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ARTICULO DE REVISION/REVIEW ARTICLE
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algunos Aspectos fisiologicos y endocrinologicos

Polyunsaturated fatty acids in fish reproduction: some
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Resumen

La FAO, 2012 y 2014 plantea la importancia de la reproduccion en la piscicultura. El incremento de la produccion mundial
de peces se debe a la intensificacion de los sistemas de cultivo, lo que significa producir grandes cantidades de alevinos
para crecimiento y ceba (Orozco, 2012). En la dltima década, se ha investigado la influencia de la nutricién en la repro-
duccién, muchos autores plantean que, nutrientes como los dcidos grasos poliinsaturados (AGPI), afectan la reproduccion
(Tocher, 2010, Turchini et al, 2011). Varios estudios se han centrado en el establecimiento de los requerimientos nutricio-
nales para el éxito reproductivo, sin embargo, sobre AGPI, es poco lo que se ha logrado determinar (Pohlenz et al,, 2014).
Lo anterior, ha obligado a realizar estudios con herramientas 6micas (Rodrigues et al., 2012), que integren la informacion
ambiental y la genética en el cerebro de los peces para la transduccién en sefales neuronales a través de mecanismos
bioquimicos vy fisiolgicos, capaces de modular la secrecion hormonal implicada en el proceso reproductivo de los peces
(Wing-Keong y Wang, 2011; Norambuena et al., 2012). Estos procesos bioquimicos en peces requieren ser dilucidados
para mejorar los sistemas de cultivo, aumentar los niveles de produccion, satisfacer la demanda y lograr avances impactan-
tes en el campo del conocimiento cientifico.

Palabras clave: Lipidos, reproduccién, nutricién, genémica, nutrigenémica

Abstract

FAO, 2012 and 2014, raises the importance of reproduction in fish farming. The increase in world fish production is due
to the intensification of farming systems, which means producing large numbers of fingerlings for growth and fattening
(Orozco, 2012). In the last decade, the influence of nutrition on reproduction has been investigated, many authors suggest
that nutrients such as polyunsaturated fatty acids (PUFA) affect reproduction (Tocher, 2010, Turchini et al., 2011). Several
studies have focused on the establishment of nutritional requirements for reproductive success, however, few determina-
tions on PUFA, have been made (Pohlenz et al., 2014). Consequently, several studies have used omics tools (Rodrigues et
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al., 2012), to integrate environmental and genetic information in the fish brain for transduction into neuronal signals through
biochemical and physiological mechanisms, capable of modulating the hormonal secretion involved in fish reproduction
(Wing-Keong and Wang, 2011, Norambuena et al., 2012). These biochemical processes in fish need to be elucidated to
improve farming systems, increase production levels, meet demand and achieve impressive advances in the field of scien-
tific knowledge.

Key words: Lipids, reproduction, nutrition, genomics, nutrigenomics

Resumo

A FAO, 2012 e 2014, destaca a importancia da reproducdo na piscicultura. O aumento da producdo mundial de peixes
deve-se a intensificacdo dos sistemas de criacdo, o que significa produzir um grande ndmero de alevinos para crescimento
e engorda (Orozco, 2012). Na dltima década, tem-se pesquisado sobre a influéncia da nutricdo na reprodugdo. Muitos
autores sugerem que nutrientes, como os acidos graxos poliinsaturados (PUFAs), afetam a reproducdo (Tocher, 2010, Tur-
chini et al., 2011). Alguns estudos tém focado seus esforcos no estabelecimento de exigéncias nutricionais para o sucesso
reprodutivo. Contudo, sdo escassos os estudos avaliando os efeitos dos PUFAs sobre aspectos reprodutivos (Pohlenz et
al., 2014). Assim, estudos com ferramentas émicas sao relevantes (Rodrigues et al., 2012), ao integrar informacdo genética
e ambiental no cérebro do peixe para a transducdo de sinais neuronais através de mecanismos bioquimicos e fisiologicos,
modulando a secrecao hormonal envolvida no processo reprodutivo dos peixes (Wing-Keong e Wang, 2011, Norambuena
etal., 2012). Esses processos bioquimicos nos peixes precisam ser elucidados para melhorar os sistemas de criacao, aumen-

tar os niveis de producdo, atender a demanda e alcancar avancos cientificos significativos.

Palavras chave: Lipidios, reproducdo, nutricio, gendmica, nutrigendmica

Introduccién

La acuicultura genera un aporte significativo de protei-
na animal para el consumo humano y las tendencias
muestran que lo serd mas para las generaciones futu-
ras (Tacon y Metian, 2013 y FAO, 2014). En las ultimas
décadas, la piscicultura ha presentado un crecimien-
to anual superior al de otras industrias de producciéon
animal (FAO, 2012 y Pohlenz et al, 2014), pasando
de 1.7 millones de toneladas en 1957 a 68 millones
de toneladas en 2008 (FAO, 2012). En particular, en
especies de interés econémico como la tilapia, cuya
produccion mundial se ha elevado a 3 millones de to-
neladas en el ano 2010 (Wing-Keong y Wang, 2011),
y se estima que aumentard alrededor de 8,9 millones
de toneladas para el afo 2020 (Tacon y Metian, 2008;
Wing-Keong y Wang, 2011 y FAO, 2014).

