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Resumen

Se documenta la ontogenia de los patrones de coloraciéon meldnicos en las fases de larva
y juvenil de la mojarra Archocentrus myrnae Loiselle, 1997, un ciclido ponedor biparen-
tal originario de América Central. Se capturaron, fotografiaron y observaron 600 ejemplares
de forma aleatoria durante 80 dias. A partir de las diapositivas se elaboraron las figuras
para su analisis. El primer dia, tras la eclosion las larvas, presentan una doble linea longi-
tudinal, una media y otra ventral. A los cuatro dias, ambas lineas se fusionan en una unica
banda longitudinal. Esta banda longitudinal desaparece el dia 16 para dar lugar al inicio
de las semibarras, que van desarrolldndose hasta el dia 80. Las dos concentraciones de me-
lanocitos que permanecen en la coloracion de los adultos son la mancha lateral media (ba-
rra IV) y la mancha del pedinculo caudal (barra VIII). Los resultados documentan el patrén
de coloracion meldnico de las crias de A. myrnae desde el momento de la eclosion hasta
los 80 dias de vida, y pueden ser ttiles como herramienta en estudios que relacionen co-
loracion y comportamiento y como base para establecer relaciones filogenéticas entre ci-
clidos neotropicales.

Palabras clave: Archocentrus myrnae, Cryptoheros, desarrollo embrionario, desarrollo lar-
val, melan6foros, patron de coloracion.

Abstract. The evolution of melanin colour patterning in the topaz cichlid, Archocentrus
myrnae Loiselle, 1997 (Perciformes: Cichlidae).

The ontogeny of melanistic colour patterns in larval, fry and juvenile of the topaz cichlid
(Archocentrus myrnae, Loiselle 1997) a biparental substrate spawning cichlid of Central
America, are described at different developmental stages. Six hundred fish were randomly
sampled, studied and photographed during 80 days of development. Figures were created
from the resultant photographs. Larvae present two longitudinal stripes 24 hours posthatch-
ing; a midlateral stripe and a ventral stripe. Four days posthatching, both stripes fused into
a single longitudinal stripe. At day 16 this stripe desappears and the development of dor-
sal and ventral semi-bars initiate till day 80. Two melanocyte aggregations remain in adult
colouration: the midlateral spot (corresponding to bar IV) and the caudal peduncle spot
(bar VIII). The results obtained establish the development of colour pattern in the topaz
cichlid from hatching to 80 days. The results may provide a useful tool for the study of
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behavioural relationships, the study of colour development and for the establishment of
phylogenetic relationships within the neotropical cichlids.

Key words: Archocentrus myrnae, colour pattern, Cryptoheros, embryonic development,
larval development, melanophores.

Introduccion

Muchas especies de peces presentan una variacion en los patrones de coloracion,
no so6lo entre individuos de distintas poblaciones sino también entre individuos
de una misma poblacién. Se han descrito igualmente diferencias de coloracién de
un mismo individuo a lo largo de su vida (Kodric-Brown, 1998) asi como segtin
su estado fisiolégico (Burton, 2002). Esta variabilidad complica cualquier intento
de explicar evolutiva y funcionalmente el significado de la coloracién de los pe-
ces (Barlow, 1992; Bolyard & Rowland, 1996).

El factor mds importante y determinante de la coloracién de los peces es la
distribucion, actividad e interaccion de los cromatdforos (Bagnara & Hadley, 1973).
La mayoria de los patrones de coloracién de los teledsteos son el resultado de la
diferencia en la expresion de los melanoforos (cromatoforos portadores de mela-
nina), que producen un resultado negro, gris o marron sobre la superficie corpo-
ral, y de uno o varios tipos de cé€lulas pigmentarias: xant6foros, iridéforos,
leucoforos. Asi, para poder explicar la evolucion de los patrones de coloracidon
de los peces se requiere poder entender los procesos que determinan la distribu-
cion y la actividad de estas células.

Algunas investigaciones relativamente recientes se han centrado en la distri-
bucién de los cromatéforos durante los cambios ontogenéticos (Beeching et al.,
2002; Gill & Morgan, 1999). Esta aproximacion permite no sélo la posibilidad
de identificar a una especie en concreto en las primeras etapas de su vida, sino
también las homologias en la evolucion de los patrones de coloracion entre las
diferentes especies, y pueden ayudar a explicar el significado bioldgico de los di-
morfismos en los patrones de coloracién entre machos y hembras o entre adultos
y juveniles.

