momentos son 
más limitantes que la reproducción.

La reproducción en cautividad de S. senegalensis si ha sido durante 
muchos años el principal factor condicionante en el cultivo de este len-
guado en España. La circunstancia de que el estudio de su cultivo estu-
vo restringido al sur oeste ibérico durante muchos años, con una única 
instalación accediendo a su reproducción en cautividad en España, ra-
lentizó en buena medida la extensión de esta actividad hasta el inicio 
del nuevo milenio. A partir del año 2000, tras la iniciativa de la Junta 
Nacional Asesora de Cultivos Marinos (JACUMAR) para llevar a cabo 
un Plan Nacional para el cultivo del lenguado, se iniciaron diversos es-
tudios enfocados prioritariamente para desarrollar la reproducción en 
cautividad del lenguado en diversos puntos de la geografía nacional. 
Después de unos años de aplicación y adaptación de los métodos zoo-
técnicos conocidos en el sur, se contabiliza en la actualidad un total de 
once instalaciones, públicas y privadas, que han sido capaces de pro-
ducir huevos fertilizados de S. senegalensis a lo largo del litoral ibérico. 
Los métodos de reproducción disponibles hasta el momento muestran 
todavía un reducido grado de control sobre la misma, y los ensayos de 
tratamiento hormonal efectuados hasta la fecha, que pudieran incre-
mentar este nivel de control, apenas han dado resultados positivos. Sin 
embargo, el dilatado periodo de tiempo durante el cual esta especie 
puede reproducirse en cautividad mediante manipulación sencilla de 
la temperatura, compensa en buena parte la carencia de procedimien-
tos más sofi sticados para regular su reproducción por el momento. 
Independientemente del estado en el desarrollo de su reproducción 
en cautividad, la realidad actual indica que la disponibilidad de huevos 
fertilizados en los criaderos de peces marinos españoles no representa 
una limitación principal para la producción comercial de S. senegalen-
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sis. Sin embargo, el tonelaje de producción de esta especie no aumen-
ta signifi cativamente, debido a la aparición de nuevos condicionantes 
relacionados con otras etapas del cultivo, fundamentalmente la insis-
tente incidencia de enfermedades de carácter oportunista durante el 
engorde, que han venido a desplazar a la reproducción del papel prin-
cipal que a lo largo de muchos años ejerció como auténtico cuello de 
botella en el desarrollo de la acuicultura del lenguado.

Una de las conclusiones mas evidentes por el momento que pue-
den deducirse de los trabajos realizados con los peces de mayor talla 
estudiados hasta la fecha, es la necesidad de grandes espacios en las 
instalaciones utilizadas para el confi namiento de los ejemplares repro-
ductores, tanto para el desarrollo de su maduración gonadal, como para 
la realización de la puesta. Los resultados más recientes son particular-
mente claros en los casos de S. dumerili y T. thynnus. En ambas especies, 
la obtención de huevos procedentes de puestas naturales depende de 
grandes infraestructuras de estabulación, circunstancia que condiciona 
notablemente el desarrollo acuícola de estas especies. Los pobres resul-
tados obtenidos durante su desarrollo temprano están relacionados con 
la elevada tasa de crecimiento y los altos requerimientos energéticos 
que ello conlleva. Las técnicas actualmente disponibles de alimentación 
larvaria no son adecuadas para satisfacer con éxito tales demandas.

Una situación diferente se encuentra para A. regius y E. marginatus, 
especies cuyas técnicas de alevinaje rinden resultados mas satisfacto-
rios. La reproducción en cautividad es por consiguiente más determi-
nante para el dominio de los procedimientos acuícolas que llevan al 
control de su ciclo productivo, aunque como ya se ha visto no repre-
senta una barrera absoluta. Sencillamente se trata de una actividad en 
la que es necesario invertir un esfuerzo en infraestructuras de cultivo y 
manejo, tanto ambiental como de tratamiento hormonal, superior al 
que se ha estado utilizando en la reproducción de peces marinos.

9.7. OPCIONES Y EXPECTATIVAS DE FUTURO

La diversifi cación en el dominio de técnicas para la piscicultura ma-
rina puede ser contemplada bien desde una perspectiva estrictamente 
científi ca o, bajo un aspecto específi co de producción industrial. En el 
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primer caso, la existencia de un conocimiento extendido a gran nu-
mero de especies es tanto deseado como obligado. Por otro lado, es 
a partir de este amplio marco de conocimiento de donde suele surgir 
una tecnología más restringida a un número mas reducido de especies, 
que centran la actividad industrial acuícola. Sin embargo, cuando el 
recurso económico es limitado y el objetivo es el de ampliar la lista de 
especies que confi guran el panorama de la producción piscícola, lo 
razonable puede ser evolucionar de manera secuencial, pero con tena-
cidad y constancia, concentrando los esfuerzos en pocas especies bien 
identifi cadas como prioritarias en base a su demanda de mercado. En 
un símil con uno de los mecanismos de reproducción citados, puede 
ser que lo más razonable en la consecución de tecnologías completas 
para la producción de nuevas especies evolucionara de una manera 
parecida a la que lo hace el mecanismo de desove de aquellos peces 
que liberan sus huevos maduros de forma sincrónica por grupos.

El avance de la tecnología acuícola de la reproducción ha sido mayor 
en la faceta zootécnica. Quizás sea aún temprano para hablar de métodos 
contrastados sobre terapias hormonales. Es de esperar que en el futuro a 
corto o medio plazo, y como una continuación de la secuencia lógica en 
el proceso de desarrollo acuícola, se consoliden mejor los diferentes siste-
mas para el control endocrino de la reproducción así como las técnicas de 
reproducción artifi cial. Aquellos podrán avanzar mucho mejor, respecto 
de cómo lo han hecho hasta el presente, una vez que se dominen los as-
pectos básicos de estabulación de los peces y se cubran los requerimientos 
mínimos según las características biológicas de estos. Los métodos para 
la compensación artifi cial de aquellas hormonas sexuales cuyos niveles 
se vean afectados por las condiciones de cautividad deberán evolucionar 
también de acuerdo a un conocimiento detallado sobre el grado de afec-
tación en cada especie, una vez se hayan defi nido las condiciones mas 
adecuadas de estabulación de los reproductores. Dichos métodos deberán 
contemplar el uso de mecanismos para la liberación lenta y sostenida de 
hormonas, dada la mayor efi ciencia de estos y el menor estrés asociado al 
manejo derivado de una menor frecuencia de manipulación de los ejem-
plares. A la vista de los resultados aquí revisados, no todas las especies 
necesitan ayuda hormonal para desovar abundantemente en cautividad. 
De hecho, en la reproducción de las tres especies de peces que confi guran 
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la producción apenas se utiliza esta metodología. Por ello, es evidente 
que será preciso identifi car muy bien cuales de las nuevas especies están 
necesitadas de este tipo de tratamientos, y en que aspectos específi cos 
hay que incidir, y abordar en ellas estudios amplios sobre la fi siología de su 
reproducción en cautividad.

Por último, la capacidad para poder efectuar la reproducción artifi -
cial, es algo irrenunciable para toda aquella especie que sea fi jada como 
objetivo acuícola. Aunque no llegue a ser el método principal para la 
obtención masiva de huevos en los criaderos, su control es esencial 
para la realización de programas de selección genética. Aunque esta 
sea todavía una faceta por desarrollar incluso en especies como dorada 
y lubina, debe de estar siempre en el horizonte cuando se acomete la 
puesta a punto del cultivo de cualquier nueva especie. Por lo tanto, ac-
tuaciones en el campo de la obtención manual de gametos viables, así 
como técnicas para su conservación y/o criopreservación habrán de ser 
seriamente consideradas para facilitar los necesarios cruces dirigidos 
que todo proceso de mejora genética requiere. Es muy probable que 
cuando cinco o seis especies hayan alcanzado este nivel zootécnico 
podremos pensar que la piscicultura marina española habrá llegado 
a un primer estado de madurez. Si esta refl exión se contrasta con el 
número total de especies mencionadas en esta revisión, sea el lector 
quien genere refl exiones adicionales.
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Resumen
La producción de peces marinos en Latinoamérica es escasa y ha 

sido fl uctuante en los últimos años, y se basa en la producción de 
lisas (Mugilidae) en sistemas de cultivos semi-intensivos y pequeñas 
producciones de especies introducidas como Dicentrarchus labrax y 
Sparus aurata en República Dominicana, Psetta maxima en Chile y 
Sciaenops ocellatus en Ecuador. En el Noroeste mexicano se realiza el 
engorde de peces pelágicos como los jureles y atunes que sobrepasó 
las 600 toneladas en el año 2004. Si bien existe bastante informa-
ción de investigación sobre la reproducción en numerosas especies 
de ocho familias de peces (Carangidae, Lutjanidae, Sciaenidae, Parali-
chthyidae, Serranidae, Centropomidae, Galaxiidae y Tetraodontidae), 
ésta no se ha traducido todavía en producción industrial. Además 
de diferentes aspectos de la reproducción que deben resolverse, la 
primera alimentación larval, los requerimientos nutricionales en las 
diferentes tallas, el canibalismo y las enfermedades, siguen siendo 
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las principales difi cultades para el cultivo exitoso de muchas de las 
especies investigadas.

En las especies de agua dulce existe una producción industrial de 
más de seiscientas mil toneladas anuales en el grupo de los salmó-
nidos, basada en la aplicación de tecnologías en la reproducción que 
van desde la modifi cación de los periodos de puestas, uso de hor-
monas para sincronizar la maduración fi nal de los ovocitos, hasta la 
criopreservación y transporte de gametos. Existe un grupo importante 
de especies nativas en fase experimental, pero que pronto se inicia-
rá su producción industrial, como algunas especies de los géneros 
Colossoma y Piaractus cuya producción es incipiente en Brasil, Perú, 
Colombia y Venezuela.

Abstract
The aquaculture production of marine fi sh in Latin America is redu-

ced and has been fl uctuating in the last years. Mullets (Mugilidae) are 
produced annually in semi-intensive systems and there are small produc-
tions of introduced species like Dicentrarchus labrax and Sparus aurata in 
Dominican Republic, Psetta maximun in Chile and Sciaenopus ocellatus 
in Ecuador. In Mexico, the fattening of pelagic fi sh species as yellowtail 
and tuna exceeded the 600 tons during 2004. Although, there is enough 
research information on the reproduction in numerous species of eight fi sh 
families (Carangidae, Lutjanidae, Sciaenidae, Paralichthyidae, Serrani-
dae, Centropomidae, Galaxiidae and Tetraodontidae), this has not been 
translated in industrial production yet. Besides different aspects related to 
reproduction that must be solved, fi rst larval feeding, nutritional require-
ments during different stages, cannibalism and diseases, are still the main 
diffi culties for the successful culture.

Freshwater species (salmonids) are produced at industrial level (600,000 
tons per year) based on reproduction technologies which includes the modi-
fi cations of the spawning periods, the employement of hormones to synchro-
nize oocyte fi nal maturation and cryopreservation of gamets. On the other 
hand, there is an important group of native species of the genus Colossoma 
and Piaractus still produced at pilot scale in Brazil, Peru, Colombia and Ve-
nezuela.
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10.1.  REPRODUCCIÓN DE PECES MARINOS 
EN LATINOAMÉRICA

10.1.1. Introducción

Una ojeada a la producción actual de peces marinos en Latinoamérica 
(FAO, 2004) nos proporciona una visión de la realidad muy diferente a la 
de peces de agua dulce, crustáceos y moluscos. En el caso del cultivo de 
peces marinos, y teniendo en cuenta el periodo 1996-2004, la producción 
ha sido escasa y fl uctuante. En primer lugar, se han citado valores de unas 
pocas decenas de toneladas anuales de lisas (Mugilidae) producidas sola-
mente en dos países latinoamericanos, que generalmente hacen referencia 
a cultivos semi-intensivos y sin tener ninguna base científi ca ni de desarrollo 
tecnológico local sobre reproducción y producción de juveniles. Además, 
sólo se han citado pequeñas producciones de especies introducidas como 
la lubina Dicentrarchus labrax, la dorada Sparus aurata en República Do-
minicana y el rodaballo Psetta maxima en Chile. La tecnología de estas 
especies se desarrolló en Europa y Estados Unidos y no serán revisadas en 
este capítulo. Sin embargo, la corvina ocelada Sciaenops ocellatus que fue 
introducido en el Ecuador para su producción y extendido a otros países de 
Latinoamérica para poder ser potencialmente cultivado en ellos, será ob-
jeto de revisión en este capítulo. Para fi nalizar el cuadro sobre producción, 
tenemos el engorde de pelágicos como los jureles y atunes que sobrepa-
saba las 600 toneladas en el año 2004. Esta actividad que se realiza en 
el Noroeste mexicano ha ido en aumento paulatinamente en los últimos 
años. Este capítulo sobre la investigación de la reproducción de peces ma-
rinos en Latinoamérica, está dirigida hacia 8 familias: Carangidae, Lutjani-
dae, Sciaenidae, Paralichthyidae, Serranidae, Centropomidae, Galaxiidae 
y Tetraodontidae, siendo las cuatro primeras familias las más importantes 
en cuanto al número de especies estudiadas. El desarrollo tecnológico que 
permite la producción continua de juveniles está bien desarrollada para 
Sciaenops ocellatus, sin embargo, para el resto de especies todavía está en 
fase de estudio o en fase piloto. Existen avances signifi cativos en la aplica-
ción de hormonas para conseguir la puesta en numerosas especies, y se 
han conseguido desoves naturales de especies que han sido mantenidas 
y manejadas de acuerdo a sus características biológicas. Más allá de la re-
producción, la primera alimentación larval, los requerimientos nutricionales 
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en las diferentes tallas, el canibalismo y las enfermedades siguen siendo los 
principales cuellos de botella para el cultivo exitoso de muchas de las es-
pecies investigadas. En síntesis, podemos asegurar que se ha realizado un 
gran esfuerzo en acondicionar y mantener reproductores en cautiverio con 
vistas a producir la mejor calidad y cantidad de huevos, aunque todavía falta 
la estandarización de métodos que permitan asegurar determinadas canti-
dades de huevos de calidad. De todas formas, parece que la fase de larva 
es la que más problemas tiene, y aunque se han realizado algunas pruebas 
larvales y de producción de juveniles en varias especies, éstas requieren de 
continuidad y repetición, así como investigaciones encaminadas a superar 
la baja supervivencia larval o/y el lento crecimiento de los juveniles. 

10.1.2. Carangidae (jureles)

10.1.2.1. Seriola dumerili (medregal coronado)

En referencia al desove, éste ocurre cuando la temperatura se sitúa 
entre 22 y 25 °C (Kuronama y Fukusho, 1984). Esta especie desova es-
pontáneamente desde abril hasta octubre, cuando los organismos son 
mantenidos por seis años en tanques de 500 m3 bajo condiciones natu-
rales de fotoperiodo y temperatura (Jerez et al., 2006), aunque también 
ha sido reproducida exitosamente mediante inducciones hormonales de 
550-1.000 UI kg-1 GCH ó 50 µg kg-1 LHRHa en hembras con ovocitos de 
un tamaño de 600 µm, el indicado para tener una respuesta positiva a la 
inducción hormonal. El periodo latente de respuesta varió de 46 - 60 h 
para GCH y 30 h para LHRHa, a una temperatura media del agua de 21 
°C (García et al., 2001). También, se han obtenido desoves al inducir hor-
monalmente con implantes cargados con GnRHa a organismos manteni-
dos durante 6 años en cautiverio (Papandroulakis et al., 2005). La edad 
de total madurez reportada para la especie según la proporción de ovoci-
tos maduros en el ovario es de 5 años (Marino et al., 1995), teniendo los 
huevos un diámetro medio de 1,1 mm (Masuma et al., 1990). El cultivo 
larvario puede llevarse a cabo en tanques de 10.000 litros, la primera ali-
mentación es en el tercer y cuarto día y se utiliza como alimento rotíferos, 
nauplius de artemia y mezcla de alimentos a una temperatura de cultivo 
de 23 °C. La metamorfosis ocurre entre los 31 y 36 días cuando la talla se 
sitúa entre 16 y 19 mm (Masuma et al., 1990). La fertilización obtenida 
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ha sido del 61,75 %, y en el laboratorio se obtuvo el 16,75 % de supervi-
vencia (Jerez et al., 2006), aunque en cultivos de mesocosmos solo se ha 
logrado una supervivencia de 3,5 % (Papandroulakis et al., 2005).

