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Resumen

En piscicultura es de gran utilidad conocer los procesos de determinación sexual y los mecanismos que permiten la diferen-
ciación sexual, así como el momento en el cual se alcanza la madurez y los individuos son capaces de reproducirse. Estos 
tres procesos son muy flexibles en peces y no solo dependen de diferentes cascadas de genes, si no que algunos factores 
ambientales son condicionantes o desencadenantes de ellos. En consecuencia, esta revisión pretende dar una mirada a los 
últimos avances sobre el tema, particularmente las interpretaciones científicas de los eventos de maduración sexual y sus 
mecanismos reguladores. 
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Abstract

In fish farming is useful to know the processes of sex determination and mechanisms that allow differentiation and the time 
in which maturation is reached and specimens are able to reproduce, these three processes are very flexible in specimens 
and not just rely different cascades of genes if some environmental factors are conditions or triggers them. So this review 
aims to take a look at the latest articles on the subject, scientific interpretations of the events of sexual maturation and their 
regulatory mechanisms, and review the management of his control.

Keywords: Reproduction, sex allocation, reproductive maturity, evolution, physiology. 

Resumo

Na piscicultura, é muito útil conhecer os processos de determinação sexual e os mecanismos que permitem a diferen-
ciação sexual, assim como o momento em que a maturidade é alcançada e os indivíduos são capazes de se reproduzir. 
Esses três processos são muito flexíveis em peixes e não dependem apenas de diferentes cascatas de genes, mas alguns 
fatores ambientais condicionam ou acionam esses genes. Consequentemente, esta revisão pretende dar uma olhada nos 
últimos desenvolvimentos sobre o assunto, particularmente as interpretações científicas dos eventos de maturação sexual 
e seus mecanismos regulatórios. 

Palavras chave: Reprodução, atribuição sexual, maturidade reprodutiva, evolução, fisiologia.
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Introducción

El grupo más numeroso de vertebrados es el de los 
peces, al contener alrededor de 28000 especies (Nel-
son et al., 2016). De estas, aproximadamente 14000 
habitan en territorio Colombiano y alrededor de 1500 
son dulceacuícolas. Su gran diversidad biológica tam-
bién se evidencia en la alta diversidad de sistemas y 
estrategias reproductivas, encontrándose organismos 
capaces de reproducirse de forma asexual (partenogé-
nesis) o sexual y pueden ser monoicos, dioicos (gono-
córicos) e intersexuales (Vandeputte et al., 2007). Se 
conoce también que existen especies que se reprodu-
cen de manera continua o iteróparos o cíclica (anual 
o estacional), así como otras que solo se reproducen 
una vez a lo largo de su vida o semélparos (Muñoz-
Cueto, 2009). También, el grado de fecundidad de los 
peces y la duración del periodo reproductivo, varía se-
gún la especie.

La aparente complejidad y plasticidad en la biología 
reproductiva de los peces, establece una estructura 
poblacional en la cual la proporción de los sexos, no 
siempre es uno a uno, sino que depende de la asigna-
ción de recursos y de la selección natural (Baroiller et 
al., 1999; Baroiller y D’Cotta, 2001). Generalmente, las 
hembras gastan grandes cantidades de nutrientes en 
reservas vitelínicas para la formación y maduración de 
gametos, en tanto que los machos producen millones 
de diminutos espermatozoides (Grier y Uribe, 2009; 
Schulz et al., 2010). El reparto óptimo del recurso 
energético reproductivo genera estrategias de cuida-
do parental, competencia por apareamiento y presión 
de selección; por lo cual, los mecanismos de reproduc-
ción en los peces son muy variados, presentándose 
por lo menos tres modelos diferentes: bisexual o go-
nocorístico, partenogénico y hermafroditismo (Sadovy 
y Shapiro, 1987; Penman y Piferrer, 2008; Piferrer y 
Guiguen, 2008).

Determinación y diferenciación sexual

Se entiende por determinación sexual los procesos 
morfo fisiológicos que desarrollan el primordio gona-
dal toti-potente en los peces y que plantea uno de los 
problemas más interesantes de los vertebrados, pues 
no basta la dotación genómica para lograr la definición 
fenotípica, lo cual se evidencia en que el sexo cromo-
sómico no siempre corresponde con el sexo fenotípi-
co (Joy y Chaube, 2015). Se considera el modelo de 
determinación sexual genotípica (DGS), como un siste-
ma ancestral monofilético determinado por cromoso-
mas sexuales, sinapomórficos poligénicos asociados a 
genes autosómicos y determinación sexual ambiental 
(DES), a periodos sensibles de modificación sexual por 

factores sociales, lumínicos, de pH o de temperatura. 
De esta manera, las gónadas embrionarias partiendo 
de un rudimento común, conformado por células so-
máticas de la cresta gonadal y células primordiales go-
nadales, pueden desarrollarse en dos órganos adultos 
distintos, ovarios o testículos, afectando la estructura 
demográfica de la población (Budd et al., 2015).

La diferenciación sexual es un proceso muy flexible, 
en donde se involucran numerosos eventos fisiológi-
cos que culminan con la morfogénesis de un ovario o 
de un testículo, a partir de una gónada indiferenciada 
(Heule et al., 2014). Esta se inicia con una capa del-
gada de tejido conjuntivo, en el blastodisco sobre el 
vitelo y que durante la gastrulación forma las crestas 
germinales, a las cuales llegarán las células germinales 
(PGC), procedentes del plasma polar, en los surcos de 
segmentación (Labbe et al., 2017).

