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RESUMEN

El estudio de la modulaciéon de la territorialidad en
especies silvestres es especialmente adecuado para
explorar los mecanismos que subyacen a la plasticidad
comportamental, por la cual los animales responden a
contextos ambientales y sociales variables. Este ensayo
reune dos marcos conceptuales para explorar las bases
neuroenddcrinas de la agresion territorial de Gymnotus
omarorum, un pez eléctrico nativo que despliega esta
conducta durante todo el afio, tanto en hembras como
en machos. El primer marco conceptual es el ecolégico,
con la premisa de que al estudiar una especie silvestre
es posible analizar en poblaciones naturales los
mecanismos proximales resultantes de las presiones
evolutivas que moldearon su conducta territorial. El
segundo marco conceptual es individual y se centra en
el control hormonal esteroideo de la conducta
agonistica de G. omarorum, debido a que las hormonas
esteroides son clave en la integracion de informacion
social, ambiental y del estado interno para ejecutar la
salida conductual adecuada. Dentro de este marco, la
agresion territorial que ocurre disociada del periodo
reproductivo ofrece la oportunidad de estudiar
mecanismos de modulacién independientes de
esteroides gonadales. La conducta agonistica territorial
no reproductiva de G. omarorum ha sido caracterizada
en detalle y constituye un comportamiento robusto y
complejo, el cual media la adquisicion de territorios,
tanto en hembras como en machos. En la poblacion
estudiada en el ambiente natural, el tamafio de los
territorios depende del tamafio corporal, y es
independiente del sexo. Los mecanismos hormonales
que subyacen a la agresion no reproductiva se
exploraron en encuentros diadicos en arenas neutrales
en el laboratorio. La conducta agonistica no presenta
diferencias entre sexos, y la dominancia depende

solamente del tamafo corporal. La agresion territorial es
independiente de esteroides gonadales y de acciones
androgénicas rapidas. Sin embargo, depende de la
sintesis rapida de estrogenos, ya que la inhibicion de la
conversion de androgenos a estrégenos afectd la
ocurrencia de los conflictos, la dinamica, intensidad y
resultado de las contiendas. El perfil transcriptomico
mostré que el area preodptica de adultos no
reproductivos expresa enzimas esteroidogénicas, y
luego de la consolidacion de la dominancia se evidencio
una expresion diferencial de enzimas de las vias
esteroideas en dominantes y subordinados. Los
individuos no reproductivos presentaron niveles
circulantes y cerebrales detectables de androgenos
aromatizables, no mostraron estrégenos circulantes, y
presentaron estrona cerebral, lo cual constituye una
evidencia de sintesis cerebral de estrégenos. En suma,
G. omarorum como Unico modelo entre los teledsteos,
revela que la sintesis cerebral rapida de estrégenos
tiene un rol preponderante en la modulacion de la
agresion no reproductiva, lo que parece ser una
estrategia compartida con aves y mamiferos.

ABSTRACT

Gymnotus omarorum as a model to study the
neuroendocrine bases of non-reproductive
territorial aggression. The study of the modulation of
territoriality in wild species is especially suited to explore
the mechanisms underlying behavioral plasticity, by
which animals respond to changing environmental and
social contexts. This essay brings together two
conceptual frameworks to explore the neuroendocrine
basis of non-breeding territorial aggression in Gymnotus
omarorum, a native electric fish which displays this
behavior both in females and males. The first framework
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is ecological, based on the premise that when studying
a wild species in its natural settings it is possible to
analyze the proximal mechanisms that evolved to shape
territorial behavior. The second framework is individual
and is focused on the hormonal control of agonistic
behavior in G. omarorum, because steroids are key in
the integration of social, environmental, and internal
information to execute an appropriate behavioral output.
Within this framework, aggressive behaviors which
occurr dissociated from the breeding season encourage
the search of non-gonadal underlying regulatory
mechanisms. In the natural habitat, territory size is
independent of sex and determined by body size.
Hormonal mechanisms underlying non-breeding
aggression have been explored in dyadic encounters in
lab settings, where, in line with what is observed in the
natural habitat, males and females display robust
aggressive contests, and outcome depends on body
size. This agonistic behavior is independent of gonadal
hormones and fast acting androgens. Nevertheless, it is
dependent on fast acting estrogenic action, as acute
inhibition of aromatization affects aggression
engagement, intensity, and outcome. Transcriptomic
profiling in the preoptic area region shows non-breeding
individuals express steroidogenic enzyme transcripts,
and after status consolidation dominants and
subordinates show differential enzyme expression. Non-
breeding adults display detectable brain and circulating
levels of aromatizable androgens, non-detectable levels
of circulating estrogens, and high levels of estrone,
which constitute a clear evidence of brain synthesis of
estrogens. This teleost model reveals there is a role of
brain estrogen in the control of non-breeding aggression
which seems to be common among distant vertebrate
species.