10.1.2.2. Seriola lalandi (madregal o jurel aleta amarilla)

En México, el jurel de aleta amarilla se captura de un tamaño de 
2-3 kg para la engorda en jaulas fl otantes en Bahía Magdalena, B.C.S. 
(Avilés-Quevedo, 2002). Se ha observado que el periodo de desove se 
encuentra entre la primavera y el verano (Poortenaar et al., 2001) y que 
es un desovador múltiple a una temperatura entre 22 y 25 °C (Kurona-
ma y Fukusho, 1984), donde los huevos tienen un tamaño promedio 
de 1,4 mm. Las larvas, cuya primera alimentación en el laboratorio se 
suministra a los tres días después de la eclosión, tienen un rápido creci-
miento alcanzando una talla de 4,5 mm en el cuarto día. La metamor-
fosis ocurre aproximadamente a los 30 días, alcanzando una longitud 
de 15 mm (Fujita y Yogata, 1984).

10.1.2.3. Seriola peruana (madregal o jurel fortuno)

En Ecuador es conocida como Seriola mazatlana (nombre incorrec-
to), donde se reproduce naturalmente de mayo a enero a una tem-
peratura de 26 °C (Benetti, 1997). La fecundidad promedio es de 
400.000 huevos por hembra, las larvas son alimentadas con rotíferos y 
artemia enriquecida con ácidos grasos altamente insaturados (HUFA) y 
los juveniles son engordados en jaulas fl otantes (Benetti et al., 1995). 
Este pez presenta canibalismo en las primeras etapas de vida y la su-
pervivencia es muy variable ya que fl uctúa entre el 1 y el 30 %. Entre 
las enfermedades más comunes detectadas en las larvas se encuentra 
la epiteliocystis (Benetti, 1997).

10.1.2.4.  Seriola rivoliana (madregal limón, hojarán común, 
bojala o huayaipe)

En el Pacífi co americano, esta especie se distribuye desde Los Es-
tados Unidos hasta Perú (Eschmeyer et al., 1983) y en el Atlántico, 
desde Estados Unidos hasta Argentina (Cervigón, 1993). En Ecuador, 
se han mantenido reproductores en piscinas de 0,05 hectáreas con 1 
metro de profundidad o en piscinas de 18 m3 a temperatura ambiente, 
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salinidad de 35 % o y fotoperiodo natural, llegando a desovar en cau-
tiverio (Blacio et al., 2002; Blacio, 2005). La incubación de los huevos 
se lleva a cabo en pequeños recipientes de 50 L donde ocurre también 
la eclosión, aproximadamente, un día después de la fertilización a altas 
temperaturas. Las larvas se cultivan en tanques de 500 L a 26,5 °C 
donde son alimentadas con rotíferos enriquecidos, nauplios de artemia 
y dieta seca, con una supervivencia del 35 %, observándose caniba-
lismo a partir de la tercera semana. Los juveniles son alimentados tres 
veces al día con alimento comercial para trucha (Blacio et al., 2002; 
Blacio, 2005).

10.1.3. Centropomidae (robalos)

Los robalos (Género Centropomus) son un grupo de peces muy 
apreciados por su carne y de alto valor comercial en gran parte de La-
tinoamérica. Dentro de este grupo de especies, existen numerosos tra-
bajos, estudios e investigaciones, destacando los trabajos efectuados 
con las especies Centropomus medius, C. parallelus y C. undecimalis.

10.1.3.1.  Centropomus medius 
(robalo paleta o robalo aleta prieta)

Un amplio estudio sobre el robalo paleta C. medius, indica que es una 
especie que tiene un desarrollo ovárico sincrónico por grupo, con un pe-
riodo de desove desde septiembre hasta noviembre. La estrategia repro-
ductiva es hermafrodita protándrica y los machos son más pequeños que 
las hembras. La fecundidad para una hembra de 0,89 kg es de un mi-
llón de huevos, aproximadamente (Maldonado, 2004; Maldonado et al., 
2005). En cautiverio, se han mantenido sin madurar el primer año, aunque 
hembras maduras capturadas en el medio natural, tuvieron una respuesta 
positiva al desove tras la inducción hormonal con dos inyecciones de GCH 
(1.000 y 500 UI kg–1) separadas por 24 h (Gracia-López, com. Pers.).

10.1.3.2.  Centropomus parallelus 
(robalo graso o chucumite).

En Brasil, el robalo graso C. parallelus, ha sido objeto de muchos tra-
bajos y ha sido reproducido artifi cialmente mediante la aplicación de 
50 µg kg–1 de LHRHa, y los huevos fertilizados (82,7 %) fueron intro-
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ducidos en tanques de 1.800 L en una densidad media de 31,3 huevos 
L–1 (Álvarez-Lajonchere et al., 2002a; Álvarez-Lajonchere et al., 2002b, 
Álvarez-Lajonchere et al., 2004) donde se obtiene un porcentaje de 
eclosión del 93 %. También se han realizado numerosas inducciones 
con GCH, respondiendo al desove un número elevado de hembras, 
con la observación de que la fecundidad es creciente cuanto más tiem-
po de cautiverio tienen los organismos (Cerqueira, 2002). 

Las larvas pueden alimentarse con rotíferos (Brachionus rotundifor-
mis) y más adelante con meta-nauplios de Artemia, continuando el 
destete con una dieta seca, consiguiendo que la mortalidad durante 
este proceso sea menor al 4 %. Entre los trabajos más relevantes se 
encuentran los de Álvarez-Lajonchere et al., (2002b y 2004), sobre 
destete de larvas el de Alves et al., (2006) y sobre alimentación larval 
(Temple et al., 2004).

10.1.3.3.  Centropomus undecimalis 
(robalo común o blanco)

El robalo común, C. undecimalis es un pez marino carnívoro impor-
tante para la industria pesquera comercial y recreativa en el Golfo de 
México. La disminución de las poblaciones naturales en muchas áreas y 
el potencial económico que existe en el desarrollo de tecnologías para 
cultivar el robalo y para repoblar áreas naturales ha incrementado el 
interés por este grupo de especies (Taylor et al., 1998). Se han reali-
zado investigaciones extensas en diversos laboratorios sobre desoves 
inducidos con GCH y LHRHa (Ager et al., 1978; Roberts, 1987; Tucker, 
1987; Cerqueira, 2002), cría larval (Edwards y Henderson, 1987; Cer-
queira, 2002), producción de juveniles (Edwards y Henderson, 1987; 
Maciorowski et al., 1987; Tucker, 1987; Cerqueira, 2002), nutrición y 
técnicas de destete (Cerqueira, 2002; Gracia-López et al., 2003), con-
sumo de oxígeno (Peterson y Gilmore, 1991; Gracia-López et al., 2006) 
y procesos osmorreguladores (Pérez-Pinzón y Lutz, 1991). Asimismo, 
la biología de la reproducción enfocada hacia los procesos ováricos y 
testiculares y los ritmos de desove ha sido estudiada por Grier y Taylor, 
1998; Taylor et al., 1998; Grier, 2000. C. undecimalis tiene un desa-
rrollo ovárico sincrónico por grupo (Peters et al., 1998) y la especie es 
considerada hermafrodita protándrica (Taylor et al., 2000). 
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10.1.4. Galaxiidae

10.1.4.1. Galaxias maculatus (puye o inanga)

El puye es un pez catádromo marginal de interesante valor en el 
mercado internacional, debido a que es considerado un símil co-
mercial de la angula. En Chile se ha desarrollado una tecnología 
de cultivo que se encuentra en fase experimental con el cultivo de 
reproductores en estanques de tierra, desove e incubación artifi cial 
y larvicultura en sistemas extensivos (Barile et al., 2003). Valdebeni-
to (2003) realiza una descripción del ciclo de vida de la especie en 
condiciones de cultivo experimental, así como el manejo artifi cial 
de la reproducción y la caracterización de los gametos masculinos y 
femeninos. Dantagnan et al., (2002) describe una metodología de 
producción de larvas en un sistema recirculado y Rodríguez y Domke 
(2006) caracterizan el proceso de alimentación en condiciones de 
cautiverio y en ambiente natural para la etapa de larva temprana. 
Dantagnan et al., (2007) realiza un estudio comparativo de la com-
posición de ácidos grasos en huevos, embriones y larvas provenien-
tes de especímenes silvestres (de agua dulce y diadrómicos) y de 
cultivo.

10.1.5. Lutjanidae (pargos o huachinangos)

10.1.5.1. Lutjanus analis (pargo criollo)

La inducción al desove ha sido lograda mediante la aplicación de la 
hormona GCH, con una dosis de 1.000 UI Kg-1 y la larvicultura se rea-
liza en una densidad de 10,5 larvas L-1, con una supervivencia de 14,3 
% (Clarke et al., 1997). Los huevos tienen un diámetro de 0,8 mm. 
También se han cultivado exitosamente larvas de pargo criollo median-
te el uso de «agua verde» a una temperatura de 28 °C, ocurriendo la 
metamorfosis entre los 30 y 38 días, cuando los organismos tienen un 
tamaño de 29 mm (Watanabe et al., 1998). Se calcula que la fecundi-
dad por hembra es de 1.365.975 huevos (Bortone y Williams, 1986). 
En el Caribe colombiano se ha empleado el control del fotoperiodo y 
de la temperatura para obtener la maduración gonadal, con resultados 
positivos en desoves y obtención de larvas (Juan Felipe Sierra, comen-
tario personal).
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10.1.5.2.  Lutjanus argentiventris (pargo amarillo)

En México, se han obtenido desoves naturales de organismos man-
tenidos en cautiverio mediante la manipulación del fotoperiodo y la 
temperatura (Martínez-Lagos, 2003). El tamaño de los huevos es de 
0,8 mm y se han logrado en el laboratorio individuos de 2,2 mm (Aví-
les-Quevedo et al., 1998).

10.1.5.3.  Lutjanus campechanus 
(pargo colorado o huachinango del Golfo)

Esta especie es un desovador múltiple y la fecundidad en una hem-
bra de 754 mm fue de 9.300.000 huevos (Moran, 1988). Se ha reali-
zado la inducción al desove utilizando una inyección de GCH (1.000 
IU kg-1) en donde las hembras respondieron entre 24 y 30 horas, y los 
huevos se obtuvieron mediante masaje abdominal, obteniendo una 
media de 150.000 huevos (0,8 mm) por desove (Laidlei y Ostrowski, 
2001). También se han registrado desoves espontáneos de organismos 
mantenidos en condiciones de cautiverio (Hearn, 1996). La calidad de 
los huevos (e.i. % fertilización, % de supervivencia, tamaño del huevo 
y tamaño de la gota de aceite) de los desoves espontáneos es mejor 
que la obtenida por medio de inducción hormonal (Papanikos et al., 
2001). El cultivo larval se realiza a 24 °C y la longitud larval en la me-
tamorfosis es de 2,2 mm (Collins et al., 1980; Rabalais et al., 1980) 
aunque también se ha realizado cultivo larvario con «agua verde» 
(Hearn, 1996).

10.1.5.4. Lutjanus griseus (pargo mulato o caballerete)

En Venezuela se han logrado avances signifi cativos en el cultivo de 
L. griseus (Cabrera et al., 1997a, 1999, 2000a y 2000b). Las hembras 
pueden desovar varias veces en la misma época reproductiva y se pue-
den llegar a obtener 590.000 huevos por hembra de 325 mm (Bortone 
y Willians, 1986). Se han logrado desoves mediante la aplicación de 
GCH en una inyección desde 1.000 a 6.300 UI kg-1, produciéndose 
huevos con un diámetro medio de 0,7 mm. (Cabrera et al., 1997b). 
También se han obtenido desoves mediante la aplicación de 30 µg Kg-1 
de GnRHa, obteniendo huevos de 0,8 mm (Cabrera et al., 1997b; Ro-
sas et al., 1998). Las larvas alcanzan un tamaño de 2,3 mm y la primera 
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alimentación se observa entre el día 3 y 4. La apertura de los ojos es a 
partir del día 4 (Cabrera et al., 1997b, Rosas et al., 1998). La salinidad 
apropiada para los juveniles es de 1 a 35 %o (Bortone y Williams, 
1986). Los trabajos realizados en Venezuela reportan que el periodo de 
desoves de la especie se encuentra entre los meses de junio y agosto, a 
una temperatura alrededor de los 28 °C y que los organismos de 0,25 
kg pueden estar sexualmente maduros. La talla de los reproductores va 
desde 0,25 hasta 1,5 kg, con una proporción de sexos macho-hembra 
de 2:1. La técnica de agua verde es utilizada en el cultivo larvario, con 
las microalgas Tetraselmis chuii, Chlorella sp., Chaetoceros gracilis y 
Nannochloropsis sp. El alimento vivo utilizado fue larva trocofora de 
ostra, rotíferos, copépodos, mysidaceos, nauplios y artemia adulta, y 
se ha llegado a conseguir una supervivencia del 1% (Cabrera et al., 
com pers.).

10.1.5.5. Lutjanus synagris (pargo biajaiba)

En Venezuela se han logrado avances significativos en el cultivo 
de L. synagris (Cabrera et al., 1997a, 1999, 2000a y 2000b). En 
la Universidad de Miami se ha logrado el desove inducido hormo-
nalmente con GCH (500 UI Kg-1), obteniendo huevos de 0,7 mm y 
donde las larvas fueron alimentadas a base de rotíferos, zooplanc-
ton y artemia (Clarke et al., 1997). Los juveniles se cultivan a una 
temperatura entre 15 y 29 °C, con un rango de salinidad entre 
19 y 35 ‰ (Bortone y Williams, 1986). Cabe resaltar los trabajos 
realizados en la Universidad de Nueva Esparta en Venezuela, en los 
cuales se reporta la maduración y desoves de hembras de 0,35 kg 
y machos de 0,3 kg en tanques de 1 m3 y una proporción 2:1 ma-
chos: hembras, a una temperatura de 29 °C y salinidad de 37 ‰. 
Los organismos se inducen al desove utilizando GCH (500 UI kg-1 
en hembras y 250 UI kg-1 en machos), obteniendo desoves 30 h 
después de la inyección. La técnica de agua verde es la utilizada 
en el cultivo larvario, con las microalgas Isochrysis galbana y Chae-
toceros ceratosporum, utilizando como alimento vivo rotíferos y 
Artemia. Las larvas se cultivan a una densidad de 30 organismos 
por litro y la supervivencia obtenida fue del 6,5 % después de 15 
días (Cabrera, com. pers.).
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10.1.5.6. Lutjanus peru (huachinango del Pacífi co)

Se reporta la inducción hormonal de organismos silvestres utilizan-
do dos dosis de GCH (500 UI kg-1 y 24 horas mas tarde 1.000 UI kg-1) a 
una temperatura de 25 °C, el desove se obtuvo 28 horas después de la 
primera inyección (Dumas et al., 2004). Se han observado organismos 
maduros en cautiverio mantenidos en un sistema de recirculación con 
agua entre 18 y 23 °C a excepción de dos meses entre marzo y mayo, 
donde la temperatura descendió a 17 °C. Estos organismos fueron 
inducidos con GCH en la misma dosis y los huevos fueron obtenidos 
mediante masaje abdominal de 72 a 85 h después de la primera in-
yección. La alimentación consiste en alimento fresco, adicionando una 
premezcla de vitaminas (Dumas et al., 2001). La época de desove es 
de marzo a noviembre, con un pico en el mes de agosto. La primera 
madurez se observó en hembras de 295 mm de longitud a la horquilla 
(Santamaría-Miranda et al., 2003).