Cresta genital

Engrosamiento del mesodermo que a diferencia de 
como ocurre en tetrápodos, según Devlin y Nahagama 
(2002) en peces participa muy poco el mesonefro, sin 
desarrollar ni conductos de Müller ni de Wolff; en su 
lugar, los primordios gonadales, presentan crecimien-
to somático que formará una cavidad sin diferencia-
ción sexual, siendo compatibles estos desarrollos con 
un ovario temprano y será la presencia de estradiol, 
que junto al mayor número de células germinales que 
lleguen a la cresta genital, las que determinarán si se 
consolida como un ovario o si por la actividad de la 
hormona antimulleriana (AMH/ MIS), la inhibición de 
la aromatasa y la producción de andrógenos, la cresta 
se transformará en un testículo (Santi et al., 2016). Se-
gún Piferrer (2009) consideró que morfológicamente 
el sistema reproductor relacionado con el riñón, en los 
ciclóstomos el conducto de Wolff conduce orina y la 
gónada se abre hacia el celoma, permitiendo la salida 
de gametos por el poro urogenital conectado al con-
ducto de Wolff. En hembras de teleósteos se forma un 
ducto de Müller, que se une con el conducto de Wolff 
en el seno urogenital, mientras que en los machos, el 
conducto de Müller desaparece y los espermatozoides 
usarán el conducto de Wolff, entretanto que la orina 
usa un conducto accesorio. 

Migración de las células germinales primordiales 
(PGC)

En medaka (Oryzias latipes), la migración de las células 
primordiales ocurre durante el desarrollo embrionario 
temprano, hacia el final de la gastrulación (Finn-Arne 
et al., 2014). Así mismo, en el pez cebra (Danio rerio), 



82 ORINOQUIA - Universidad de los Llanos - Villavicencio, Meta. Colombia Vol. 22 - No 1 - Año 2018

desde la primera hora posfertilización, las PGC confor-
man un grupo de células polares vitelínicas (plasma 
polar) que se relaciona con el mRNA del gen vasa y 
que junto con incrementos de la fosfatasa alcalina, 
protegen a las células germinales de los factores de 
transcripción de las restantes células somáticas. Esta 
represión mantiene la pluripotencialidad de las PGC, 
que durante la gastrulación tardía, migran desde al 
arquenteron posterior, hacia la cresta genital por los 
surcos de segmentación (Wong y Zohar, 2015).

El proceso se inicia con la formación de las gónadas, a 
partir de los primordios genitales que se forman desde 
la gastrulación temprana y en asocio con el mesonefro, 
las células primordiales migran desde el endodermo 
asociado al saco vitelino. Su et al. (2014), encontraron 
que los genes nanos, dead end y vasa, asociados a la 
migración de las células primordiales, se expresaron 
seis horas pos fertilización en carpa (Cyprinus carpio) y 
fueron determinantes al bloquear su expresión y obte-
ner animales estériles o con maduración sexual tardía, 
igualmente se encontró para el bagre de canal (Ictalu-
rus punctatus) depleción de las células germinales (Su 
et al., 2014, 2015).

Tzung (2015) observó en Danio rerio, que si el número 
de células primordiales que alcanzan la cresta genital 
son inferiores a cuarenta y éstas se localizan en la zona 
medular de la cresta genital, darán origen a un testícu-
lo, pero si el número de células primordiales es mayor, 
se localizan en la corteza del primordio gonadal y con-
formarán un ovario. Esto puede ser concomitante con 
altos niveles de estrógenos, que favorecen la expre-
sión de los genes fox 12, fst, fsh, y bmp 4 y la represión 
de otros genes como los dmrt, nrob sox 9 y pax 2a, 
como se obtuvo en los intentos de feminización de 
alevines de bagre rayado (Pseudoplatystoma fasciatum) 
(Su et al., 2014).

En tilapia nilótica (Orechromis niloticus), se observó 
que la migración de las células germinales primordiales 
(capaces de hacer meiosis) se hace desde la región vi-
telina en el espacio sincitial del periblasto y las paredes 
del tubo digestivo, hasta alcanzar la cresta o primordio 
gonadal y se asocia fuertemente a la periferia del futuro 
ovario y de manera decidua a la parte media del futuro 
testículo (teoría cortico-medular). Pérdidas de células 
germinales o factores xenobióticos pueden generar in-
tersexos y generar individuos con sexo indeterminado 
(Kneko et al., 2015). Paralelamente, se conforma el eje 
de control reproductivo cerebro-hipotálamo-hipófisis-
gónadas, haciéndose evidente el papel de las hormo-
nas FSH (hormona foliculoestimulante) y LH (hormona 
luteinizante) en la definición sexual a las dos semanas 
de desarrollo (Devlin y Nahagama, 2002).

Epigénesis de la determinación sexual

Como se mencionó anteriormente, la determinación 
sexual está mediada por la dotación cromosómica del 
individuo. Los cromosomas en los peces son reduci-
dos, generalmente homomórficos y por ello se han en-
contrado genes maestros generalmente asociados con 
los cromosomas sexuales, como el gen dmy, equiva-
lente al gen sry reportado para mamíferos. Dicho gen, 
presente en el cromosoma Y, propio de los machos 
heterogaméticos. En peces suele utilizarse determina-
ción sexual monogénica con machos heterogaméticos 
(XY) u homogaméticos (ZZ), hembras heterogaméti-
cas (ZW) u homogaméticas (XX), como son los casos 
de tilapia nilótica y medaka, donde la expresión del 
gen dmy se registró entre los 5-6 días pos-fertilización 
(dpf), pero sólo hasta los setenta días fueron encon-
trados dimorfismos en los numerosos receptores ce-
lulares de la hipófisis a FSH b, de hembras, en tanto, 
que no se registraron para machos (Horie et al., 2014). 
También se han observado condiciones de hermafro-
ditismo natural, secuencial o simultáneo (Matsuda y 
Sakaizumi, 2016), como en el caso de la lubina, que 
tiene un carácter poligénico.

