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Resumen

El ritmo circadiano de alimentacion se refiere a la frecuencia diaria de alimentacion relativa
al fotoperiodo. Las variaciones en los tiempos de alimentacion tienen efectos significativos
sobre el crecimiento en una variedad de peces marinos y de agua dulce. Este trabajo
discute: 1) los resultados de estudios de frecuencia de alimentacion circadiana; 2) los
mecanismos potenciales por los cuales las variaciones en la frecuencia de alimentacion
circadiana ofrecen respuestas diferenciales de crecimiento; 3) las implicaciones de
frecuencia de alimentacién circadiana para piscinas acuicolas; 4) lineas de investigacion y
problemas que deben ser abordados para establecer los regimenes alimenticios éptimos
para peces.

Introduccioén

La frecuencia de alimentacion circadiana, como se us6é aqui, se refiere a las raciones
alimenticias relacionados con el ciclo de luz-oscuridad dadas durante el dia. La importancia
potencial de la frecuencia de alimentacién circadiana en nutricion de peces ha recibido una
creciente atencion, y a pesar de que ya ha habido algunas revisiones previas que tienen que
ver, en cierto grado, con este tema (Spieler 1977, 1990, 1992b; Parker 1984; Boujard y
Leatherland 1992; Boujard 1996) han pasado siete afios desde la ultima revision completa.
Por lo menos la mitad de los estudios que examinan los efectos de la frecuencia de
alimentacion circadiana sobre el crecimiento en peces han ocurrido durante este intervalo
(Tabla 1) y otras revisiones estan garantizadas. El propoésito de este trabajo es examinar la
investigacion actual sobre la alimentacion circadiana y el crecimiento de peces en cultivo,
con un enfoque principalmente hacia el potencial valor de la frecuencia de alimentacién para
acuacultura, y determinar la necesidad de futuras investigaciones, tanto basicas como
aplicadas.

Una breve nota sobre terminologia, “periodo de alimentacion circadiana” ha sido varias
veces referida en la literatura como: tiempo del dia de alimentacion, tiempo de alimentacion,
frecuencia diaria de alimentacion, autoalimentacion restringida por el tiempo, régimen de
autoalimentacion restrictivo, y periodo de alimentacion. Sin embargo, todos los términos
anteriormente referidos pueden ser engafiosos, ya que cualquiera de ellos sugiere alguna
importancia de una hora particular, la cual carece de una posicion fija relacionada al ciclo
diurno-nocturno (ej. tiempo de alimentacion del dia), o son equivocos entre el intervalo de
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alimentacion (ej. 30 min., 4h o semejante) y el tiempo cuando la alimentacién se lleva cabo.
Usando “periodo de alimentacion circadiana” se evitara esta confusion.

Periodo de Alimentaciéon Circadiana

Aunque los efectos del periodo de alimentacion circadiana sobre el crecimiento han sido
reportados previamente en mamiferos (Nelson, 1975), en peces aparentemente el primer
reporte de este fendmeno fue una breve mencion de un estudio preliminar realizado con la
carpa de oro en la revision de un articulo (Spieler 1977). De acuerdo a la revisién realizada
se encontré que cuando menos se han desarrollado 22 trabajos sobre 12 especies de peces,
incluyendo ciprinidos, sildridos, salmonidos, y percoideos (Tabla 1). Los periodos de
alimentacion circadiana son actualmente un area dinamica de investigacion en acuacultura.
La mayoria de los estudios referenciados en la Tabla 1 son recientes e incluyen resimenes,
comunicaciones personales y un manuscrito en prensa.

Los estudios sobre alimentacion circadiana han sido realizados tanto a nivel de laboratorio
como de campo, y tipicamente consisten en grupos de peces alimentados una o varias
veces al dia con el mismo alimento, a diferentes tiempos durante el dia. La dosificacion de
alimento ha sido de forma manual, automética y sobre demanda, y la racion ha sido
restringida caléricamente (en donde los peces reciben idénticas cantidades de alimento por
dia), y no restringidas caléricamente (en donde los peces tienen ilimitado el acceso al
alimento durante un intervalo especifico de tiempo). En resumen, el periodo circadiano en
que el pez recibe o tiene acceso al mismo alimento puede producir cambios significativos
en: peso del cuerpo, longitud, almacenamiento de lipidos, tasa de crecimiento, eficiencia de
conversion alimenticia y crecimiento gonadal. Existen también estudios en los cuales no se
observo ningun efecto del periodo de alimentacion circadiana (Tabla 1). Sin embargo, estos
estudios son la minoria y puede deberse, al menos en parte, a problemas en la metodologia
(ej. probando solamente de 2-4 tiempos de alimentacion) o en la fase del sistema circadiano
dentro de los animales experimentales (ver abajo).

Mecanismos Postulados

El mecanismo segun el cual el ritmo circadiano de alimentacion afecta o produce las
diferencias en la tasa de crecimiento no ha sido elucidado. Sin embargo un namero de
hipétesis han sido propuestas.