En Colombia, la cadena piscicola ha presentado en los
dltimos afos avances en materia de competitividad,
mayor viabilidad, potencial de crecimiento econémi-
co y generacion de empleo y de divisas. Lo anterior,
como consecuencia del mejoramiento de los sistemas
de cultivo, aumento de los volimenes de produccion,
incremento de la oferta de semilla de algunas especies
piscicolas, mejora en el indice de conversion alimen-
ticia y reduccion en los precios de los peces de culti-
vo con respecto a otros productos carnicos. De igual
manera, por las caracteristicas geograficas del pais en
cuanto a disponibilidad de recursos hidricos y de sue-
los aptos para esta actividad (Suarez, 2011).

Por otro lado, las exportaciones colombianas a los Es-
tados Unidos representadas principalmente en filete
fresco de tilapia aumentaron 212,3% en el 2008. En
el 2011 se produjeron 3272 toneladas de filete, con
respecto a las 1108 toneladas producidas en 2007
(Trademap, 2012), constituyéndose en la principal
especie piscicola producida en el pais (58%) (CCl,
2009), donde se destacan como principales produc-
tores los departamentos de Huila, Meta y Antioquia
(Orozco, 2012). Este rapido crecimiento ha dado lugar
al aumento de la demanda de alevinos que satisfagan
la oferta (lzquierdo et al., 2001 y Orozco, 2012).

A pesar de los avances en la produccion piscicola, no
se estan satisfaciendo las necesidades del mercado,
debido a factores tales como la baja fecundidad de
los reproductores, el nimero de huevos producidos
en cada desove y la asincronia de las hembras para la
ovoposicion. (Constantinos et al,, 2010; Bobe y Labbé,
2010). Por lo que se requieren estrategias para mejo-
rar la produccion de elevadas cantidades de ovas y
de alevinos de excelente calidad y resistencia (Wing-
Keong y Wang, 2011).

Por lo anterior, la nutricion de los peces principalmen-
te, los lipidos y los acidos grasos poliinsaturados (AG-
Pls) han sido identificados como nutrientes clave que
afectan el desempeno fisiolégico de los reproducto-
res (Bell y Sargent, 2003; Watanabe y Vassallo-Agius,
2003; Tocher, 2010, Polakof et al, 2010, Turchini et
al, 2011 y NRC, 2011). Aun asi, es poca la informacion
relacionada entre los AGPI y la expresion de genes im-

Acidos grasos poliinsaturados en la reproduccién de peces: algunos Aspectos fisiolégicos y endocrinolégicos 69



plicados en la fisiologia reproductiva (Jaya-Ram et al,
2008).

La reproduccién de los peces

La reproduccion de peces en cautiverio puede ser con-
trolada por manipulaciones ambientales, tales como el
fotoperiodo, la temperatura del agua o el sustrato de
desove. Sin embargo, la biologia de algunos peces no
es muy conocida o incluso son imposibles de simular
los parametros ambientales necesarios para el des-
empeno reproductivo natural. En estos casos, existen
otras formas de mejorar la reproduccién tales como:
el uso de hormonas y la nutricion (Constantinos et al,,
2010).

El uso de hormonas exdgenas es una manera eficaz
para inducir la maduracion reproductiva. Se pueden
usar como herramientas para mejorar la eficiencia de
la produccion de huevos, aumentar la espermiacion
y facilitar los procesos de incubacién (Constantinos
et al, 2010). Agulleiro et al., (2007), Guzman et al.,
(2009), Carazo et al, (2011) y Norambuena et al,
(2012) afirman que el uso de terapias hormonales au-
menta el nimero y el volumen de huevos, pero no se
mejora el desempefo reproductivo y la calidad. Por
otro lado, la disfunciéon de los reproductores podria
estar determinada por factores ambientales en etapas
tempranas del desarrollo, factores abidticos y/o efec-
tos de la seleccion de reproductores y en particular la
nutricion (Mananos et al, 2008 y Howell et al., 2011).