10.1.5.7. Ocyurus chrysurus (rubia)

En la Universidad de Miami, esta especie ha sido inducida al desove 
mediante la aplicación de GCH (500 UI kg-1) obteniendo huevos con un 
tamaño medio de 0,93 mm (Clarke et al., 1997). En la Universidad de 
Austin Texas, reportan el cultivo larval a 27°C, alcanzando en 62 días 
una longitud de 20 mm (Riley et al., 1995). 

10.1.6. Paralichthyidae (lenguados)

10.1.6.1. Etropus ectenes (lenguado zapato)

En Perú, se mantuvieron reproductores en tanques de fi bra de vidrio 
de 300 L, aunque no hay reportes de que éstos se reprodujeran en 
cautiverio (Chinchayán et al., 1997).

10.1.6.2. Paralichthys adspersus (lenguado fi no)

Se distribuye desde Paita, Perú hasta Lota e Islas Juan Fernández, 
en Chile. Son peces desovadores parciales asincrónicos y se repro-
ducen naturalmente desde septiembre hasta junio (Ángeles y Men-
do, 2005). Esta especie ha sido trabajada en Ecuador donde se han 
obtenido desoves naturales que se han mantenido en tanques de 
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1,5 m de diámetro en una densidad de 1.500 huevos tanque-1. Se 
ha logrado un 70 % de supervivencia hasta la talla comercial, aun-
que la supervivencia larval es menor (3-8 %) (Benetti et al., 1995). 
Entre los trabajos más relevantes se pueden señalar los realizados 
en la Universidad Católica del Norte, en Chile, donde se ha estudia-
do la viabilidad del cultivo del lenguado (Silva y Velez, 1998; Silva, 
2001), el efecto de las microalgas en el cultivo larval (Silva, 1999), 
la evaluación del crecimiento de juveniles en estanques (Silva et al., 
2001) y el crecimiento, fecundidad y diferenciación sexual (Ángeles 
y Mendo, 2005).

10.1.6.3. Paralichthys californicus (lenguado de California)

Esta especie se distribuye desde el estado de Washington, EEUU, 
hasta el estado de Baja California Sur, México y el periodo reproductivo 
abarca desde febrero hasta el mes de agosto (Cervantes-Trujano et al., 
2002). Los reproductores son capturados con señuelos, redes agalleras 
y línea con anzuelo (MacNair et al., 2001). Se ha logrado la inducción 
hormonal con LHRHa en una dosis de 50 µg Kg-1 obteniendo huevos 
mediante masaje abdominal (315.000 hasta 589.000), aunque con 
bajas tasas de fertilización (8 - 64%) (Caddell et al., 1990). Más recien-
temente, se han observado desoves con una supervivencia del 60 - 90 
% (Cervantes-Trujano et al., 2002). En 2006 en el CICESE (Ensenada, 
México) se produjeron 40.000 ejemplares los cuales han sido utilizados 
como semilla en granjas piscícolas (Lazo, 2006 pers com). Los sistemas 
de incubación son tanques cilindrocónicos de 200 L, en los cuales se 
introduce una densidad de 13 larvas L-1 y se mantienen a 18 °C, una 
salinidad de 33 %o y la concentración de oxígeno disuelto de 6,4 mg 
ml-1. La alimentación larval consiste en rotíferos Brachionus plicatillis 
y nauplios de Artemia sp. enriquecidos con HUFA (Zacarías-Soto et 
al., 2006). Dentro de los trabajos más relevantes podemos encontrar 
la inducción al desove con LHRHa (Caddell et al., 1990) el desarrollo 
morfológico y crecimiento alométrico de larvas (Gisbert et al., 2002) el 
de desarrollo ontogénico del sistema digestivo (Gisbert et al., 2004a), 
los efectos del alimento en la condición nutricional y la mortalidad 
de larvas (Gisbert et al., 2004b) y la actividad proteolítica en larvas 
(Zacarias-Soto et al., 2006).
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10.1.6.4. Paralichthys microps (lenguado de ojo chico)

En Chile, los reproductores fueron mantenidos en estanques de 1 
m3 con recirculación permanente del agua, en condiciones naturales 
de fotoperiodo y temperatura y alimentados con pescado fresco. La 
inducción al desove se realizó inyectando intramuscularmente GCH 
(500 UI Kg-1 las hembras y 100 - 200 UI Kg-1 los machos) obteniendo 
desoves voluntarios de huevos con un diámetro promedio de 0,8 mm. 
El periodo de desove se prolongó entre 78 y 92 días, obteniendo entre 
900.000 y 1,1 millones de huevos, aproximadamente (Silva, 1990). 
También se han obtenido desoves naturales de reproductores manteni-
dos en cautiverio durante 2 años, en tanques de 1 m3 bajo condiciones 
naturales de fotoperiodo y temperatura (13,3-19,7 °C) y una salinidad 
de 34,3-34,6 ‰. Se consiguieron entre 7 y 10,7 millones de huevos 
por año (Silva, 1996).

10.1.6.5. Paralichthys orbignyanus

Se encuentra en Brasil, Uruguay y Argentina y posee la característica 
de ser eurihalina (Sampaio y Bianchini, 2002). Es una de las especies de 
mayor valor comercial en el sur de Brasil, país donde se han realizado 
diversas investigaciones. La primera inducción al desove se realizó con 
GCH (300 - 400 UI Kg-1) y los huevos fueron obtenidos mediante masa-
je abdominal y posteriormente fecundados, obteniendo una fecundi-
dad entre 224.000 y 280.000 huevos Kg-1 de hembra y una producción 
de larvas de 40.500 y 83.200 larvas kg-1 de hembra, respectivamente 
(Cerqueira et al., 1997). Como datos importantes, cabe destacar que 
se obtuvo una tasa de fertilización del 90 % y el tiempo de incubación 
fue de 42 - 53 h, el diámetro medio de los huevos de 0,8 mm y la lon-
gitud promedio de una larva eclosionada fue de 2 mm (Cerqueira et 
al., 1997). También se ha inducido al desove con GCH (500 - 1000 UI 
Kg-1 a hembras y 250-500 UI Kg-1 los machos) (Cerqueira, 2005). Este 
autor también aporta algunos datos sobre cultivo larval. Los juveniles 
con un peso de 0,2 kg son mantenidos en tanques de 1.000 L con 
una salinidad de 33 %o y un recambio de agua de 50 % (Sampaio y 
Bianchini, 2002). Se ha observado en los reproductores, la infección de 
Amyloodinum ocellatum y el tratamiento utilizado fue sulfato de cobre 
(1,5 %o durante 24 h por 5 días), recomendando la limpieza de los 
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tanques con cloro para eliminar el parásito (Abreu et al., 2003). Dentro 
de los trabajos más relevantes se encuentran los relacionados con el 
efecto de la salinidad en la osmorregulación, el crecimiento (Sampaio y 
Bianchini, 2002) y el desarrollo embrionario (Cerqueira, 2005).

10.1.6.6. Paralichthys woolmani (lenguado huarache)

Benetti (1997) reporta un estudio en Ecuador, donde se han obteni-
do desoves inducidos con modifi caciones del fotoperiodo y la tempe-
ratura en peces mantenidos en cautiverio en tanques de 50 m3. Se ob-
tuvo una fecundidad promedio de 220.000 huevos, los cuales fueron 
incubados en tanques de 1.000 L y posteriormente las larvas fueron 
transferidas a estanques de 15 m3 rectangulares y mantenidos a una 
temperatura de 20 °C, con recambio de agua de 30-100 % consi-
guiendo una supervivencia entre el 50 y 70 %. Los reproductores son 
alimentados con pescado fresco (Clupeidae y Scombridae) y eventual-
mente calamar y se les da un suplemento de vitaminas y minerales 3 
veces por semana. La alimentación larval consiste en rotífero y artemia 
cultivados y copépodos colectados, y en el destete se utiliza alimento 
comercial. Los reproductores son tratados en contra de enfermedades 
parasitarias con baños de dos minutos de agua dulce, seguidos por 
50 ppm de formalina durante tres minutos y tratamiento con oxite-
traciclina para controlar las infecciones bacterianas durante 5-8 días. 
Las larvas han presentado enteritis bacteriana y también hipomelanosis 
(Benetti, 1995; Benetti, 1997).

10.1.7. Sciaenidae (corvinas)

10.1.7.1 Atractoscion nobilis (corvina cabaicucho)

En los Estados Unidos de Norteamérica se ha estudiado esta especie 
cuyas hembras maduran después de 4-5 años, con un peso mayor de 
40 kg. La fecundidad es de 0,5 a 1,5 millones de huevos por deso-
ve con intervalos de 10-14 días entre desoves (Drawbridge, 2001). El 
huevo mide 1,3 mm y a una temperatura de cultivo de 16 °C, la larva 
mide 2,7 mm, la primera alimentación se proporciona a los 4,8 días, 
la formación de los ojos se produce a los 5-6 días, y a los 42-53 días 
se da la metamorfosis con una longitud de 16-20 mm (Moser et al., 



659

REPRODUCCIÓN DE PECES MARINOS Y DE AGUA DULCE…

1983; Orhum, 1989). La temperatura óptima del desove es de 15 a 
17 °C y la mejor temperatura para las larvas es de 17-23 °C y de 23 °C 
para los juveniles (Orhum, 1989). En el cultivo larvario de la especie se 
reporta una densidad de siembra de 16,7 individuos L-1, y a los 21 días 
la supervivencia es del 60 % (Orhum, 1989). Los organismos alcanzan 
1kg de peso en 17 meses de engorda (Drawbridge, 2001).

10.1.7.2. Cynoscion nebulosus (corvina pinta)

Esta especie se distribuye en la costa Atlántica del Oeste, en su par-
te Norte y en todo el Golfo de México. La especie puede desovar de 
forma espontánea, por inducción hormonal y masaje abdominal o por 
ovulación natural y masaje abdominal (Tucker, 1998). Una hembra de 
1,4 kg con ovulación natural, puede desovar seis veces en la misma 
época de puesta y puede producir más de 670.000 huevos (Tucker y 
Faulkner, 1987). Se ha logrado la inducción hormonal al desove con 
GCH (100 UI Kg-1) a una temperatura de 26 - 28 °C, donde el tiempo 
de ovulación fue de 26 - 32 h (Colura, 1974; Arnold, et al., 1976), con 
100 μg GnRHa Kg-1, a una temperatura de 27 °C, donde el tiempo de 
ovulación fue de 30 a 35 h (Thomas y Boyd, 1989) y con 2 inyecciones 
de GCH (200 UI kg-1) a una temperatura de 23-25 °C, con la ovulación 
antes de las 48 h (Szedlmayer, 1987). El tamaño del huevo es de 0,8 
mm y la larva eclosionada mide 1,5 mm, la primera alimentación se 
proporciona a los dos días, y a los 37 días se alcanza la metamorfosis 
cuando el individuo mide 38 mm (Fable et al., 1978; Johnson, 1978; 
Thresher, 1984; Tucker, 1988). Se han estudiado las temperaturas y 
salinidades óptimas para el desove, cultivo larval y cultivo de juveniles 
(Wakeman y Wohlschlag, 1977; Taniguchi, 1981; Mercer, 1984; Tuc-
ker y Faulkner, 1987; Banks et al., 1991; Lankford y Targett, 1994). Se 
recomienda para el cultivo larvario de la especie una concentración de 
nitritos menor de 10 mg L-1, considerándose nocivo o letal de 100 - 
500 mg L-1 (Holt y Arnold, 1983; Holt, 1990).

La densidad del cultivo larvario es de 5 individuos L-1, y la alimen-
tación es con rotíferos y artemia llegando a obtener en 30 días una 
supervivencia del 30 % (Arnold et al., 1976; Fable et al., 1978).

El uso de probióticos incrementa signifi cativamente la supervivencia 
y el peso de los organismos (Rottman et al., 2005). 
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10.1.7.3.  Cynoscion xanthulus 
(corvina de boca amarilla o boquinaranja)

Se ha realizado la inducción al desove por medio de hormonas GCH 
(50 UI kg-1), siendo el tiempo de ovulación de 26-32 h (Bumguardner 
et al., 1992). La época de puesta es de abril a septiembre y la tempera-
tura tiene un rango de 25-30 °C (Prentice et al., 1989). Utilizando una 
mezcla de zooplancton como alimento se han obtenido supervivencias 
muy buenas entre el 96-100 % (Bumguardner et al., 1992).

10.1.7.4.  Micropogonias undulatus 
(corvina gurrubata o roncadina)

Esta especie se ha trabajado en Estados Unidos, obteniendo avances 
signifi cativos en el cultivo. Se ha logrado la inducción al desove me-
diante el uso de GCH en tres inyecciones de 500 UI kg-1 a 19-24 °C, 
obteniendo huevos de 0,7 mm después de 6-7 h y alcanzan una lon-
gitud en el laboratorio de 1,6 mm, siendo el día 35 cuando ocurre la 
metamorfosis (Middaugh y Yoakum, 1974). También se ha realizado 
la inducción utilizando una dosis de 100 μg GnRHa kg-1 (Gwo et al., 
1991). El rango de salinidad para los juveniles es de 0-70 %o y la 
temperatura de 0-36 °C (Díaz y Onuf, 1985). Trabajos realizados en 
la Universidad de Austin Texas reportan que la especie alcanza los 21 
gramos en 127 días (Davis y Arnold, 1997)

10.1.7.5.  Pogonias cromis 
(corvina negra o tambor negro)

La época de desove de esta especie se prolonga desde enero a mayo 
(Nieland y Wilson, 1993; Saucier y Baltz, 1993), siendo el número de 
desoves en un año de 25 a 33, con una fecundidad de 1.360.000 
huevos por hembra de 8,8 kg (Nieland y Wilson, 1993). La inducción 
hormonal se ha realizado con 5,5 de mg homogenizado de pituitaria 
de carpa kg-1 a 21 °C, con un tiempo de ovulación de 42 a 43 h (Gar-
za et al., 1978) y también utilizando GCH (275 UI kg-1) (Henderson-
Arazapalo et al., 1994). La temperatura de cultivo es de 15-26 °C, y 
la supervivencia reportada después de 39 - 43 días es del 100 %. La 
especie alcanza un peso de 144 g en 27 semanas, con una superviven-
cia del 94 % (Henderson-Arazapalo et al., 1994).
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10.1.7.6.  Sciaenops ocellatus (corvina ocelada)

Esta especie es desovador múltiple y la fecundidad calculada para 
una hembra de aproximadamente 11 kg, puede estar entre 636.000 
huevos (Colura et al., 1991) y 4.450.000 (Henderson-Arzapalo, 1995). 
La inducción de esta especie se ha logrado utilizando GCH (500 - 600 
UI kg-1) y se consiguieron huevos de 0,95 mm (Colura, 1990; Colura 
et al., 1991). También se logró inducir utilizando una inyección con 
100µg GnRHa kg-1 (Thomas y Boyd, 1988). A una temperatura de 
25 °C, en el primer día se alcanzan 1,7 mm, la primera alimentación 
es a los 3 días, la formación de los ojos a los 5 y la metamorfosis a los 
35 días cuando los organismos miden 25 mm (Henderson-Arzapalo, 
1990; Holt et al., 1990; Colura et al., 1991). La temperatura óptima 
de desove es de 23-29 °C, para el cultivo larval 27 °C (22-30 °C), 
y para los juveniles cambia con el crecimiento (Henderson-Arzapalo, 
1990; Holt et al., 1990; Neill, 1990; Roberts, 1990; Colura et al., 1991; 
Procarione y King, 1993; Whitehurst y Robinette, 1994). La salinidad 
fl uctúa si se trata del desove, larvicultivo o juveniles, estos últimos son 
más resistentes a bajas salinidades. (Henderson-Arzapalo, 1990; Holt 
et al., 1990; Neill, 1990; Colura et al., 1991). El efecto de la salinidad, 
el amonio y los nitritos se han estudiado en las diferentes fases de vida 
(Holt y Arnold, 1983; Wise et al., 1989; Henderson-Arzapalo, 1990; 
Holt, 1990; Neill, 1990; Colura et al., 1991). Esta especie se comercia-
liza normalmente a los dos años de edad y alcanza un peso de 1,4-1,8 
kg; en Florida, a una temperatura de 15-32 °C, el cultivo es de 16 
meses (Tucker et al., 1997).