Los peces, como otros animales, tienen un estilo de vida circadiano en general, como por
ejemplo la actividad especie-especifica, los ritmos de alimentacion y de reproduccién. Como
seria de esperarse, la maquinaria integrativa y metabdlica de estos organismos es por si
misma ritmica. (para referencias ver: Spieler 1990, 1992a). De esta manera, el medio
interno del animal esta cambiando constantemente durante el dia. Un tiempo(s) 6ptimo de
alimentacion circadiana puede ser simplemente cuando la alineacién de los ritmos internos
este en el mejor momento para los procesos e incorporacion de materiales alimenticios para
el crecimiento. En apoyo a esta hipotesis hay un gran namero de literatura que reporta
diferencias circadianas en respuesta a un estimulo del hospedero (ej. alimentacion,
manipuleo, hormonas, toxinas, drogas) (para referencias ver: Spieler 1990). Sin embargo, la
alimentacion per se también altera substancialmente el medio interno, incluyendo un arreglo
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de variables circadianas tal como hormonas, neurotransmisores, nutrientes, enzimas, iones,
etc. (para referencias ver: Boujard y Leatherland 1992; MacKenzie et al. 1998). Asi que para
que la alimentacion produzca diferencias en el crecimiento por la interacciéon con diferentes
fases circadianas del medio interno, el medio interno no debe de estar funcionando como un
simple patrén bioquimico de ritmos fijos. Mas bien el medio interno deberia ser receptivo
para una alimentacion especifica involucrando alteraciones alimenticias especificas a
tiempos circadianos.

Esta bien establecido que alimentando pueden entrar algunos pero no todos los ritmos
circadianos endocrinos (Spieler 1992b). Por lo tanto la alimentaciéon de animales a
diferentes tiempos del dia resultara en diferentes alineamientos de ritmos endocrinos.
Debido a que el sistema endocrino puede tener interacciones sinergéticas, es posible
entonces que se produzcan diferentes alineamientos difiiendo de posturas fisiologicas
relativas a la ingestion del alimento (sinergismo temporal, sensu Meier 1984). Para sostener
esta hipotesis se han realizado estudios donde, dependiendo del tiempo de alimentacion
circadiana, diferentes aspectos del ciclo de vida fueron mejorados (ej. crecimiento
proteinico, lipogenesis, crecimiento gonadal) (Noeske et al. 1981; Noeske-Hallin et al. 1985;
Kerdchuen y Legendre 1985; Pérez et al. 1988). Sin embargo, estos resultados son
igualmente posibles debido simplemente a diferencias circadianas en la receptividad del
medio interno para los efectos de alimentacion (ver arriba).

Los peces tienen distintos ritmos circadianos de apetito (Tabla 2) y se ha sugerido que
alimentando en el maximo de apetito se logra incrementar el crecimiento. Posiblemente
estos picos de apetito ocurren al mismo tiempo en el que, como se supone, ocurre el pico
de utilizacién optima de alimento causado por cambios en el ritmo circadiano del medio
interno, como se menciond anteriormente. Esto ciertamente tendrd sentido desde la
perspectiva de dinamica trofica, en donde el pez obtendra un maximo beneficio del gasto
energético de alimentacion y procesamiento del alimento. O quiza esto simplemente sea
debido a que los animales presentan un apetito mucho mayor en cierto momento(s) del dia
y por lo tanto consumen mas hasta la saciedad a ese momento(s), lo cual se traduce en un
incremento en el crecimiento. Como soporte de la suposicion que los pocos circadianos de
maximo apetito son los picos de tiempo de alimentacién para obtener un maximo
crecimiento, existen una serie de estudios que reportan que restringiendo el tiempo de
alimentacion al periodo de maximo apetito resulta un mejor crecimiento que alimentando a
un periodo de menor apetito ( Reddy et al. 1994; Boujard et al. 1995; Gélineau et al. 1996,
1998; Azzaydi et al. 1998). Sin embargo esos estudios, solamente examinaron un nimero
limitado de tiempos de alimentacion (dos a cuatro), los cuales son insuficientes para
determinar con certeza un tiempo (s) absoluto de alimentacion 6ptimo. Ademas, hay alguna
evidencia que la respuesta de maximo crecimiento a la frecuencia de alimentacion
circadiana tampoco esta ligada a la acrofase del ritmo de apetito o el incremento
concomitante en la alimentacion. Hay varios estudios donde alimentando a los peces con
las mismas cantidades de alimento a diferentes tiempos circadianos aun difieren del mismo
crecimiento ( Noeske et al. 1981; Baras et al. 1995; Heilman y Spieler en prensa). Heilman y
Spieler (en prensa), trabajando con el juvenil Florida pompano, encontraron que esos
animales se alimentaron durante la fotofase y demandaron significativamente mas alimento
durante las primeras dos horas de luz que durante las Ultimas dos horas de luz. Sin
embargo, cuando se alimentaron solo en uno de aquellos dos tiempos, los animales
alimentados durante las Ultimas dos horas de luz crecieron mas.
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Debido a que la alimentacién involucra actividad, es posible que la interaccion entre los
ritmos circadianos de alimentacion, en alguna forma con los ritmos locomotores endégenos
y que la alimentacion a diferentes tiempos del dia, cause diferentes cantidades de actividad
diaria y un gasto de energia concomitante. Diversos estudios muestran, un mejor
crecimiento de los peces cuando se alimentan durante, o directamente antes, del periodo
donde ellos estan normalmente menos activos (Noeske y Spieler 1984; Noeske-Hallin et al.
1985; Baras et al. 1995; Heilman y Spieler en prensa). Sin embargo, también hay estudios
gue muestran mucho mejor crecimiento cuando la alimentacion ocurre durante la porcion
activa del ritmo locomotor (Noeske et al. 1981; Sundararaj et al. 1982; Hogendoorn 1981; 56
Boujard 1995; Boujard et al. 1995; Baras et al. 1996). En la mayoria de los casos la
comparacion entre ritmos locomotores y respuesta a la alimentacion circadiana requiere
estudios de comparacién como aquellos pocos estudios llevados a cabo simultaneamente
examinando la frecuencia de alimentacion circadiana y ritmos de alimentacion o actividad
(Tabla 1). Dada la plasticidad de los ritmos en peces (ver abajo) las comparaciones entre
los estudios estan abiertos a cuestionamientos. También, contrariamente a la hipotesis de
actividad diferencial, la frecuencia de alimentacion circadiana provee un fuerte estimulo al
ritmo locomotor. La carpa de oro, alimentada una vez diariamente, cambia la fase de su
ritmo locomotor a el tiempo de alimentacion circadiana a pesar del momento durante el cual
se presenta el fotoperiodo de alimentacion (Spieler y Noeske 1984; Sanchez-Vazquez et al.
1997). Otros estudios sobre diferentes especies mostraron un similar efecto de participacion
de la frecuencia de alimentacion (para referencias ver: Spieler 1992b; Boujard y Leatherland
1992a). Por lo tanto en condiciones de cultivo (acuicultura) es posible que con cualquier
régimen de alimentacioén circadiano la(s) alimentacion(es) debiera tener una fase similar de
relacién con el ritmo locomotor. Ademas, Gélineau y otros (1998a) no muestran alguna
diferencia en la utilizacion de oxigeno total diario en la trucha arcoiris alimentada a
diferentes ritmos circadianos.