Desde hace varios anos, el campo de la nutricion
de peces se ha centrado principalmente en el esta-
blecimiento de los requerimientos minimos para el
desarrollo, el crecimiento y el éxito reproductivo de
las diferentes especies (NRC, 2011 y Pohlenz et al,
2014). Estudios realizados por Izquierdo et al., (2001),
Watanabe y Vassallo-Agius, (2003), Ling et al., (2006),
Hachero-Cruzado et al, (2009) y Norambuena et al.,
(2012), demostraron que numerosos factores tales
como la racion y la composicion del alimento, influyen
en parametros reproductivos tales como el desarrollo
gonadal, la cantidad y la calidad de los huevos, el éxito
del desove, el porcentaje de eclosion y la calidad de
las larvas producidas, debido a que se afecta la dispo-
nibilidad de los componentes bioquimicos esenciales
para la gametogénesis y el control de la reproduccion
(Izquierdo et al,, 2001 y Norambuena et al., 2012).

En la actualidad, la informacion sobre los requerimien-
tos nutricionales de reproductores de especies como
la tilapia, ain es escasa, especialmente en relacion con
lipidos (El-Sayed et al.,, 2008 Lupatsch et al., 2010).

Los lipidos, principalmente AGPIs requeridos en la die-
ta pueden ejercer su influencia sobre las actividades
de desaturacion y elongacion, directamente a través
de la modificacion de la fluidez de la membrana celu-
lar o indirectamente a través de la regulacion de diver-
sos factores esenciales para la activacion o represion
de genes tanto de desaturasas como de elongasas
importantes para la sintesis de los dcidos grasos esen-
ciales (AGEs) (Jump et al., 1999; Jump 2002 Jaya-Ram
2008). También son importantes para otras funciones
como el control de la reproduccién y el desarrollo de
embriones y/o larvas de peces (Izquierdo et al.,, 2001 y
Norambuena et al., 2012). Dentro de los AGPIs, los de
mayor importancia son el acido linolénico (18:3w-3,
ALN) vy el acido linoleico (18:2w-6, AL) también co-
nocidos como omega-3 y omega-6 respectivamente.
Ambos acidos grasos son considerados como AGEs,
debido a la incapacidad en los peces de sintetizarlos
en el organismo, debiendo ser proporcionados en
la dieta (Izquierdo et al, 2001 y Norambuena et al.,
2012).

Estudios realizados por Furuita et al., (2003), Meunpol
etal,, (2005), Pérez et al., (2008) y Tocher, (2010), han
demostrado que AGPIs suministrados en la dieta de
peces dulceacuicolas, intervienen en la sintesis otros
AGEs como el acido araquidénico (20:4 n-6, AA), el
acido eicosapentaenoico (20:5 n-3, AEP) y el acido
docosahexaenoico (22:6 n-3, ADH), los cuales, tienen
efectos positivos sobre la sobrevivencia y la calidad
de la descendencia (Izquierdo et al., 2001; Watanabe
y Vassallo-Agius, 2003; Muskiet et al.,, 2006; Pickova
et al, 2007; Pérez et al, 2008; El-Sayed y Kawanna,
2008; Sawanboonchun, 2009; Lupatsch et al, 2010;
Tocher, 2010; Navarro et al, 2010a; Norambuena et
al, 2012 y Morais et al, 2014), ademas, de ser una
fuente de energia metabdlica que se almacena princi-
palmente en higado y musculo (Tocher, 2003; Cejas et
al, 2004 y Norambuena et al., 2012).

Por otro lado, los AGEs, mediante la ciclacion e incor-
poracion de oxigeno molecular, actdan como precur-
sores de los eicosanoides, un grupo de moléculas de
20 atomos de carbono de caracter lipidico, por la via
de la enzima ciclooxigenasa, tiene como metabolitos
resultantes la prostanglandina E2, la prostaciclina y los
tromboxanos, y por la via lipooxigenasa da lugar a pro-
ductos como leucotrienos y a ciertos hidroxiacidos (1z-
quierdo et al., 2001; Watanabe y Vassallo-Agius, 2003;
Pickova et al., 2007; Sawanboonchun, 2009; Simopou-
los, 2011 y Janssen et al., 2014).

Los AGEs son considerados como un grupo fisiol6gi-
camente dinamico de moléculas responsables de una
amplia variedad de actividades celulares incluyendo la
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regulacion de genes, la sefalizacién y el mantenimien-
to de la integridad de la membrana celular (Furuita et
al, 2003 y Navarro et al,, 2010). Ademas, de contribuir
con el buen funcionamiento del sistema neural (Bell et
al, 1995 y Norambuena et al., 2012), ayudan al desa-
rrollo del cerebro y de los ojos (Brodtkorb et al., 1997
y Norambuena et al.,, 2012), al igual que son constitu-
yentes de las moléculas involucradas en las redes mas
complejas de comunicacién celular del organismo ani-
mal (Izquierdo et al., 2001; Watanabe y Vassallo-Agius,
2003; Pickova et al., 2007 y Sawanboonchun, 2009).
Por otro lado, participan en la sintesis de los esteroides
gonadales (andrégenos, estrégenos y progestagenos)
importantes en los procesos reproductivos (Wade et
al, 1994 y Norambuena et al., 2012).

