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Resumen

Para optimizar los protocolos de alimentacion en peces teledsteos cultivables, en los Gltimos 30 afios, los
estudios se han dirigido a optimizar el uso del alimento vivo, durante la primera alimentacién en el periodo
larvario, que es el mas critico del cultivo de peces, hasta su transformacién al juvenil. No obstante que esto ha
significado avances innegables en el cultivo de peces marinos y aln dulceacuicolas, los altos costos que
implican el establecimiento de infraestructura para los cultivos secundarios, han menguado seriamente la
rentabilidad de la acuacultura. Mé&s aln, la calidad nutricional del alimento vivo no siempre es garantia de
cubrir los requerimientos nutricionales de los organismos de cultivo. Los indicadores (del tipo
morfofuncional, bioquimico, histoquimico, inmunol6gico, molecular, entre otros), que se han empleado hasta
ahora en la investigacion de la ontogenia inicial (embridn, larva y juvenil) de peces cultivados, son de
importancia crucial, pues contribuyen a proporcionar un mayor ndmero de elementos, que permitiran
prescindir cada vez mas del alimento vivo con el disefio de alimentos inertes, acordes con la fisiologia y
capacidad digestivas de los peces cultivados y que a la postre, redundard en hacer mas rentable la actividad
acuicola. La presente revision pretende describir los cambios que se suscitan a nivel morfofuncional y a la
par, explorar los indicadores que hasta ahora han sido validados como herramientas e incluso los potenciales,
con el objeto de conocer el grado de maduracion de la morfologia y funcion digestivas, durante la ontogenia
inicial de peces teledsteos de importancia comercial.
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Abstract

In the last 30 years, the researching has been leading to the employing of the live food, to improve of feeding
protocols in the fish hatcheries, towards the consolidation of those critical steps. Despite continue improving
of the fed practices on marine and freshwater fish hatcheries, the big cost to produce live food, has been
decrementing seriously the aquaculture profitability. Moreover, the nutritional quality of the live food not
always is warranty to cover the nutritional demand of fish larvae. The morphological, biochemical,
histochemical, immunological, molecular (between others) indicators that have been employed in the
investigation of the early ontogeny (embryo, larvae, juvenile) on the researching of the morphological
changes on fish farmers, have a crucial importance, since it have contributed to have more technical and
scientist elements, to reduce the dependence of the live food in the hatcheries, according to the digestive
physiology and capacity of the fish which, could improve the feeding protocols and the profitability. The aim
of the present review was to describe the morphological and physiology changes concurrently used to explore
the indicators that now have been validated as tools to know the level of morphofunctional development

during the early ontogeny on teleost fishes of commercial importance.
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Hoy en dia, la optimizacion de la calidad nutricional de los alimentos en peces teledsteos
cultivables, ha dirigido la investigacion hacia el empleo del alimento vivo, con miras a
resolver la primera alimentacion y a completar el periodo larvario hasta su transformacion
al juvenil, evento que se vuelve el mas critico del cultivo de peces y que son la limitante
para cerrar ciclos de produccion en especies potencialmente importantes, comercialmente
hablando. No obstante que esto ha significado avances innegables en el cultivo de peces
marinos y aun dulceacuicolas, los altos costos que implican el establecimiento de la
infraestructura para los cultivos secundarios, han menguado seriamente la rentabilidad de la
acuacultura. Excepto para la modalidad de engorde sobre jaulas flotantes, que ha tenido un
repunte en la industria con diferentes especies a lo largo de todo el mundo dado que las
pesquerias han alcanzado su limite maximo sostenible.

Por otro lado, la calidad nutricional del alimento vivo (fitoplancton y zooplancton), no
siempre es garantia de cubrir los requerimientos nutricionales de los organismos de cultivo.
Durante la produccion masiva del alimento vivo se pueden enfrentar dificultades tales,
como una provision y calidad nutricional variables a lo largo de varios ciclos de produccién
(Sorgeloos, 1980; Watanabe et al., 1983). Desde hace algunas décadas, los trabajos de
investigacion han intentado dilucidar la habilidad fisioldgica propia del pez, para degradar
los ingredientes presentes en la dieta, desde la Optica de su maquinaria enzimatica, con
resultados cada vez méas alentadores (Kolkovski, 2001). De acuerdo con Rosenlund et al.,
(1997), las dietas inertes ofrecen la oportunidad de introducir nutrientes no disponibles en
el alimento vivo y nos permiten conocer la capacidad del organismo de digerir ingredientes
en particular. Esto lo hemos observado con aquellas especies dulceacuicolas y marinas que
al ser alimentadas con dietas inertes desde la apertura de la boca (p.e. la carpa, Cyprinus
carpio, lubina Europea, Dicentrarchus labrax, dorada Sparus aurata) han generado un gran
conocimiento no solo de la fisiologia digestiva, sino que también han permitido grandes
avances en la generacion de alimentos microparticulados de pequefio tamafio, apto para

lograr destetar especies que generan larvas pequefias.

La finalidad de tales estudios, que han revolucionado la arista desde donde se observan los

procesos de ingestion, asimilacion y digestion del alimento, que experimentan los peces
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cultivados durante su ontogenia inicial, ha sido profundizar en el conocimiento de los
acontecimientos morfologicos més relevantes a lo largo de este periodo critico, a la par de
los acontecimientos funcionales (puesto que la evidencia de laboratorio y de campo ha
demostrado que la morfologia y la funcion, no son eventos de naturaleza mutuamente
excluyente). La secuencia de eventos que marcan la pauta de los cambios importantes, a
través del desarrollo morfolégico y funcional del tracto alimentario incipiente en los peces,
son claros indicadores de que el proceso que inicia con la fecundacion y con el desarrollo
embrionario, culminaran finalmente en la maduracién morfologico-estructural del sistema
digestivo y con ello, la funcionalidad del mismo. Tales indicadores, que pueden ser reflejo
inequivoco de la capacidad los peces de experimentar la transformacion (el cambio del
periodo larvario al juvenil), en un periodo relativamente corto de tiempo, han resultado en
ser herramientas sumamente Utiles, para comprender mejor el proceso de maduracion de la
funcién digestiva y con ello, la posibilidad invaluable de determinar el instante propicio y
preciso, del cambio de régimen alimenticio (de alimento vivo al alimento inerte), y del
comienzo de la transformacion misma. Los indicadores, como sefialan Gisbert et al .
(2008), pueden ser igualmente, herramientas de diagndstico de la condicién nutricional de
los peces cultivados. Los indicadores empleados hasta ahora en la investigacion de la
ontogenia inicial de peces de importancia comercial, han sido principalmente del tipo
morfofuncional, bioquimico, histoquimico, inmunoldgico y molecular. Estos indicadores
son de importancia crucial, pues contribuyen a proporcionar un mayor numero de
elementos, que permitiran prescindir cada vez mas del alimento vivo con el disefio de
alimentos inertes, acordes con la fisiologia y capacidad digestivas de los peces cultivados y
que a la postre, redundaré significativamente, en hacer mas rentable la actividad piscicola.
La presente revision pretende describir los cambios que se suscitan a nivel morfofuncional
y explorar a la par, los indicadores que hasta ahora han sido validados como herramientas y
aquellos reconocidos como potenciales, con el objeto de explorar el grado de desarrollo de
la morfologia y funcidn digestiva, durante la ontogenia inicial (embrién, larva y juvenil) de
peces teledsteos de importancia comercial.