En el presente trabajo se pretende documentar la ontogenia de los patrones
meldnicos de coloracidn en las fases larvaria y juvenil de la mojarra Archocen-
trus myrnae Loiselle, 1997, desde el momento de la eclosién de la larva hasta 80
dias de vida, identificando los patrones de coloracion meldnicos intermedios ti-
picos en el desarrollo de esta especie. A. myrnae es un ciclido ponedor con cui-
dado biparental presente en la vertiente atlantica de Costa Rica y de Panama, poco
conocido debido a su reciente descripcion. Los individuos adultos de Archocen-
trus myrnae casi carecen de barras verticales en los costados. Tipicamente pre-
sentan una mancha medio-lateral y otra en el pedunculo caudal, ambas redondas.
En ocasiones, las barras aparecen enteras de forma difusa y a veces como man-
chas ovaladas difusas en la linea corporal media (Bussing, 2002). Las hembras
se distinguen de los machos facilmente por la presencia de un ocelo en la aleta
dorsal y una mayor concentracion de melanoforos en la zona abdominal en el mo-
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mento de la gravidez. Tras el desove la coloracion melanica de las hembras au-
menta en toda la zona anterior del cuerpo, incluyendo la cabeza, y llega a alcan-
zar un maximo de intensidad con la natacion libre de sus crias.

Allgayer (2001) creé el género Cryptoheros para esta especie y otras de mor-
fologia y comportamiento reproductivo similar, entre las que se incluye al ciclido
cebra Archocentrus nigrofasciatus (Giinther, 1869), uno de los ciclidos america-
nos mds estudiados en el laboratorio y en el campo (Barlow, 2000). Esta clasifi-
cacion ha sido repetidamente cuestionada porque no refleja verdaderas relaciones
filogenéticas, y Kullander (2003) lo pone en sinonimia con Archocentrus Gill, 1877.
Por tanto, este proceder ha sido aplicado también en el presente estudio, cuyos
resultados pueden afadir mds datos para ayudar a dirimir esta controversia.

Material y métodos

Los reproductores del estudio pertenecian a un stock F1 y F2; provenientes de ejem-
plares salvajes capturados directamente en Costa Rica. Estos peces habitan en un
afluente del rio Sixaloa, en aguas claras, poco profundas y de flujo répido, sobre
substratos arenosos. Las parejas reproductivas, una vez formadas, acondicionan
un substrato de puesta en una cavidad o sobre una superficie plana. Tras el des-
ove, la hembra se ocupa del cuidado directo de los huevos y larvas, mientras que
el macho vigila el territorio.

Cuatro parejas de reproductores se mantuvieron en un acuario de 350 litros a
26 + 0.5 °C, con un ciclo luminico 10:14 h L:O. Se alimentaban una vez al dia,
con la alternancia de diferentes especies de invertebrados congelados, granulos
para rodaballo y triturados de gamba, mejillon y cefalépodos. Se adecuaron como
substrato de puesta cuatro piedras planas distribuidas de forma uniforme en el es-
pacio. El acuario era inspeccionado diariamente en busca de una puesta, y se ano-
taban la hora y el dia de su descubrimiento. Tras la eclosion de las larvas, se iniciaba
su colecta diaria, succiondndolas con una pipeta “pasteur” de plastico de 3 ml. La
edad de los especimenes se expresa en dias tras la eclosion. A medida que las crias
iban creciendo, la boca de la pipeta se ensanchaba acortdndola con unas tijeras.
En el momento del inicio de la natacién libre de los juveniles, éstos fueron tras-
ladados aun acuario de cria de 50 litros de capacidad. En este acuario fueron ali-
mentados una vez al dia con nauplios de Cyclops sp. congelados y alimento
comercial en polvo para juveniles, desde el primer dia de su introduccion. En las
ultimas etapas de desarrollo, los juveniles eran capturados directamente con un
pequeio salabre. Una vez capturadas, las crias se colocaban vivas sobre una placa
de petri de plastico de 40 mm de didmetro, sin anestesia, manteniéndose mas o
menos inmodviles sobre la superficie gracias a la propia tension superficial del agua.
Para evitar la reflexion de la luz, el agua sobrante alrededor del pez era pipete-
ada. Se fotografiaron con una lupa binocular Wild Heerbrugg equipada con una
camara Wild MPS 52 y un equipo de exposicion automdtica MPS 46 Wild Leitz.
Las larvas y juveniles capturados se retornaban posteriormente con el grupo.