10.1.8.  Serranidae (Cabrillas)
Epinephelinae (meros)

10.1.8.1. Mycteroperca rosacea (cabrilla sardinera)

Es una especie endémica del Noroeste mexicano. En el Centro de In-
vestigaciones Biológicas del Noroeste (CIBNOR) de México, se realizan 
investigaciones para desarrollar el cultivo de esta especie. En un prin-
cipio, se reprodujeron organismos silvestres inducidos hormonalmente 
al desove con GCH (1.000 y 500 UI Kg-1), con la aplicación de masa-
je abdominal y fertilización en seco (Kiewek-Martínez, 2004; Gracia-
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López et al., 2004a; Gracia-López et al., 2004b). Los reproductores 
son anestesiados (Fig. 1) y canulados (Fig. 2) para conocer la madurez 
gonadal y el sexo de los ejemplares.

FIGURA 1.  
Los reproductores son 
anestesiados antes de 
la manipulación para 

actividades como la 
determinación de la madurez 

gonadal o la inducción 
hormonal, entre otras.

FIGURA 2.  
Los organismos reproductores son 

canulados para obtener biopsias de la 
gónada, con una cánula de material plástico.

Este método permitió la obtención de huevos, aunque el estrés 
de los reproductores provocado por la captura, transporte y mane-
jo infl uyó en la tasa de fecundación (Kiewek-Martínez, 2004; Gra-
cia-López com. pers.). Una vez los reproductores se mantuvieron en 
cautiverio por más de un año, se observó que más del 80 % de los 
individuos maduraron (Kiewek-Martínez, 2004) y era viable realizar 
la inducción hormonal con GCH y LHRHa (Fig. 3) (Kiewek-Martínez y 
Gracia-López, 2004). 

La aplicación de la GCH durante la época reproductora ha dado 
buenos resultados de fecundidad por desove (162.000 huevos Kg-1) y 
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fecundación (66 %), obteniendo varios desoves de hembras inducidas 
mas de una vez durante la misma época de puesta (Fig. 4). 

En cuanto a la inducción al desove con LHRHa los resultados 
no fueron los esperados en una primera prueba efectuada en el 
año 2003 (Kiewek-Martínez, 2004; Kiewek-Martínez y Gracia-

FIGURA 3.  
Inducción hormonal a la puesta, aplicando 
la jeringa en la región intraperitoneal, 
usando como hormona la LHRHa.

FIGURA 4.  
Desoves de hembras inducidas 
con la técnica del masaje abdominal.

López, 2004) y tampoco en la realizada con diferentes dosis de 
esta hormona en el año 2006 (Kiewek y Gracia-López, datos no 
publicados). Se ha estudiado la relación de la madurez sexual con 
los niveles de esteroides sexuales contenidos en sangre (Fig. 5) 
(Kiewek-Martínez et al., 2006) y en el año 2006 se obtuvieron 
desoves naturales (Fig. 6) de organismos mantenidos en cautiverio 
entre 1 y 2 años con tasas de fertilización del 100 % (Gracia-López 
et al., 2006b). 
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Los reproductores se capturan con anzuelos, señuelos, carnada viva 
o muerta y posteriormente se transportan al laboratorio en tanques 
de 750 y 1.000 L, con oxígeno suplementario, en trayectos de aproxi-
madamente 5 h. Éstos permanecen en «cuarentena» que consiste 
en la aplicación de antibiótico y una serie de baños de agua dulce 
para eliminar los ectoparásitos. Los lotes de reproductores están con-
formados por 10 a 25 organismos en cada tanque de 8 a 15 m3. Se 
emplean sistemas de fl ujo abierto de agua. El tamaño de los huevos 
se encuentra entre 0,75 y 0,94 mm. La eclosión tuvo lugar entre 24 y 
36 horas tras la fecundación de los huevos. La supervivencia larval en 
el día 12, fue del 2,66 %. La alimentación se compuso de trocóforas 
de almeja, rotíferos fi ltrados < 60 µm, rotíferos sin fi ltrar, nauplios 

FIGURA 5.  
Para diversos estudios es 
necesario extraer sangre, 

la cual puede obtenerse de 
diferentes partes del pez.

FIGURA 6.  
Obtención de huevos 

procedentes de desoves 
naturales.
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de artemia, metanauplios de artemia, microparticulados y alimento 
balanceado del día 47 al día 150 (Gracia-López et al., 2005). Los 
peces fueron pesados a los cinco meses (30,8 g). Los resultados más 
relevantes hasta la fecha son , 21 millones de huevos fecundados y 
la producción de 18.000 juveniles. Actualmente, se mantienen lotes 
de organismos de los años 2004, 2005 y 2006. Las nuevas áreas de 
investigación son el desarrollo de vacunas genéticas e inmunoesti-
mulantes y el uso de levaduras vivas como probióticos potenciales 
(Reyes, com. pers.). Se realizan estudios de enzimología y ya se ha 
descrito el desarrollo del sistema digestivo de la cabrilla sardinera 
(Lopez et al., 2005).

10.1.8.2.  Paralabrax maculatofasciatus 
(cabrilla arenera o de roca)

Se produce de manera experimental en Centros de Investigación 
en México. Esta especie tolera un amplio rango de temperatura (7,5-
32 °C) pero en los valores extremos de este rango deja de alimentarse 
(Thomson et al., 1987). Es eurihalina, pudiendo encontrarse en sali-
nidades de 0 a 75 %o (Avilés-Quevedo et al., 1995) y es resistente al 
manejo, lo que facilita su captura y traslado. Presenta un prolongado 
periodo de desove de enero a junio con un pico en los meses de marzo 
y abril (Avilés-Quevedo et al., 1995), cuya maduración sexual precoz se 
sitúa a partir de los 6 cm de longitud (Avilés Quevedo et al., 1996a ; 
Avilés Quevedo et al., 2005). En condiciones de cautiverio, madura con 
el calentamiento del agua (20 a 24 °C), pero cuando la temperatura llega 
a más de 27 °C la actividad reproductiva entra en fase de reposo. En con-
diciones de control de temperatura (21- 23 °C) y fotoperiodo de 13:11 
(luz-oscuridad) es posible obtener desoves continuos (Rosales-Velázquez 
et al., 1992). Utilizando un sistema abierto y sin control de temperatura y 
fotoperíodo, el desove puede prolongarse hasta once meses, inhibiéndo-
se con temperaturas superiores a 29,5 °C (Avilés-Quevedo et al., 1995). 
Las condiciones de cautiverio en jaulas fl otantes no afectan el desarrollo 
reproductivo de la especie sino todo lo contrario, ya que en esas con-
diciones desova espontáneamente. Los reproductores se mantienen en 
jaulas fl otantes (5 x 5 x 3m) y cuando éstos maduran, son transferidos a 
los tanques de desove de 24 m3. Alternativamente, se han probado hor-
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monas como la GCH en dos dosis de 3000 UI kg-1 (Pérez-Mellado, 1993) 
GnRHa en una dosis de 50µg kg-1 (Oda et al., 1993) y diferentes dosis de 
LHRHa (Alcántar-Vázquez et al., 2003) para estimular el desove. Los re-
productores son alimentados con cabeza de calamar, lisa, sardina, maca-
rela y camarón, así como con una dieta semi-húmeda (Avilés-Quevedo et 
al., 1995; Avilés-Quevedo et al., 1996b). La fecundidad media parcial es 
de 10.300 ± 3.090 huevos por desove, llegando a 800.000 huevos hem-
bra-1 por época reproductora. Los huevos fertilizados tienen un tamaño 
de 0,7 a 0,9 mm y la gota de aceite es de 0,1 a 0,2 mm dependiendo 
de la dieta de los reproductores. La incubación se efectúa a 22-23 °C y 
fuera de estas temperaturas la tasa de eclosión disminuye notablemente. 
El tiempo de incubación es de 25 a 13 h en un rango de temperatura de 
18 a 30 °C. Temperaturas menores de 17 °C y superiores a 30 °C dismi-
nuyen la tasa de eclosión a menos del 50 % y las larvas no son viables. 

10.1.9. Tetradontidae (botetes)

10.1.9.1. Sphoeroides annulatus (botete diana)

Se distribuye desde San Diego, EEUU, a lo largo del Pacífi co hasta 
Perú y también en el Golfo de California (García-Ortega et al., 2003). 
El tipo de ovario es sincrónico y se reproduce naturalmente de abril 
a junio (Duncan et al., 2003). Los reproductores son mantenidos en 
tanques de 2.600 y 5.700 L con 400 % de recambio de agua al día, 
a una temperatura entre 25 y 29 °C y salinidad de 34 a 36 %o. Son 
alimentados con calamar fresco y pienso comercial (Duncan et al., 
2003; Komar et al., 2004). También se ha estudiado el efecto del 
fotoperiodo (14h luz y 10h oscuridad) y la temperatura a 23 °C (Ko-
mar et al., 2004). El botete diana no ha desovado naturalmente en 
los tanques (Duncan et al., 2003; García-Gasca et al., 2006) por lo 
que se han inducido con LHRHa, primero con inyecciones en dosis de 
20-160 µg kg-1 obteniendo una fecundidad de 614.000 a 1.624.000 
huevos, con una tasa de fertilización de 93-100 % (Duncan et al., 
2003) y en dos inyecciones de 20 y 40 µg kg-1 donde se obtienen 
huevos mediante masaje abdominal entre 12 y 24 horas después de 
la primera inyección con una tasa de fertilización de 91-93% (Komar 
et al., 2004), donde la eclosión ocurre 75 horas después de la ferti-
lización (García-Gasca et al., 2006). También se han probado los im-
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plantes EVAc cargados con LHRHa (Duncan et al., 2003). Los huevos 
son adheridos a hojas de vidrio e introducidos en tanques de 600 L 
a una temperatura de 20 °C para la incubación (García-Gasca et al., 
2006) y mantenidos con 12 horas de luz y 12 de oscuridad (Komar 
et al., 2004). Las larvas son alimentadas con una mezcla de microal-
gas (Nanochloropsis sp, Isochrysis sp) y rotífero (B. rotundiformis), 
nauplios de Artemia y una microdieta (300-500 µm) preparada con 
49,5 % proteína, 8,8 % lípidos y 9,7 % de ceniza (García-Gasca et 
al., 2006). Dentro de los trabajos más relevantes podemos encontrar: 
destete con dietas micro-particuladas (García-Ortega et al., 2003), los 
efectos de implantes de liberación controlada e inyecciones de LHRHa 
(Duncan, et al., 2003), efecto del tratamiento del agua y la aireación 
en el porcentaje de eclosión de huevos (Komar et al., 2004), el efecto 
de LHRHa en la expresión de moléculas relacionadas con estrés en el 
ovario de peces silvestres (Barrón-Vivanco et al., 2005) y el desarrollo 
del tracto digestivo, la actividad de la tripsina y la expresión de genes 
en los huevos y larvas (García-Gasca et al., 2006).

10.2.  REPRODUCCIÓN DE PECES 
DE AGUA DULCE EN LATINOAMÉRICA

10.2.1. Introducción

En los últimos años, la actividad piscícola continental en Latinoamé-
rica, al igual que en todo el mundo, registra una de las mayores tasas 
de crecimiento (FAO, 2003). En volumen y diversidad de biotecnologías 
en las actividades de reproducción realizadas en pisciculturas de agua 
dulce en Latinoamérica, predominan aquellas aplicadas en sistemas de 
cultivo intensivo y semi-intensivo con especies introducidas como los 
salmónidos y truchas. El Cuadro 1 resume algunos parámetros biomé-
tricos y reproductivos de algunas especies de interés para la acuicultura 
de Latinoamérica. 

Luego de estas, se encuentra un listado muy largo de especies nati-
vas cuya producción en pisciculturas se encuentra en fase experimental 
o con muy pequeñas producciones en diferentes países de América 
Latina (Cuadro 2). 



668

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

CUADRO 1.  
Parámetros biométricos y reproductivos de las especies de interés 

para la acuicultura en Latinoamérica.

Nombre vulgar Nombre científi co
Talla 

reproductor 
(cm)

Peso 
reproductor 

(Kg)

Patrón 
reproductivo Época desove Fecundidad 

(N.º huevos)
Tamaño 

huevo (mm) Tipo Ovario

Salmón Atlántico Salmo salar Hasta 120 Hasta 30 Iteróparo Otoño-Invierno 1.000-1.500/Kg 4-7 Gimnovárico

Trucha arco iris Oncorhynchus 
mykiss Aprox. 50 Aprox. 3-4 Iterópara Otoño-Invierno 1.000/Kg 3-7 Gimnovárico

Salmón coho O. kisutch Aprox. 50 Aprox. 3-4 Semelparo Otoño-Invierno 1.000-1.500Kg 5-8 Gimnovárico

Tilapias 
(varias especies)

Oreochromis sp.
Tilapia sp. Aprox. 25 Aprox. 0,6 Iteróparo Todo el año 10.000/año

46.000/año 1 Cistovárico

Carpas 
(varias especies) Ciprinus carpio Sobre 30 Hasta 10 Iteróparo Primavera-verano 100.000/año 0,8-1,0 Cistovárico

Pejerrey argentino Odontesthes 
bonaeriensis Hasta 50 Aprox. 0,4 Iteróparo Primavera-otoño Hasta 45.000/año 1 Cistovárico

Pacu Colossoma bidens Hasta 85 Hasta 20 Iteróparo Todo el año 1.110.000 2,7-2,9 Cistovárico

Tambaqui Colossoma 
macropomum Hasta 90 Hasta 30 Iteróparo Todo el año 700.000 4,0-4,3 Cistovárico

Puye Galaxias maculatus Hasta 16 Máx. 0,01 Iteróparo Otoño y primavera 240 1 Gimnovárico

Puye grande G. platei Hasta 30 Hasta 1 Iteróparo Otoño 55.000 1 Gimnovárico

Arctic charr Salvelinus alpinus 50-80 1-4 Iteróparo Otoño-Invierno 1.500/Kg 5-7 Gimnovárico

CUADRO 2.  
Listado de especies nativas de Latinoamérica cuyo cultivo se encuentra 

en fase experimental en algunos países.
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Aequidens rivulatus Vieja X X

Ageneiosus pardalis Doncella X

Algansea lacustris Acúmara X

Amphilophus 
citrinellus Mojarra rayada X

Ampularia haustrum X

Arapaina gigas Arapaima, paiche X X X X

Astronotus ocellatus Apaiari, Acarahuazu X X X

Atractosteus spatula Catán X

Atractosteus tropicus Pejelagarto X

Basilichtys australis Pejerrey X

Continúa
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Brachyplatystoma sp. Pez gato X X X X