Si bien, todos los estudios e informacién antes mencio-
nados sugieren que los AGPIs de la dieta intervienen
en la regulacion de la reproduccion de peces teleds-
teos, los mecanismos reales y vias involucradas adin no
se conocen (Jaya-Ram et al,, 2008). Por ello, es nece-
sario comprender en detalle el papel real de los AGPIs
en el proceso de la reproduccién de los peces (Bell y
Sargent, 2003, Subhadra et al, 2006; Karapanagioti-
dis et al,, 2007; Teoh et al,, 2011 y Wing-Keong et al.,
2013).

Autores como lzquierdo et al.,, (2001), Bell y Sargent,
(2003), Furuita et al., (2007), Wilson, (2009) y Tocher,
(2010), afirman que proporciones en la dieta de ADH/
AEPy AEP/AA pueden influir en la calidad de los huevos
y de las larvas de muchas especies. De igual manera se
ha reportado un efecto directo de la composicion de
acidos grasos en la dieta de los reproductores sobre la
composicion de acidos grasos en los huevos (Tocher,
2010). Estudios realizados por Vassallo-Agius et al.,
(2001) en reproductores de trucha arcoiris (Oncorhyn-
chus mykiss), Mazorra et al., (2003) en fletan (Hippo-
glossus hippoglossus), Furuita et al., (2003) en lenguado
japonés (Paralichthys olivaceus), Ling et al., (2006) en
pez espada (Xiphophorus helleri), Furuita et al.,, (2007)
en anguila (Anguilla japénica) y Lund et al.,, (2008) en
lenguado comun (Solea solea) reportaron que un mini-
mo de 1,5 a 2,0% de AGPIs en la dieta son necesarios
para garantizar huevos y larvas de alta calidad.

En acuicultura, para garantizar el aporte de AGPIs en
la dieta se han utilizado tradicionalmente los aceites
de peces marinos. Se estima que se consume el 90%
de la oferta mundial para la elaboracién de alimentos
balanceados debido a la expansion de esta industria,
poniendo en riesgo las necesidades del mercado (Ta-
con y Metian, 2008, Turchini et al, 2009, Jackson y
Shepherd, 2012 y Shepherd y Jackson, 2013). Por lo
tanto, se hace necesario explorar nuevas alternativas

para reemplazarlos, debido a la disminucién de la
oferta y al incremento en los costos de produccion de
alimentos para las especies acuicolas (Sorbera et al.,
2001 y Turchini et al., 2009).

Los aceites vegetales se presentan como una alterna-
tiva viable y mas rentable en comparaciéon con acei-
tes de pescados marinos (APM). Varios estudios han
reportado que los aceites vegetales pueden reempla-
zar parcial o completamente los APM en las dietas de
peces sin comprometer el rendimiento, el crecimiento
y los demds procesos fisioldgicos, esto siempre y cuan-
do los requerimientos de AGEs no se descompensen 'y
se conserven las proporciones de éstos en los alimen-
tos balanceados ofrecidos (Bell et al., 2003, Fonseca-
Madrigal et al, 2005, Karapanagiotidis et al, 2007,
Turchini et al,, 2009, Teoh et al,, 2011 y Wing-Keong et
al,, 2013). Sin embargo, la informacién sobre el efecto
de los aceites vegetales en relacion con el desempeno
reproductivo de los peces es muy poca (Wing-Keong
y Wang, 2013).

Los requerimientos de AGEs varian segtn las especies
piscicolas asi; las grasas de los peces se caracterizan
por su elevada proporciéon de acidos grasos insatu-
rados, tanto marinos como dulceacuicolas presentan
una composicion muy variable, resultando en una alta
proporciéon de w-3, que sobrepasa a los w-6. La pro-
porcion w-6/w-3 es en peces dulceacuicolas de 0.37
(1:2.77), en peces marinos es de 0.16 (1:6.25) (Tocher
et al., 2002; Seiliez et al., 2003; Karapanagiotidis et al.,
2007; Teoh et al., 2011 y Wing-Keong et al., 2013).
Aunque, es sabido que los peces de agua dulce usan
mas el acido linoleico y los marinos mas el 4cido lino-
[énico.

Aspectos endocrinos involucrados
en la reproduccién de peces

La reproduccion de los peces puede ser mas eficiente
al controlar y modificar la secrecion hormonal de la
hipd&fisis a través del conocimiento de la funcién del
eje cerebro-hipdfisis-génadas (CHG) y el papel de las
gonadotropinas en la reproduccion (Levavi-Sivan et al.,
2010).