Los avances en genética molecular, demuestran la 
plasticidad fenotípica a causa de la variación en los ge-
nes determinantes y la posible relación epigenética en 
la determinación sexual de los vertebrados (Metzger y 
Shulte, 2016). También han sido identificados nuevos 
genes candidatos determinantes para otros vertebra-
dos citados por Matsuda (2016) tales como: dm-w de 
la rana de uñas africana, dmrt1 y factor de transcrip-
ción relacionados con el mab-3 en las aves, amhy en 
el pejerrey patagónico (Odontesthes hatcheri), sdy en 
la trucha arco iris (Oncorhynchus mykiss), en oryzia 
(Oryzias luzonensis) gsdfy, Amhr2 en tres peces globo 
(Takifugu rubripes, T. pardalis, y T. poecilonotus) y el 
sox3y en Oryzias dance (Ikegami et al., 2014).

En tilapia nilotica, además de la transformación de la 
testosterona a estradiol (Tzung et al., 2015), mediante 
la aromatasa, como factores de definición del sexo se 
encuentran asociados 17 genes, incluyendo el sox 9 
y el gen de la antimulleriana (AMH). Estos dos últimos 
genes sólo se encontraron en machos y estuvieron 
activos desde el día 16 al 25 pos fertilización (dpf). 
Esto supone una condición inicial ginogénica, que se 
modifica por acción hormonal o por genes que se en-
cienden o apagan, haciendo la ya mencionada forma-
ción temprana del ovario y la determinación tardía del 
testículo (Devlin y Nagahama, 2002).

Genes dmrt (Minkina et al., 2014) y genes sensibles a 
la temperatura, actúan sobre las vías moleculares du-
rante la diferenciación sexual en los teleósteos, modifi-
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cando los perfiles de expresión temporal de cyp19a1a 
y FOXL2, dos genes que se asocian con la conforma-
ción de ovario y dmrt1 y AMH, asociados al desarrollo 
de testículos, y a la determinación del sexo por factores 
ambientales (Devlin y Nahagama, 2002). En hembras ho-
mogaméticas (XX) de tilapia nilótica se analizaron los 
genes que en etapa termo sensible permiten la dife-
renciación sexual, independiente de la dotación cro-
mosómica. Las expresiones de los genes amh y dmrt1 
son reguladas por la temperatura, entre los días 13 a 
15 pos fertilización. Los niveles de dmrt1 fueron tres 
veces mayores bajo temperaturas altas, mientras que 
los niveles de AMH fueron ligeramente mayores, lo 
anterior sugiere una regulación por genes foxl2, cyp 
19a1a y la evolución de genes de la familia cromo box 
(Liu et al., 2017).

Otros genes, como dyr hm, en un proceso evolutivo 
permiten que Oryzias latipes (Matsuda y Sakaizumi, 
2015) determine su sexo. Los análisis de la distribu-
ción de los tejidos revelaron que todos los sistemas de 
transcripciones en las cuatro kisspeptinas se expresa-
ron tanto en cerebro, como en gónadas; sin embargo, 
kiss2 fue la transcripción predominante en las gónadas 
y la única detectada en los huevos ovulados. El análisis 
de expresión ontogénica de kiss2, en las gónadas de 
juveniles de bacalao negro (Notothenia microlepidota) 
demostró que los niveles son bajos durante la diferen-
ciación sexual, pero aumentaban con el tamaño del 
pez y el desarrollo gonadal. Los aumentos dramáticos 
en kiss2 marn se produjeron durante el crecimiento 
de los ovocitos primarios, mientras que los niveles se 
mantuvieron relativamente bajos en los testículos. La 
hibridación in situ reveló que kiss2 marn se localiza en 
el citoplasma de los ovocitos durante la fase perinu-
cleolar (Fairgrieve et al., 2016).

Los genes asociados, que codifican para la hormona 
antimulleriana, se encuentran tanto en machos como 
en hembras (Pfennig et al., 2015) en las células de ser-
toli o en las de la granulosa, respectivamente. Lo an-
terior, no es condición suficiente en la diferenciación. 
Dado que la determinación es anterior y está contro-
lada por una cascada de genes, (epigenética gonadal) 
en peces (Ribas et al., 2016). Se demostró que la hiper-
metilación del promotor cyp 19a1a se relaciona con 
ovotestis y testículos en anguila y dnmT1 en ovarios de 
rodaballo (Scophthalmus maximus) (Ribas et al., 2016). 
El colesterol pasa al interior de la mitocondria, por la 
proteína star (transportadora de colesterol) y depende 
de la enzima citocromo P450 aromatasa, producto del 
gen cyp 19 a1a, y el bloqueo de la enzima masculiniza 
al individuo. En pez cebra, se encontró que el gen di-
ferenciador para machos es dmrt1, aunque se han en-
contrado más genes asociados, como una cascada de 

diferentes genes que se expresan durante la definición 
sexual (Li et al., 2014).