Brycon cephalus Matrinchá X

Brycon erythropterus Sábalo cola negra X

Brycon moorei Dorada, Mueluda X

Brycon orthotaenia Matrinchá X

Brycon sp. Sábalo X X X X X

Callophysus 
macropterus Mapurito, Mota X

Caquetaira kraussii Mojarra X

Caquetaia umbrifera Mojarra negra X

Chirostoma estor Pescado blanco X

Chirostoma 
humboldtianum

Charal de 
Xochimilco X

Chirostoma promelas Charal boca negra X

Chirostoma spp. Charal X

Cichla monoculus Tucunari X X X X X

Cichla ocellaris
Tucunaré común, 
Pavón X

Cichlasoma festae Mojarra X

Cichlasoma spp. Bujurqui, acara X X

Cichlasoma 
trimaculatum Mojarra prieta X

Cichlasoma 
urophtalmus Mojarra del Sureste X

Clarias maculatus Mandí X

Colossoma bidens Pirapitinga X X

Colossoma 
macropomum

Gamitana, 
Chachama, Paco, 
Tambaquí X X X X X X X

Colossoma mitrei Pacu X

Crenicichla anthurus
Anaxhua, Botello, 
Bocón X

Curimata sp X

Curimatorbis 
boulenguerii Dica X

Continúa

Continuación
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Galaxias maculatus Puye X X

Galaxias platei Tollo, Puye grande X X

Hoplias malabaricus Dientón, Tararira X X

Hoplias microlepsis Juanchiche X

Hypophthalms spp. Mapara X X X

Ichthyolephas 
humeralis Bocachico X

Lepisosteus tropìcies Catán X

Leporinus copelandii X

Leporinus elongatus
Piau verdadeiro, 
Boga X

Leporinus 
macrocephalus X

Leporinus muyscorum Cuatrojos X

Leporinus 
octofasciatus Piavá X

Leporinus sp. Piaucu X

Leporinus trifasciatus Cheo, lisa, mije X X X X

Lophiosilurus 
alexandri Pacamá X

Mylossoma spp. Palometa, paca X X X X

Mylossoma 
duriventris Palometa X

Nematogenys inermis Bagre X

Odonthesthes 
bonariensis Pejerrey X X X X X

Odonthesthes 
hatcheri Pejerrey patagónico X

Osteoglossum 
bicirrhosum Arahuana X X X

Oxidora niger
Sierra mata, 
turushuqui X X X

Paulicea lutkeni
Pacamu, 
cunchimama X X X

Pellona spp. Sardina X X

Continúa

Continuación
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Petenia kraussi Mojarra de río X

Petenia splendida Tenguayaca X

Petenia umbrifera Mojarra negra X

Phractocephalus 
hemiolipterus Cajaro, pirarara X X X X

Piaractus 
brachypomus

Prapitinga, 
Cachama, Paco, 
Morocoto, Pacu X X X X X X

Piaractus 
mesopotamicus

Pirapitinga, 
Cachama, Paco, 
Morocoto, Pacu X X X

Pimelodus clarias Mandí X

Pimelodus grosskopffi Capaz X

Pimelodus sp. Pez gato X

Pinirampu sp. Pez gato X

Plagioscion spp. Corvina X X X X

Potamorrhina sp.
Yahuarachi, 
branquinha X X

Practocephalus sp. Pez gato X

Prochilodus lineatus Sábalo rayado X

Prochilodus nigricans Bocachico X X

Prochilodus platensis Sábalo X X

Prochilodus 
reticutatus Bocachico X X

Prochilodus scrofa Curimbatá X

Prochilodus sp. Curimbatá X X X X X

Pseudodoras niger Guitarrilla X

Pseudopimelodus sp. Pez gato X

Psuedoplatystoma 
coruscans Surubí X

Pseudoplatystoma 
fasciatum

Doncella, Bagre, 
rallado, surubi X X X X X

Pseudoplatystoma 
tigrinum Bagre, tigre X X X

Pterygoplichthys spp. Carachama, cucha X X X

Continúa

Continuación
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Pygocentrus nattereri Priraña X X

Raphiodon vulpinis Machete, chambira X X X

Rhamdia hillari Bagre, mandí X

Rhamdia quelen
Capitanejo, Bagre 
negro X X

Rhamdia sapo Bagre negro X X

Rhamdia sp. Jundiá X X

Salminus maxillosus Dorado X X

Shizodon fasciatus Lisa, boga, cheo X X X X

Schizodon knerii X

Semaprochilodus spp.
Jaraquí, Zapoara, 
Bochachico X X X X

Serrasalmus 
rhombeus Piraña X X X

Sorubim lima Paleton X

Sorubim sp. Pez gato X

Synodontis schall Bagre ameritto X

Thorichthys meeki
Mojarra Boca 
de Fuego X

Trachycoristes 
galeatus Novia Cunchi X X

Triportheus spp. Sardina X

Triurobrycon lundii Piracanjubi X

Vieja bifasciata
Mojarra Panza 
Colorada X

vieja synspila Mojada Paleta X

Continuación

Se recomienda la revisión del trabajo de Munro (1990), quien des-
cribe los factores ambientales que regulan la reproducción de peces 
tropicales donde incluye los periodos de desove de varias especies na-
tivas de Latinoamerica.

La información disponible respecto de muchas especies nativas de 
interés para la acuicultura, se caracteriza por encontrarse muy dispersa 
y además no está disponible en revistas indexadas que puedan ser 
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consultadas a través de bases de datos electrónicas, lo que facilitaría 
su uso y, aseguraría su validez.

10.2.2. Acipenseridae (esturiones)

En Uruguay, se ha introducido recientemente el esturión siberiano, 
Acipenser baerii baerii planifi cándose una producción de 15 t de caviar 
para la temporada 2007 - 2008. Esta especie también ha sido introdu-
cida desde Rusia en el Sur de Chile y aún no se realiza una producción 
comercial con esta especie, aunque se ha determinado la metodología 
de producción de alevines y juveniles. El cultivo de larvas se realiza en 
estanques de fi bra de vidrio de 1,5m de diámetro y 25cm de profundi-
dad, durante 30 a 40 días hasta alcanzar un peso de dos a tres gramos 
(Aquanoticias, 1998). 

También el esturión blanco, Acipenser transmontanus fue introduci-
do en Chile desde California en el año 1993. En esa fecha se introdu-
jeron larvas de 0,015 g y juveniles de 15 a 100 g, pero su cultivo aún 
se encuentran en fase experimental.

Se recomienda la revisión del libro de Dettlaff et al., (1993), quie-
nes realizan una muy buena revisión de la biología reproductiva de 
los esturiones y de las condiciones para su manejo en condiciones de 
cultivo.

10.2.3. Atherinopsidae (charales y pejerreyes)

10.2.3.1. Odontesthes bonariensis (pejerrey)

En Argentina, Ringuelet (1943) publica un texto sobre piscicultura 
del pejerrey y Reartes (1995) describe los métodos de cría y cultivo 
masivo de esta especie, sin embargo, a la fecha no existen estadís-
ticas de producción de ella y las pequeñas producciones se destinan 
mayoritariamente a la siembra para pesca deportiva. La Estación Hi-
drobiológica de Chascomús ubicada en la Provincia de Buenos Aires, 
fue creada en 1942 y en la actualidad está destinada a la piscicultura 
del pejerrey. Hoy cuenta con un plantel de cerca de 800 reproductores 
que permiten independizar la producción de alevines de la captura de 
reproductores silvestres, siendo capaces de producir diez millones de 
huevos al año con una fertilidad del 75%. Las larvas son cultivadas 
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en forma intensiva y en la actualidad se evalúa la utilización de jaulas 
fl otantes para la cría semi-intensiva de juveniles de esta especie (M. 
Velasco, comunicación personal).

10.2.4. Characidae (carácidos)

La mayor producción de estas especies nativas de Sudamérica se 
realiza en Brasil, debido a que superó las 5.000 t en el año 2006, aun-
que también se registran producciones menores en Venezuela, Perú, 
Colombia, Panamá y Argentina. Woynarovich y Woynarovich (1998), 
realizan una revisión de la situación taxonómica y además, una com-
pleta descripción de la tecnología de cultivo de estas especies. Dentro 
de las características que potencian el cultivo de este grupo de or-
ganismos, Woynarovich y Woynarovich (1998) señalan como las más 
importantes:

Son omnívoros eurifágicos.1. 
Aceptan muy bien el alimento artifi cial.2. 
Presentan buenas tasas de crecimiento.3. 
 Son poco sensibles a las condiciones de cultivo o tipo de estanque.4. 
Toleran el policultivo.5. 
 Todos los estados del desarrollo pueden ser manejados fácilmente.6. 
Toleran bien aguas de alta productividad y bajo pH.7. 

Parte importante de la producción de estas especies (el 80 % en Ve-
nezuela según Botero et al., 2004), se basa en la aplicación de hibrida-
ción entre machos de cachama blanca (P. brachypomus) y hembras de 
cachama negra (C. macropomum) con el fi n de expresar vigor híbrido 
en las tasas de supervivencia y crecimiento.

10.2.4.1.  Colossoma macropomum 
(cachama negra o tambaqui)

Existen registros de «pequeñas» producciones en sistemas extensivos, 
semi-intensivos y/o policultivo de esta especie nativa con una producción 
para el año 2005 de 5.331 t sólo en Brasil. Además, se cultiva en Colom-
bia donde se reportan 13.445 t de producción en el año 1999 y en otros 
países como Venezuela, Ecuador y Perú. Sólo en Venezuela existen entre 
150 y 200 granjas de cultivo de cachama negra (Jory et al., 1999). Estas 
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producciones se realizan a pequeña escala y el producto fi nal es comer-
cializado en el mercado local, aunque cada vez aumenta el interés de 
restaurantes por ofrecerlo en su menú, además, de ser muy apreciados 
por la pesca deportiva y como peces de ornato.

Las especies del género Colossoma no presentan dimorfi smo sexual 
por lo que únicamente en el periodo reproductivo es posible diferen-
ciar machos de hembras, aunque existen pequeñas diferencias morfo-
métricas entre los sexos que son imposibles de diferenciar visualmente 
durante el cultivo (Pineda et al., 2004). En la naturaleza, desovan en 
aguas corrientes de áreas recién inundadas durante la época de lluvias, 
en la amazonía peruana se reproduce entre los meses de octubre a 
diciembre y alcanza su madurez sexual a los cuatro años de edad (FON-
DEPES, 2006 y Eufracio y Palomino, 2006). Durante la época reproduc-
tiva, forman cardúmenes de especímenes desde 5 a 25 kg. 

La proporción sexual regularmente es de 2 machos por 1 hembra, 
producto de la temprana madurez (un año antes) de los machos. Sus 
huevos son fl otantes, con solo un micropilo y sin adherencia, por lo 
que son arrastrados por la corriente hacia los sitios de inundación. 

A pesar de su tolerancia al cautiverio, estas especies son especial-
mente sensibles a factores estresantes que incrementan los niveles 
plasmáticos de cortisol, especialmente durante las épocas de ayuno 
(Krieger-Azzolini et al., 1989). Los reproductores pueden ser cultivados 
en estanques, tanques o jaulas a densidades que van desde 80 a 200 
individuos por 1.000 m2. Como en otras especies, para que la induc-
ción mediante cualquier método utilizado sea efectiva, las hembras de-
ben tener sus ovocitos en vitelogénesis avanzada. Woynarovich y Woy-
narovich (1998) sugieren que para las especies del género Colossoma, 
se puede utilizar como indicadores de la condición de madurez:

La Infl amación y apertura de la papila urogenital.1. 
 La abertura sexual y anal emergen y son de un color rojo oscuro 2. 
o rosado.
 La parte posterior del abdomen es abultado y suave. El ovario 3. 
puede ser palpado fácilmente con los dedos.

La madurez de los machos se puede determinar fácilmente median-
te un suave masaje abdominal para observar la presencia de esper-
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ma fl uyente. Las hembras maduras son trasladadas a estanques de 
2,5-3,0 m x 1,2 m. La profundidad del agua debe mantenerse entre 30 
y 50 cm. La inducción de la madurez sexual se puede realizar en estas 
especies mediante la aplicación de extractos de hipófi sis (e.i. carpa), en 
hembras se aplican 2 inyecciones de forma intraperitoneal por debajo 
de las aletas pélvicas. La primera de 0,4-0,5 mg kg-1 y la segunda de 
18 a 22 h después de >5 mg kg-1 y los machos se inducen ya sea con 
2 inyecciones, la primera de 0,5 mg kg-1 y la segunda de 1,0 mg kg-1 ó 
una única inyección de 1-2 mg kg-1. Estas especies también son induci-
das mediante la inyección de GnRHa, regularmente se utiliza una dosis 
de esta hormona sintética a una concentración de 5-6 µg kg-1 para las 
hembras y 0,8 - 1,0 µg kg-1 en machos. Además, la hormona puede 
ser acompañada de una dosis de 5 mg kg-1 de domperidona o pimo-
zida. Hernández (1992), realiza una descripción de los tratamientos y 
dosis hormonales para la inducción de la maduración utilizados en los 
diferentes países.

El periodo entre la aplicación de la hormona y la ovulación es inver-
samente proporcional con la temperatura de cultivo. Éste se calcula en 
base a la cantidad de hora-grado (h°) necesarios para la ovulación y se 
calcula sumando la temperatura del agua cada hora después de la úl-
tima inyección (si fue más de una) hasta que se produzca la ovulación. 
En peces del género Colossoma se requieren aproximadamente 260 h° 
con extracto de hipófi sis y 380 h° si se utiliza GnRHa para alcanzar la 
maduración fi nal del ovocito y la ovulación. Seguido a la aplicación del 
tratamiento hormonal, se debe suturar la abertura genital de las hem-
bras para evitar la liberación de los óvulos en los estanques.

Se recomienda revisar Woynarovich y Woynarovich (1998) quienes 
describen la metodología a seguir para extraer los gametos y practicar 
la fecundación artifi cial en los peces de estos géneros. Además, reali-
zan una muy buena descripción del manejo de las larvas. 

10.2.4.2. Piaractus mesopotamicus (pacu o paco)

El pacu registra una producción de 1.184 t en Brasil y en Argentina 
se ha iniciado recientemente su producción industrial. Además, entre 
estas dos especies (C. macropomum y P. mesopotamicus) se produce 
un híbrido (el tambacu) con una producción anual para el año 2005 
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de 35 t en Brasil. Esta especie es de hábitos alimenticios omnívoros. 
Los trabajos realizados por Bechara, 2000 y Wicki, 1987, describen 
el efecto de la densidad de cultivo y el efecto de la dieta en el creci-
miento. Concluyen que la dieta debe contener un mínimo de 20 % 
de proteína, aunque el alimento continua siendo la mejor opción para 
los reproductores el cual puede suplementarse con alimento artifi cial. 
Luchini y Wicki (Comunicación personal) alimentan los reproductores 
con pienso balanceado con 32 % de proteína bruta y los especímenes 
alcanzan tallas de 1,5 a 2,0 kg en 16 meses. La temperatura óptima 
para reproductores es cercana a 25 °C y los niveles ideales de oxígeno 
deben encontrarse entre 6 a 8 mg L-1. Recomendando un mínimo de 
oxígeno de 4-5 mg L-1 y no superar los 30 kg m2-1 en el cultivo en jaulas 
con recambio de agua cercanos a 4 a 6 L seg-1 ha-1, aunque en verano 
debe aumentarse por la pérdida en las concentraciones de oxígeno 
disuelto. Pullela (1997) describe la acuicultura del pacu y su relación 
con parámetros microbiológicos que entregan información valiosa 
para el cultivo de esta especie. El incremento de la productividad en 
el interior de los estanques, es recomendable realizarlo con estiércol 
de pollo y cerdo. Además, su alimentación puede ser complementada 
con alimento fresco producido en los mismos estanques de cultivo de 
la granja como caracoles acuáticos de los géneros Ampullaria y Planor-
bis. Woynarovich y Woynarovich (1998) recomiendan utilizar pienso 
para gallinas o patos en dosis diarias de entre el 1,5 a 3,0 % de la 
biomasa. Estas especies maduran adecuadamente en cualquier tipo de 
estanque, pero sólo alcanzan la madurez sexual plena y la ovulación 
en sistemas con aguas corrientes, razón por la cual en cautiverio no 
son capaces de alcanzar la maduración fi nal de los ovocitos y deben 
ser inducidos artifi cialmente para alcanzar la maduración fi nal de estos 
(Fresneda et al., 2004).