Fueron observados unos 600 ejemplares y se tomaron 123 diapositivas para
establecer la serie de desarrollo. Los peces fueron seleccionados de forma alea-
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toria durante 80 dias. Las diapositivas fueron examinadas para determinar los cam-
bios de los patrones de coloracién meldnicos durante este periodo, y las figuras
se realizaron a partir de una seleccion de dichas diapositivas. Este protocolo per-
mite la observacion y la fotografia de larvas y juveniles sin los cambios de colo-
racion asociados al uso de anestésicos o preservacion (Farm, 2001; Hoefler &
Morris, 1999). Se pretendia, ademads, garantizar el bienestar y la longevidad de
los peces con un minimo de manipulacién, criando a los alevines en las condi-
ciones mds naturales posibles. Dado que los ejemplares no se marcaban y eran
retornados al grupo, el protocolo no permitia su identificacion ni evitar la poco
probable repeticion a lo largo del tiempo de un mismo individuo.

Resultados

Los huevos se desarrollaron y eclosionaron a los cinco dias a una temperatura de
24 °C. En condiciones de laboratorio, las ocho barras propias de las especies del
género se van desarrollando progresivamente durante los primeros 80 dias tras la
eclosion.

Un dia tras la eclosion (d1), las larvas son translicidas, con los ojos pigmen-
tados y presentan una gran concentracion de melandforos sobre el saco vitelino,
en la zona dorsal de la cabeza, entre los 0jos, en dos lineas mediolaterales, a lo
largo y algo por debajo del tubo neural y en la zona dorsal intermedia del cuerpo
(Fig. 1). A los cuatro dias (d4), se evidencia la formacion de la boca, aparecen
los primeros melanéforos en la zona caudal de la larva y persiste la concentra-
cion de melanoforos en la zona del saco vitelino. Sobre la cabeza, los melandfo-
ros se han extendido en su zona dorsal hasta alcanzar la mitad de la longitud corporal
y las dos lineas mediolaterales se han fusionado en una Unica gruesa linea ven-
tral (Fig. 2). A los 16 dias (d16) el cambio morfoldgico y de coloracion respecto

Figura 1. Larva de un dia tras la eclosion.
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Figura 2. Larva de cuatro dias tras la eclosion.

a d3 es significativo, ya que se aprecia la total desaparicion del saco vitelino. Los
melan6foros se agrupan en forma de cinco barras incompletas en su centro a ex-
cepcion de la banda nimero IV, en la que los melanocitos rellenan el espacio en-
tre las semibarras dorsales y ventrales (Fig. 3). El desarrollo completo de las aletas
se produce a los 22 dias y aparecen simultineamente los primeros melanéforos
en la aleta dorsal. A los 30 dias (d30) se hace evidente la mancha caudal, en la
posicion de la banda V, sobre el pedinculo caudal, mientras que la banda IV vuelve
a difuminarse; se observa de nuevo una gran concentracion de melanéforos en la
cabeza, alrededor del ojo excepto en su zona ventral (Fig. 4). Alrededor del dia
38 (d38), vuelven a dispersarse los melanocitos, desapareciendo la mancha cau-
dal; sin embargo, se aprecia una concentracion de melanocitos a lo largo de la
base de la aleta dorsal formando siete manchas que abarcan zonas de la aleta y
del cuerpo; ventralmente se corresponde con cinco manchas; la mdxima concen-
tracion de melanocitos se encuentra en la zona central del cuerpo (Fig. 5). El dia

Figura 3. Juvenil de 16 dias de edad.
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Figura 5. Juvenil de 38 dias de edad.
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Figura 6. Juvenil de 80 dias.
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80, el pez es morfologicamente una copia en miniatura de un adulto; contando la
semibanda cefdlica se pueden intuir y contabilizar ocho bandas verticales, siendo
la VIII la mas intensa al igual que la parte central de la banda V (Fig. 6). Las dos
concentraciones de melanocitos que permanecen en la coloracion de los adultos
son la mancha medio-lateral (barra IV) y la mancha del pedinculo caudal (barra
VIII), que coincide tanto con las barras numeradas como con la posicion de la li-
nea longitudinal inicial aparecida el primer dia tras la eclosion.