El inicio de la maduracion sexual en peces presenta
dos eventos simultaneos: la funcion del eje CHG, in-
fluenciado por la hormona liberadora de la gonado-
tropina (GnRH) (Zanuy et al., 2001; Okuzawa, 2002;
Weltzien et al., 2004; Jalabert, 2005; Dufour y Rous-
seau, 2007 y Taranger et al., 2010), y la activacién de
sus receptores en las gonadas para la produccion de
células germinales y la sintesis de esteroides sexuales
requeridos para el desarrollo de las células germinales
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en hembras (estrogenos y vitelogénesis), en machos
(andrégenos y espermatogénesis), progestagenos vy
factores de crecimiento que son los efectos finales del
desarrollo gonadal (Schulz et al., 2010).

Hormona liberadora de gonadotropinas
(GnRH).

Igual que en mamiferos, la hipd&fisis de los teledsteos
adultos se encuentra en una camara 0sea, posterior al
quiasma Optico, justo por encima del hueso esfenoi-
des situado por debajo del hipotdlamo y conectado
por un tallo corto (Frisen, 1967 y Levavi-Sivan B et al.,
2010). En los peces dicha cdmara 6sea, se compone
de fibras neurosecretoras que pasan desde el cerebro
a la hipdfisis, compuesta por la adenohipdfisis y la
neurohipéfisis. La primera contiene las diferentes cé-
lulas secretoras de las hormonas de la hipéfisis y por
lo tanto representa la parte glandular de la misma. La
neurohipéfisis se compone principalmente de haces
de fibras neurosecretoras procedentes de diferentes
partes del cerebro y secretoras de diversos péptidos
(Chapman et al., 2005; Pogoda y Hammerschmidt,
2007 y Zohar et al., 2010).

Desde el aislamiento de GnRH, se encontré que la
estructura del gen que la codifica fue altamente con-
servada durante la evolucion de los vertebrados y
se compone de 4 exones y 3 intrones (Hildahl et al.,
2011). La secuencia de codificacion transcribe una
proteina precursora de 92 aminoacidos (aa) que ori-
gina la GnRH y un péptido de 56 aa llamado GAP
(péptido asociado con GnRH). El primer exon consiste
en una region 5’ no transcrita que difiere en los ADN
codificados del hipotalamo; el segundo exén codifica
para el péptido senal, GhnRH de 10 aa y los primeros
11 residuos de aa de GAP; el tercer exén codifica para
los residuos 12 al 43 de GAP y el cuarto exén codifi-
ca para los 13 residuos de aa terminales de GAP vy el
restante es mMRNA que no se transduce (Roch et al,,
2011).

Asi mismo, en varios estudios se ha reportado, que
esta molécula se ha conservado desde los peces hasta
el ser humano (Counis et al., 2005). Ademas, muestran
que en vertebrados existen por lo menos cinco varian-
tes (Counis et al.,, 2005 y Hildahl et al., 2011). Otras
variantes fueron descubiertas mas tarde en los verte-
brados no mamiferos y se han visto involucradas en
el control del comportamiento reproductivo (Ogawa
et al., 2006; Volkoff et al., 2009 y Hildahl et al., 2011).
Estudios mas recientes sugieren que la GnRH esta im-
plicada en el desarrollo de las neuronas, la neuromo-
dulacién y el desempefio reproductivo (Ogawa et al.,
2006; Palevitch et al., 2009 y Hildahl et al., 2013).

Por lo anterior ahora es sabido que diversas especies,
contienen dos o mas isoformas de GnRH. Por ejemplo,
los peces teledsteos poseen tres genes que muestran
distintos patrones de expresion en el cerebro (Zohar
etal.,, 2010).

Los genes identificados en los peces teledsteos son:
GnRHT1 que es una forma especifica de las especies
de GnRH expresada y localizada principalmente en
el bulbo olfativo, telencéfalo ventral y la zona pre-
Optica (Gonzdalez-Martinez et al., 2002). GnRH2, que
es una forma conservada desde los peces hasta los
mamiferos, fue identificada por primera vez en el po-
llo (cGnRH-Il) (Miyamoto et al., 1982 y Hildahl et al.,
2011) y se encuentra principalmente en el tegmento
del mesencéfalo. Por dltimo, la GnRH3, que es una
forma especifica de la GnRH en los peces, se identificd
originalmente en el salmén (sGnRH) (Sherwood et al.,
1983 y Hildahl et al., 2011) y tiene distribucion similar
a GnRHT.