La cascada molecular que envuelve la determinación 
de testículo en pejerrey (Odontesthes bonariensis) no 
sólo incluye los genes (amh, dmrt1 y sox9) asociados 
a las células de sertoli o los asociados a las células 
de leydig (nr5a1 y sf1) sino que los genes cyp11a1 
y cyp11b1 que son termo sensibles y su expresión 
diferencia el sexo a temperaturas bajas (17 °C) hem-
bras y en altas temperaturas (29 °C) machos durante 
el periodo termo-sensible. La condición diferenciada 
de testículo, puede incluir la supresión de los genes 
de aromatasa (cyp19a1a, cyp 11), la inhibición de su 
actividad o el bloqueo de la receptividad a estróge-
nos. Dicha actividad se encontró no sólo en peces sino 
en anfibios y su actividad se registra a nivel cerebral 
(Coumailleaur et al., 2015). Aún más, se evidenció en 
bocachico Prochilodus argenteus que no sólo hay in-
hibición de la aromatasa por elevadas temperaturas 
sino que se generan bajos niveles de estradiol, que 
además de causar pérdidas en la ovulación, los ovo-
citos no presentan vitelogénesis, dado que el índice 
gonadosomático está estrechamente relacionado con 
la vitelogenina y la proliferación celular durante la foli-
culogénesis, mediadas por cathepsina d, sin embargo, 
las altas temperaturas han favorecido la apoptosis y la 
atresia, lo anterior denota el riesgo del calentamiento 
global (González et al., 2015).

Pubertad

Entendida la pubertad como el proceso por el cual un 
animal diferenciado sexualmente e inmaduro adquiere 
la habilidad para reproducirse por primera vez, des-
pués de una fase de crecimiento juvenil (Carrillo et al., 
2015), la cual incluye una serie de complejos sistemas 
neuroendocrinos que culminan con la producción de 
gametos y hormonas (Almeida et al., 2016) para ase-
gurar la perpetuación de la especie. La pubertad en 
los peces se caracteriza por el desarrollo de las estruc-
turas necesarias para la reproducción (Escobar et al., 
2016), así como de las características secundarias tales 
como órganos intromitentes, orlas, espículas, colora-
ción nupcial, entre otras.

Definición sexual en especies monoicas

Este proceso se da por determinación sexual que pue-
de ser genómica (DSG) o determinada por el ambiente 
(DST), finalmente, será el número de células primordia-
les germinales (PGC) que lleguen a la cresta genital y la 
expresión de numerosos genes (epigenéticos), los que 
definen si se forma un ovario o un testículo (Devlin y 
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Nagahama, 2002). En el rodaballo, de 56 posibles ge-
nes se encontraron 44 relacionados con la determina-
ción de hembras y 12 con machos (Ribas et al., 2016). 
Durante la maduración de las células germinales y la 
diferenciación de las de soporte, en las especies mo-
noicas, el testículo diferenciará las espermatogonias 
que junto con las células de sertoli, conforman un cis-
to testicular, en cuyo intersticio proliferan las células 
de leydig, los fibroblastos, las células peritubulares y 
capilares sanguíneos, entre otros. 

En las hembras las oogonias proliferan por mitosis 
para convertirse en ovocitos y las células de la granu-
losa que lo acompañan se convertirán en células pre 
foliculares que bajo acción de la inhibina y activina, 
regulan el desarrollo de ovocitos, que al relacionarse 
con niveles de hormonas circulantes, MIS (esteroides 
inductores de maduración), darán inicio a la reclusión, 
vitelogénesis y maduración de ovocitos. Para muchas 
especies se ha reportado una pubertad prematura y 
generalmente son los machos los que en el primer año 
la alcanzan, sin producir un volumen espermático ade-
cuado, dando origen a una gametogénesis incompleta 
o desarrollo tentativo (Devlin y Nagahama, 2002).

Ciclo reproductivo

Considerando que las diferentes fases reproductivas 
son especie-específicas pero influenciadas por condi-
ciones ambientales, tales como temperatura del agua, 
profundidad, duración del día, fase lunar, por las con-
diciones bióticas, por recursos alimentarios, compe-
tencia, disponibilidad de apareamiento, estructura del 
hábitat. Así, el ciclo de vida pasa de la fase inmaduro 
(Almeida et al., 2016) a la fase de maduración, durante 
la pubertad (Alves et al., 2014; Guzmán et al., 2015).  
En el ciclo de maduración las gónadas pasan por las 
fases de: desarrollo, capacidad de desove, regresión o 
regeneración.

Las especies semélparas (salmón- anguilas) no tienen 
el ciclo completo y por ello no hay fase de regresión 
dado que generalmente mueren después de la repro-
ducción (Alves et al., 2014). En tanto que las especies 
iteróparas cumplen el ciclo.

Cambios en el eje cerebro hipófisis gónadas (CHG)

El control jerárquico de genes, que activan o no la 
pubertad están altamente conservados en la evolu-
ción, son extremadamente sensibles a señales in-
ternas y externas. Los genes de las kisspeptinas y 
de su receptor kiss 1/gpr54 que están encargados 
de activar directamente a las neuronas GnRH (hor-
mona liberadora de gonadotropina) y potencian la 

liberación de gonadotrofinas (Guzmán et al., 2015; 
Carrillo et al., 2015).

Si bien la pubertad no se inicia como consecuencia de 
un único factor y hasta hace poco se consideraba que, 
era originada por, los pulsos nocturnos de la GnRH 
como gatillo para desencadenar la pubertad precoz 
(control central) (Gopurappilly et al., 2013) hoy se 
sabe que hay un conjunto de factores epigenéticos, 
señales metabólicas, estrés y estímulos ambientales, 
que son los determinantes para activar el eje CHG (ce-
rebro- hipófisis – gónadas) y alcanzar la pubertad. Así 
como el bloqueo a la secreción de gonadotropina inhi-
bitoria GnIH (hormona inhibitoria de gonadotropinas) 
(Biswas et al., 2015).