1. INTRODUCCION

Los mecanismos que subyacen a la plasticidad
comportamental, por la cual los animales responden
a contextos sociales y ambientales variables, adn no
se comprenden cabalmente. Los comportamientos
sociales, aunque complejos, ofrecen la oportunidad
de abordar el estudio de la plasticidad
comportamental y la riqueza de su modulacion. En
este sentido, la conducta territorial, como ejemplo de
conducta social ampliamente extendida entre los
animales, puede aportar informacién sobre cémo los
individuos integran claves externas a su contexto
fisiolégico para producir respuestas sociales
adecuadas. En base a evidencias que sostienen que
la conducta agonistica media la adquisicion vy
defensa de territorios, este ensayo reune dos marcos
conceptuales para explorar las bases
neuroendocrinas de la agresion territorial de
Gymnotus omarorum, un pez eléctrico nativo que
despliega esta conducta durante todo el afio, tanto
en hembras como en machos. El primer marco
conceptual es el ecolégico, con la premisa de que al
estudiar una especie silvestre es posible analizar en

poblaciones naturales los mecanismos proximales
resultantes de las presiones evolutivas que
moldearon su conducta territorial. El segundo marco
conceptual es individual y se centra en el control
hormonal esteroideo de la conducta agonistica de G.
omarorum, debido a que las hormonas esteroides
son clave en la integracion de informacion social,
ambiental y del estado interno para ejecutar la salida
conductual adecuada. Dentro de este marco, es
mucho lo que se sabe de la modulaciéon hormonal
androgénica de la agresion reproductiva entre
machos, mientras que la agresién no reproductiva
estd mucho menos explorada. Aunar estos dos
marcos conceptuales en un solo estudio es de por si
novedoso, y solo posible por las caracteristicas
unicas del modelo utilizado. Intentar que dialoguen y
se complementen en sus hallazgos es aun mas
ambicioso y es uno de los principales propdsitos de
este trabajo.

2. TERRITORIALIDAD Y CONDUCTA
AGONISTICA EN EL MARCO DE LA
ECOLOGIA DEL COMPORTAMIENTO

2.1 Espacialidad

La distribucion espacial de los animales en la
naturaleza resulta de la interaccion de los individuos
con el ambiente y esta fuertemente influenciada por la
presencia o ausencia de alimento, predadores y
coespecimenes. En una poblacién, los individuos
pueden estar agregados espacialmente o mostrar un
patron disperso (Brown y Orians, 1970). Un patron
disperso no uniforme (irregular) puede deberse a la
heterogeneidad en las variables ambientales o
distribucion de recursos relevantes para los individuos
(Eason, Cobbs y Trinca, 1999; Thomas y Kunin, 1999;
Moorcroft, Lewis y Crabtree, 2006). Asimismo, una
distribucion irregular puede explicarse por la existencia
de conducta territorial (Maher y Lott, 2000; Morales et
al., 2010). La territorialidad garantiza el acceso
exclusivo a un determinado recurso, lo cual ofrece una
ventaja competitiva y puede redundar en un aumento
de la eficacia reproductiva (Davies y Hartley, 1996;
Grant, 1997; Rubenstein y Alcock, 2018).

Estda ampliamente documentado en muchos
vertebrados que durante el periodo reproductivo los
machos defienden territorios y evitan la intrusion de
otros machos mediante despliegues de advertencia,
amenaza o agresion fisica (Brown, 1964; Clarke,
1970; Armitage, 1977; Davies, 1976; Heike Prohl,
2005; Huang, Greene, Chang y Shine, 2011). Aunque
es menos frecuente, en algunas especies la defensa
territorial puede darse durante todo el ano tanto en
machos como en hembras  (Caldwell, Glickman y
Smith,1984; Wingfield y Hahn, 1994; Chiver,
Stutchbury y Morton, 2014;). En estos casos la defensa
de un territorio puede asegurar acceso a areas de
forrajeo durante todo el afio (Davies, Krebs y West,
2012).
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2.2 Conducta agonistica