Discusion

Segtn Bussing (2002), las crias y juveniles a menudo carecen del patrén mela-
nico de barras, a diferencia de especies afines como Archocentrus nigrofasciatus
y Archocentrus septemfasciatus. En el presente estudio, estas barras han estado
mas o menos presentes desde el dia 16 tras la eclosion. A pesar de las sucesivas
migraciones de melandforos durante las etapas de desarrollo estudiadas, se puede
apreciar desde el dia 16 la permanencia de dos zonas con gran concentracion me-
lanica, que conformaran la mancha del adulto lateral media (posicion de la barra
IV-V) y la del pediunculo caudal (posicion de la barra VIII). Estas manchas son
comunes también en los adultos de la mayoria de especies de Cichlidae (Marti-
nez, 1987). Pueden observarse similitudes en la presencia evidente de la mancha
medio-lateral y de la mancha caudal en juveniles de 30 dias en especies de cicli-
dos neotropicales y africanos (Baerends & Baerends van Roon, 1950). El resto
de las barras se encuentran mds o menos difusas a lo largo del periodo estudiado,
con la aparicion o reapariciéon en algunos momentos de un agrupamiento en forma
de linea medio-longitudinal. Hacia el dia 16, domina la concentraciéon de mela-
nocitos en la parte dorsal y central. A partir de ese momento, a medida que el ale-
vin desarrolla altura corporal y aumenta su zona ventral con respecto a su longitud,
los melan6foros migran hacia la parte media central del cuerpo, desapareciendo
en su mitad ventral anterior. La coloracion definitiva se adquiere entre los 115-
120 dias de edad, mientras que en A. nigrofasciatus oscila entre el dia 35 y el 82
(Beeching et al., 2002; Martinez, 1987). Sin embargo, tal como menciona Bus-
sing (2002), las barras pueden reaparecer en ciertos individuos, sobre todo cuando
el pez se encuentra en una situacion de estrés o en condiciones fisiologicas defi-
cientes (observacion personal). Es una respuesta fisioldgica a causa del despla-
zamiento y cambio de densidad de los melanosomas, y que tiene un caracter
temporal. Ello hace suponer que las barras, atn siendo el patron de coloracion pri-
mitivo de esta especie y afines, quedan enmascaradas por la superposicion de otras
células pigmentarias a medida que el pez se va desarrollando. Es lo que se co-
noce como cambios de color morfolégicos, que se contraponen a los cambios de
color fisiolégicos (Burton, 2002).

El primer dia tras la eclosion, las larvas de A. myrnae presentan una reparti-
cién de cromatéforos similar a la descrita para Hemichromis fasciatus en Gosse
(1963) y Cichlasoma dimerus durante la fase de saco vitelino a las 82 horas (Mei-
jide & Guerrero, 2000), a excepcién de la presencia de melanéforos en la parte
superior de la cabeza, presentes en A. myrnae y H. fasciatus, y que no aparecen
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en C. dimerus hasta las 45 horas. Por otro lado, las larvas de A. nigrofasciatus,
una especie mds proxima filogenéticamente a la aqui estudiada, carecen de me-
lan6foros oculares (Martinez, 1987), igual que ocurre en el guapote (Parachro-
mis dovii), que Unicamente presenta melanoforos en el saco vitelino y que no inicia
la pigmentacion ocular hasta las 60 horas (Cabrera et al., 1988). Por otro lado,
los ciclidos incubadores bucales africanos Oreochromis mossambicus 'y Pseudo-
crenilabrus philander si que presentan 0jos negros y pigmentacion retinal el pri-
mer dia (TU=139-124 respectivamente) y melan6foros en la parte superior de la
cabeza el segundo dia (TU= 175-155 respectivamente) (Holden & Bruton, 1992,
1994; Tachihara & Obara, 2003), mientras que el ponedor africano H. fasciatus
carece de pigmentacion ocular (Gosse, 1963).