La pubertad se produce regularmente entre los 4-5 años de edad a 
un tamaño de 5-7Kg y regularmente en forma asincrónica entre los es-
pecímenes de una cohorte (40 a 60 % de las hembras). Como en mu-
chas otras especies, la madurez de los machos se produce con mucha 
facilidad y con buena calidad de gametos. Sin embargo, las hembras 
son más exigentes y requieren de condiciones muy específi cas de cul-
tivo para producir una buena calidad de ovocitos. Muchas de las dis-
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funciones reproductivas que sufren las hembras, pueden ser superadas 
induciendo la ovulación. Se recomienda revisar el trabajo de Luchini 
(1990), quien realiza una descripción sobre técnicas de reproducción 
inducidas en peces nativos de Sudamérica. En el manejo reproducti-
vo de estas especies, se registran bioensayos para la criopreservación 
de semen (Navarro et al., 2004; Fresneda et al., 2004) con resultados 
esperanzadores que permiten obtener una fertilidad cercana al 30 % 
en promedio (Coser y Godinho, 1987) y el efecto de la densidad de 
cultivo de alevines de Piaractus sp. en el crecimiento y la supervivencia 
(Bernardino y Ferrari 1989; Rebaza et al., 2002). La optimización de 
estas técnicas, mejorarán los resultados productivos obtenidos hasta la 
fecha, ya que con frecuencia se han registrado reducciones importan-
tes en la variabilidad genética de las poblaciones de cultivo producto 
de la reducción del tamaño de las poblaciones que se mantienen en 
cautiverio (Pineda, 2004).

10.2.5. Cichlidae (tilapias)

En general, las tilapias son especies originarias de África, pero en la 
actualidad se encuentran distribuidas por todo el mundo. Son capaces 
de adaptarse a condiciones ambientales muy diversas (e.i. amplio ran-
go de temperatura y salinidad) y los manejos reproductivos aplicados 
en su cultivo, son fáciles de realizar en forma exitosa, haciendo que 
muchas veces deban ser cultivadas en policultivo con especies carnívo-
ras con el fi n de controlar las poblaciones de tilapias (Huet, 1998).

Las tilapias son uno de los grupos de peces de mayor producción a 
nivel mundial y en la actualidad varios países de Latinoamérica (Brasil, 
México y Ecuador, entre otros) están incrementando su producción con 
el fi n de ser comercializados hacia Estados Unidos, país en donde se 
incrementa su consumo en forma paulatina. En la región Centro-Norte 
de Sudamérica y Centroamérica se registra una producción intensiva 
de más de 266.257 t (Castillo, 2006). Las diferentes especies de tilapia 
que se cultivan en Latinoamérica y sus principales características feno-
típicas y productivas pueden ser revisadas en Castillo (2006). Además, 
Rana (1988); Macintosh y Little (1995) entregan importantes antece-
dentes sobre la biología reproductiva y manejo en cultivo de este gru-
po de peces.



679

REPRODUCCIÓN DE PECES MARINOS Y DE AGUA DULCE…

Son especies dioicas, los machos poseen dos orifi cios ventrales, el 
ano y el orifi cio urogenital, y las hembras poseen tres, el ano, el poro 
genital y el orifi cio urinario (Huet, 1998). 

La pubertad se produce muy tempranamente, con aproximadamen-
te 15 cm de longitud total y sólo algunos meses de vida, dependiendo 
de las condiciones ambientales y de manejo. Aunque la fecundación 
es externa, varios grupos de tilapias micrófagas (Tilapia mossambica y 
macrochir) presentan incubación bucal de sus embriones, incluso des-
pués de varios días de haber nacido, los alevines buscan protección en 
la cavidad bucal de su madre. Regularmente en condiciones de cultivo, 
la fecundación ocurre en un nido (de forma y tamaño muy variable 
entre las diferentes especies) preparado por el macho en el fondo del 
estanque, luego de la fecundación, la hembra cuida los embriones del 
ataque de depredadores y luego los lleva hasta su boca. En la cavidad 
bucal aumenta el número de pliegues del epitelio y se desarrolla la 
«glándula faríngea», cuya secreción puede tener funciones antibióticas 
que aumentan la supervivencia de los embriones (Rana, 1988). Como 
en muchas especies, el tamaño de los ovocitos es directamente pro-
porcional al tamaño de la hembra, esto hace que hembras de mayor 
tamaño tengan ovocitos más grandes y una mayor fecundidad total, 
sin embargo, registran una fecundidad relativa menor (Rana, 1988). 

Regularmente, el esfuerzo reproductivo en las hembras es muy alto, 
por lo que su crecimiento y rendimiento de canal son muy bajos, razón 
por la cual, en los sistemas de cultivo se prefi ere el cultivo de poblacio-
nes de machos. La producción de estas poblaciones «Monosexo» se 
puede realizar sexando los grupos que se cultivan, ya que la expresión 
de los caracteres sexuales se produce tempranamente, pero esto es 
poco efectivo ya que basta el sexaje errado de algunos individuos para 
activar la reproducción en la cohorte cultivada.

En la producción intensiva de estos peces, se utiliza masivamente 
la inducción sexual (o control fenotípico del sexo) suministrando hor-
monas esteroideas masculinas en el alimento por un corto periodo de 
tiempo. Las dosis van desde 5 hasta 60 mg kg-1 de alimento suminis-
trado y la supervivencia de los especímenes tratados son similares a los 
normales. Estos esteroides modifi can la expresión fenotípica del 
sexo de los individuos, incrementado signifi cativamente el porcentaje 
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de machos en los grupos cultivados. Esta práctica no puede ser uti-
lizada en especímenes destinados al mercado europeo o de Estados 
Unidos, razón por la cual, puede ser aplicada sólo para producciones 
de comercialización interna.

El sexo genético en las tilapias está determinado por los cromoso-
mas sexuales. Se conocen dos mecanismos para la determinación del 
sexo en las diferentes especies de tilapias, el sistema XY y WZ. En el 
primero, los machos son heterogaméticos y los presentan especies 
como O. mosambicus y O. niloticus. En el segundo, las hembras son 
las heterogaméticas y lo presentan las especies O. hornorum y O. 
aureus. Desde 1960, se han producido híbridos interespecífi cos de ti-
lapias los que se caracterizan por presentar poblaciones formadas por 
altos porcentajes de machos. Por ejemplo, si se cruzan especímenes 
machos (ZZ) de las especies O. hornorum o O. aureus con hembras 
(XX) de las especies O. niloticus o O. mosambicus, la descendencia 
es 100 % machos en la mayoría de los casos. Otra alternativa para 
la producción de poblaciones «Monosexo» es la utilización de «su-
permachos», especímenes genéticamente YY cuyo cruzamiento con 
hembras normales XX permiten la obtención de descendencia mas-
culina. Las producciones más exitosas se realizan con «supermachos» 
de O. niloticus. Para mayor información se puede revisar Mair y Abe-
lla (1997) y Castillo (2006).

En la actualidad, estas biotecnologías permiten disponer de una gran 
variedad de híbridos y líneas genéticas que optimizan la producción en 
sistemas super intensivos en agua dulce y salada, lo que sumado a 
los hábitos alimenticios desde micrófagos, herbívoros y omnívoros de 
estas especies, logran asegurar un incremento signifi cativo de la pro-
ducción de tilapias en Latinoamérica debido al permanente incremento 
en su demanda.

10.2.6. Ciprinidae (Carpas)

Las carpas registran una importante actividad piscícola, especial-
mente en sistema extensivos en la región Centro-Norte de Sudamé-
rica y América Central en la que alcanza una producción de 129.500 
t (Remedios, 2002). La producción de ciprínidos en Latinoamérica se 
basa esencialmente en las especies que han sido introducidas en la 
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región. El interés de la introducción de estas especies es debido a que 
tienen un crecimiento rápido, una carne relativamente apreciada y 
sobre todo, que se alimentan de vegetales o plancton no utilizados 
o insufi cientemente demandados por otras especies. Además, tole-
ran un amplio rango de temperaturas y factores físico químicos del 
agua que permiten su producción en cualquier tipo de ambiente. En 
la actualidad, estas especies no registran una producción industrial 
importante, pero sí son utilizadas en programas de acuicultura ru-
ral de pequeña escala (básicamente utilizando sistemas extensivos 
en mono o policultivo), lo que permite generar proteína animal de 
buena calidad con desechos de las actividades agrícolas y ganaderas 
desarrolladas en la región. 

Dentro de las principales especies de carpas que se encuentran en 
Latinoamérica, la más utilizada es la carpa común, Ciprynus carpio, la 
carpa herbívora, Ctenopharingodon idella, la carpa plateada, Hypo-
phtalmichthys molitrix y la carpa cabezona, Aristichthys nobilis. Para 
profundizar en aspectos de la taxonomía, distribución geográfi ca, ci-
clos de vida, alimentación y reproducción de carpas, se recomienda 
revisar el trabajo de Windfi eld y Nelson (1991).

La reproducción de los ciprínidos de cultivo está controlada por 
una serie de factores ambientales, uno de los factores últimos más 
importantes para la mayoría de las especies, es la temperatura, 
aunque también pueden influir en distinta manera, algunos fac-
tores como el nivel del agua, la calidad del agua, la disponibilidad 
de nutrientes, el tipo de sustrato y la presencia de vegetación du-
rante el periodo reproductivo (Hontela y Stacey, 1990). La carpa 
común, regularmente desova a comienzos del verano, la recrudes-
cencia gonadal se inicia inmediatamente y el crecimiento gonadal 
se completa en 6 a 8 semanas después del desove. Las gónadas se 
encuentran en estado de reposo durante de todo el invierno y la 
maduración final se completa a principios de primavera antes del 
desove. Hontela y Stacey (1990) realizan una muy buena descrip-
ción de los factores endocrinos que regulan la maduración sexual 
en machos y hembras de ciprínidos, aunque las hormonas que re-
gulan este proceso son las mismas detectadas en otras especies. La 
reproducción artificial en las actividades de piscicultura extensiva 
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de ciprínidos en Latinoamérica se basa utilizando dos modelos bá-
sicos de reproducción:

Reproducción Natural
Cultivo en una fase. Esta técnica de reproducción se utiliza en culti-

vos muy básicos, implica la utilización de un estanque mixto en el que 
son mantenidos los reproductores y después de una temporada de 
reproducción, los alevines son mantenidos hasta varios meses después 
de su nacimiento en el mismo estanque. Regularmente, lo estanques 
son grandes de 0,5-2,0 ha y de 1,0-1,25 m de profundidad. Este siste-
ma suprime toda manipulación de los peces, se mantienen condiciones 
relativamente estables en la calidad del agua. La principal desventaja 
son los resultados aleatorios que se obtienen, ya que no se lleva un 
registro claro de la cantidad de alevines producidos en la temporada.

Cultivo en dos fases. Básicamente, utiliza dos estanques, uno de 
puesta y otro de alevines. Después del nacimiento, los alevines se dejan 
en el estanque durante algunos días o semanas, para posteriormente 
ser trasladados a un estanque especial para los peces en crecimiento 
(Huet, 1998).

Reproducción Artifi cial
La reproducción artifi cial de las carpas es una de las primeras activi-

dades reproductivas realizadas por el ser humano con especies acuáti-
cas de cultivo, ya en el año 460 AC, Fan Li escribió El Tratado de Pisci-
cultura, primer texto sobre el cultivo de peces de agua dulce basado en 
el cultivo de carpas en la ciudad de Wuxi, China (NACA, 1989). 

Aunque las carpas pueden realizar todas las etapas del ciclo reproduc-
tivo en cautiverio, la reproducción artifi cial permite optimizar los resul-
tados productivos obtenidos con estas especies. Las principales difi cul-
tades asociadas a la reproducción artifi cial de carpas se encuentran en 
lograr masivamente la maduración fi nal de los ovocitos y manejar ade-
cuadamente la alta adherencia de estos. Según Woynarovich y Horváth 
(1981), las condiciones naturales que son decisivas para determinar el 
desove de la carpa común en condiciones de cultivo, son las siguientes:

Agua a temperatura entre 18-22 °C1. 
Zona de desove cubierta de hierbas2. 
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Agua saturada de oxígeno disuelto3. 
Lento aumento del nivel del agua4. 
Presencia del otro sexo5. 
Ausencia de otros peces, en particular carnívoros6. 

Cuando la maduración fi nal del ovocito no se alcanza bajo determi-
nadas condiciones de cultivo, existen una serie de técnicas utilizadas 
que permiten inducir artifi cialmente la madurez plena de los especí-
menes. En carpas, ya se encuentran bien estandarizados los siguientes 
métodos para la sincronización de la maduración:

Hipofi sación de los reproductores. Para que sea efectiva se requiere 
que los especímenes se encuentren en la fase fi nal de la maduración 
sexual, es decir, con la vesícula germinal en migración. La hipofi sación 
se realiza frecuentemente mediante inyección intramuscular, hacia la 
parte anterior del cuerpo, a la altura del primer radio de la aleta dorsal, 
a medio camino entre esta aleta y la línea lateral, a unos 2-3cm de 
profundidad. Regularmente se utiliza una dosis de una hipófi sis por 
kilo de hembra en 1cm3 de solución de inyección para dos hipófi sis. 
Para cada macho, basta con una hipófi sis por cm3 de solución. Una 
vez efectuada la hipofi sación, los peces se dejan en reposo en agua de 
entre 17-20 °C, la maduración se efectúa en unas 18 h (Huet, 1998) 
en forma exitosa en un 60-70 % de las hembras. En la carpa común, 
la ovulación es total. Sin embargo, en las hembras de más de 7-10 kg, 
la ovulación puede ser intermitente y es preciso proceder al desove ar-
tifi cial a intervalos de una hora durante 5-8 h (Woynarovich y Horváth, 
1981).

Aplicación de GCH. Para inducir el desove de las carpas chinas, se 
utiliza frecuentemente GCH sola o mezclada con extractos de hipófi sis. 
Cuando se realiza la fecundación artifi cial, se aplican 2 inyecciones: 
una preparatoria y otra decisiva. Se suministra primero un 10 % de 
la dosis y el 90 % restante se inyecta después de 18-24 h. Cuando la 
temperatura se encuentra dentro de los valores óptimos, se requieren 
200-220 horas-grado (h°), aproximadamente para alcanzar la ovula-
ción, lo que signifi ca cerca de 9-11 h después de la inyección (Woy-
narovich y Hotváth, 1981). El uso de análogos para la inducción de la 
maduración de los ovocitos es escaso y se realiza fundamentalmente 
con fi nes experimentales.