La conducta agonistica es un comportamiento
social ampliamente extendido que participa en la
resolucién de conflictos entre individuos de una misma
especie (King 1973; Archer 1988). Los conflictos
surgen de la competencia por un recurso limitado
como, por ejemplo, espacio, alimento, pareja o sitios
de apareamiento, cuyo control incrementa el fitness
individual (Huntingford y Turner, 1987; King, 1973;
Hardy y Briffa, 2013). Las interacciones agonisticas en
general siguen las mismas fases estereotipadas de
evaluacion, contienda y post-resolucion, e incluyen 3
tipos principales de comportamientos: despliegues de
amenaza, agresion fisica y despliegues de sumision
(Nelson, 2006; Summers y Winberg, 2006). Durante las
interacciones agonisticas diadicas los conflictos se
resuelven cuando el individuo dominante obtiene el
acceso al recurso en disputa y el subordinado es
excluido (Nelson, 2006; Briffa y Sneddon, 2010).
Cuando el recurso en disputa es el espacio, el territorio
es el area de la cual los intrusos son excluidos
mediante despliegues de advertencia, amenaza o
ataques (Brown, 1975). La evaluacion de factores
ambientales y sociales que determinan la calidad de un
territorio se integra con los requerimientos individuales
que determinan la decisién de si competir 0 no por un
area. Una vez iniciada la contienda, los individuos
evaluan continuamente los costos y beneficios de
continuar compitiendo o rendirse, para lo cual integran
la informacion de su propia capacidad de lucha (que
depende del tamafo corporal y armamento, entre otras
cosas), con el valor del recurso, que es variable entre
individuos dependiendo de su estado reproductivo,
sexo, residencia, o disponibilidad de recursos. Los
factores que influencian la capacidad de lucha y la
estimacion del valor del recurso generalmente
presentan diferencias sexuales. Incluso en especies
con monomorfismo en la capacidad de lucha (por
ejemplo, por no presentar diferencias en el tamano
corporal entre sexos) muchas veces se evidencia que
el resultado de las contiendas es sesgado hacia uno de
los sexos por valorar el recurso de manera asimétrica
(por ejemplo, en lémures donde las hembras tienen
mas probabilidad de ser dominantes,Dunham, 2008).

La diversidad y complejidad de los despliegues
agonisticos en vertebrados han generado dificultades
para establecer patrones claros que unifiquen los
mecanismos y causas evolutivas subyacentes
(Goodson y Kabelik 2009). Por esta razén, el uso de
modelos animales no tradicionales y la exploracion
multidisciplinaria de su comportamiento marcan el
rumbo de las investigaciones actuales que intentan
comprender las bases neuroenddcrinas de esta
conducta tan extendida en vertebrados (Blumstein et
al. 2010). La agresiébn en machos es un
comportamiento mas conspicuo que en hembras, si
bien en los dos sexos la interpretacion desde el punto
de vista de la seleccion natural constituye un aumento
de la eficacia reproductiva (Bateman 1948; Trivers

1972; Emlen y Oring 1977; Shuster y Wade, 2003). La
agresion entre hembras es muy extendida, y se ha
demostrado que ocurre en contextos de competencia
por rango social, territorios y acceso a pareja, sin
embargo, ha sido relegada de las investigaciones y se
conoce menos sobre sus mecanismos proximales de
control(Rosvall, 2011; Cainy Rosvall, 2014).

2.3 Determinantes del territorio

El estudio de la modulacion de la conducta
territorial en especies silvestres es especialmente
adecuado para explorar los mecanismos que
subyacen a la plasticidad comportamental. En la
conducta territorial, los animales primero detectan las
claves ambientales y sociales que determinan el valor
del territorio, luego integran esta informacion con sus
requerimientos individuales y capacidad de lucha, y
finalmente evaluan si competir por un area o no. Por lo
tanto, la distribucion espacial de individuos de una
especie territorial aporta informacion sobre como los
animales integran sus caracteristicas individuales con
factores ambientales y sociales. La variacion en la
habilidad para la obtencién y defensa de un territorio
puede generar diferencias en el tamafio del mismo, ya
que caracteristicas como el tamafio corporal, el sexo, y
el estado reproductivo determinan la capacidad de
lucha e influyen sobre la estimacion del valor del
recurso (Smith y Parker, 1976; Hurd, 2006; Piper et al.,
2015; Metcalfe, Van Leeuwen, y Killen, 2016; Nolen,
Allen y Miller, 2017). El tamafio corporal se asocia con
el area del territorio en muchas especies,
posiblemente por determinar directamente los
requerimientos metabdlicos, y por influenciar el
resultado de las contiendas agonisticas —(Elliott, 1990;
Butchart, Seddon y Ekstrom, 1999; Keeley, 2000;
Adams, 2001). En especies que despliegan defensa
territorial en ambos sexos, las asimetrias en la
capacidad de lucha y los factores motivacionales
pueden provocar diferencias sexuales en el tamafio
del territorio. Por ejemplo, en ardillas (Sciurus
vulgaris), los machos poseen territorios de mayor
tamafo que las hembras, a pesar de presentar
monomorfismo en el tamafio corporal — (Wauters y
Dhondt, 1992). En lagartijas (Sceloporus virgatus), las
hembras despliegan mayor conducta territorial que los
machos debido a razones motivacionales (Smith,
1985).