1.1 Tipos de ontogenia e indicadores
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La ontogenia es toda la serie de cambios morfoldgicos y funcionales que experimentan los
peces, a lo largo de su vida. El desarrollo exitoso del sistema digestivo es esencial para la
supervivencia y el crecimiento de las larvas de peces, pues les permiten ser capaces de
capturar, ingerir, digerir y absorber el alimento (Kjorsvik et al . 2004) al igual que los
adultos de su especie. Aungue las larvas de peces pueden ser morfologicamente capaces de
capturar elementos alimentarios al instante de su primera alimentacion exogena (Segner et
al . 1994; Bisbal y Bengtson, 1995), el sistema digestivo requiere una serie de cambios
estructurales antes de ser totalmente funcional (Canino y Bailey, 1995). El esquema general
de la secuencia de eventos durante la ontogenia de los peces teledsteos fue descrita en el
trabajo de Govoni et al . (1986), donde propone que a partir de un intestino incipiente
(primitivo), se derivan el intestino anterior, medio y posterior, producto de su segmentacion
en estas tres regiones. A su vez, el intestino anterior da origen al eso6fago y estomago, el
intestino medio al intestino delgado y grueso, y el intestino posterior al recto y ano. Con lo
que respecta a los tipos de ontogenia de peces teledsteos Balon (2002) establece tres tipos
de ontogenia: indirecta, de transicion y directa y propone que la ontogenia es un modelo
jerarquico de la historia de vida de los peces. Por tanto, la ontogenia se puede desglosar en
periodos secuenciales de embrion, larva, juvenil, adulto y senectud, y embridn, juvenil,
adulto y senectud, para el caso de la ontogenia indirecta (nétese la ausencia del periodo de
larva). Para el caso de la ontogenia de transicion, el modelo propone los periodos embrion,
alevin, juvenil, adulto y senectud (notese el periodo alevin, una especie de vestigio
larvario). Cada periodo se encuentra separado por fronteras naturales, y comprenden una
secuencia de intervalos de organizacion en “saltos”, o estados “homeoréticos” denominados
pasos (la unidad basica en la escala ontogénica), separados por umbrales estabilizados. Por
consiguiente, el periodo es el mas largo intervalo, separados uno de otro por umbrales. La
fase la define como el siguiente intervalo en el cual, los periodos son divididos por
unidades morfoldgicas, principalmente para propuestas de identificacion, de menor
significancia ontogénica. El paso es el intervalo natural mas corto, separado por umbrales y
el concepto de estadio, es un estado instantaneo de ontogenia. A continuacién, se abordan
aspectos de los tipos de ontogenia referidos.

1.1.1 Ontogenia indirecta
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El primer periodo, el embrionario, es caracterizado por la alimentacion enddgena es decir,
por la adquisicion de nutrientes a partir de fuentes parentales (Balon, 1999). El tiempo
desde la eclosidn, hasta la pigmentacion de los ojos representa presumiblemente el tiempo
en el cual los embriones pueden nutrirse sélo de sus reservas vitelinas y no de fuentes
exogenas (Houde, 1974). La alimentacion endogena presenta un intervalo que tiende a ser
muy estrecho de tiempo y un periodo larvario largo (dependiente de alimento ex6geno), lo
que hace a la larva sumamente vulnerable y proclive a altas mortalidades. Numerosas
especies producen una fase de embrion libre con drganos y tejidos presumiblemente
inmaduros al momento de la eclosion (Falk-Petersen, 2005). Sin embargo, los peces de
ontogenia indirecta producen una gran cantidad de embriones y larvas, para compensar tal
vulnerabilidad. Adicionalmente, las larvas, pueden ocupar numerosos nichos (plancton en
teledsteos), por lo que no compiten por el alimento (Holcik, 1986). De acuerdo con (Gisbert
et al. 2008), los embriones libres de peces generalmente eclosionan mas prematuramente en
su desarrollo, que en otros vertebrados, sugiriendo que las secuencias espacio-temporales
en embriones libres de teledsteos son muy diferentes al de los vertebrados superiores.
Consecuentemente, durante las primeras semanas de vida, una vez que concluye el periodo
embrionario, las apterolarvas en peces sufren cambios morfo-estructurales y fisiolégicos
significativos hasta su paso a la pterolarva y el asentamiento del juvenil, asi como la
adquisicién de caracteristicas funcionales como los adultos de su especie, con excepcion de
la reproducciéon. Muchas investigaciones han sido conducidas en las Gltimas dos décadas
para estudiar la habilidad digestiva y requerimientos nutricionales de larvas de peces y
juveniles (Cahu y Zambonino-Infante, 2001). La organogénesis de enzimas digestivas y
caracteristicas de desarrollo del tracto digestivo han sido bien documentadas en varias
especies, tales como D. labrax (Zambonino-Infante y Cahu, 1994), Solea senegalensis
(Ribeiro et al . 1999a), Sciaenops ocellatus (Buchet et al. 2000) y Salmo gairdneri
(Oncorhynchus  mykiis)  (Hoehne-Reitany  Kjoersvik, 2004). Los indicadores
morfofuncionales, bioquimicos y moleculares, se abordan siguiendo la ontogenia digestiva
del modelo de Balon, (2002), acotando también en funcién de los habitos alimentarios de
las especies descritos por Rust (2002) y a los trabajos hasta ahora realizados en cada caso.