684

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

10.2.7. Ictaluridae (bagres de agua dulce)

10.2.7.1. Ictalurus punctatus (bagre de canal)

Esta especie ha sido introducida en varios países de Latinoamérica 
(Chile, Colombia, Argentina, Brasil, Venezuela, México, entre otros). 
Sólo en México se producen más de mil doscientas toneladas al año, 
país donde existen más de 350 productores que realizan su producción 
en estanques y jaulas fl otantes.

El bagre de canal inicia la madurez sexual a una talla de 20 cm y un peso 
aproximado de 350 g, tamaño que se alcanza aproximadamente al año 
de edad. Sin embargo, la plenitud de su madurez la logra en un peso de 
1,5 a 5,0 kg y una edad que va desde 2 a 4 años. El inicio de los procesos 
de desove están en estrecha relación con el incremento de la temperatura 
del agua. La temperatura óptima para los desoves es de 27 °C (Stickney, 
1993). En Chile, este periodo abarca desde diciembre a febrero (G. Caro 
com. per.) y en México desde marzo a julio (COLPOS, 2007).

Esta especie presenta dimorfi smo sexual. El macho tiene la papila 
genital protuberante y alargada, su cabeza a diferencia de la hembra, 
es grande y ancha. El abdomen de la hembra, en cambio, es redondea-
do, igual que la papila genital. El color de la piel en los machos es gris 
oscuro y en las hembras es más claro (Dupree, 1995).

COLPOS (2007) en un curso sobre cultivo de bagres recomienda que 
una vez seleccionados los reproductores machos y hembras, se mez-
clan en estanques de 0,5 a 3,0 ha a una densidad de 1 pez/40m2, guar-
dando una proporción de 2 machos por 3 hembras. La biomasa total 
de reproductores no debe exceder 1.300 kg/ha. Se colocan «nidos» 
artifi ciales en los estanques, los que pueden ser tambores plásticos o 
cajas de madera (u otros materiales) instalados a una profundidad de 
0,3 a 0,75 m, en los que la hembra pone los huevos y éstos son fecun-
dados por el macho (Piper et al., 1982) . 

Una vez que los huevos han sido fecundados, se extraen manualmente 
las masa de huevos del nido y se llevan a la sala de incubación, donde se 
colocan dentro de los sistemas de incubación que pueden ser de diferente 
naturaleza, los que deben disponer de niveles de oxígeno sobre 5ppm y 
agua circulante (revisar los trabajos de Stickney, 1993 y Dupree, 1995). 
Para controlar la incidencia de hongos durante la incubación, se recomien-
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da aplicar formalina a 100 ppm durante 15 min con fl ujo cerrado. Se 
debe evitar aplicar el tratamiento un día previo a la eclosión. El tiempo de 
incubación es inversamente proporcional con la temperatura, en un rango 
de 26-28 °C, el embrión demora 8 días en eclosionar. Conforme avanza 
el desarrollo. El color del huevo cambia de amarillo tenue, a anaranjado y 
por último, rojizo. Después de la eclosión, las larvas nadan a través de la 
malla de la canastilla y forman una masa en el fondo de la pileta (COLPOS, 
2007). Para la absorción del saco vitelino se requieren 130 a 280UTA, es 
decir, cerca de 7 días a 25°C. Durante este periodo la larva desarrolla la 
boca, su cuerpo anaranjado comienza a pigmentarse adquiriendo un as-
pecto oscuro. Una vez que nada libremente en la superfi cie del agua, es 
capaz de buscar y consumir alimento (Dupree, 1995).

La maduración fi nal de los oocitos puede ser inducida utilizando 
extractos de pituitaria de diferentes especies y GCH en dosis de entre 
300 a 1.800UI/kg en dosis simples o dobles (Barnabé, 1991 y Stickney, 
1993). La fecundidad relativa de las hembras se encuentra entre 3.000 
y 12.000 huevos/kg (Stickney, 1993).

10.2.8. Osteoglossidae (peces banda)

10.2.8.1. Arapaima gigas (arapaima o paiche)

Se debe destacar la gran potencialidad para el desarrollo de activida-
des piscícolas que tiene la cuenca del río Amazonas por la abundancia 
de agua y de especies. Destacan aquí la gran cantidad de especies cul-
tivadas en forma experimental en países como Brasil, Colombia, Perú 
y Venezuela (Cuadro 2). A. gigas es la especie íctica de agua dulce de 
mayor tamaño del mundo y una de las especies de mayor potenciali-
dad, ya que es capaz de alcanzar 10 a 12 kg de peso total al año (Yuto 
et al., 2006; Saavedra y Quintero, 2007). 

Según Saavedra (2007), esta es una especie gonocórica de maduración 
asincrónica que presenta caracteres sexuales secundarios sólo durante el 
periodo de madurez máxima, el que se expresa fundamentalmente por 
un dicromatismo sexual, donde el macho es más oscuro que la hembra. 
La papila genital de machos y hembras adultos difi ere levemente, en la 
hembra tiene forma de roseta con pliegues y en el macho guarda una dis-
posición lineal. La actividad reproductiva en esta especie está controlada 



686

LA REPRODUCCIÓN DE LOS PECES: ASPECTOS BÁSICOS Y SUS APLICACIONES EN ACUICULTURA

por el aumento de la disponibilidad de alimento en el periodo de aguas 
bajas y posteriormente la llegada del periodo de lluvias, el aumento del 
nivel fl uviométrico, las variaciones en la conductividad, el fotoperiodo y 
la temperatura. El período del desove para la Amazonía peruana tiene su 
máxima intensidad de septiembre a diciembre, con un pico notable en 
el mes de noviembre, pero se observa reproducciones hasta abril. Para la 
Amazonia brasilera el periodo de lluvia y por ende de reproducción del 
pirarucú se presenta durante los meses de diciembre a junio. 

La pubertad se presenta entre los 3 y 5 años. En las hembras, sólo 
es funcional uno de los ovarios de morfología cistovárica. En machos, 
también sólo uno de los testículos es funcional. Histológicamente, el 
epitelio seminífero del testículo del A. gigas muestra características dis-
tintas en comparación con la mayoría de los teleósteos. Los túbulos 
seminíferos no son formados por los procesos de las células de Sértoli, 
sino por las células yuxtapuestas. Esta especie realiza cuidado parental 
puesto que, dada la baja producción de ovas, deben minimizar la mor-
talidad de las crías. La hembra y el macho cuidan y limpia los huevos y 
crías al igual que defi enden el territorio (Saavedra, 2007). 

10.2.9. Salmonidae (Salmones y truchas)

La mayoría de las especies salmonídeas son anádromas, ocurriendo su 
reproducción sólo en agua dulce, razón por lo que se han incorporado 
como especies de «agua dulce» en este capítulo del libro. Para mayor 
información respecto de las tecnologías de cultivo y requerimientos me-
dio ambientales del cultivo de salmónidos, se recomienda consultar a 
Edwards (1978), Bromage y Cumaranatunga (1988) y Blanco (1995). 

La mayor producción de salmónidos de cultivo en Latinoamérica se 
realiza en Chile, país que en la actualidad es el segundo productor 
mundial de este grupo de peces y se espera que a corto plazo, sea el 
número uno. Para el año 2007 se espera exportar más de 640.000 t, 
esencialmente de los salmones del Atlántico y plateado, además de la 
trucha arcoiris. También, existen en el país pequeñas y esporádicas pro-
ducciones de salmón boquinegra o chinook, Oncorhynchus tshawyts-
cha y trucha marrón, Salmo trutta, esta última, cultivada esencialmen-
te con fi nes de pesca deportiva. Recientemente, se ha introducido la 
trucha ártica o «arctic charr», Salvelinus alpinus, especie de la que se 
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han ejecutado pequeñas importaciones y aún no se realiza el ciclo bio-
lógico completo en el país. Para cumplir con los volúmenes de produc-
ción sólo en Chile se requieren más de 1.000 millones de ovas, de las 
cuales un 87,56 % son producidas en el país, ya que en la actualidad 
la importación de ovas se encuentra muy restringida por la legislación 
acuícola de Chile. 

La producción de salmónidos en Chile en el año 2005 alcanzó un 
total de 614.139 t. Esta se basa en el cultivo de Salmón del Atlántico 
(SA), S. salar (Fig. 7) con una producción de 385.779 t, lo que repre-
senta el 62,81 % de la producción. 

FIGURA 7.  
a: Reproductor macho de salmón del Atlántico (Salmo salar) de tres inviernos en el 
mar cultivado en Chile. b: Sistema de jaulas implementado por los indios Uros en 

una isla fl otante para el cultivo de trucha arcoiris en el lago Titicaca a 3.810msnm. c: 
Piscicultura Chucuito construida en el altiplano de Perú en 1939. d: Evaluación de 

madurez sexual en hembras de salmón Atlántico en el Sur de Chile.

a b

dc
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El salmón plateado o coho (Oncorhynchus kisutch) registra una gran 
actividad industrial en el Sur de Chile con una producción de 102.494 
t, representando un 16,68 % de la producción total de salmónidos 
en Chile. La trucha arcoiris (O. mykiss) es la segunda especie de im-
portancia en Chile, con una producción industrial de 122.962 t, lo 
que representa el 20,02 % de la producción del país. Esta especie se 
cultiva en Perú y Bolivia a 3.800 m.s.n.m. en el lago Titicaca (Fig. 2) 
y sólo en el sector peruano se producen cerca de 5.000 t al año (Fig. 
7), importando para ello más de 28 millones de ovas embrionadas 
desde Estados Unidos. Además, se registran pequeñas producciones 
en muchos países como Argentina, Bolivia, Brasil, Ecuador, México, 
Venezuela, entre otros.

Para la producción de ovas en Chile, varias fábricas de pienso 
elaboran alimento especial para reproductores, los que regularmen-
te contienen menores niveles de lípidos y más proteínas que los 
alimentos de engorda (Cuadro 3). La dosis de alimento diaria que 
recibe un reproductor se encuentra frecuentemente entre 0,4 y 0,8 
% del peso corporal por día (% PC) y son cultivados a densidades 
cercanas a 10 kg m3-1. La manutención de reproductores se realiza 
regularmente en balsas jaulas en agua salada (Edwards, 1978 y Bar-
nabé,1991), aunque en la actualidad algunas empresas de mayor 
producción están iniciando este proceso en estanques con sistemas 
de recirculación con el fi n de minimizar el riesgo de contagio de 
enfermedades en los sistemas abiertos utilizados en el mar. Regular-
mente, los reproductores son trasladados al agua dulce cerca de un 
mes antes de la puesta, transportando los reproductores en camión 
o helicóptero en densidades de entre 50 y 80 kg m3-1 de agua. Una 
vez que los especímenes llegan al agua dulce, no reciben alimenta-
ción (Gordon et al., 1987).

La mayoría de las empresas desarrollan programas de selección ge-
nética basados en familias de sus planteles de reproductores, en los 
que se incluyen dos o tres características a mejorar, como por ejemplo: 
talla a la cosecha, velocidad de crecimiento, resistencia a enfermeda-
des, color muscular, edad a la «smoltifi cación», color de piel, baja ma-
durez precoz, entre otros (Gjerde, 1993). 
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CUADRO 3.  
Composición química de dietas para salmónidos comercializadas 

en Chile por la empresa Salmofood.

Componente Dieta engorda (%) Dieta reproductores (%)

Proteínas 38,0 47,0

Proteína digestible 35,0 43,2

Lípidos 35,0 20,0

Carbohidratos 12,0 13,5

Fibra 1,0 0,6

Humedad 9,0 9,0

Regularmente, el periodo de puesta natural de los salmónidos ocu-
rre en otoño-invierno en el Hemisferio Sur (esencialmente entre los 
meses de abril a julio), pero varias empresas que cultivan trucha arcoiris 
en agua fría (menos de 10 °C en forma constante) realizan desoves du-
rante la primavera-verano al seleccionar especímenes que mantienen 
sus patrones reproductivos en función del Hemisferio Norte. Se reco-
mienda revisar los artículos de Estay et al., (1995a) y Estay et al., (1999) 
en donde se realiza una evaluación del comportamiento reproductivo 
en Chile del salmón plateado y Atlántico, respectivamente. También, 
se aplica fotoperiodo artifi cial que permiten desplazar los periodos de 
puesta hacia meses en los que naturalmente los especímenes no lo 
hacen (Zanuy y Carrillo, 1987; Bromage, 1988; Bromage y Camarana-
tunga, 1988; Scott, 1990; Pohl-Branscheid y Holtz, 1990; Dazarola et 
al., 1999a y Bromage et al., 2001). Esto es bastante frecuente en la tru-
cha arcoiris y el salmón del Atlántico, ya que estas especies responden 
muy bien a los fotoperiodos artifi ciales. El salmón plateado en cambio, 
responde de forma menos sincrónica a los fotoperiodos artifi ciales.

En salmónidos, es muy frecuente el uso de inductores de la madu-
ración fi nal del ovocito o de la espermiación (Zanuy y Carrillo, 1987; 
Mylonas y Zohar, 2001; Zohar y Mylonas, 2001). Los más utilizados 
son implantes intramusculares o intraperitoneales de GnRHa en los 
que se incorpora algún inhibidor de la dopamina. También se utilizan 
inyecciones en suero fi siológico de LHRHa. La estrategia utilizada por 
las empresas, es esperar que maduren naturalmente entre un 10 y 20 
% de los especímenes y luego inyectar a todos sus reproductores, sin 
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evaluar individualmente el estado de madurez de cada hembra. Con 
esto, sincronizan el periodo de desove y reducen los días en alcanzar el 
100 % de hembras reproductoras desovadas.

La detección del momento de la ovulación, es clave para obtener 
altos porcentajes de fecundación, ya que la máxima capacidad fecun-
dante de los gametos de salmónidos se produce cerca de cuatro días 
después de la ovulación (Gordon et al., 1987 y Estay et al., 1995b) y en 
trucha arcoiris se obtienen porcentajes de fecundación altos hasta 70 
Unidades Térmicas Acumuladas (UTA) después de la ovulación, lo que 
implica cerca de 7 días si se cultiva a 10 °C. Luego de este tiempo, las 
ovas se sobremaduran y su capacidad de ser fecundadas es baja.

En cautiverio, las especies salmonídeas son capaces de alcanzar la 
madurez sexual hasta la ovulación, pero no de realizar la puesta (Piper 
et al., 1982). Por esta razón, la extracción de los gametos se debe rea-
lizar en forma artifi cial mediante masaje abdominal (trucha arcoiris), 
inyección de aire (salmón del Atlántico) o incisión abdominal en sal-
mones del Pacífi co.

Regularmente, durante el desove a los especímenes se les realiza 
una biopsia «screening» (Fig. 8) de algún órgano interno (frecuente-
mente riñón), semen o fl uido celómico con el fi n de detectar la pre-
sencia de agentes patógenos de algunas enfermedades de transmisión 
vertical como la enfermedad bacteriana del riñón (BKD, por sus siglas 
en inglés), síndrome ricketsial del salmón (SRS) o necrosis pancreática 
infecciosa (IPN, por sus siglas en inglés). La muestra de tejido y/o ga-
metos de cada individuo quedan enumerados en forma correlativa, de 
manera que si un espécimen arroja positivo para alguna de las enfer-
medades detectadas, sus gametos son eliminados.

La extracción de los gametos se realiza en ambientes sin luz directa 
y a baja temperatura (<10 °C), utilizando ropa desechable (guantes, 
mascarilla, cubrecalzados, gorros y bata) con el fi n de minimizar la 
transmisión horizontal de enfermedades (Figs. 8, 9 y 10). En trucha 
arcoiris y salmón plateado, el semen es extraído mediante masaje ab-
dominal «stripping» ya que estas especies producen semen en forma 
abundante y de buena calidad. En el salmón Atlántico en cambio, el 
volumen de semen producido es bajo y se requiere utilizar una «cánu-
la» o catéter que se introduce en la porción libre del conducto esper-
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mático y de esta forma se obtiene semen de buena calidad y libre de 
contaminantes (Fig. 8). Los ovarios de los salmónidos son abiertos (Fig. 
9) por lo que luego de la ovulación, los ovocitos quedan libres en la 
cavidad abdominal (Fig. 3b). 