La diversificacion funcional de estas hormonas no se
entiende completamente, pero la principal hormona
hipofisiotropica en la mayoria de los tele6steos se con-
sidera que es GNRH1, debido a su expresién en el
prosencéfalo ventral y a la estimulacion de las prin-
cipales gonadotropinas (FSH y LH). También, se ha
reportado que la GnRH1 estimula la sintesis de otras
hormonas de la hipdfisis en algunas especies, tales
como, la hormona de crecimiento (GH), la prolactina
(PRL), la adrenocorticotropa (ACTH) y la somatolacti-

a (SL), las cuales son permisivas y regulan otros sis-
temas fisiologicos que indirecta, pero profundamente,
influencian la reproduccién (Yaron et al., 2003; Aizen
et al., 2007 y Constantinos et al., 2010). La molécula
de la GnRH, puede sufrir cambios conformacionales
que le permiten ir desde una forma completamente
extendida hasta una forma altamente enrollada (Cons-
tantinos et al., 2010). Ademas, el andlisis tridimensional
de la hormona ha indicado que existe un giro B en la
posicion 6, que aproxima el carboxilo a la amina termi-
nal, dicha configuracion tiene una alta afinidad por los
receptores de GnRH. (Carolsfeld et al., 2000 y Hildahl
etal., 2011).

Debido a esto, se le atribuye a la GnRH como funcion
principal la estimulacion para la sintesis y liberacion
de las hormonas gonadotrépicas o GtHs en teledsteos
(Imanaga et al., 2014), como en todos los vertebrados
permitiendo de este modo la regulacion del eje CHG,
ademas su estimulaciéon conduce a la gametogénesis
y a la produccion de esteroides en las génadas (Roch
etal, 2011)
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Acidos grasos, posibles reguladores
de las hormonas gonadotrépicas

En peces al igual que en los mamiferos, el hipotdlamo
regula la liberacion de hormonas de la hipdfisis tales
como las gonadotropinas a través de varias neurohor-
monas asociadas al eje CHG como la GnRH, el GABA
(acido gamma-aminobutirico), la PACAP (polipéptido
activador de adenilato ciclasa de la hipdfisis), el IGF-I,
la norepinefrina, el NPY (neuropéptido Y), la kisspecti-
na, la leptina y la ghrelina y el inhibidor de GnRH la do-
pamina. Ademas, los esteroides gonadales y péptidos
ejercen sus efectos sobre éstas, ya sea directamente o
a través del hipotalamo (Levavi et al., 2010).

La accion de dichas neurohormonas requiere la unién
a receptores especificos anclados en la membrana
plasmatica de las células diana de las génadas, donde
activan una o mas vias de segundos mensajeros, que
conducen a la secrecién de esteroides sexuales (estra-
diol en hembras y 11-cetotestosterona (11 -KT) en los
machos) (Levavi et al., 2010).

Moberg et al., (1995), demostraron la existencia de dos
gonadotropinas en peces, las llamaron GtH-l y GtH-lI,
estructuralmente las GTHs al igual que las de los ma-
miferos, son glicoproteinas heterodiméricas que en
una misma especie comparten una subunidad a co-
mun unida de forma no covalente a una subunidad
especifica la cual determina la especificidad biolégica
de la hormona (Yaron et al., 2003). Cada subunidad, «
FSHB y LHP esta codificada por un gen diferente en su
secuencia de aminodcidos y conservacion filogenética.
El heterodimero completo o/B es capaz de unirse es-
pecificamente a su receptor, pero cada subunidad por
separado es inactiva (Yaron e et al., 2003). Querat et al.,
(2000), clonaron las subunidades a/f de GtH-l y GtH-lI
y basados en su arbol filogenético, sugirieron que se
deben denominar FSHE y LHp respectivamente.

Las GtHs FSHB y LHB son producidas en las células
gonadotropas de la adenohipdfisis (Weltzien et al.,
2014), gracias a la hormona GnRH de las neuronas
del hipotalamo se estimula su sintesis y liberacion para
después unirse a sus receptores especificos, FSHR y
LHR en las génadas, estimulando la produccion de ga-
metos masculinos y femeninos (Weltzien et al., 2004,
Rocha et al., 2007 y Mittelholzer et al., 2009).

La liberacién de las dos GHTs son reguladas diferen-
cialmente durante el ciclo reproductivo, pero los de-
talles de los mecanismos detrds de esta regulacion
diferencial ain estan lejos de ser claros (Padmanabhan
y McNeilly, 2001 y Sharma et al., 2012). Los avances
recientes indican un control diferencial de la transcrip-
cion de estos genes por factores paracrinos, asi como

efecto diferencial de pulsos de frecuencia de la GnRH
(Bernard et al., 2010; Thackray et al., 2010; Levavi et
al., 2010; Sharma et al., 2012; Thompson y Kaiser,
2014; Hodne et al., 2013).