Reconociendo, debido a la existencia de datos que al menos en parte contradicen cada una
de las hipdtesis planteadas anteriormente, es posible que la existencia de algunos
mecanismos no determinados, aun no postulados y examinados sobre la casualidad de los
efectos de la frecuencia de alimentacién circadiana. Sin embargo, debido a que ninguna de
estas hipotesis son mutuamente exclusivas y a la existencia de datos que apoyan a cada
una de ellas, es por lo tanto mas probable que mecanismos miltiples estén involucrados
producir los efectos de la alimentacion circadiana. El papel de futuras investigaciones sera
el determinar cual es la mas importante desde una perspectiva de acuacultura.

Potencial de la frecuencia de alimentacion circadiana para la acuacultura

A pesar del mecanismo(s) involucrado, la mayoria de los estudios sobre alimentacion
circadiana y ritmos de alimentacion de cultivos de peces (Tablas 1 y 2) discuten el potencial
obvio de la frecuencia de alimentacion circadiana para acuacultura. Se han notado cinco
areas de beneficio potencial:

1) El alimento representa el costo mayor de operacion en acuacultura. Por lo tanto,
alimentando a los tiempos circadianos 6ptimos se podria reducir significantemente el costo
implicado en el cultivo de peces, ya que se reduciria la tasa de conversién alimenticia.
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2) Debido a que la alimentacién circadiana puede afectar diferentes variables fisiologicas
asociadas con el ciclo de vida (ej. reproduccién y lipogenesis), esto puede ofrecer un
método para ganar algin control sobre el ciclo de vida. Por ejemplo, alimentando peces a
un tiempo circadiano el cual mejora la lipogenesis dentro del almacén abdominal de grasa,
no resulta ser una practica econémicamente efectiva ya que este tejido es removido cuando
el pez es limpiado. Sin embargo, tal tiempo de alimentacion deberia ser bien situado para
preparar el pez para el invierno (Ej. reproductores).

3) La alimentacion de peces a tiempos circadianos correlacionados con los cambios
estacionales en apetito suele reducir el desperdicio de alimento y diminuir la contaminacién
del agua.

4) En algunas especies, los cambios circadianos en el apetito parecen estar correlacionados
con los cambios en la disponibilidad del alimento y presiones depredatorias en la
naturaleza. Por lo tanto, para facilitar la transicion, los peces que van a ser cultivados,
deberian ser alimentados con un ritmo circadiano, similar al de las poblaciones con las
cuales estaran.

5) El tiempo de alimentacién circadiana debe ser tomado en cuenta en estudios
nutricionales cuando se comparan dietas. Cuando en una investigacion se alimenta con la
misma racion y la misma dieta para los mismos peces, se deben obtener resultados
significativamente diferentes en crecimiento dependiendo de cuando los animales son
alimentados, y esto deberia hacer comparaciones acertadas entre estudios dificiles.