1.1.1.1 Peces eurifagos carnivoros
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Desde el punto de vista morfologico y cuando ocurre la eclosion, la boca y ano estan
cerrados en algunas especies (Tanaka, 1969a; Govoni 1980). Esta y otras caracteristicas
mas fueron observadas por Gisbert et al. (2004) en el lenguado P. californicus, ademas de
que el tubo recto estaba cerrado (bucofaringe y ano no diferenciados). Entre los 1 y 2 dias
después de la eclosion (dde), la bucofaringe presenta rasgos morfohistoldgicos tales como
algunas capas de células escamosas y pocas papilas gustativas. En estos dias, el intestino es
rudimentario, conformado por epitelio columnar ciliado simple. Durante la presencia del
saco vitelino, la region posterior del intestino sufre una curvatura de 90° y se forma una
valvula intestinal, dividiendo al intestino en dos regiones, el intestino prevalvular y el
postvalvular. Ambas regiones presentan citoplasma basofilico y prominentes
microvellosidades eosinofilicas (Gisbert et al. 2004). El intestino postvalvular esta
desprovisto de células caliciformes (Govoni, 1980), mientras tiene lugar la aparicion de las
glandulas gastricas (lo cual es un indicador de inmadurez digestiva). Sin embargo, es
necesaria la actividad de ciertas enzimas para que tenga lugar la digestion en el embrién
libre inmediatamente después de la eclosion. A este respecto, Alliot et al. (1977) detectaron
tripsina y quimiotripsina (enzimas pancreéaticas) por técnicas bioquimicas, inmediatamente
después de la eclosion en D. labrax. Garcia-Gasca et al. (2006) detectaron expresion del
gen codificante parael tripsin6geno a partir de muestras de RNA de embriones (75 horas
después de la fertilizacion (hdf) de Sphoeroides annulatus. Gisbert et al . (2004) indicaron
que granulos de zimdgeno acidofilicos (precursoras de enzimas pancreaticas), fueron
detectados en el pancreas exocrino al 1 dde, antes del inicio de la alimentacion exdgena, y
su numero se incrementa con el comienzo de la alimentacion exdgena en P. californicus.Lo
anterior confirma la importancia de las secreciones pancreéticas para el desarrollo larvario
durante el periodo agastrico (Ribeiro et al., 1999b; Zambonino-Infante y Cahu, 2001).
Durante el periodo larvario, el intestino prevalvular ha sido descrito también como el sitio
principal del tracto digestivo para la digestion extracelular, debido a su pH alcalino y a la
presencia de tripsina, secretada en el pancreas exocrino (Walford y Lam, 1993; Zambonino-
Infante y Cahu, 2001). Poco después, tiene lugar la diferenciacion del canal alimentario en
bucofaringe, esofago, intestino pre y postvalvular y recto, coincidiendo con la primera
alimentacion exdgena. Los autores refieren que esto ha sido observado para otras especies

carnivoras como S. senegalensis (Ribeiro et al. 1999a) y Limanda ferruginea (Baglole et al.
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1997). A los 4 dde, un pliegue formado por células mucosas ciliadas, comienza a
diferenciarse en la region terminal del es6fago, a partir del intestino prevalvular anterior en
P. californicus (Gisbert et al. 2004). Alrededor de los 10 dde, el nimero de células
caliciformes aumenta. Dichas células, secretan glicoproteinas y mucinas, las sustancias que
componen la mucosa lubricante, a nivel de la bucofaringe anterior y en eséfago, 6rgano en
el que no se observaron cambios histologicos hasta la metamorfosis, como en P.
californicus. A esta edad se logra apreciar también un diente canino en la parte posterior de
esta cavidad y la mucosa del intestino es mayormente rectilinea con varios pliegues cortos.
Las primeras células caliciformes, son visibles en ambas regiones del intestino. A los 13
dde, S. annulatus presenta un cambio prominente en la expresion de tripsindégeno (Garcia-
Gasca et al. 2006). Las células caliciformes se incrementan en ndmero con la
diferenciacion de la mucosa intestinal, siendo mas abundantes en el intestino prevalvular.
Histologicamente, estas células se tifien de azul oscuro, lo cual se relaciona a la presencia
de mezcla de glicoproteinas carboxiladas y sulfatadas y glicoproteinas neutrales. Entre los
19 y 23 dde, el plegamiento del intestino prevalvular se incrementa, ocupando la mayor
parte del lumen intestinal; en tanto que el intestino postvalvular muestra pocos pliegues en
una mucosa que se muestra rectilinea (Gisbert et al. 2004). Cuando P. californicus
experimenta la migracion del ojo (27-30 dde), coincide con la diferenciacion de las
glandulas gastricas y el decaimiento de los cuerpos supranucleares a nivel del intestino
postvalvular (Gisbert et al. (2004), indicando la presencia de absorcion pinocitica y
digestion proteolitica en el medio intracelular, mediante un proceso de cinco etapas:
pinocitosis, transporte, acumulacion, digestion y extincion (Watanabe, 1984a). En peces
con ontogenia indirecta, la digestion intracelular es la predominante en el periodo larvario
(Govoni, 1989), que después se volvera extracelular cuando tiene lugar la transformacion
del juvenil. La digestion intracelular compensa la digestion incompleta que se da a nivel del
intestino medio primitivo, que va decayendo su aporte digestivo, a medida que tiene lugar
la maduracion del canal alimentario, sobre todo con la aparicion de un estdbmago funcional,
que posiblemente sea el indicador mas trascendente, de la maduracion digestiva en peces
eurifagos carnivoros. A su vez, esta ampliamente documentado que un indicador
morfofuncional de la madurez plena del estbmago, es la presencia de glandulas gastricas a

nivel del estdmago fundico; en tanto que un indicador enzimatico significativo, de la
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madurez estomacal son los altos niveles de pepsina, precisamente secretada a partir de las
glandulas gastricas. El acontecimiento de estos tres cambios son indicadores del umbral de
un tracto digestivo en estado avanzado de madurez. Govoni et al., (1986) sefialaron que la
presencia de inclusiones supranucleares y vacuolas son indicadores de un canal alimentario
funcional. Por otro lado, Garcia-Gasca et al. (2006) reportaron un sensible decremento de
los niveles de mRNA codificante para el tripsindgeno mRNA, a partir de los 28 dde en S.
annulatus, coincidiendo con el cambio de dieta de nauplios de Artemia a microdieta
formulada. Darias et al. (2006) revelaron una expresion de tripsindgeno relativamente
constante en el primer mes de vida de Pagrus pagrus, decreciendo hasta los 50 dde,
sugiriéndose un papel secundario de tripsindgeno en la digestién proteinica. EI mismo
comportamiento sincronico (de decaimiento de la actividad de tripsina como indicador de
diferenciacion estomacal) fue determinado en Oplegnathus fasciatus (He et al. 2011),
aunque la disminucion en la actividad de tripsina resultd mas prematura (a partir de un pico
a los 19 dde). Sin embargo, el cambio mas notable de diferenciacion del estbmago y mas
aun, del comienzo del periodo juvenil; es el desarrollo de las glandulas géastricas, como
anotan Pradhan et al. (2012). Tales cambios pueden ser indicadores Utiles, que marcan la

pauta del proceso de maduracion digestiva.