3. BASES NEUROENDOCRINAS DE LA
TERRITORIALIDAD Y LA CONDUCTA
AGONISTICA

3.1 Hormonas esteroides

Las hormonas esteroides son actores
fundamentales en la regulacion de todos los
comportamientos sociales, incluida la agresion y
coordinan respuestas conductuales integradas a
claves fisiologicas, sociales y ambientales (McEwen y
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Wingfield, 2003; Hirschenhauser y Oliveira, 2006). En
vertebrados las hormonas esteroides se pueden
clasificar segun la fuente de produccién en: a-
esteroides sexuales, producidos principalmente por
los ovarios y testiculos (andrégenos, estrégenos y
progestagenos); y b- corticosteroides, producidos
principalmente por la corteza adrenal o tejido interrenal
(en peces y anfibios). Independientemente de la
clasificacion referida a la fuente, los esteroides pueden
producirse en células localizadas fuera de las gonadas
y adrenales, como el tejido adiposo y el cerebro.
Algunos esteroides presentan variaciones entre
especies; por ejemplo, en peces y primates el principal
corticosteroide es el cortisol, mientras que en roedores
es la corticosterona (Adkins-Regan, 2005). Otro
ejemplo puede ser el caso de la 11-Ketotestosterona
(11-KT), un andrégeno presente en grandes
concentraciones en peces teledsteos, y ausente en
otros taxa (Borg, 1994). Lo que determina las
diferencias de produccion entre tejidos y diferencias
interespecificas es la variacién en la expresion de
enzimas esteroidogénicas. La secrecion vy
concentracion de los esteroides se regula
principalmente por la tasa de sintesis, y metabolismo,
ya que el almacenamiento es casi nulo.

Los esteroides modulan la conducta a través de
dos mecanismos de accion. El primero es mediado por
receptores intracelulares que actuan como factores de
transcripcion (Harding, 1992; Fowler, Freeman vy
Wang, 2003; Micevych, Hammer y Hammer, 2005). En
este modo de accion los esteroides actuan como
factores permisivos, pero no son por lo general el
gatillo de la conducta, y deben estar presentes en altas
concentraciones y de manera sostenida. Las
hormonas esteroides pueden cambiar los umbrales
para que otros factores modulen la salida
comportamental, y asi afectar, por ejemplo, el umbral
de respuesta frente al estimulo de un co-especimen. El
concepto de las hormonas como factores permisivos
de una conducta dependiendo del contexto, se vuelve
especialmente importante en la consideracion de las
conductas sociales. A pesar de que el rol de las
hormonas esteroides como factores permisivos es el
mas estudiado, estudios recientes han demostrado
que existe sintesis local de hormonas esteroides en el
cerebro y se ha descubierto que también ejercen
acciones rapidas mediadas por receptores de
membrana, similares a las de los neuromoduladores
(Remage-Healey, 2014).

3.2 Modulacién hormonal de la agresion territorial
A pesar de que los despliegues de los
comportamientos agonisticos presentan un alto grado
de variabilidad, los circuitos neurales subyacentes a
estas conductas, los ejes enddcrinos que los regulan
(ej.: hipotalamo-hipdfisis-gonadal) y las hormonas
involucradas (ej.: androégenos, estrégenos,
neuropéptidos hipotalamicos) se encuentran
altamente conservados en vertebrados (Goodson,

2005). Las areas del cerebro asociadas al control de
los comportamientos sociales son un conjunto de
nucleos interconectados conocido como Red del
Comportamiento Social (RCS; Goodson y Kabelik,
2009; O' Connell y Hofmann, 2011; O Connell y
Hofmann, 2012). Una caracteristica comun a los nodos
de la RCS es poseer receptores de hormonas
esteroides y neuropéptidos hipotalamicos, lo que
sefiala la relevancia de estas hormonas en la
regulacion de la actividad de esta red (Goodson y
Kabelik, 2009). Se postula que el patrén de activacion
espacio temporal de los nucleos que componen la
RCS difiere segun la situaciéon conductual en la que se
encuentra el animal. De esta manera, por ejemplo, los
circuitos neurales que gobiernan conductas tan
diferentes como la agresion y la reproduccién poseen
elementos neurales compartidos, aunque activados en
forma diferente dependiendo del contexto.