A los cuatro dias, los melan6foros en A. nigrofasciatus se sitian fundamen-
talmente en la zona anterodorsal y en el saco vitelino (Martinez, 1987) al igual
que en la especie estudiada que, ademds de estos dos puntos, también presenta
una importante agregacion de melanéforos en la zona medio-lateral inferior en
sentido longitudinal y una agregacién longitudinal menor en la zona dorsal asi como
en la incipiente formacion de la aleta caudal. Oreochromis mossambicus presenta
igualmente una extension de melan6foros por encima y por debajo de la linea la-
teral, ademds de la zona anterodorsal, y unos melanoforos esparcidos en la zona
pericardica y en la zona precursora de la aleta caudal. En el caso de P. philander,
los cromato6foros se extienden ademads a lo largo de la zona ventral del cuerpo hasta
la zona precursora de la aleta caudal (Holden & Bruton, 1994).

Baerends & Baerends van Roon (1950) describieron la coloracién juvenil de
seis especies de ciclidos: cuatro neotropicales y dos africanas, concluyendo que
las especies de continentes distintos presentaban un desarrollo del patrén de co-
loracién diferente. Alevines de 14 dias de O. mossambicus (= Tilapia natalensis)
y Hemichromis bimaculatus expresan melanéforos difusos por el cuerpo y en el
caso de la dltima especie, acompafiados de dos lineas longitudinales. Por el con-
trario, los juveniles neotropicales de 14 dias, “Cichlasoma” octofasciatum (= C.
biocellatum), Cichlasoma bimaculatum, Thorichthys meeki y Aequidens latifrons
presentan los melandforos ordenados en barras verticales mds o menos comple-
tas.

Esta alineacion de melan6foros es similar a la que se ha encontrado en forma
de hemibarras el dia 12 en C. dimerus (Meijide & Guerrero, 2000) y el dia 16 en
los individuos de A. myrnae en el presente estudio. También Noble & Curtis (1939)
describieron un patron de barras similar en alevines de primer dia en el estadio
de natacion libre de las especies C. bimaculatum 'y Archocentrus spilurus (= Cich-
lasoma cutteri). En el caso de las especies de ciclidos africanas, el patrén de co-
loracion parece desarrollarse de forma diferente. El patron de coloracion con
disposicion de melandforos en forma de linea horizontal ha sido descrito no s6lo
en H. bimaculatus (Baerends & Baerends van Roon, 1950; Noble & Curtis, 1939),
sino también en Haplochromis burtoni (Fernald & Hirata, 1979) y H. fasciatus
(Gosse, 1963). Esta disposicion de los melan6foros coincide con las primeras eta-
pas larvarias de A. myrnae (d1 y d4), aunque en la reorganizacion posterior des-
aparecen.



Patrén de coloracion meldnica en Archocentrus myrnae Orsis 22,2007 43

A. myrnae alcanza el aspecto de adulto alrededor de los 80 dias, el doble que
tarda C. dimerus en condiciones similares (Meijide & Guerrero, 2000). El cuerpo
y las aletas se encuentran cubiertos de melan6foros y aunque no es la pigmenta-
cion definitiva, si que se trata del patron de melandforos basal que posteriormente
quedara enmascarado por la coloracion pastel de los adultos. Una vez adultos, este
patron podra ser observado unicamente en contextos agonisticos o en individuos
estresados.

A pesar de décadas de estudios sobre la coloracién y el comportamiento en
ciclidos, asi como de su significado evolutivo, pocos estudios se han centrado en
la ontogenia de la coloracion en ciclidos, no existiendo un solo trabajo extenso y
comparativo sobre la evolucion de la coloracidn entre especies de esta familia.
Los resultados del presente trabajo documentan el patrén de coloraciéon meldnico
de las crias de A. myrnae desde el momento de la eclosion hasta los 80 dias de
vida, y pueden ser util tanto como herramienta en estudios que relacionen colo-
racion y comportamiento, como base para establecer relaciones filogenéticas en-
tre ciclidos neotropicales.
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