En mamíferos, los pulsos aún en la vida fetal de GnRH 
desencadenan pulsos de las gonadotrofinas que per-
sisten hasta el nacimiento, para luego mantener un ni-
vel basal hasta el inicio de la pubertad cuando factores 
metabólicos como insulina, grhelina, galanina, glocosa, 
ácidos grasos y leptina, que indican la condición ener-
gética del individuo (Chun-Wei y Koopman, 2014). 
Además, factores genéticos y moleculares como 
kisspeptinas su receptor gpr54, el gen kal2 y el recep-
tor para el factor de crecimiento de fibroblastos (fgfr) 
y otros factores internos como niveles de acetilcolina, 
catecolaminas, GABA (ácido gamma-aminobutírico), 
asociación con taquiquinina, prostaglandinas y sero-
tonina permiten la secreción pulsátil de GnRH que 
activa la síntesis, también pulsante de FSH y LH, que 
permiten la diferenciación sexual temprana (Zhang et 
al., 2015).

Por lo tanto, la información sobre los patrones epi-
genéticos de la kisspeptina-permite entender la re-
gulación del eje neuro endocrino, el control en los 
sistemas de GnRH y GnIH en el cerebro y puede pro-
porcionar información valiosa sobre la coordinación 
general (Lomniczi et al., 2015). El momento de la seña-
lización neuroendocrina durante la pubertad en peces 
implica el silenciamiento de PcG (proteínas del grupo 
polycomb) para su inactivación o la transcripción de 
proteínas trxG (trithorax), básicamente activados por 
kiss 1, en el centro de los núcleos arcuato y preóptico, 
donde también reside el centro de estímulos ambien-
tales como la luz (melatonina), la nutrición (leptina) y 
disruptores endócrinos (dopamina). Por ello, estímulos 
como el reloj circadiano, nutrición, el ambiente, estrés, 
entre otros, a través de vías epigenéticas regulan el 
comienzo de la reproducción, inclusive factores como 
las ferohormonas, pueden influir en la actividad de las 
kisspeptinas demorando la pubertad (Seminara et al., 
2003; de Roux et al., 2003).
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En peces se ha encontrado también que la melatonina, 
por su carácter lipofílico, es un potente candidato en 
la regulación de la maduración sexual, mediante ciclos 
diarios que desencadenan acciones antioxidantes en 
la mayoría de células, pero fundamentalmente en el 
eje CHG e indiscutiblemente es factor desencadenan-
te de la pubertad (Devlin y Nagahama, 2002).

Las neuronas kisspeptinas, son blancos directos de 
hormonas esteroidales provenientes de la gónada y 
que logran una retroalimentación negativa o positiva 
(Carrillo et al., 2015, Chi et al., 2014). El sistema kiss/
gpr54 se reporta como fundamental en controlar la pu-
bertad y estar influenciados por la luz como en lubina 
Dicentrarchus labrax con alto grado de conservación 
evolutiva, ya que los mismos mecanismos de trans-
cripción e inhibición se ha reportado en mamíferos 
(Escobar et al., 2013). El periodo crítico de exposición 
lumínica es específico para cada especie (Hussain et 
al., 2015) la regulación fótica de la pubertad, permite 
que peces expuestos a luz continua o con un mes de 
luz continua durante el periodo fotosensible inhiban la 
maduración y logren alcanzar mayores tallas (Carrillo 
et al., 2015).

Se sugiere que los ritmos circadianos determinan los 
ritmos multi estacionales dado que el máximo desa-
rrollo gonadal depende de la cantidad de FSH y LH 
liberada. Picos de FSH y antimulleriana (AMH) favore-
cen la maduración temprana de machos (Pfennig et 
al., 2015) y los picos nocturnos de LH (en oscuridad) 
permiten la maduración y la espermiación, estos re-
lojes circadianos son dependientes de la melatonina 
o de receptores de galanina (grhelina) (Martins et al., 
2014). La galanina es un neuropéptido reportado para 
mamíferos como regulador de las funciones reproduc-
tivas, nocicepción, aprendizaje, ingesta de alimentos 
(Carrillo et al., 2015, Mazón et al., 2015). 

Crecer o reproducirse, mecanismos de compensación 
(trade off)

En mamíferos se ha descrito como se integra el balance 
energético, las funciones somáticas y la reproducción. 
Así, las señales enviadas desde el sistema digestivo 
como la grelina (antagonista de leptina) permiten los 
depósitos grasos, en tanto que la leptina, hormona se-
cretada por los adipocitos, funciona como factor de 
saciedad, controla el peso y en acción sinérgica con el 
neuropéptido y (npy) dispara la zona-génesis. La lep-
tina no solo indica el estado de las reservas lipídicas 
del animal que controlan la saciedad, sino que influye 
directamente en la función reproductiva, así, en roe-
dores el sistema kisspeptina actuando sobre el núcleo 
premamilar ventral, se asocia con la leptina que actúa 

sobre la gónada como una señal importante de sufi-
ciencia energética (Schaefer y Wuertz, 2016). 

Una condición magra y de bajo peso denota menores 
concentraciones de kisspeptina en el núcleo arcuato 
del hipotálamo y el organismo desarrolla hipogona-
dismo, aumentos de leptina provocan incrementos de 
kisspeptinas y de su receptor gpr54 logrando anticipar 
la pubertad (Liu et al., 2010). El mARN que codifica 
el receptor de leptina LEPR (ob-Rb) se detecta en el 
núcleo arcuato hipotalámico donde actúan las kiss. La 
leptina secretada por el tejido adiposo, se considera 
como regulador de la sensación de saciedad y por ello 
regulador del peso, las mayores concentraciones de 
leptina estimulan la liberación de FSH y LH en truchas 
(Weil et al., 2003).