1.1.1.2 Peces eurifagos omnivoros con énfasis en fuente alimentaria animal

A la fecha, pocos estudios sobre la dinamica ontogénica han sido llevados a cabo en peces
eurifagos omnivoros con énfasis en fuente alimentaria animal. En su trabajo del desarrollo
de enzimas digestivas en la ontogenia inicial de Cichlasoma urophthalmus, Lopez-Ramirez
et al . (2010) revelaron que la tripsina y la quimiotripsina muestran actividad antes de la
eclosion. Esto también ha sido resaltado en el ciprinido Labeo rohita ya que a los 4 dde
muestra actividad de enzimas como amilasa, proteasa, lipasa y fosfatasa alcalina (Mitra et
al. 2008). La presencia de las enzimas digestivas mas importantes ha sido demostrada al
momento de la apertura de la boca en la dorada, S. aurata y el sargo, Diplodus sargus
(Moyano et al. 1996; Cara et al. 2003). Siguiendo con C. urophthalmus, a los 13 dde, las
larvas presentan fuerte actividad de varias enzimas digestivas, que han sido reportadas

también para especies como P. californicus (Alvarez-Gonzalez et al. 2006). Los resultados
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de caracterizacion bioquimica, en larvas de C. urophthalmus indican que es justamente a
los 13 dde, el mejor momento para sustituir el alimento vivo por alimento artificial, que
coincide con un aumento visible de la actividad de las enzimas tripsina, quimiotripsina,
aminopeptidasa, carboxipeptidasa y fosfatasas acida y alcalina (Lépez-Ramirez et al .
2010). La aminopeptidasa y fosfatasa alcalina son enzimas intestinales que participan en la
digestion de pequefios péptidos y asimilacion de nutrientes, respectivamente. Sus
incrementos sostenidos a lo largo de la ontogenia inicial son indicadores de mejoramiento
de la capacidad digestiva intestinal (Guerreiro et al. 2010). La tripsina ha sido reportada
como la enzima mas importante en la proteo6lisis alcalina en larvas de P. maculofasciatus
(Alvarez-Gonzalez et al. 2008); mientras que para C. urophthalmus la mayor actividad
proteolitica, estd representada por la quimiotripsina. Esto explica el por qué la
quimiotripsina ha sido reportada como parte de la maquinaria enzimatica de peces
omnivoros con énfasis en fuente alimentaria animal y en herbivoros, mas que tripsina que
ha sido detectada en peces eurifagos carnivoros (Jonas et al . 1983). Por otra parte, los
mismo autores sugirieron la presencia de tripsina, quimiotripsina, aminopeptidasa y
catepsina (indicador de la protedlisis intracelular y por tanto de un tubo alimentario
primitivo o inmaduro) antes de la eclosion (0 dde) y a los 3 dde, respectivamente. En larvas
de otros peces omnivoros con énfasis en fuente alimentaria animal, Pagellus erythrinus y
C. urophthalmus, la diferenciacion del tracto digestivo tiene lugar en bucofaringe, es6fago,
un estdmago presuntivo e intestino a los 3 dde (Micale et al . 2006), lo que los constituye
como indicadores morfofuncionales y que ademas coincidieron con la primera alimentacién
exogena. A partir de estos hallazgos se deduce cierta capacidad funcional del tracto
digestivo a esta edad. Los indicadores que pueden ser meritorios de cambios del inicio de la
alimentacion exogena en peces omnivoros con énfasis en fuente alimentaria animal, son
incrementos de la actividad de la tripsina, y el inicio de la actividad de la quimiotripsina
como indicador de un posible inicio de alimentacion mixta (mezcla de suministros
alimenticios enddgenos con exdgenos). La actividad enzimatica por consiguiente, puede ser
un indicador verosimil de la habilidad digestiva en peces omnivoros como la carpa comun
Cyprinus carpio variedad Jian, como aseveran Yan y Qiu-Zhou, (2006). A pesar de que la
mayor parte de los estudios acerca de la ontogenia inicial en peces, han sido enfocados a

especies carnivoras del Mar Mediterraneo y del Atlantico Norte, es posible resumir los
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cambios relevantes utilizados como indicadores del grado de maduracion en que se
encuentra el pez, en la escala ontogénica. Yan y Qiu-Zhou, (2006) sefialan que la funcion
digestiva esta correlacionada con el desarrollo intestinal en peces sin estbmago como C.

carpio, variedad Jian.

Finalmente en el trabajo de Micale et al. (2006) sefialaron indicadores que son cruciales en
el desarrollo larvario de P. erythrinus tales como: tiempo de apertura de la boca, absorcion
del saco vitelino, formacion de las glandulas gastricas, acompariada de la secrecion de la
pepsina. La apertura de la boca, y por consiguiente, el comienzo de la alimentacion
exogena, determina la diferenciacion regional del intestino en muchas especies de
teledsteos (Iwai y Tanaka, 1968; Stroband et al. 1979; Stroband y Kroon, 1981; Boulhic y
Gabaudan 1992; Sarasquete et al. 1995; Gisbert et al. 2004).

Una caracteristica evidente en cuanto a los habitos alimenticios de los peces omnivoros y
carnivoros, es que consumen menos alimento por dia que los peces herbivoros (Al-
Hussaini, 1949; Kapoor et al., 1976). La familia Atherinopsidae se caracteriza por tener un
tracto digestivo corto y carecen de un estomago funcional (Horn et al., 2006). Durante su
ontogenia, los patrones enzimaticos coinciden con otras larvas de peces incluyendo aquellas
que carecen de estomago. Existe un gran nimero de literatura que describe la biologia de
esta familia, que por su gran diversidad de habitats posee habitos alimenticios variados,
encontramos zooplanctéfagos, ictiofagos ocasionales, con énfasis a la carnivoria, pero
también los hay omnivoros. Especificamente, el pescado blanco (Chirostoma estor) es un
pez zooplanctéfago, ocasionlmente piscivoro oportunista (Ross et al., 2006), el cual posee
actividad lipasa justo 1 dia después de la eclosidn y un pico importante de tripsina a las dos
semanas después. Se ha reportado que los peces carnivoros poseen actividad lipasa mas
alta que los omnivoros o herbivoros la cual esta correlacionada con la cantidad consumida

de alimento por el pez (Chakrabarti et al., 1995).