Los gametos son recibidos en receptáculos limpios y secos, o bien, 
en bolsas de plástico desechables. Ovas y semen son almacenados por 
un tiempo breve (1 ó 2 h) a baja temperatura (<4 °C) y en ausencia de 
luz a la espera de la fecundación (Dazarola et al., 1999b). Algunas em-
presas mantienen sus reproductores a miles de kilómetros del sitio en 
el que se realizará la fecundación e incubación, por lo que los gametos 
suelen ser transportados hasta por 24 h a los sitios de fecundación. 

FIGURA 8.  
Distintas etapas del proceso de desove en salmón Atlántico (Salmo 
salar). a: Desove por inyección de aire. b: Obtención de biopsia. c y 

d: Extracción de semen mediante cánula.

a

b d

c
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El transporte se realiza por medios terrestres, acuáticos y/o aéreos en 
cajas de «pluma-vit» con temperaturas de entre 2-4 °C en su interior 
(Fig. 9). El semen se mantiene en frascos de cultivo o receptáculos 
desechables y las ovas en bolsas desechables a las que se adiciona 
oxígeno en forma abundante (Fig. 9c y d). Las ovas se transportan 
acompañadas del líquido (o fl uido) celómico. Para viajes muy largos, 
el semen es diluido en un «extender o dilutor» en una razón de 1:2. 
Estas soluciones son isotónicas y contienen altos niveles de potasio con 
el fi n de mantener bloqueada la motilidad espermática (para mayor in-
formación sobre fi siología espermática en peces se recomienda revisar 

FIGURA 9.  
a: Ovario gimnovárico de salmónidos en madurez máxima. b: Disposición de los oocitos 

en la cavidad abdominal después de la ovulación. c. Ovas de Salmo salar dispuestas para el 
traslado. d: Almacenamiento de semen a la espera del diagnóstico ictiopatológico.

a b

dc
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trabajos de Billard, 1978; Billard, 1988; Billard, 1992; Lahnsteiner et 
al., 1993; Perchec et al., 1993; Billard et al., 1995; Krise et al., 1995; 
Rana, 1995; Cosson et al., 1999). Los diluyentes espermáticos además 
de las sales señaladas pueden contener antibióticos, glucosa y otros 
componentes que permiten, además de bloquear la actividad fl agelar, 
bajar la constante crioscópica de la solución.

Antes de la fecundación, se evalúa la calidad de los gametos. En las 
ovas se realiza en forma subjetiva a «ojo desnudo» detectando sobre-
madurez, evaluando el color de las ovas y el color y aspecto del líquido 
celómico. Las ovas de buena calidad se observan de color anaranjado 
homogéneo y poco turgente. En cambio, las sobremaduras son tur-
gentes producto de la hidratación, de mayor tamaño y los pigmentos 
carotenoides se polarizan y concentran en una región de la ova (Fig. 
10a y b). El líquido celómico es evaluado visualmente en relación a 
su aspecto y color, pero muchas empresas evalúan la concentración 
salina, ya que salinidades altas se registran en el líquido de ovas sobre-
maduras y de baja fertilidad.

La calidad del semen se evalúa también a «ojo desnudo» en función 
de su pureza y homogeneidad, y microscópicamente determinando el 
nivel de motilidad que alcanzan los espermatozoides. Regularmente, 
se busca aquel semen que presenta movimiento en masa, lo que signi-
fi ca que los espermatozoides presentan una actividad fl agelar intensa 
y se prolonga por cerca de 50 s.

La fecundación se realiza regularmente utilizando el método seco, 
aunque es frecuente el uso de activadores espermáticos que reempla-
zan el líquido celómico (Fig. 10c), especialmente en aquellas hembras 
en las que éste se presenta hemorrágico o con alta salinidad. En estos 
casos, el líquido celómico se reemplaza por un activador espermático, 
estas son soluciones salinas isotónicas que prolongan y potencian la 
actividad fl agelar del espermatozoide. En su formulación se pueden 
utilizar diferentes componentes como glucosa, sales (cloruro de so-
dio), aminoácidos (glicina), estabilizadores de pH (Tris) y metilxantinas 
(cafeína).

Para fecundar, si se conoce el estado sanitario de los peces, se pre-
para un «pool» de semen con los gametos de 4 a 6 machos cuya mo-
tilidad espermática fue evaluada como buena. De este pool, se agrega 
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FIGURA 10.  
a: Ovas de trucha arcoiris (Oncorhynchus mykiss) de aparente buena calidad, de 

color homogéneo y poco turgentes. b: Ovas sobremaduras de trucha arcoiris 
(fl echas). c: Fecundación artifi cial de ovas de Salmo salar aplicando un activador 

espermático. d: Ovas de Salmo salar antes del choque mecánico para separar 
las ovas embrionadas de las sin fecundar (fl echas).

entre 1 y 2 ml a las ovas de una hembra. Inmediatamente, se realiza la 
mezcla de gametos en forma manual, utilizando un guante desechable 
con el fi n de evitar que fl uidos de una hembra tomen contacto con los 
de otra. Si no se conoce el estado sanitario de los machos, regularmen-
te se utiliza el semen de un macho para fecundar las ovas de hasta 10 
hembras, si la biopsia indica que el macho es positivo para alguna de 
las enfermedades controladas, se eliminan todas las ovas que fueron 
fecundadas con el semen de ese macho. Frecuentemente, la mezcla 
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de gametos se deja reposar por 5 min y luego de esto se procede a 
lavarlos, utilizando agua de cultivo con la que se extrae el exceso de 
semen y algunos contaminantes que acompañan las ovas, como son 
restos de sangre, contenido intestinal y ovas reventadas. Después del 
lavado, las ovas se dejan reposar por cerca de una hora para producir 
la hidratación antes de ser introducidas en los sistemas de incubación, 
permanecen en estas condiciones sin manipulaciones hasta que se pig-
mentan los ojos de los embriones y se pueden separar de las ovas no 
fecundadas (Fig. 10d). Durante esta etapa se cuantifi ca el número de 
huevos por hembra midiendo el volumen total de las ovas produci-
das por cada espécimen. Frecuentemente, se utiliza el método de Von 
Bayer (Piper et al., 1982; Ingram, 1986) que relaciona el diámetro de 
las ovas con su volumen. Usando la regla de Von Bayer se determina 
el número de ovas que entran en 12 pulgadas y en una planilla se 
puede determinar el número de ovas existentes en un litro. También 
se cuantifi ca el volumen ocupado por cien ovas con el principio de 
Arquímides y luego por regla de tres simple se determina el número de 
ovas existentes en el volumen total de ovas producido por una hembra 
(Bernabé, 1991). 

En salmónidos, el desarrollo embrionario ocurre en agua dulce y hasta 
la etapa de eclosión se requieren cerca de 370 UTA en trucha arcoiris y 
510 UTA en salmón Atlántico (Edwards, 1978). Para la incubación se 
utiliza agua de la mayor calidad, esto implica que debe estar saturada de 
oxígeno, libre de sólidos en suspensión y de gases. La temperatura regu-
larmente se debe encontrar < 10 °C y los sistemas utilizados van desde 
sistemas verticales, horizontales, «zoug jar» y «combi» (Fig. 11a, b, c y 
d). Frecuentemente se utiliza un fl ujo de 1 L min-1 por cada 10.000 em-
briones (aunque esto depende de la calidad y disponibilidad de agua). 
Una vez alcanzado el estado de embrión de ojos pigmentados, se aplica 
un choque mecánico a los embriones con el fi n de eliminar los embrio-
nes débiles u ovocitos sin fecundar (Fig. 10d), los que se tornan blan-
cos y opacos, fácilmente diferenciables de los embriones vivos que son 
transparentes y anaranjados. Con esta diferenciación, en forma manual 
o utilizando una seleccionadora, se pueden separar y cuantifi car los em-
briones vivos de los muertos. Las mortalidades obtenidas en esta etapa, 
aunque en ocasiones muy variables, se encuentran cercanas al 30 %.
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FIGURA 11.  
Sistemas de incubación utilizados en especies salmonídeas. 

a: Combi. b. Zoug jar. c: Vertical. d: Horizontal.

En Chile, es común que se prolongue el tiempo del periodo de 
incubación bajando la temperatura en que ocurre el desarrollo em-
brionario. Esto se logra comenzando el desarrollo con temperaturas 
óptimas (8-10 °C), pero luego de iniciado el desarrollo se baja la tem-
peratura a cerca de 2 °C con agua recirculada, pudiendo retardar la 
eclosión por varios meses y contar de esta manera con grupos desfa-
sados para la etapa de crecimiento (Bromage y Cumaranatunga, 1988 
y Bromage, 1988).

La larvicultura se prolonga por cerca de 150 UTA en trucha arcoiris y 
290 UTA en salmón Atlántico. La temperatura del agua en esta etapa se 
encuentra entre 12 y 14 °C y se realiza en ausencia de luz hasta el suminis-
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tro de alimento exógeno. Regularmente, se utiliza una tasa de renovación 
del 100 % h-1. En salmón del Atlántico se debe utilizar sustratos naturales 
o artifi ciales que reducen el gasto energético permitiendo un mayor des-
tino de energía a la formación de tejidos y además, minimizan los efectos 
de la marcada conducta gregaria que presentan las larvas en esta especie.

Cuando a las larvas les queda un 20 ó 10 % de remanente del saco 
vitelino se inicia la primera alimentación, utilizando una dieta de arran-
que con partículas de aprox. 300 µm y altos niveles de proteína. Regu-
larmente, el alimento se suministra ad líbitum intentando alcanzar la 
saciedad y con fotoperiodos de 24 h de luz, pudiendo de esta manera, 
alimentar las 24 h del día. Desde la eclosión a la primera alimentación 
se obtienen mortalidades cercanas al 5 %.

En todas las especies salmonídeas, el sexo de mayor rendimiento 
productivo es el femenino por su madurez tardía, mejor crecimiento, 
mayor retención de pigmentos carotenoides y mejor supervivencia. 
Por esto, las poblaciones monosexo «todas hembras» son produci-
das con frecuencia en la producción industrial de truchas y cada vez 
más en salmón del Atlántico. Esta producción se realiza utilizando el 
método indirecto, es decir, producir la reversión fenotípica del sexo 
de una hembra hacia macho (regularmente denominada «neoma-
cho» (Fig. 12a) cuyo genotipo es XX). Esto se logra suministrando en 
el inicio de la alimentación exógena, alimento que contiene 2 - 3mg 
de metiltestosterona por kilogramo de alimento por un periodo de 2 
a 3 meses. Con este tratamiento, se logra revertir la expresión feno-
típica del sexo de un alto porcentaje de las hembras. Estos especíme-
nes, después de al menos dos años alcanzarán su pubertad y el ova-
rio gimnovárico (sin conducto) se transformará en un testículo que 
carece de conducto deferente (Fig. 12ba) (Ingram, 1986), por lo que 
es incapaz de liberar el semen (regularmente denominado «semen 
femenino» porque sólo contiene espermatozoides con el cromoso-
ma X), por lo que debe ser sacrifi cado para extraer su «semen». 
Esto se realiza macerando el testículo en una solución inhibidora de 
la motilidad espermática en la cual se liberarán los espermatozoi-
des maduros (sin activar su motilidad), los que son acompañados 
por células inmaduras de la línea germinal y restos de otros tejidos. 
Frecuentemente, el semen se diluye en una relación de una parte 
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de semen por dos de diluyente espermático y luego es utilizado en 
forma similar al semen de un macho normal.

Frecuentemente, en la producción de truchas esta técnica es com-
plementada con la triploidizacion por medio de choques térmicos (des-
pués de 30 min de la fecundación a una temperatura de 28 °C por un 
tiempo de 10 min) o de presión (después de 30 min de la fecundación 
a una presión de 6-8 x 104 kPa por un tiempo de 4 min). Con estos tra-
tamientos se alcanzan porcentajes de triploidía cercanos al 90 % y con 
altas supervivencias. En salmónidos, los especímenes triploides adultos 
se caracterizan por ser estériles (Fig. 12c). Las hembras no desarrollan 
gónada y permanecen durante toda su vida con aspecto de un indivi-
duo pre-puber (sin caracteres sexuales secundarios), lo que mejora su 
rendimiento productivo ya que se mantienen con un IGS menor a 1 y no 
sufren pérdidas en su pigmentación muscular (Fig. 12d), principal criterio 
para su comercialización en los mercados internacionales. Los machos 
en cambio, aunque estériles, desarrollan un testículo que puede alcanzar 
un IGS cercano a 4 y producen semen aneuploide (Fig. 12e y f). Debido 
a lo anterior, los caracteres sexuales secundarios se expresan en forma 
similar a un macho normal y sufren la pérdida de color muscular que 
impide su comercialización después de iniciada la madurez sexual.

Entonces, si se triploidizan ovas «todas hembras» obtenidas de la 
fecundación de ovas de una hembra normal (XX) con el semen de 
un «neomacho» («XX»), se obtendrá una descendencia formada sólo 
por hembras. Si por efecto de la triploidía se obtienen especímenes 
estériles y sin desarrollo gonadal, el rendimiento productivo de estas 
cohortes es un 20 % mayor que el de una población normal.

10.2.10. Comentarios y recomendaciones

Los investigadores del área de cultivo de peces debemos realizar un 
esfuerzo mayor en publicar nuestros resultados en revistas indexadas 
que faciliten el acceso a la información y además, sea científi camente 
válida, ya que en la actualidad la información se encuentra muy disper-
sa en manuales técnicos, informes de proyectos, tesis, páginas web, 
entres otros. Estos no siempre se encuentran disponibles en forma ex-
pedita y además, algunos de ellos no cuentan con el respaldo científi co 
que fundamente los resultados en ellos señalados. 
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Por otra parte, los piscicultores de Latinoamérica, han adquirido ex-
periencia con alguna de las especies introducidas y que en la actuali-
dad registran los mayores niveles de producción (salmónidos, tilapias 
y/o carpas) y que han llegado a nuestra región «para quedarse». El 
desarrollo de estas capacidades, se ha transformado en la base para 
el desarrollo de tecnologías que permitan el cultivo de especies nati-
vas, de alta calidad y demanda en los mercados. Con seguridad no 
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FIGURA 12.  
a: Características externas de un «neomacho» sexualmente maduro de trucha 

arcoiris. b: Desarrollo testicular (sin conducto) de un neomacho de trucha arcoiris. 
c: Características externas de una hembra (superior) y macho (inferior) triploides de 
trucha arcoiris después de dos años de cultivo. d: Desarrollo gonadal de una hembra 
normal diploide (2n) (superior) y triploide (3n) (inferior). e. Aspecto macroscópico de 

los testículos de un macho normal de trucha arcoiris y f: de un macho triploide.
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serán «todas cultivadas», pero un buen número de ellas aparecen con 
grandes perspectivas o su cultivo se encuentra cercano a una realidad 
productiva de grandes dimensiones, como es el caso de los Colosso-
mas, Cichlasomas, Piaractus y Odonthesthes. Para esto, se requiere de 
recursos provenientes de los gobiernos o de las empresas que en la 
actualidad desarrollan «jugosos» negocios con especies introducidas, 
pero que también podrían generar actividades comerciales de buena 
rentabilidad con las especies nativas de nuestra región. Con esto, no 
sólo se protegerán sus inversiones, sino también el patrimonio genéti-
co, cultural y ambiental de Latinoamérica.
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