La leptina, una citoquina secretada por el tejido adipo-
so, altamente conservada durante la evolución y clona-
das en peces desde 2005, en la cual se ha encontrado 
que si bien controlan el balance energético en peces 
sedan otras rutas como la actividad de la grelina (Go-
rissen y Flik 2014, Park y Ahima 2015). Igualmente, la 
leptina está relacionada con los niveles de vitelogenina 
en sangre, los cuales pueden ser usados como indi-
cadores tempranos de la pubertad y no solo por los 
incrementos en los índices gonadosomáticos (Ferran-
dino et al., 2015). En peces, genes ortólogos de leptina 
se encuentran en regiones hipotalámicas (Escobar et 
al., 2016)  y en periodos largos de ayuno aunque no 
se inhiba el comienzo de la pubertad si se puede aso-
ciar a disfunciones en la maduración, bajos índices go-
nadosomáticos e incrementos de células apoptóticas 
en lubina (Escobar et al., 2014) pero si bien estas die-
tas extremas retrasan la pubertad no hay obstrucción 
completa y aun con bajos niveles de GnRH y GTH se 
en cuentan machos con bajas tasas de espermiación 
(Escobar et al., 2016).

En los peces, la edad y el tamaño para la pubertad son 
especie-específicos y sus funciones metabólicas han 
coevolucionado de acuerdo a las condiciones ambien-
tales (Carrillo et al., 2015) marcadamente estacionales 
y generalmente en aguas altas, por la alta oferta de 
alimento son propios de una ingesta alimenticia máxi-
ma, permitiendo un periodo de crecimiento rápido. El 
crecimiento somático disminuye en gran parte por la 
falta de alimento y permite la movilización de grasas 
hacia las gónadas para completar la maduración (vite-
logénesis) e iniciar las migraciones reproductivas, este 
estatus nutricional y las condiciones ambientales mo-
dulan el eje reproductivo (Devlin y Nagahama, 2002). 
En teleósteos, se reportan dos isoformas de leptina, 
siendo leptina-A y leptina-B respectivamente, aunque 
gran parte de su función sigue siendo desconocida 



86 ORINOQUIA - Universidad de los Llanos - Villavicencio, Meta. Colombia Vol. 22 - No 1 - Año 2018

(Gorissen y Flik, 2014) son responsables del acúmulo 
energético y control del apetito, pero otras investiga-
ciones han demostrado que la expresión de ARNm de 
leptina-A es significativamente más alta que en los ma-
chos, diferente de la leptina-B en las hembras. Aun así, 
la expresión de la leptina-A está asociada a los niveles 
de estradiol, siendo indispensable en machos prepu-
beres para alcanzar la maduración (Chen et al., 2016). 
Exposiciones prolongadas durante el ayuno resultan en 
apoptosis y atresia vía reducción de IGF (factor de cre-
cimiento insulínico) y FSH en los folículos, reducción 
de los niveles de esteroides y de los genes que los co-
difican (Franz et al., 2016).

El número creciente de moléculas implicadas en los 
trastornos de la alimentación, obesidad, anorexia y 
termorregulación, al igual que en mamíferos se ha 
comprobado la existencia de las orexinas o hipocreti-
nas que son dos neuropéptidos de la superfamilia de 
péptido incretina (polipéptido inhibidor gástrico GIP 
y polipéptido semejante al glucagón GLP) (Busber et 
al., 2005). En los núcleos laterales hipotalámicos se en-
cuentran fibras productoras de orexinas- hipocretina 
(López et al., 2014) que como en mamíferos están liga-
das a la actividad, reflejos de huida y que en mamíferos 
se asocian a disfunciones de la vigilia (sueño).

El umbral metabólico tiene claro impacto en la puber-
tad de hembras de ayu Plecossus altivelis, relacionados 
con los niveles de estradiol y leptina, pero en machos, 
se asoció a la territorialidad y selección de pareja re-
ferencia (Sánchez-Garrido, 2013). Sin embargo, en 
roedores y otros mamíferos las condiciones mórbidas 
por mayor concentración de leptinas bloquean la se-
creción de esteroides sexuales y por ello en obesos 
se da un desarrollo hipogonadal (Hussain et al., 2015; 
Diemer et al., 2014).

Leptina y IGFs actúan como hormonas modulando las 
kisspeptinas, es así como peces precoces comienzan 
su maduración a menores tallas desde que cuenten con 
depósitos grasos, los cultivos intensivos, generan más 
depósitos grasos y por ello más peces son precoces y 
exhiben mayores concentraciones de FSH y LH, que 
los homólogos no precoces, mostrando correlaciones 
entre el tamaño del cuerpo y las reservas energéticas 
(Carrillo et al., 2015). La leptina, reguló positivamente 
los niveles de insulina y factores de crecimiento, en 
híbridos de striped bass (Morone saxatilis) (Gorissen y 
Flik 2014) sugiriendo que la leptina coordina el creci-
miento somático, las hormonas del crecimiento y pue-
de ser estimulada por los estrógenos (Wong y Zohar 
2015; Baroiller et al., 2014). 

Inicio de la pubertad

En algunos peces se ha encontrado que la función re-
productiva prima sobre las otras y que aun en con-
diciones de restricción alimentaria los peces intentan 
reproducirse consumiendo parte de sus reservas (Ca-
rrillo et al., 2015). Según Fairgrieve (2016) en el pez 
sable (Anoplopoma fimbria) se encuentran dos tipos 
diferentes de kisspeptinas, Kiss 1 y su receptor gpr54 
1 que actúan comenzando la pubertad y Kiss 2 y su 
receptor gpr54 2 que actúan cuando se presenta la 
espermiación y ovulación (Plant, 2015). 