Esta bien demostrado que las hormonas
esteroides (androgenos y estrégenos) contribuyen a
la expresion de la conducta agonistica modulando el
patron de activacion de la RCS, aunque los
mecanismos precisos por los que actuan son aun
objeto de investigacion. A mediados del siglo XIX los
experimentos pioneros de Berthold (revisado en
Soma, 2006) establecieron que un factor testicular
(luego descripto como testosterona) promovia las
caracteristicas sexuales secundarias y la agresion en
gallos, sentando las bases de la endocrinologia
conductual. El estudio de la regulacion enddécrina de
la agresion territorial ha sido mayormente abordado
en machos reproductivos, en los cuales se ha
establecido como principio general que los niveles
elevados de androgenos gonadales promueven la
agresion (Fig. 1A, revisado en Cunningham, Lumia y
McGinnis, 2012; Fuxjager, Trainor y Marler, 2017).
Aunque la testosterona es una hormona fundamental
en la regulacion de la agresion en machos, muchos
estudios que hilaron mas fino demostraron que la
relacion entre los androgenos circulantes y la
agresiéon es mas compleja. Otros factores como la
expresion diferencial de receptores, sintesis cerebral
de esteroides, o el contexto social juegan un papel
fundamental en los efectos de los androgenos
circulantes en la agresion. En 1990 se demostr6 por
primera vez que la aromatizacion de androgenos a
estrogenos es necesaria para el despliegue de
agresion en machos de codorniz Coturnix coturnix
japonica (Schlinger y Callard, 1990). Luego se
mostré en otras especies que las acciones
androgénicas sobre la agresion en machos estan
mediadas en parte por la aromatizacion de
androgenos a estrégenos (Fig. 1B; revisado en
Trainor, Kyomen y Marler, 2006). Mas adelante, dos
modelos alternativos ofrecieron nuevas miradas
sobre la regulaciéon hormonal de la agresion: la
agresion en hembras (Rubenstein y Wikelski, 2005;
Renn, Fraser, Aubin-Horth, Trainor y Hofmann, 2012;
Rosvall et al., 2012; Scaia et al., 2018), revisado en

Bol. Soc. Zool. Uruguay (22 época). 2021. Vol. 30 (1): 70-83 ISSN 2393-6940


http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/deed.en

74 Bases neuroenddcrinas de la territorialidad no reproductiva

Testiculos Testiculos

Cerebro Cerebro

{ i
AGRESION AGRESION

Testiculos Adrenales Testiculos Adrenales

DHEA

Cerebro Cerebro

\ \

AGRESION AGRESION

Fig. 1. Vias por las cuales los esteroides sexuales pueden modular la conducta agonistica en machos. A- La testosterona gonadal
actua directamente en el cerebro. B- La testosterona gonadal se aromatiza a 173-estradiol en el cerebro. C- La DHEA adrenal se
convierte en testosterona y 173-estradiol en el cerebro. D- La testosterona y el 173-estradiol se producen de novo en el cerebro a
partir del colesterol.

El cambio de una sefalizacion circulante (Ay B), a una produccion cerebral local (C y D) usualmente se acomparia de un cambio
en los mecanismos de accion esteroideos; es decir, de acciones lentas gendmicas en Ay B, a acciones rapidas no genémicas en C
yD. Modificadode (Jalabertetal.,2018)

CHOL=colesterol; PREG=pregnenolona; DHEA=dehidroepiandrosterona; AE=androstenediona; T=testosterona; E2=17f3-

estradiol.

(Rosvall, 2011; Duque-Wilckens y Trainor, 2017;
Rosvall, Bentz y George, 2019); y la agresién fuera
del periodo reproductivo (revisado en Soma et al.,
2008, 2015).

La agresion en hembras es prevalente en muchas
especies y adaptativa en varios contextos. Ademas de
la bien documentada agresion maternal (Mayer y
Rosenblatt, 1987; Smiley, Ladyman, Gustafson,
Grattan y Brown, 2019), las hembras pueden competir
por rango social, territorios 0 acceso a pareja (revisado
en Rosvall, 2013). En particular, la agresion territorial
en hembras ha sido reportada en peces, reptiles, aves
y mamiferos (revisado en Duque-Wilckens y Trainor,
2017). Tanto la testosterona como los estrégenos
pueden incrementar la agresion en hembras (Woodley
y Moore, 1999; Rubenstein y Wikelski, 2005; Scaia et
al., 2018), revisado en (Rosvall etal., 2019), aunque el