Aunque Moberg et al., (1995); Planas y Swanson,
(1995) y Levavi et al., (2010) realizaron algunos estu-
dios en especies marinas como el salmén y expusieron
que las concentraciones plasmaéticas y en la pituitaria
de FSHP eran mayores que LHB durante la vitelogé-
nesis y en estadios iniciales de la espermatogénesis; y
los niveles de LHB eran mayores durante la ovulacion
y la espermiacién debido a su potente accion sobre
la estimulacion de 17a, 20B-dihidroxi-4-pregnen-3-ona
(DHP) en las etapas finales de la maduracién de ovo-
citos, la ovulacién en las hembras y la espermiacion
en los machos (Planas y Swanson, 1995; Yaron et al.,
2003; Levavi-Sivan et al., 2010 y Aizen et al., 2012). Lo
anterior ha permitido a varios investigadores concluir
que los peces poseen un sistema doble de GtHs equi-
potentes que controlan la reproduccién (Swanson et
al., 1991 y Levavi-Sivan et al., 2010).

Los AGPI, mantienen niveles elevados de hormonas
gonadotrépicas (FSHPB, LHB) (Izquierdo, 2001). Acha-
ta, (1995) y Gulliver et al., (2012), explican una de las
vias por la cual se manifiesta el aumento de las concen-
traciones de FSHB y LHp a partir de la suplementacion
con AGPI en mamiferos. Estos autores afirman que la
mayoria de los acidos grasos de la dieta son incorpora-
dos dentro de los fosfolipidos, posteriormente con un
estimulo apropiado, la fosfolipasa A es activada trayen-
do consigo la liberacion de los acidos grasos esencia-
les, especialmente el AA, que inicia la formacion de las
prostaglandinas (PGs).

Sin embargo, autores como Aranda et al., (2002), pro-
ponen un posible mecanismo de cémo intervienen
los lipidos en la reproduccion de mamiferos. A partir
de pregnenolona, primera hormona esteroidea deri-
vada del colesterol y precursora de progesterona, se
da origen a corticoesteroides y a hormonas sexuales
(estrégenos). Al aumentar las concentraciones de es-
trogenos se eleva la produccion de LHB y FSHp por
estimulo en la adenohipdfisis. Ademas, los estrogenos
actdan en forma sinérgica con las gonadotropinas pro-
moviendo crecimiento ovarico, formacion de recepto-
res de LHpB y FSHp y actividad misma de la aromatasa,
lo que explicaria el aumento preovulatorio de los ni-
veles circulantes de estradiol. Estas hormonas también
podrian desempenar un papel central en el proceso de
seleccion y dominancia folicular (Mateos, 1999). Por
otro lado, en estudios mas recientes de Gulliver et al.,
(2012) se proponen varios mecanismos que se deben
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considerar al momento de examinar el efecto y vias de
los AGPIs.

Estudios realizados en otras especies, reportan que
dietas enriquecidas con acidos grasos, influyen sobre
la fertilidad afectando diversos elementos del eje CHG
(Wathes et al., 2007). Por ejemplo, la inclusién de AG-
Pls a ratas in vivo aumenta la expresion de LHB (Garrel
etal.,, 2011) y afecta la gametogénesis. La composicién
de AGPIs de las membranas de las células de los esper-
matozoides y de los ovocitos son importantes durante
la fertilizacion (Aitken y Baker, 1995). Las células de
Leydig y de Sertoli son importantes para el metabolis-
mo de lipidos en machos, participan en la regulacion
del nivel de colesterol necesario en la produccién de
esteroides que aseguren la composicion apropiada de
la membrana de los espermatozoides y garanticen los
fosfolipidos para mantener la calidad de los mismos
(Simopoulos, 2011, Dunning y Robker, 2012 y Janssen
etal., 2014).

La acumulacion de pruebas indica que la B-oxidacion
de los acidos grasos en las hembras es esencial para la
maduracion de ovocitos y durante las primeras etapas
del desarrollo del embrion, también son precursores
de las prostaglandinas y esteroides, importantes en
mudiltiples funciones reproductivas (Dunning y Robker,
2012). Autores como Hachero et al., (2013) estudiaron
los resultados de la inactivacion de los genes implica-
dos en el metabolismo de lipidos (por ejemplo, LXR) o
en el flujo de colesterol, encontrando que conducen a
subfertilidad o esterilidad.

Regulacién endocrina: ciclo reproductivo
de las hembras de tilapia

En los dltimos afnos, la tilapia se ha convertido en uno
de los peces mas importante en la acuicultura mundial.
Esta especie se considera apropiada por las potencia-
les caracteristicas de crecimiento, intervalo entre des-
oves, facilidad de desove, resistencia a enfermedades,
eurihalina, soportar tenores bajos de oxigeno, altas
densidades de siembra, buena rusticidad y buena ca-
lidad nutricional (Coward y Little, 2001, Matan et al.,
2013 y Corinne et al., 2014). Estas caracteristicas, adi-
cionales al genoma recientemente publicado, hacen
de la tilapia un modelo cada vez mas popular para los
estudios evolutivos, fisiolégicos y desempeno produc-
tivo (Matan et al., 2013 y Corinne et al., 2014).