Como se ha reiterado la fisiología de los peces depen-
den de las condiciones ambientales, ciclos circadianos 
y temperatura ambiental (Wang et al., 2014). Así el sis-
tema kiss/ gpr54 está influido por la luz y son los foto-
periodos cortos de tres mes (6 o 7 son los naturales) 
los que desencadenan la maduración en lubina por 
descargas de melatonina, que estimulan la expresión 
de kisspeptinas, las que a su vez permiten la liberación 
de GnRH y ocasionan pulsos nocturnos de LH y con 
ello se alcanza una pubertad temprana (Devlin y Na-
gahama, 2002). 

La retroalimentación está mediada por los esteroides 
sexuales, es así como la testosterona actúa inhibiendo 
la FSH hipofisiaria y con ello se logra la renovación de 
espermatogonias y oogonias (Cain y Pryke, 2017) su-
mado a esto, la 11Kt (11-Cetotestosterona) estimula 
la división de las células de sertoli contribuyendo con 
la espermiación, situación que fue encontrada en pe-
ces inhibidos por estar el luz permanente, pero que 
posteriormente, al recibir dosis de 11Kt  lograron la 
espermiación, sin olvidar el papel fundamental de la 
aromatasa.

Así mismo, la ovulación está precedida de cambios 
hormonales es así como los niveles de 17B estradiol 
y testosterona se relacionan con la pubertad (Devlin 
y Nagahama, 2002) e inclusive por la presencia de xe-
nobióticos que pueden modificar el sexo o la pubertad 
(Luzio et al., 2016) o por manejo de hormonas recom-
binantes (Mazón et al., 2015).

Prospectiva en el manejo de la pubertad

En ambientes naturales la oferta alimentaria no es per-
manente y está limitada provisión de recursos a forza-
do estrategias evolutivas que permiten compensar el 
destino final de las reservas energéticas de los peces, 
en consecuencia se establece un equilibrio o sistema 
de compensación (trade off) entre funciones, se cre-
ce o se reproduce, se establece o se migra (Trippel et 
al., 2014). En condiciones de cultivo, generalmente la 
oferta alimentaria es permanente y por ello los peces 
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así mantenidos rápidamente acumulan gran cantidad 
de lípidos y con ello anticipan la pubertad, el inicio de 
la maduración retrasará el crecimiento, los hará más 
susceptibles a enfermedades y aumentarán las lesio-
nes por ataques, ante todo en machos y especies terri-
toriales (Dutil y Lambert, 2000; Descamps et al., 2009) 
razón por la cual en otras latitudes se busca bloquear 
o retrasar la maduración y así obtener mayor rendi-
miento en carne, como lo logrado con bloqueos del 
fotoperiodo en lubina (Yildirim y Vardar, 2015).

De otra parte para productores de alevinos o de 
ovas puede ser más importante anticipar la pubertad 
y lograr parentales en menor tiempo (Almeida et al., 
2016). El control de la maduración y la modulación 
ambiental es esencial en la acuicultura para obtener 
mayor rentabilidad, ya sea porque mediante modifica-
ciones ambientales o terapias hormonales se atrase o 
adelante la maduración gonadal. 

No solo los factores endógenos controlan la reproduc-
ción sino que los factores ambientales desencadenan 
o activan sistemas hormonales que inhiben o la estimu-
lan, la reclusión ovárica y la maduración, como ya se 
habló del fotoperiodo de la temperatura (Devlin y Na-
hagama, 2002;  Mazzeo et al., 2014) fases lunares o 
inclusive la duración de las mareas (Rhody et al., 2015) 
y factores estresantes que rompen la homeostasis y 
desencadenan cascadas de hormonas, que como las 
catecolaminas, citoquinas, son capaces de bloquear 
la maduración gonadal. Lo mencionado anteriormen-
te, fue observado por Barcellos et al. (2014) en bagre 
sapo (Rhamdia quelen), especie en la cual la pubertad 
fue afectada por factores estresantes como la pesca.

Probablemente, son las temperaturas y no el fotope-
riodo uno de los factores ambientales más poderosos 
en modular la expresión génica mediante mecanismos 
epigenéticos, encontrándose que altas temperaturas 
favorecen la apoptosis de las células germinales y 
disminuyen significativamente la actividad de la aro-
matasa, degradan hormonas o factores termolábiles e 
inclusive alteran y permite la diferenciación sexual a 
machos (Pandit et al., 2015) así se propone mantener 
peces indiferenciados a determinada temperatura y 
obtener alevinos de un solo sexo (Santi et al., 2016; 
Wang et al., 2014). En oryzias, mediante el manejo de 
alta temperatura (32-34°C) así mismo, mecanismos 
para eliminar las células germinales primordiales o im-
pedir su migración a las crestas genitales o mediante 
modificación genética y transgénesis producir peces 
estériles, pueden ser las respuestas al aumento de la 
acuicultura (Wong y Zohar, 2015).

Aplicaciones en acuicultura

Manejos hormonales

Dados los mayores crecimientos en hembras de mu-
chos bagres se ha intentado feminizar, mediante el uso 
del 17β estradiol a bagre rayado desde los 30 días pos 
fertilización, hasta los 240 días. Encontrando que en 
las hembras se diferencian primero que los machos 
120 -180 dpf (días posfertilización) y los machos 180- 
240 dpf, sugiriendo que la hormona debe ser suminis-
trada antes de los 39 días posfertilización cuando seda 
todavía el periodo sensible al cambio (Valentin, 2013).