En cuanto a las enzimas intestinales por su parte, la fosfatasa alcalina comienza a mostrar
un incremento constante después del dia 30; y a diferencia de lo que sucede en los peces

marinos estudiados hasta la fecha y de naturaleza carnivora, la enzima citosolica leucina
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alanina peptidasa, muestra valores ascendentes después del dia 10 después de la eclosion
(Toledo Cuevas et al., 20011),

1.1.1.3 Peces eurifagos omnivoros con énfasis en fuente alimentaria vegetal

La eclosion en ciprinidos herbivoros como Ctenopharyngodon idella, deriva en organismos
con desarrollo incompletos, ya que la diferenciacion de 6rganos continda durante el periodo
postembrionario (Stroband y Dabrowsky, 1979), particularmente el tracto digestivo
(Dabrowsky, 1984; Govoni, 1986). Por otro lado, cuando la tasas de crecimiento alcanzan
hasta el 30% d*, (Bryant y Matty, 1980), la actividad enzimética digestiva alcanza valores
extremadamente pronunciadas. La alimentacion exdgena comienza aun antes de la
absorcion del saco vitelino y en este periodo el tubo alimentario es corto y recto (Hofer,
1991), pudiendo llegar a medir un 50% de la longitud corporal (Stroband y Dabrowsky,
1979). El intestino larvario corto tiene capacidad de desdoblar y asimilar elementos
facilmente digeribles, principalmente componentes del zooplancton (Mark et al., 1987). El
intestino crece lentamente durante el periodo larvario (Hoffer y Nassin-Uddin, 1985) vy el
tiempo de transito intestinal, esta positivamente correlacionado con la longitud relativa
intestinal (Hoffer y Nassin-Uddin, 1985). El tiempo disponible para los procesos de
digestion y absorcién es gradualmente extendido, hasta que finalmente el pez es capaz de
cambiar al periodo adulto (Hofer, 1991). Por consiguiente, tanto el tiempo de transito,
como la longitud intestinal pueden ser considerados como elementos indicadores, de la
madurez digestiva en ciprinidos, principalmente herbivoros. En otro orden de ideas, la
actividad de enzimas digestivas es baja en el primer periodo de alimentacién, aunque se
incrementa durante el desarrollo larvario (Stroband y Dabrowsky, 1979). Las enzimas
digestivas de las presas naturales del zooplancton, sobreviven al tubo digestivo del
predador y logran contribuir en un minimo a la actividad enzimatica del hospedero (Hofer,
1991). Por otro lado, la actividad de tripsina en adultos es significativa en el intestino
anterior y medio, no asi en el posterior, donde la actividad de las enzimas practicamente
desaparece (Hofer et al. 1982). En larvas sin embargo, la hidrélisis continGa en el intestino
posterior (Hofer, 1991). A este respecto, Guo-Liang et al. (2010) estudiaron la expresion

molecular de tripsindgeno; asi como la actividad especifica de tripsina, a lo largo de la
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ontogenia de C. idella, sugiriéndose una importante actividad de tripsina en larvas. La
disminucion de la actividad de esta enzima endoproteasa en el intestino posterior, conforme
tiene lugar la ontogenia inicial, puede ser un buen indicador de desarrollo digestivo, al
menos durante el periodo larvario. Por otra parte, C. idella, es un pez carente de estbmago,
lo cual implica que todo el proceso digestivo se efectia a lo largo de su intestino
(principalmente anterior y medio), el cual esta disefiado para optimizar al maximo la
digestion y asimilacion de nutrientes. La maquinaria enzimatica intestinal de C. idella,
compuesta por proteasas, lipasas, celulasas y amilasas ha sido abordada por Das y Tripathi
(1991), asi como por Wu 'y Zhu (1994). A este respecto, Horn et al. (2006), detectaron una
actividad prominente de amilasa y maltasa en Atherinops affinis (pez herbivoro estuarino),
enzimas que degradan azUcares presentes en la dieta. A su vez, los peces herbivoros adultos
deben su alta eficiencia digestiva a la enorme area superficial intestinal para los procesos
digestivos y de asimilacion, producto de un intestino sumamente elongado. Con relacién a
esto Gltimo, Horn et al. (2006) concluyeron que, presenta no solo un intestino méas largo,
sino también una superficie intestinal mayor en A. affinis que Atherinopsis californiensis y
Leuresthes tenuis, peces omnivoro y carnivoro, respectivamente. No obstante, en peces sin
estdmago y por tanto con mecanismos de digestién estomacal ausente, es necesario recurrir
en parte, a la digestion intracelular que cominmente tiene lugar en estadios de la ontogenia
inicial de peces teledsteos (hasta que ocurre la formacion de las glandulas gastricas,
indicadores de la diferenciacion desarrollada de un estomago funcional). Liu et al. (2008)
demostraron la presencia de catepsina D, principalmente involucrada en la digestion
proteica de C. idellus, enzima indicadora de la digestion intracelular como la leucin alanin

peptidasa (Zambonino-Infante y Cahu, 2001).

1.1.2 Ontogenia de transicion

Durante el periodo embrionario, el vitelo en peces de ontogenia de transicion es abundante
y denso, lo que da las condiciones para el paso al periodo juvenil en un lapso de tiempo
relativamente corto (al menos en comparacion con los peces de ontogenia indirecta, de
periodo larvario mas largo). Las especies mas representativas de este grupo son los peces