Problemas en la determinacioén de la 6ptima frecuencia de alimentacion circadiana

A pesar de que parece claro que la frecuencia de alimentacién circadiana tiene importantes
implicaciones para la acuacultura, se puede argumentar que un régimen alimenticio éptimo
esta aun por establecerse para todas las especies. Una breve investigacion de las tablas 1y
2 rapidamente indica que hay diferencias sustantivas en los resultados entre estudios, como
lo son el tiempo(s) 6ptimo de alimentacion o de maximo apetito circadiano, incluyendo
muchos estudios contradictorios donde no hay diferencias significativas en crecimiento
dependiendo del tiempo de alimentacion circadiana.

Algunas de esas diferencias en resultados son, sin duda metodolégicas. Por ejemplo, los
resultados de frecuencia de alimentacion obtenidos en acuarios con flujo continuo de agua,
donde el alimento no ingerido es rapidamente removido, contrario a la alimentacion en
estanques de cultivo sin flujo continuo de agua, donde el alimento no ingerido permanece y
puede ser ingerido en otro momento ademas de que otras fuentes alimenticias estan
disponibles, con todo esto se puede anticipar grandes diferencias. Los estudios usando una
luz natural o luz atenuada podrian producir resultados diferentes de uno usando la
obscuridad total (Fraser et al. 1993). Es posible también que un animal pudiera responder
de manera diferente con una alimentacion caldricamente restringida que cuando se trata de
una alimentacion caléricamente no restringida, en donde en el primer caso se manifestara el
tiempo Optimo para una eficiencia de alimentacion y en el segundo caso el tiempo 6ptimo
de apetito y la ingesta cal6rica mayor.
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Sin embargo, en varios ocasiones el empleo de una metodologia similar se han producido
diferentes resultados utilizando la misma especie y ejecutados por los mismos
investigadores. Todas las hipotesis sobre el mecanismo(s) implicado(s) en los efectos
circadianos de la alimentacion (arriba) dependen de la interacciéon del alimento con algunos
aspectos de la fisiologia circadiana de peces, como apetito, locomocién, endocrino u otros
ritmos. Esta plasticidad de la fisiologia circadiana de peces generalmente presenta los
principales problemas para entender el mecanismo (s) de accién asi como para elucidar un
optimo régimen alimenticio circadiano para el cultivo de peces.

Los sistemas circadianos en peces no son fijos. Por ejemplo un pez identificado en un
estudio como activamente diurno puede, no siempre ser activo durante la fotofase. Asi que
muchas de las diferencias entre estudios, de las mismas especies, se deben a diferentes
alineamientos del tiempo de alimentacion a algunos aspectos de fisiologia circadiana. Los
reportes iniciales evaluaron los cambios por fases estacionales en los ritmos locomotores de
algunos peces de altas latitudes, en donde los animales tuvieron un comportamiento
nocturno, diurno o crepuscular dependiendo de la época del afio (Para referencias ver:
Eriksson y van Veen 1980). Ahora es claro que los ritmos circadianos de peces, incluyendo
especies templadas, cambiarian de fase, o estarian de otro modo alteradas, en respuesta a
las variables del hospedero incluyendo estaciones, fotoperiddo, temperatura, ontogenia,
alimentacion circadiana, etc. (Para referencias ver: Spieler 1992a). El dualismo secuencial,
qgue manifiesta un cambio estacional en ritmicidad, ha sido reportado para varios peces
cultivados (ej. bagre de canal, Randolph y Clemens 1976; trucha arcoiris, Landless 1976;
Salmon del Atlantico, Smith et al. 1993, Fraser et al. 1993; Lobina, Sanchez-Vazquez 1998).
Peces que con alimentacion nocturna durante el verano pueden convertirse durante el
invierno en diurnos, esto es, alimentacion diurna (Randolph y Clemens 1976) y aquellos de
habitos diurnos pueden volverse nocturnos (Landless 1976; Fraser et al. 1993; Sanchez-
Véazquez 1998). A pesar de que hace tiempo se sabe que muchos peces reducen su ingesta
de alimento durante los meses de baja temperatura de invierno, una fase concominante de
cambio en los ritmos de alimentacion significa que no solo que la racidon necesita ser
cambiada estacionalmente asi como también el tiempo de alimentacion circadiana.

Si el dualismo secuencial fue la Unica fase cambiante en los ritmos circadianos encontrados
en peces, esto realmente puede ser explicado por los cambios estacionales en el régimen de
alimentacion circadiana. Sin embargo existen reportes de diferencias potenciales en ritmos
de apetito entre poblaciones (Thorpe y Cho 1995) indicando una dificultad en extrapolar
datos desde un estudio especifico sobre una especie o para diferentes ambientes acuicolas.
Cada vez son mas confusos los reportes de las diferentes alimentaciones y ritmos de
actividad de peces individuales bajo idénticas condiciones de cultivo (dualismo simultaneo)
(ej., carpa de oro, ligo Y Tabata 1996; cabeza de toro café, Eriksson 1978; lobina, Sanchez-
Véazquez 1995; Arctic char y trucha arcoiris, Alanara y Brannas 1997; Brannas y Alanara
1997; pargo, Tabata et al. 1997). Ademas, en varias especies se presentan aparentemente
cambios de fase en la actividad no provocado (carpa de oro, ligo y Tabata 1996) o ritmos de
demanda de alimentaciéon (lobina, Sanchez-Vazquez 1995; pargo, Tabata et al. 1997,
comunicacion personal).
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Al momento resulta dificil evaluar los problemas concurrentes al dualismo incrementado o
sostenido por la alimentacion circadiana bajo condiciones de cultivo.