efecto de los estrogenos sobre la agresion puede
variar, dependiendo del subtipo de receptor
involucrado (Clipperton-Allen, Cragg, Wood, Pfaff y
Choleris, 2010; Clipperton-Allen, Almey, Melichercik,
Alleny choleris, 2011).. La agresion territorial fuera del
periodo reproductivo ha sido reportada en diversas
especies y constituye un paradigma ideal para estudiar
la neuromodulacion de la agresion con independencia
del factor gonadal (Logan y Wingdfield 1990; Jasnow,
Huhman, Bartness y Demas, 2000; Hau, Stoddard y
Soma, 2004). La agresion territorial en este periodo
(en el que las gonadas regresadas sintetizan niveles
muy bajos de esteroides) es independiente de la
testosterona circulante (Soma et al., 2008; Logan y
Wingfield, 1990; Hau et al. 2004). De hecho, la
castracion no disminuye la conducta agresiva territorial
en varias especies (Wingdfield, 1994; Pinxten et al.
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2000). Se ha observado incluso que los machos de
estas especies no aumentan los niveles de
testosterona en interacciones agresivas cuando se le
presenta un intruso dentro de su territorio fuera del
periodo reproductivo (Wingfield y Monk 1994). El
mantenimiento de la agresividad en el periodo no
reproductivo, con bajos niveles plasmaticos de
esteroides sexuales, puede ser explicado por al menos
dos mecanismos que involucran igualmente a las

hormonas esteroides (Windfield etal., 2001).

a.- Precursores inertes de esteroides son
sintetizados en los o&rganos periféricos y
convertidos a hormonas esteroides bioactivas en
el cerebro. En aves se encontraron
concentraciones plasmaticas elevadas de
dehidroepiandrosterona (DHEA, un precursor
adrenal de hormonas esteroides) y la capacidad
de metabolizarlo a nivel central (Fig. 1C). El
tratamiento con DHEA aumenta la
agresividad (Soma et al., 2008) y sus niveles
plasmaticos correlacionan con la agresividad en
machos(Hau etal., 2004).

b.- Sintesis de novo de esteroides sexuales en el
cerebro a partir del colesterol, independientemen-
te de las génadas y otros tejidos periféricos (Fig.
1D). Este proceso fue reportado en mamiferos
(Tsutsui et al., 2000) y aves (Pradhan et al., 2010;
Somaetal., 2008).

Los estrogenos sintetizados en el cerebro tienen
un rol preponderante en la regulacion de la agresion
no reproductiva en machos, actuando mayormente a
través de mecanismos rapidos (Demas et al., 2007;
Soma et al., 2000; Tsutsui y Yamazaki, 1995). En
machos de aves y mamiferos que despliegan
agresiéon no reproductiva, el tratamiento con 17-8
Estradiol promueve rapidamente la agresion (Trainor,
Lin, Finy, Rowland y Nelson, 2007; Trainor, Sima Finy
y Nelson, 2008; Laredo et al., 2013; Heimovics,
Trainor y Soma, 2015; Merritt et al., 2018), revisado
en (Heimovics et al., 2015), mientras que la inhibicion
aguda de la aromatasa (enzima que transforma
andrégenos en estrégenos) disminuye los niveles de
agresion no reproductiva en machos de aves y peces
(Soma et al., 2000; Jalabert, Quintana, Pessina y
Silva, 2015) . La regulacién de la agresion no
reproductiva en hembras ha sido abordada en pocas
especies. En modelos de aves hay evidencia que
apoya el involucramiento de la DHEA vy testosterona
circulantes (Hau et al.,, 2004; Gill, Alfson y Hau,
2007), mientras que en el hamster dorado la
agresion no reproductiva es independiente de las
hormonas ovaricas (Fleming, Phillips, Rydall y
Levesque, 1988). En el hamster siberiano, las
hembras no reproductivas, a pesar de exhibir bajos
niveles de hormonas gonadales, despliegan agresion
de manera robusta asociada a un aumento de la
sensibilidad cerebral al 17-f Estradiol (Scotti, Place y
Demas, 2007; Rendon, Amez, Proffitt, Bauserman y
Demas, 2017). Por lo tanto, mientras que los efectos

rapidos de los estrégenos han sido documentados
en la agresidon no reproductiva de machos,
actualmente no esta claro si este tipo de modulacién
ocurre en hembras no reproductivas.