de la familia Salmonidae, quienes producen grandes huevos demersales y alevines bien
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desarrollados (Pavlov y Moksness, 1994). Los huevos de los salmdnidos muestran que a las
6 h después de la fertilizacion tienen pequefios blastodiscos, estrechos espacios
perivitelinos, mientras que los glébulos de lipidos se situan alrededor del polo animal y se
conectan a la region citoplasmatica, en tanto que el embridén y la gota de aceite se
encuentran dispuestos en la parte superior del vitelo (Paviov y Moksness, 1994). Uno de los
indicadores mas emblematicos en peces de este grupo, es la presencia de pepsina y tripsina,
después de la eclosion de S. gairdneri (O. mykiis) (Dabrowsky, 1982). Rungruangsak-
Torrissen et al . (2006), estudiaron la expresion de tripsina y quimiotripsina y su efecto en
el crecimiento de S. salar, determinando que la primera ve afectada su actividad cuando se
promueve el crecimiento, por factores externos (temperatura y la composicion de la dieta);
e internos (fase de vida), mientras que la actividad de la segunda aumenta en condiciones
de limitacion del crecimiento (ayuno). Por consiguiente, la actividad enzimatica al menos
en los salmoénidos, es un indicador de la manera en que actlan e interactian factores
internos y externos del cultivo. En otro orden, técnicas histoldgicas e histoquimicas han
revelado escasa acumulacion de cuerpos de inclusion proteinicos a nivel de las células
epiteliales del intestino medio larvario en salmonidos, haciendo de la digestion intracelular,
menos importante en peces de ontogenia de transicién, pues ya disponen de un estbmago
funcional, antes de la absorcion del saco vitelino y al instante de la primera alimentacion
exogena, cuya funcion no sera muy diferente del estomago del pez adulto (Govoni, 1986).
Por consiguiente, el alevin (periodo exclusivo de peces de ontogenia de transicion) presenta
la mayor parte de las caracteristicas de un juvenil poco después de la eclosion,puesto que
también eclosiona como eleuteroembrion, lo que lo hace un vestigio de larva muy
desarrollada. A este respecto, Sarieyyiipoglu et al . (2000) reportaron el comienzo de la
formacion del estdbmago, a partir de la mucosa del es6fago de la trucha arco iris
Oncorhynchus mykiss, a los 2 dde. Lo anterior ofrece ventajas al alevin, puesto que en este
estado de escala ontogeénica, presenta un tracto digestivo estructural y funcionalmente mas
avanzado en la eclosién, que con relacion a los peces de ontogenia indirecta. En el salmon
Hucho taimen, Guan et al. (2010), estudiaron los cambios morfoldgicos del sistema
digestivo durante el desarrollo postembrionario. Encontraron a los 30 dias postfertilizacion,
que las aletas estdn formadas, las branquias estan completamente formadas, se da la

apertura de la boca y el tracto digestivo es un tubo recto compuesto de una capa de epitelio
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columnar. Ademas, presenta un gran saco vitelino con un grupo celular hepético sobre el
costado lateral del vitelo. Posteriormente a los 40 dias postfertilizacion, se ha formado la
cavidad orofaringea, el esofago, el estomago tipo-U y el intestino. Mas adelante, a los 50
dias postfertilizacion, se ha absorbido el saco vitelino y el embridn libre es capaz de ingerir
alimento del exterior, los 6rganos digestivos estan aun en desarrollo inicial y tampoco se ha
completado el desarrollo de los 6rganos glandulares, se aparece una elevacion en el
esofago, el estomago se divide en dos porciones: porcion cardiaca, corpus gastricum y
porcion pilorica, aparecen las glandulas en el estdmago, presenta un tipo de alimentacion
mixta, endogena y exogena. Finalmente, a los 60 dias postferlizacidn, en el alevin se ha
consumido completamente el vitelo, se observa el esfincter bien desarrollado y forma una
porcién cardiaca y una porcién pildrica, con numerosas células globet en la porcion
cardiaca y un gran numero de glandulas gastricas distribuidas en el estdmago tipo-U, gran
numero de ciegos piloricos en la porcién pildrica, el higado no se divide en mala, solo
presenta tres pliegues en el extremo y tiene forma de hoja de maple, el pancreas es un
organo independiente. Su alimentacidn es totalmente exdgena. A partir de este momento se

considera gue el tracto digestivo esta completamente maduro.

1.1.3 Ontogenia directa

Son pocos los estudios realizados concernientes a los cambios morfofuncionales en
especies que obedecen al tipo de desarrollo por ontogenia directa (y mas las susceptibles de
cultivo). El desarrollo embrionario para este grupo, sigue la misma pauta general que para
los peces teledsteos, aunque hay diferencias notables. Se ha demostrado que el pez lobo
Anarhichas lupus presenta fertilizacion tipo interna (Pavlov, 1993) En algunas especies
como Xenomelaniris brasiliensis, (un pez aterinido de aguas salobres, cuyo periodo
embrionario dura 143 h aproximadamente, instante en que ocurre la eclosion), los 0jos
pueden estar bien pigmentados y ademas presenta los primeros esbozos de las aletas
pectorales aln antes de que la eclosion tenga lugar (del Rio et al . 2005), siendo éstos
indicadores tipicos de los peces de ontogenia directa. Por otro lado, las larvas de la mayoria
de los peces marinos, no poseen la capacidad de alimentarse inmediatamente después de su

eclosion, sino que dependen del saco vitelino (poco denso) hasta que sus 0jos y boca son
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funcionales. Por otra parte, al momento de la eclosion de A. lupus es un embrién libre con
las caracteristicas de un juvenil prematuro, que lo hace adaptarse inmediatamente al medio
pelagico (Pavlov, 1994a). Al comienzo de la primera alimentacion exdgena, A. lupus se
caracteriza por tener un alto grado morfolégico, especialmente el sistema digestivo (Pavlov,
1994a), lo que confiere una mayor probabilidad de supervivencia, haciendo a estos peces
mucho menos vulnerables en su ontogenia inicial. Hellberg y Bjerkas, (2005) sugieren que
un incremento en la cantidad de lipidos en A. lupus, estuvo asociado a la maduracion de
células epiteliales en intestino. La capacidad de absorcion de lipidos en intestino entonces,
puede constituir un claro indicador de diferenciacion intestinal durante la ontogenia en los

peces de ontogenia directa, especialmente en el periodo larvario.