En algunos peces (Kavaliers 1981; Spieler y Clougherty 1989; Boujard 1995), pero quizas no
en todos (Brannas y Alanard 1997) existe un “efecto de imitacién” (entraining effect) entre
organismos conespecificos del mismo tanque sobre la ritmicidad, asi que los ritmos o la
carencia de ellos, difieren dependiendo del nimero de animales en el grupo a evaluar.
Boujard (1995) reporté que el bagre europeo mantenido solo tuvo una tendencia a ser
arritmico, mientras que peces mantenidos en grupos de 3 0 mas organismos presentaron un
ritmo de alimentacion nocturno distinto (84% de la demanda de alimento en la penumbra).
Brannas y Alanara (1997) usaron etiquetas de transporte pasivo integrado (PIT) para
registrar los ritmos alimenticios individuales de la trucha arcoiris mantenida en 8 grupos de
15 peces. Ellos encontraron que la mayoria de los peces exhibieron ritmos de alimentacion
diurna pero algunos (1-5/grupos) fueron nocturnos. Cuando los peces fueron separados en
grupos de alimentadores nocturnos o diurnos, los peces mantuvieron el ritmo que tenian
antes de la separacion.

No es claro si estas diferencias individuales permaneceran en grupos de peces mas grandes
como los encontrados en situaciones de cultivo comercial. Los bajos coeficientes de
variacion (CV) reportados en algunos estudios sobre alimentacion circadiana apoyan la idea
de una “mutua imitacion” (mutual entrainment) (Boujard et al. 1996; Azzaydi et al. 1998). La
“imitacion mutua” es también apoyada por una comparacion de algunos estudios de
demanda de alimentacion llevados a cabo con lobina. Cuando estos peces fueron
mantenidos de forma individual o en grupos de cuatro peces hubo una relacion de 60:40
entre los que presentaron comportamiento nocturno contra los diurnos (Sanchez-Vazquez
1995) pero en grupos de 15 o mas los animales son casi estrictamente alimentadores
diurnos durante el verano (Begout-Anras 1995; Madrid et al. 1997). En un estudio llevado a
cabo durante el invierno, hubo diferencias significativas en los ritmos de alimentacion entre
las réplicas de los grupos de lobina sin embargo esto no apoya ni contradice la posibilidad
de una mutua imitacion (Boujard et al. 1996). Ademas, a diferencia de la lobina, en otros
estudios que reportan dualismo concurrente de ritmos locomotores o alimenticios, la
mayoria de los peces tuvieron el mismo ritmo (ej. alimentacion diurna) y solo relativamente
pocos peces difirieron (Ej. alimentacién nocturna) (Eriksson 1978; ligo y Tabata 1996;
Alanara y Brannas 1997; Brannas y Alanara 1997; Jobling et al. 1998). Sin embargo, si el
dualismo concurrente existe en grandes grupos de peces, no es claro que tan importante es
esto para la acuacultura comercial.

Conclusiones y Recomendaciones

Existe una cantidad sustancial trabajos realizados en los ultimos diez afios sobre la
frecuencia de alimentacion circadiana en acuacultura. A partir del trabajo con un par de
especies realizado por un pequefo grupo de investigadores ahora ya contamos en al menos
seis paises con esfuerzos de investigacién con varias especies. Hay poca duda acerca del
potencial de los regimenes de alimentacion circadiana para mejorar el crecimiento, pero se
debe conocer mucho mas para evaluar totalmente el futuro papel en la acuacultura
comercial.
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Desde una perspectiva de investigacion, es necesario mucho mas trabajo para definir el
mecanismo(s) de accion y evaluar los problemas por el dualismo concurrente. Algunas de
las preguntas importantes que necesitan ser discutidas se enuncian a continuacion:

¢Es el punto maximo de apetito necesariamente el tiempo éptimo de alimentacion? Los
estudios que combinan la evaluacion de los ritmos alimenticios y simultaneamente miltiples
tiempos de alimentacion deberian de ayudar a contestar esta pregunta. Esta es una
pregunta critica porque si los dos son lo mismo, esto deberia simplificar la busqueda de los
tiempos optimos de alimentacion dentro y entre especies. Si el pico(s) de apetito maximo es
el tiempo(s) de alimentacién 6ptima todo lo que se requiere para establecer un régimen de
alimentacion circadiana podria sera el monitorear el patron de alimentacién enddgena.

Asimismo, ¢como el ritmo locomotor se correlaciona con el tiempo(s) de alimentacion
optimo? De nuevo, una relacion fija deberia ayudar en el establecimiento y mantenimiento
de regimenes 6ptimos de alimentacion.

¢Es el pico maximo de eficiencia de conversion el mismo que el pico maximo de
crecimiento? Aqui es necesario estudios que investiguen diferencias entre alimentacion
saciedad contra alimentacion restringida. Si los dos tiempos son diferentes, la seleccion del
mejor tiempo de alimentacion implicard consideraciones de costo alimenticio relacionados a
la tasa de crecimiento.