4. GYMNOTUS OMARORUM COMO MODELO
PARA ESTUDIAR LAS BASES
NEUROENDOCRINAS DE LA AGRESION

La agresion territorial disociada del periodo
reproductivo se ha reportado en diversos taxa,
incluyendo aves (Logan y Wingdfield, 1990; Gwinner,
Rodl y Schwabl, 1994; Wingfield y Monk, 1994;
Soma, Kiran, Sullivan y Wingfield, 1999), mamiferos
(Caldwell et al., 1984; Jasnow et al., 2000; Demas et
al., 2007), reptiles (Moore y Marler, 1987), y peces
(Batista, Zubizarreta, Perrone y Silva, 2012; Vullioud,
Bshary y Ros, 2013). Estas especies ofrecen la
oportunidad de estudiar como las variables
ambientales y caracteristicas individuales se
relacionan con el tamario territorial, ain en ausencia
de hormonas gonadales. El pez eléctrico Gymnotus
omarorum despliega el unico ejemplo conocido hasta
el momento en teledsteos de agresion territorial intra-
e inter-sexual durante todo el afo. Se caracteriza por
no presentar dimorfismo sexual morfolégico ni
electrofisiolégico y por ser un reproductor
estacional (Richer-de-Forges et al., 2009). Es una
especie autéctona abundante, por lo que es posible
implementar estudios de la ecologia del
comportamiento directamente en poblaciones
naturales. Es una especie ampliamente utilizada
como modelo neuroetolégico, cuyo nombre
homenajea a Omar Trujillo-Cenoz y Omar Macadar,
los dos pioneros que iniciaron el estudio de los peces
eléctricos en Uruguay, quienes lideraron
investigaciones sobre la anatomia fisiologia y
biofisica de la electrogeneracion. Al igual que todos
los peces eléctricos sudamericanos, G. omarorum
emite una descarga eléctrica (DOE) de manera
continua, que forma parte de un sistema sensorial
activo (electrogeneracién/electrorrecepcion).
Asimismo, modificaciones en la frecuencia y la forma
de onda de la DOE constituyen sefiales de
comunicacion, utilizadas en los comportamientos
sociales.

La agresion territorial no reproductiva de G.
omarorum es un comportamiento robusto que se
desencadena en una arena neutral por la presencia
de un coespecimen tanto en machos como en
hembras (Batista et al., 2012). La conducta
agonistica no reproductiva de G. omarorum ha sido
descripta en detalle, e incluye un florido repertorio de
despliegues locomotores y eléctricos (Fig. 2). Los
conflictos presentan una fase de evaluacion muy
corta, luego de la cual los individuos muestran una
escalada agresiva que termina cuando el
subordinado deja de atacar y huye  (Batista et al.,
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CONDUCTA AGONISTICA NO REPRODUCTIVA

Dinamica de la conducta agonistica
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Fig. 2. Conducta agonistica no reproductiva en Gymnotus omarorum. Dinamica de los encuentros agonisticos territoriales. Los
conflictos presentan tres fases; 1- Evaluacion: desde la apertura de la compuerta a la ocurrencia del primer ataque; 2-
Contienda: desde la ocurrencia del primer ataque hasta la resolucion (el subordinado se retira y no vuelve a atacar); C- Post-
resolucion: se analizan 10 minutos luego de la resolucion del conflicto. Se ilustran las sefiales eléctricas de comunicacion:
Apagado de la descarga del érgano eléctrico (DOE), chirp, y ranking de frecuencia de la DOE (el dominante mantiene una
frecuencia mayor que el subordinado luego de la resolucion del conflicto).

2012; Zubizarreta, Stoddard y Silva, 2015). Los  Stoddard, 2013; Perrone y Silva, 2018). Una vez que
subordinados sefializan su sumision eléctricamente el estatus de dominancia/subordinacion se
utilizando tres tipos de sefiales de manera  establece, no se revierte y el pez dominante excluye
secuencial: interrupciones de la DOE, aumentos al subordinado del territorio de manera sostenida
transitorios de la frecuencia de la DOE con distorsion (Perrone, Pedraja, Valifio, Tassino y Silva, 2019),
de la forma de onda (chirps), y por ultimo una  constituyendo un claro ejemplo en que la conducta
disminucién sostenida de la frecuencia basal de la  agonistica media la adquisicion y defensa del
DOE luego de la resolucion del conflicto  (Batista et territorio.

al., 2012; Silva, Perrone, Zubizarreta, Batista y En esta inusual conducta agonistica territorial no
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LA CONDUCTA AGONISTICA MEDIA LA
TERRITORIALIDAD NO REPRODUCTIVA

En el laboratorio (corto plazo)

Independiente de - sexo
- hormonas gonadales

Dependiente de - tamanio corporal

En el habitat natural (largo plazo)
TAMARO DE TERRITORIO _

Independiente de - sexo

Dependiente de - tamaiio corporal

OCURRENCIA DE CONFLICTO ESTATUS Y TERRITORIALIDAD

- accién androgénica rapida

- accion estrogénica rapida

Fig. 3. Gymnotus omarorum como
modelo para estudiar las bases
neuroenddcrinas de la agresion
territorial no reproductiva. Se
resumen evidencias provenientes
de estudios en el ambiente natural
y el laboratorio. Modificado y
actualizado de (Silva etal., 2020).