1.2 Indicadores morfofuncionales de maduracién

De acuerdo con Ma et al . (2005), existen dos etapas que son consideradas de importancia
capital en el proceso de maduracion de la funcion digestiva en larvas de peces. Primero, la
funcionalidad de la secrecion pancreatica y segundo, la formacion del epitelio con las
membranas de borde en cepillo del intestino. Estas fueron descritas en D. labrax (Cahu y
Zambonino-Infante, 1995), en S. senegalensis (Ribeiro et al . 1999b) y S. ocellatus (Buchet
et al . 2000, Lazo et al., 2000). La transicién del periodo larvario hasta su transformacion a
juvenil, implica también profundas modificaciones en estructuras y sistemas del organismo
incluyendo, la diferenciacion funcional de los d&rganos sensoriales, el sistema
neuroendocrino y el locomotor, asi como el sistema digestivo. A pesar de que estos
procesos de cambio estdn completos para la mayoria de las especies, al instante de la
primera alimentacion exdgena, ocurren cambios fisiologicos hasta la transformacién a
periodo juvenil, los cuales incluyen la reorganizacion del tronco muscular (diferenciacion
de fibras aerdbicas a anaerdbicas), diferenciacion de las branquias (transicion de respiracion
cutanea a branquial) y tejido esquelético, desarrollo de un estdbmago funcional y el
establecimiento de la digestion acida (Sarasquete et al. 1995; Segner et al. 1994; Ribeiro et
al . 1999b; Ortiz-Delgado et al. 2006; Santamaria et al . 2004; Falk-Petersen, 2005;
Zambonino et al . 2008). Estos Gltimos cambios mencionados, son indicadores de que el

individuo se encuentra en condiciones de maduracion digestiva suficiente para realizar de
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manera mas eficiente la ingesta, digestion y asimilacion de los nutrientes. Como sefiala
Gisbert et al. (2008), los indicadores (histoldgicos, son una herramienta Gtil y precisa para
ayudar a la comprension de los cambios trascendentales que ocurren durante la ontogenia
inicial en peces teledsteos, con todo y sus limitaciones en el estudio de poblaciones
silvestres. Por otro lado, el perfil de enzimas digestivas, es un indicador de la digestibilidad
y utilizacion de los nutrientes (Mitra et al. 2008). Por ejemplo, se ha documentado que las
larvas de peces omnivoros y herbivoros muestran alta actividad de pepsina, tripsina y
amilasa. En tanto que en las larvas de peces carnivoros, se observa alta actividad de
pepsina, tripsina, quimiotripsina y aminopeptidasa, con infima actividad de amilasa, salvo
excepciones como S. gairdneri. La presencia o ausencia de actividad amilasica es un una
herramienta util como indicador del habito alimentario de la especie, pero también es un
buen indicador de maduracién digestiva, pues se ha observado que su actividad es alta en
estadios larvales tempranos de diversas especies, y disminuye cuando se logra la madurez
morfofuncional (Zambonino-Infante et al. 1996). La alta actividad amilasica en larvas, se
considera analogo a la actividad de la lactasa en periodos postnatales de mamiferos y ésta
disminuye al lograrse una digestion similar a la de los adultos de la especie. Otro
importante indicador de cambios estructurales y funcionales de las etapas de desarrollo de
muchas especies, lo constituyen la relacion entre la digestion extracelular, representada por
enzimas del borde de cepillo (aminopeptidasa N, fosfatasa alcalina y maltasa), y la
digestion intracelular mediada por las enzima citosélica (leucina alanina peptidasa).
Mientras la actividad citosélica predomina durante los primeros dias después de la eclosion,
ésta va disminuyendo, a la vez que las enzimas del borde de cepillo aumentan en actividad
junto con el desarrollo de éste, y el establecimiento de la mucosa intestinal. Desde un punto
de vista funcional, la actividad digestiva es mediada por diversos factores, entre los cuales
destacan los hormonales. Un indicador importante lo constituye la colecistoquinina (CCK),
hormona que se produce en el intestino anterior y es responsable de la secrecion enzimatica
proveniente del pancreas, de la liberacion de la bilis, de la contraccion intestinal y del
llenado y vaciado intestinal (Liddle, 1997). A pesar de los pocos estudios en este topico, se
ha detectado CCK al 1 dde, en el lengudo japonés Paralichthys olivaceus (Kurokawa et al .
2000), en el atun Thunnus thynnus (Kamisaka et al. 2002) y el ayu Plecoglossus altivelis

(Kamisaka et al. 2003), sin embargo la CCK no fue detectada en el tracto intestinal del

Cuenca et al.. 2013. Indicadores del Desarrollo Morfofuncional durante la Ontogenia Inicial de Peces Tele6steos: una Revision.
En: Cruz-Sudrez, L.E., Ricque-Marie, D., Tapia-Salazar, M., Nieto-Lépez, M.G., Villarreal-Cavazos, D. A., Gamboa-Delgado, J., Alvarez-Gonzélez, C.
(Eds), Contribuciones Recientes en Alimentacién y Nutricién Acuicola, Universidad Auténoma de Nuevo Leén, San Nicolés de los Garza, Nuevo Ledn,
México, pp.376-404.



393

lenguado del Atlantico H. hippoglossus (Kamisaka et al. 2001; Rojas-Garcia y Rennestad,
2002), indicando que la aparicion de esta hormona puede estar sujeta a cambios en los
niveles de expresion producto de factores genéticos y/o nutricionales.

1.3. Indicadores moleculares

Hasta el momento existen pocos trabajo relacionados a la transcriptdbmica que comprende
el desarrollo de los primeros dias en peces; sin embargo, los estudios de gendmica
funcional han abarcado a un gran nimero de especies modelo y comerciales tanto marinas
como dulceacuicolas, y éstos comprenden el estudio de diferentes aspectos de la fisiologia
del pez (Mazurais et al ., 2011). Podemos citar los estudios con el pez cebra, Danio rerio
(Zeng y Gong, 2002), medaka, Orzias latipes (Kimura et al., 2004); botete, Fugu rubripes
(Clark et al., 2003), bagre de canal Ictalurus punctatus (Ju et al., 2000), salmén del
Atlantico, Salmo salar (Hagen Larsen et al., 2005); rodaballo, Scophtalmus maximus,
(Pardo et al., 2008), lubina Europea, D. labrax, (Darias et al., 2008).

Cualquiera que sea la especie, los peces sufren cambios muy importantes a lo largo de sus
primeras fases de vida, todos ellos regulados genéticamente, y éstos estan representados
por modificaciones morfol6gicos, por una diferenciacion y proliferacion celular,
crecimiento y maduracion de sus funciones hasta adquirir la forma de vida como los adultos
de su especie. Como se ha descrito anteriormente, y a pesar de que existen peces de
ontogenia indirecta, de transicion vy directa, los cambios después de la eclosion hasta llegar
a un fenotipo definitivo, son drésticos y requieren de un alto grado de regulacién en cada
uno de los pasos requeridos en su maduracion. Hasta hace poco tiempo, la mayoria de los
estudios relacionados a los cambio ontoldgicos que suceden en el pez, habian sido
estudiados usando algunos genes blanco en particular mediante RT-qPCR o hibridacion in
situ, sin embargo, a través de la generacion de librerias de cDNA obtenidas por hibridacion
sustractiva (SSH) y posteriormente a través de los analisis de expresién masiva de genes
(microarreglos, p.e.), se han podido complementar y elucidar los mecanismos relacionados
a los cambios morfoldgicos, estructurales y funcionales relacionados al proceso digestivo

en peces, mediante la descripcion de las rutas metabolicas y procesos biologicos donde
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interacttan los genes relacionados al metabolismo, crecimiento, diferenciacion, absorcion,
transporte, entre otros, a través de la identificacion de genes marcadores de los diversos

procesos clave de los cambios ontogénicos que suceden en el pez.