¢Cual es la relacion entre el tiempo 6ptimo de alimentacion para ritmos endocrinos y otras
variables metabdlicas? Se requieren mas estudios correlativos. Idealmente, tales estudios
estdn combinados con estudios de crecimiento, como algunos que se han hecho en el
pasado (Carrillo et al. 1986; Pérez et al. 1988; Gélineau et al. 1996, 1998). Debido a la
plasticidad de los ritmos del pez, realizar estudios sobre los efectos de la frecuencia de
alimentacion circadiana, puede ser inapropiado restringirse a tratamientos de frecuencia de
alimentacion para algun régimen circadiano 6ptimo obtenido de un estudio previo sin
garantia, de que éste es el régimen 6ptimo en el estudio actual. Se necesitan entonces los
resultados correlativos para ser examinados por estudios farmacolégicos y determinar las
causas. Ademas para comprender los mecanismos involucrados en efectos de alimentacion
circadianos, tales estudios deberian producir informacién para futuras intervenciones
farmacoldgicas u otras manipulaciones para mejorar el crecimiento.

¢Cuales son los efectos del tiempo de alimentacion circadiana sobre almacenamientos
lipidicos mesentéricos y crecimiento gonadal? Tres estudios han reportado un tiempo de
alimentacion circadiana que mejora el almacenamiento de grasas mesentéricas y hay un
reporte sobre la carpa de oro sobre el incremento en el crecimiento gonadal (Noeske et al.
1981; Noeske-Hallin et al. 1985; Pérez, et al. 1988; Kerdchuen y Legendre 1991). En todos
los casos, el mejor tiempo de alimentacion circadiana para crecimiento no fue el mismo
tiempo de alimentacion que mejor6d la lipogenesis mesentérica o crecimiento gonadal.
Estudios adicionales necesitan incluir el almacenamiento lipidico e indices de reproduccion
dentro de su disefio experimental, como en la mayoria de los casos esos materiales
representan fuentes de desecho alimenticio para los acuacultores.
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¢Que tan grande es el problema del dualismo concurrente para seleccionar los tiempos
optimos de alimentacion circadiana? Estudios adicionales con poblaciones de peces, en
ndamero aproximados a los observados en acuacultura, conteniendo sub-poblaciones de
peces con etiquetas PIT deberian ayudar a definir el problema. Si el dualismo concurrente
se mantiene en ambientes tipicos de acuacultura, la siguiente pregunta es: ¢son los
sistemas circadianos de peces individuales genéticamente fijos? y de ser asi, ¢pueden los
reproductores ser seleccionados para producir un sistema circadiano consistente? Un
sistema circadiano consistente en todo el lote deberia determinar un tiempo 6ptimo de
alimentacion circadiana mas facilmente, y deberia resultar en peces mas uniformes a la
cosecha.

¢El saciar el apetito es suficiente para el maximo crecimiento? Boujard y colaboradores
(Boujard y Luquet 1996; Paspatis y Boujard 1996) han puntualizado que, en estudios de
alimentacion en los picos circadianos de apetito, el régimen alimenticio circadiano a
menudo no produjo un crecimiento igual al maximo potencial de los animales. Se ha
sugerido que para obtener el maximo crecimiento en peces puede requerir algunos
estimulos adicionales (Ej. la presencia de alimento u alimentando con otros peces) para
provocar la alimentacion que se requiere para saciar el apetito. Esta es un area general para
otras investigaciones.

Desde una perspectiva aplicada, a pesar de los avances recientes, la informacion sobre los
tiempos de alimentacién circadiana aun presentan un retraso considerable ante la necesidad
de la acuacultura comercial. Los investigadores aun tienen que acercarse a un aceptable
régimen alimenticio para una sola especie. Dado la plasticidad de los sistemas circadianos
de peces puede ser que un Unico régimen alimenticio 6ptimo para una especie a lo largo de
la condiciones ambientales de cultivo no sea posible y que, desde una perspectiva
circadiana, cada etapa de cultivo es Unica y la frecuencia de alimentacion necesitara ser
adaptada a dicha etapa. En este punto, el acuacultor que desee tomar ventaja del uso de la
frecuencia de alimentacion circadiana serd quien mejor aconsejado este para alimentar al
tiempo(s) del maximo apetito de su lote. Aunque aun no esta claro si los tiempos de maximo
apetito son necesariamente los tiempos de alimentacion optimos, hay suficientes datos que
indican que esto es casi cierto y sobre todo que es mejor que elegir un tiempo de
alimentacion arbitrario.
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Tabla 1. Estudios sobre ritmo circadiano de la frecuencia de alimentacion y crecimiento en peces.