Por mayores crecimientos y el poder controlar las po-
blaciones de tilapias en un estanque de ceba, hay gran 
interés por los acuicultores, para obtener poblaciones 
de peces mono sexo y por ello se recurre a la reversión 
sexual mediante la masculinización de alevines indi-
ferenciados suministrándoles 17 α Metil testosterona. 
Procedimiento semejante en pejerrey recientemente 
se logró masculinizar un 90% de peces usando 5 α 
dimetil testosterona DHT (Wang et al., 2014).

En pez cebra las células germinales pueden mantener 
el fenotipo, así, cuando las oogonias desaparecen en 
el individuo, este puede tomar el fenotipo de macho, 
haciendo que un derivado de las células primordiales 
iniciales como ovocitos, que actúa sobre la gónada 
bipotencial, determinaría la condición de hembra y si 
estas son removidas entonces se define como macho. 
Denotando una condición inicial hacia el fenotipo de 
hembra, que debe ser mantenido por señales de célu-
las somáticas, la presencia de la aromatasa (expresión 
de cyp19 1a1a) y células germinales y hormonas (Pife-
rrer y Blázquez, 2005).

Manejos de temperatura

En tilapia nilotica también se han reportado como du-
rante el periodo termo sensible, incubaciones llevadas 
hasta las 20 hpf (horas posfertilización) a temperaturas 
superiores a los 33°C dieron como resultado mayor 
proporción de machos (Baroiller et al., 2009). En bagre 
africano (clarias gariepinus), se determinó que a par-
tir que desde el sexto día hasta el octavo día, hay un 
periodo termo sensible y si los alevines se someten a 
temperaturas cercanas a los 36°C se obtienen pobla-
ciones de machos (Santi et al., 2016).

En vertebrados, la temperatura es el factor determi-
nante más común de sexo, y la variación estacional 
de la temperatura (Wang et al., 2014) sirve como una 
señal temporal de la calidad del medio ambiente y 
pude establecer la temporada de crecimiento. Algu-
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nos ambientes, carecen de fuertes fluctuaciones de 
temperatura y otras señales, especialmente fotoperio-
do, pueden proporcionar un indicador más fiable de 
la temporada, de esta manera, en bajas temperaturas 
y días más cortos se producen mayor número de hem-
bras (Brown et al., 2014).

Manejos combinados de hormonas y regulación de 
temperatura pueden modificar el sexo o inclusive an-
drógenos o estrógenos presentes en aguas servidas 
pueden alterar la determinación sexual u originar al-
teraciones reproductivas (Luzio et al., 2016) e inclu-
sive originando individuos intersexos por disrupción 
endocrina. Además, la masculinización inducida por 
el estrés térmico se puede considerar como una con-
secuencia de la inactivación del cortisol y la síntesis 
simultánea de 11Kt y discutiendo esto como un posi-
ble mecanismo de masculinización inducida por dife-
rentes tipos de estresores ambientales. Así mismo la 
incorporación de estrógenos modifica el sexo (Tokarz 
et al., 2015).

Manejo de híbridos

Los ejemplares triploides de  lubina son estériles, me-
jorando sus posibilidades de cultivo al proteger la bio-
diversidad, los aparentes machos, mostraron testículos 
con espermatocitos y espermatidas pero nunca se 
encontraron espermatozoides funcionales (Alcántar-
Vázquez, 2016). En las hembras, los ovarios fueron 
rudimentarios con oogonias y pocos ovocitos previ-
telogénicos dispersos. En ambos sexos, las lecturas de 
GnRH fueron semejantes y con valores próximos a las 
de los peces diploides, pero los niveles de testostero-
na y estradiol nunca alcanzaron valores cercanos a los 
encontrados en ejemplares diploides. Así, se demues-
tra que hay una esterilidad funcional en triploidía que 
además, incluye la apoptosis de células germinales en 
los triploides de rodaballo. La triploidía suele asociarse 
a la baja viabilidad y altos porcentajes de deformacio-
nes en el individuo heterogametico, encontrando que 
de 56 genes involucrados en la determinación 44 se 
asocian con el fenotipo de hembras incluyen la expre-
sión de la aromatasa (cyp 19 a11a) (Cnaani et al, 2013; 
Ribas et al., 2016).

Manejo de peces estériles

La producción de peces carentes de células germina-
les han originado peces estériles capaces de crecer 
pero no aptos para la reproducción, pues únicamente 
se formarían los primordios gonadales con tejido co-
nectivo, lo anterior se ha logrado en pez cebra (Tzung 
et al., 2015) y en bagre de canal (Su et al., 2015). Una 

de las técnicas utilizadas para generar individuos esté-
riles es denominada vivo 4, en la cual, por inmersión 
de huevos recién fertilizados en oligoguanidina den-
drimérica con un núcleo de triazine, es capaz de atra-
vesar el corion y llevarlo al embrión, posteriormente y 
por un tiempo de una o tres horas lograron 100% de 
esterilidad para pez cebra, convirtiéndose en una de 
las mejores posibilidades para inducir de forma masi-
va esterilidad al impedir la formación de gónadas, así, 
los ejemplares tratados solo exhiben tejido conectivo 
y tejido adiposo, como un delgado filamento, sin desa-
rrollar gónada alguna (Wong y Zohar 2015).

Conclusión

La determinación y la diferenciación sexual en peces 
ha sido un tema complejo, aunque existen grandes 
avances en las técnicas empleadas, se hace necesa-
rio su aplicabilidad en especies neotropicales, ya que 
muchas de ellas son promisorias para la acuicultura. 
De tal manera que se podría vislumbrar en mayor 
profundidad algunos aspectos que permitan generar 
entendimiento sobre las características sexuales en las 
especies y así establecer relaciones filogenéticas.
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