En la tilapia hay dos tipos de receptores de GnRH (Gn-
RHR): GnRHR3 es el tipo de receptor para la reproduc-
cion, mientras que GnRHRT1 es probablemente el tipo
de receptor que se expresa en los somatotrofos, que
son las células de la hip6fisis que producen la hormona

del crecimiento (GH), y responden a la liberacién de
ésta, en respuesta a la estimulacion de la hormona libe-
radora de la hormona del crecimiento (GHRH), o a la
inhibicion de la somatostatina (Chen y Fernald, 2008).

Durante la vitelogénesis, las hembras de tilapia gene-
ralmente presentan aumento de los niveles de RNAm
en GnRHR3 y GnRHR1 como parte de la retroalimen-
tacion positiva sobre la liberacion de FSHf, aumento
de los receptores de dopamina D2 (DRD2) y aumento
de las concentraciones de estradiol (E2) (Levavi-Sivan
et al.,, 2003; Levavi-Sivan et al., 2005) e inhibicién de
la liberacion de FSHB y LHP y sintesis de LHB como
parte de la retroalimentacion negativa. Al final de la vi-
telogénesis, hay un aumento en la sintesis y liberacion
de FSHB, como parte de la preparacién para una nue-
va generacion de foliculos (Aizen et al., 2007, Levavi-
Sivan et al., 2006 Levavi et al., 2010).

En la maduracion, las etapas incluyen: (1) aumento en
los niveles de RNAmM de GnRHR3 (Levavi-Sivan et al.,
2004); (2) aumento en los niveles de DRD2, lo que
probablemente refleja la retroalimentacion negativa
sobre la liberacion de LH; (3) disminucién en los nive-
les de RNAm de DRD2 concomitantes con el aumento
de la GnRHR3, probablemente como parte del reclu-
tamiento de una nueva generacion de ovocitos para
un nuevo ciclo; (4) aumento en la sintesis de LHB en
dosis mas bajas de DHP (hacia la maduracién final de
los oocitos) y disminucion en dosis mas altas de DHP,
probablemente como parte de la retroalimentacién
negativa, y (5) aumento en la sintesis de FSHf3 en dosis
mas bajas de DHP como parte del reclutamiento de
una nueva generacién de ovocitos para un nuevo ciclo
(Levavi-Sivan et al., 2006).

La sintesis y la liberacion de hormonas de la reproduc-
cion en diferentes etapas de las hembras de tilapia,
como modelo para estudio de la fisiologia repro-
ductiva, presentan dos picos claros de ambas gona-
dotropinas (FSHB y LHP), en la vitelogénesis y en la
maduracion. El primero es evidente 2-3 dias después
del desove, en la fase de vitelogénesis. Los niveles rela-
tivamente altos de LHP durante la fase de vitelogénesis
son concomitantes con el aumento de la FSHf; por
ello en tilapia se sugiere que la LHp juega un papel no
s6lo durante la maduracién final de los oocitos, sino
también durante la vitelogénesis. El segundo pico es
evidente justo antes del siguiente desove. El aumento
de la FSHPB probablemente refleja el perfil hormonal
durante el reclutamiento de una nueva generacion
de foliculos para el proximo ciclo (Aizen et al., 2007
y Levavi-Sivan et al., 2010). En la tilapia, el nivel de
17B-estradiol, alcanza su punto maximo cuando se
produce la vitelogénesis y los niveles de DHP aumen-

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



tan de forma similar con los niveles de LHp, lo que su-
giere su participacion en eventos de maduracion final
(Tacon et al., 2000 y Levavi-Sivan et al., 2010).

Partiendo de la biologia reproductiva de la tilapia y
apoyados en las investigaciones realizadas en multi-
ples especies piscicolas, se hace necesario indagar y
estudiar con detalle el género Oreochromis para iden-
tificar la participacion de los AGPIs en cuanto a pro-
duccién de ovas y a frecuencia reproductiva, a través
de la relacién que tienen sobre los genes participantes
en el proceso reproductivo y la identificacion de la po-
sible ruta metabdlica.

Lo anterior con el objetivo de contribuir a la produc-
cion de semilla de tilapia con estandares de calidad, a
través de una dieta rica en acidos omega 3 y omega
6 que permitan mejorar su desempeno productivo y
reproductivo (Simopoulos, 2011; Janssen et al., 2014).
et al., 2014). Por otro lado, es importante el desarrollo
de investigaciones que permitan dilucidar la ruta meta-
bolica y los mecanismos por cuales los acidos grasos
poliinsaturados ejercen su funcién en la reproduccién
de la tilapia, mediante el uso de herramientas tecnolo-
gicas avanzadas como la proteémica.
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