Especies Tiempo Tiempos de Ritmos de Tamario de Referencia
Optimo de alimentacion alimentacion alimento / indices
Alimentacion evaluados® evaluados de crecimiento que
/°C difieren entre los
tiempos de
alimentacion
Dorado L sobre +0 h . 30 min, alimentacién .
Carassius auratus L:O, 12:12 Seis No ad lib. / peso Spieler 1977
40 min, alimentacion
Lf%”i;i'zslh . ad lib. / peso, Noeske et al.
:0, 12: Seis No - S
10° Iongltu_d, cond|_C|on, 1981
apetito, ovarios
L sobre +8 h 0.4% peso org. (<5 .
L:O, 12:12/ Dos No min alimentacion) / Spielery
; Noeske 1981
19° longitud
L sobre +18 h 1% peso org. (<5 min Noeske
L:O, 12:12/ Cuatro No alimentacion) / peso, . Y
N ) ) Spieler 1984
14 longitud, condicion
_Carpa ) di';leor:r?é/ia Seis No 2% peso org. (<5 min Noeske y
Cyprinus carpio L:0, 16:8/ 15° alimentacion) Spieler 1984
7% peso org. sobre
. . 12 h / promedio de
Pirapatinga (Paca, Penumbra
F??iargcttgs ) L0, 14:10/ Dos No latasa de Baras et al.
brachypomus 570 creC|m|ento, 1996
conversion
alimenticia
- Penumbra
?;g:;?{;;:?: L:O,Sl()%: 12/ Dos No 10% peso org. / peso Hng;gf o
3% peso org. / peso,
Bagre Africano grasas almacenadas
Heterobranchus (incremento en peso
longifilis Penumbra por dia de Kerdchueny
L:O, 12.5:11.5/ Dos No alimentacion, Legendre
26-29° incremento de 1991
grasas almacenadas
por noche de
alimentacion)
2.5% peso org. (<3
Bagre de canal min promedio) /
Ictalurus punctatus peso, grasas
L sobre +1.5 h almacenadas, Noeske-
L:O, 12:12/ Dos No longitud, conversion Hallin et al.
20° alimenticia (L sobre 1985
+10 h alimentacion
aumentada con
grasas)
No hay (no se noto
diferencia Tres No preferencia por Robinson et
L:O, natural . al. 1995
(May-Sept) _tlempo de
alimentacion)
Bagre de la India L sobre 30 min alimentacion
Heteropneustes +14,16,22 h Seis No ad. lib. / ganancia en Sundararaj
fossilis L:O, 12:12/ T et al. 1982
250 peso
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Continuaciéon Tabla 1...

Trucha Arcoiris Medio dia
! 0,
Oncorhynchus atardecer Tres No Oéi.’olc.)sr’ 2”? ?g ?n?n/ol Reddy et al.
mykiss L:O, natural P géso 1994
(L: 9-16) / 9-10° P
Trucha Arcoiris 0.9, 1.2, 0 1.5% peso
Oncorhynchus L sobre +1 h 0:993: /e;?fs_sétgéa Bouiard et al
mykiss L:O, natural Cuatro No pecitl ) :
(inviemo) / 4-15° crecimiento, 1995
conversion alimenticia,
Lipidos totales
1.2 0 1.32% peso org.
Amanecer in 30 min / peso, indice Gélineau et
L:O, natural Dos No A .
(L: 7.5-12)/ 5-12° de crecimiento diario, al. 1996
- conversion alimenticia
1% peso org. /eficacia
amanecer Dos No de retencién de Gélineau et
L:O, 14-10/ 15° proteina (no diferencia al. 1998
en ganancia en peso)
4-8% peso org. /
longitud, condicion, .
Lobina europea L sobre +7 h grasas almacenadas Carggg:t al
Dicentrarchus L:O, 15:9/ Dos No (grasa mas . X
Pérez et al.
labrax 22-28° grandemente 1088
almacenadas a L
sobre +2 h)
4 h alimentacién ad
lib.(no hay diferencia
no diferencia relpgz);taada, sin e"?bafg"
L:D, natural Cuatro si ode ganar:ma en [ Boujard et al.
(L: 14-16) / _pesoenfa 1996
o alimentaciéon de medio
17.5-22.8 .
dia en contra de la
alimentacién de noche
del pez)
Penumbra 3 h/biomasa, tasa
LD, natural Dos si espe_t:lf!ca de Azzaydi et al.
o0 crecimiento, 1998
(invierno) I =
conversién alimenticia
Florida pompano 4% peso org. sobre 2 h Heilman y
Trachinotus t;okl)?;/lzz;l; Dos Si / peso, longitud, Spieler
carolinus T - conversion alimenticia (en prensa)
6 h, alimentaciéon ad
no diferencia lib. / :
Red porgy . . - Maragoudaki
L:D, natural Dos Si (bajo crecimiento
Pagrus pagrus (otofio) debido a la alta etal. 1997
temperatura del agua)
Tilapia nilotica
Oreochromis L sobre +12.5 r: Cuatro no » 6% peso org. / peso, Baras et
niloticus L:D, 12:12/28 conversion alimenticia al.1996

: Tiempos de alimentacién, usados aqui en el mas amplio sentido (Por ejemplo. penumbra contra fotofase de
alimentacion), seleccionado para ilustrar las diferencias en respuesta circadiana. El disefio completo del experimento es
a menudo mas complejo que como aparece en esta tabla, con tratamientos adicionales, mdltiples alimentaciones por

dia etc.
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Tabla 2. Ejemplos de ritmos de alimentacion circadiana seleccionados por ellos mismos de cultivos

de peces.