Con el trabajo de Darias et al. (2008) se comenzaron a analizar simultdneamente, miles de
genes (6,626) en la lubina Europea D. labrax, utilizando un microarreglo heterélogo de
trucha arcoiris O. mykiis. A lo largo del desarrollo larvario, se sobreexpresaron 485 genes,
los cuales estuvieron relacionados con la organogénesis (39 genes), rutas energeticas (29

genes), biosintesis (67 genes) y digestion (5 genes).

Mediante la técnica de microarreglos, y la qPCR, se pudo determinar que durante la
ontogenia molecular de la lubina Europea, el sistema digestivo sufre cambios importantes,
por ejemplo la amilasa presenta niveles altos de expresion (7 dias post eclosion) al inicio
del periodo larvario y disminuye paulatinamente (17 dias post eclosion) una vez que se
alcanza la madurez. Por el contrario, la tripsina (digestion alcalina), aumenta
constantemente (del dia 7 al 17 post eclosion), y es reemplazada o complementada, por la
expresion de la pepsina (digestion acida) en el dia 25 post eclosion; de la misma manera se
observan niveles altos de expresion de su precursor, gastricsina (pepsindgeno) acompafiado
del desarrollo de las glandulas géstricas. Estas observaciones ya habian sido hechas

previamente usando sustratos especificos para cada enzima asi como la RT-PCR.

Uno de los factores importantes en la obtencion de larvas de buena calidad es la nutricion.
Previos estudios han demostrado que existe una cercana relacion entre la nutricion de las
primeras fases de vida del pez con el crecimiento y su desarrollo (Zambonino-Infante y
Cahu, 2007). En este sentido, se ha estudiado la relacion entre la expresion de la
colecistoquinina (CCK) principal hormona reguladora de la digestion, el neuropéptido Y
(NPY) y la hormona del crecimiento (GH) con diversos protocolos de nutricion (a)
rotiferos, b) rotiferos+microalga, ¢) copépodos+rotiferos) en larvas del bacalao (Gadus
morhua). En este trabajo se encontrd que los transcritos involucrados en la regulacion del
apetito y digestién fueron expresados diferencialmente con cada uno de los protocolos de

alimentacion probados; se encontrd también que los perfiles de expresion de algunas
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enzimas (tripsina y amilasa) y hormonas digestivas (CCK) son similares y parcialmente
demostradas con los niveles del NPY (Kortner et al., 2011). Por lo que la combinacion de
estos indicadores moleculares que participan en la digestion, regulacion del apetito,
crecimiento y desarrollo se perfilan como buenos indicadores de dietas en las fases iniciales

del desarrollo en peces (Kortner et al., 2011).

2. Discusioén

El conocimiento de la dindmica ontogénica en peces teledsteos, es fundamental para
seleccionar los indicadores de los eventos cruciales del proceso de maduracion digestiva,
que pueden constituir un referente para el disefio de alimentos inertes, especialmente en los
periodos iniciales de vida de las especies con valor comercial y de aquellas con potencial de
cultivo. Es menester comprender los cambios morfofuncionales de manera integral, ya que
muy pocos estudios hasta ahora, han profundizado en relacionar los indicadores abordados
en la presente revision, con el desarrollo morfofuncional del pez. Méas aun, poco se ha
hecho en establecer posibles sinergias entre los indicadores mencionados, que pudieran
realizar una descripcion mas fidedigna de los cambios relevantes y distintivos, durante la
ontogenia inicial en peces teledsteos. El predominio de un tipo de enzima dentro de la
maquinaria enzimatica de un pez (asi como la de su expresion de genes u hormonas
detonadoras de su actividad), pueden ser indicadores de importancia capital de maduracién
digestiva y por tanto, la composicion del alimento que se pretende administrar, y el tiempo
al menos aproximado, a lo largo de la ontogenia inicial de la especie objeto de estudio.
Paralelamente, hoy en dia las herramientas histolégicas, bioquimicas, moleculares han sido
ampliamente utilizadas, ya que son en extremo Utiles pues también permiten un
conocimiento mas profundo y preciso de los tiempos en que tienen lugar los eventos
relevantes a lo largo de la ontogenia inicial de peces teledsteos, pues la toma de muestras a
lo largo de la serie ontogénica pueden registrar tales cambios, mediante la determinacion de
los cambios morfoldgicos y estructurales, la dinamica de la actividad enzimatica, la
deteccidn de los genes responsables de la expresion molecular de enzimas digestivas en el
tiempo, y de este modo complementar la informacion generada por otras técnicas. El

destacar los tiempos mas 0 menos exactos de la expresion enzimatica, asi como comprender
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los procesos enddcrinos, nerviosos y los factores luminales que regulan la digestion, pueden
resultar ser los indicadores de los sucesos mas importantes a lo largo de la histogénesis y

organogénesis del canal alimentario, asi como su funcionalidad.

No obstante la alta relevancia de los indicadores bioquimicos y moleculares, es necesario
atender en primera instancia, la estructura (inherente a los indicadores morfologicos), antes
que los aspectos funcionales de desarrollo del pez. Finalmente, es menester considerar mas
eventos bioquimicos, génicos, inmunoldgicos, endocrinos, hematoldgicos(entre otros),
donde se involucren disciplinas complementarias como la genomica funcional, que
permitan disponer de un mayor ndmero de indicadores, hacia un mayor entendimiento del
proceso de maduracion digestiva de los peces teledsteos, sobre todo las especies con valor

comercial y aquellas potenciales de cultivo.

Finamente hay que hacer notar que no solamente es importante tener en cuenta una lista de
marcadores moleculares funcionales o aquellos eventos involucrados en la organogénesis,
para describir los cambios que suceden en la ontogenia inicial de los peces, sino que
también es importante su correlacién con aquellas factores externos que regulan la
expresion de los genes responsable del fenotipo del organismo en cuestién. Uno de estos
factores es la nutricion, y ésta es determinante en la regulacion de enzimas y hormonas

implicadas en cambios que son fundamentales para la obtencion de juveniles de calidad.
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