reproductiva, el resultado de una contienda depende
del tamafo corporal, y el sexo no impacta en la
probabilidad de ser dominante (Batista et al., 2012).
Mas aun, la conducta agonistica no presenta sesgo
por sexo en ninguno de sus parametros (Batista et
al., 2012; Quintana et al., 2016). Las caracteristicas
de la conducta estudiada en el laboratorio se ven
reflejadas en la distribucion espacial de los
individuos en la naturaleza. Durante el periodo no
reproductivo los adultos ocupan sitios individuales
separados por una distancia promedio de

aproximadamente 1 metro. El sexo de los individuos
no impacta en la distribucion espacial, dado que el
sexo del vecino mas cercano es indistinto. El tamafio
del territorio correlaciona positivamente con el
tamafio corporal, y no presenta sesgo por sexo (
Zubizarreta, Silva y Quintana, 2020a).

La agresiéon territorial no reproductiva de G.
omarorum es independiente de hormonas
gonadales. Un desafio territorial no modifica los
niveles de 11-KT circulantes en machos, y la
gonadectomia no afecta la conducta agonistica no
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reproductiva (Jalabert et al., 2015; Quintana et al.,
2016). Esto demuestra que los bajos niveles de
esteroides gonadales circulantes que presentan
estos animales no reproductivos no son necesarios
para la ocurrencia de esta conducta. El rol de los
esteroides extra-gonadales se puso a prueba a
través de manipulaciones farmacoldgicas, donde se
evaluo el efecto de antagonizar a corto plazo las vias
estrogénica y androgénica. La inhibicion en agudo de
la sintesis de estrégenos provoca una distorsion de
la dindmica de las contiendas, una disminucion de
los niveles de agresion/sumision y una dificultad para
la resolucion del conflicto (Jalabert et al. 2015;
Zubizarreta et al,. 2020a). El efecto directo de los
andrégenos se descartd mediante la administracion
en agudo de un bloqueante de los receptores de
andrégeno, que no provoca cambios en la agresion
no reproductiva (Zubizarreta et al. 2020b). En suma,
la aromatizacion de andrégenos a estrogenos, que
claramente no ocurre en las gonadas, es
fundamental para el mantenimiento de la conducta
agonistica territorial no reproductiva de G. omarorum.

El postulado que se impone para explicar la
modulacién esteroidea de la agresion territorial no
reproductiva en G. omarorum es que sea mantenida
por sintesis cerebral de estrogenos. Este postulado se
sostiene también por dos conjuntos de evidencias
complementarias que provienen de un abordaje
transcriptomico y de cuantificacion de esteroides
circulantes y cerebrales en individuos no
reproductivos. El cerebro de individuos no
reproductivos de G. omarorum expresa enzimas de las
vias esteroidogénicas (Eastman et al., 2020). La
defensa territorial y el mantenimiento del estatus de
dominancia/subordinaciéon desencadenan cambios
genomicos relacionados a las vias esteroideas. En
dominantes se constaté un aumento en la
transcripcion de aromatasa, mientras que en
subordinados se produjo un aumento en la expresion
de enzimas que metabolizan estrogenos y androgenos
(Eastman et al., 2020). Por otro lado, en individuos no
reproductivos se detecto la presencia de andrégenos
aromatizables circulantes y cerebrales
(androstenediona y testosterona), asi como Ia
ausencia de estrégenos circulantes, y neurosintesis de
estrogenos(Zubizarreta, 2020).

La contribucion de Gymnotus omarorum, un
teledsteo con agresion persistente desacoplada de la
reproduccion estacional, expande los conceptos
basados en aves y mamiferos a un representante de
un grupo troncal de los vertebrados, para entender la
modulaciéon hormonal de la agresion no reproductiva.
La principal consecuencia de integrar los marcos
ecolégico y neuroendocrino es la posibilidad de
identificar la secuencia de eventos que dan como
resultado la adquisicidn de territorios y la distribucion
espacial en la naturaleza, asi como los mecanismos
que la subyacen. La Figura 3 resume las evidencias
provenientes de estudios en la naturaleza y el

laboratorio, y confirma la trascendencia de G.
omarorum como modelo de eleccion para el estudio de
la territorialidad no reproductiva, en el que es posible
postular hipotesis a partir de evidencia conductual,
plantear predicciones que pueden ser abordadas en el
ambiente natural y también refrendarlas a través del
transito inverso hacia el laboratorio.
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