Especies

Tiempo de alimentacién
preferido

Fotoperiodo /
Temperatura (C)

Referencias

Anguila japonesa

N - Penumbra L:0, 12:12/13-15° Hirata 1973
Anguilla japonica
Dorado L:0, 12:12 + natural / 2- .
Carassius auratus Fotofase 25° Hirata 1973
Carpa Comdn Fotofase L0, 12:12 / 13-25° Hirata 1973

Cyprinus carpio

Penumbra ( no se proveen
datos)

L:O, 12:12/18.3-23.5°

Kryuchukov et al.1984

Carpa plateada
Hypophthalmichthys molitrix

0900-1100 + 1700-2100

L:O, natural (Junio-
Agosto) / 17-29°

Wang et al. 1989

Brown bullhead
Ictalurus nebulosus

Penumbra

L:O, 12:12; 16:8 / 23°

Eriksson y van Veen
1980

Bagre de canal
I. punctatus

1800-2400 en verano,
no hay diferencia en invierno

L:O, natural

Hastings et al. 1972

Fotofase, Marzo
Penumbra, Agosto

L:O, natural / 1-32°

Randolph y Clemens
1976

Bagre europeo
Silurus glanis

Penumbra

L:O, 12:12/ 25°

Boujard 1995

Atipa
Hoplosternum littorale

0200-0500

L:O, 13.5:10.5
L sobre 0545 / 28-30°

Boujard et al. 1990

Arctic char
Salvelinus alpinus

Cuando inicia la luz + cuando
termina la luz,

L:O, 12:12/10°

Linner y Brannas 1994

Cuando inicia la luz + cuando
termina la luz,,en ambos peces
nocturnos y diurnos

L:O, 12:12/7°

Alanara y Brannas
1997

Salmén del atlantico
Salmo salar

Fotofase

L:O natural (L » 17h) / 8-
11°

Higgins y Talbot 1985

Temprano en la mafiana +
temprano en la tarde

L:O, natural (Junio-Julio)

Kadri et al. 1991,
(peces alimentados
solamente en L)

Fotofase a >10°
Scotophase at <10°

L:O, 9:15, 12:12,
Natural / 2-18.5°

Fraser et al. 1993
Fraser et al. 1995

Fotofase

L:O natural (L 13.5-7) / 5-
14°

Smith et al. 1993
(excepto un estudio de
duracion inespecifica,
alimentado solamente
en luz)

Salmén del atlantico
Salmo salar

Temprano en la mafiana +
temprano en la tarde

L:O, 12:12/ 16°

Paspatis y Boujard
1996

Medio dia

L:O, 6.5:17.5-15:9 / 2.7-
3.0°

Jobling et al. 1998
(alimentado
solamente1000-1200
y 2200-2400)

Trucha café
S. trutta

atardecer + temprano en la
mafiana

L:O, 16.8: 7.2/ 16°

Neveu 1980

Medio dia

L:O, 6.5:17.5-15:9/ 2.7-
3.0°

Jobling et al. 1998
(alimentado
solamente 1000-1200
y 2200-2400)
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Continuaciéon Tabla 2...

Trucha arcoiris
Oncorhynchus mykiss

Fotofase o penumbra
dependiendo de la estacion

L:O natural / 5-11°

Landless 1976

Fotofase (principalmente
atardecer)

L:0 16:8, 12:12, 8:16 / 7-
10°

Boujard et al.1992,
Boujard y Leatherland
1992b, ¢

Fotofase o penumbra
dependiendo de los peces
individuales

L:O, 12:12/ 6-14°

Alanara y Brannas
1997
Brannas y Alanara
1997

Sea bass
Dicentrarchus labrax

Fotofase Sanchez-Vazquez y
(principalmente en el L:O, 12:12/ 14° Tabata 1998
principio) Carrillo et al.1986
Fotofase L:0, natural (Junio- Begout-Anras 1995

Octubre) / 7-26°

Fotofase o penumbra

(el ritmo de alimentacién
puede invertirse
espontaneamente o sin
cambios en la disponibilidad
del alimento o L:D)

L:O, 16:8/ 26.2-27.8°

Sanchez-Vazquez et
al.1994

L:O, 12:12 / 23-24°

Sanchez-Vazquez et
al.1995a,b, 1997

L:O, natural (14.5:9.5) /
24-7°

Madrid et al. 1997

L:O, natural, (L 14.5-12.8)
1 26.8-23.4°

Azzaydi et al. 1998

Red sea bream
Pagrus major

Fotofase (cambio ontogénico)

L:O, 12:12 / 20-23°

Li et al.1994

Fotofase o penumbra o ambos
(el ritmos de alimentacion
puede ser invertido con
cambios en temperatura y L:D)

L:O, natural y simulado

Tabata et al. 1997
Tabata comunicacion
personal

Red porgy
Pagrus pagrus

0800-1000

L:O, natural

Maragoudaki et al.
1997

Tilapia nilOtica
Oreochromis niloticus

Fotofase
(principalmente al comienzo y
al final)

L:O, 12:12/ 27°

Toguyeni et al. 1997

Climbing perch
Anabas testudineus

Fotofase

??1/12-37°

Patra 1993
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